Systematik und Phylogenese

Von W. HENNIG
Mit 13 Abbildungen im Text

Systematische Arbeiten bilden in erster Linie den Inhalt der ersten Binde
der Berliner Entomologischen Zeitschrift.

Dariiber wird sich niemand wundern, denn die Systematik stand ja iiberhaupt
am Anfang unserer Wissenschaft.

Inzwischen sind 100 Jahre vergangen und 200 Jahre seit LINNE, aber syste-
matische Arbeiten bilden immer noch einen sehr wesentlichen Teil des Inhaltes
unserer Zeitschriften. Bei einem Jubilium wie dem heutigen dringt sich daher
ganz von selbst die Frage auf, ob das, was wir heute Systematik nennen, denn
wirklich noch dasselbe ist wie das, was vor 100 und 200 Jahren so hiel bzw. die
Frage, was denn unsere heutige Situation vor der damaligen auszeichnet.

Auf den ersten Blick scheint sich freilich nicht viel geéindert zu haben: Art-
beschreibungen, Beschreibungen neuer Gattungen, Bestimmungstabellen, Mono-
graphien gréflerer Gruppen bilden heute wie damals den Inhalt systematischer
Arbeiten. Und der Artbegriff, der eine so zentrale Bedeutung fiir die Systematik
hat, ist wie viele andere wissenschaftliche Grundbegriffe aus dem vorwissen-
schaftlichen Denken tibernommen worden:

In der Sintfluterzahlung erhéilt Noam die Aufforderung: ,,Und Du sollst in den Kasten
tun allerlei Tiere von allem Fleisch, je ein Paar Ménnlein und Weiblein, daf sie lebendig
bleiben bei Dir. Von den Végeln nach ihrer Art, von dem Vieh nach seiner Art und von
allerlei Gewiirm auf Erden nach seiner Art; von dem allen soll je ein Paar zu Dir hinein-
gehen, daf sie leben bleiben.

Es scheint mir, daf in dieser Anweisung an NOAH schon durchaus klar zum Aus-
druck kommt, was auch wir meinen, wenn wir heute gern die Art als ,,Fortpflan-
zungsgemeinschaft definieren: die Vorstellung, dafl die ganze Formenmannig-
faltigkeit der Tierwelt auf natiirliche Weise in eine Anzahl von Gruppen gegliedert
ist, die sich durch das Mittel der zweigeschlechtlichen Fortpflanzung bei Bestand
erhalten und erginzen.

In dieser Hinsicht kénnen wir Systematiker uns in einem durchaus ernsthaften
Sinne als Nachfolger NoAHs fiihlen, die sich bemiihen, von jeder Tierart wenig-
stens ein Mannchen und ein Weibchen in den Kasten zu tun.
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Aber die zoologische Systematik wire eine merkwiirdige Wissenschaft, wenn
sich ihre Aufgaben und Fragestellungen und auch ihre grundsitzlichen Erkennt-
nisse in 100 und 200 Jahren oder sogar seit vorwissenschaftlicher Zeit nicht ge-
andert und vertieft hétten. Die Frage ,,Was haben wir dazu gelernt? lifit
sich also nicht beiseite schieben. Zunichst das eine, dafl wir wissen, um wieviel
groBer die Zahl der Arten ist als man frither dachte. Wenn LINNE, der 1758
4236 Tierarten verzeichnete, auch zweifellos nicht geglaubt haben wird, damit den
groBten Teil der existierenden Tierarten zu kennen, so wird er sich doch nicht
vorgestellt haben, daf allein die Zahl der Insektenarten, oder vielleicht schon die
der Kiferarten, eine Million iibertrifft, wie wir heute wissen.

Man soll diese Entwicklung unserer Kenntnisse nicht fiir zu unwichtig halten.
Sie ist ein Teil der geistesgeschichtlichenEntwicklung, die den Menschen wihrend
der letzten Jahrhunderte aus dem Mittelpunkte einer zeitlich und rdumlich ver-
haltnisméaBig leicht iibersehbaren Welt vertrieben hat, und die ihn zwingt, immer
mehr zum Spezialisten zu werden.

Aber wichtiger fiir uns ist die Tatsache, dafl viele dieser neuen Arten, die seit
LinN£ und auch seit der Zeit von vor 100 Jahren beschrieben worden sind, nicht
aus fernen Léndern und Erdteilen gekommen sind, die man damals nur wenig
kannte, sondern daB sie, forschungstechnisch gesehen, aus der Auflésung schon
frither bekannter Arten entstanden sind.

Wir wissen ja alle, dafl mit den alten Artbeschreibungen, selbst wenn sie sehr
viel jiinger als 100 Jahre alt sind, meist nicht viel anzufangen ist. Allzuoft stellt
sich heraus, dafl von dem alten Autor 2, 3, 4 oder noch mehr Arten miteinander
vermengt worden sind. Dal wir diese Arten heute unterscheiden kénnen, liegt
nur zum Teil an der besseren Untersuchungstechnik, daran z.B., daBl wir uns
heute nicht mehr mit der Handlupe begniigen. Mehr noch liegt das an unserem
vertieften Einblick in die natiirlichen Verhiltnisse: Wir sind heute darauf auf-
merksam geworden, daf die Artunterschiede oft viel geringfiigiger, die Artgrenzen
viel enger gezogen sind als man frither dachte, und daher finden wir sie nun auch.
Das alles hat dazu gefiihrt, dal wir heute ganze Komplexe von Arten unterschei-
den, dort, wo man frither nur eine einzige Art erkennen konnte.

Dieser Prozel} ist so heftig im Gange, da3 z. B. manche Familienmonographien in LiND-
NERs ,,Fliegen der paldarktischen Region‘, die in den 30er Jahren erschienen sind, heute
schon ganz veraltet sind und nur mit grofler Vorsicht benutzt werden diirfen, weil eben
zu viele der darin behandelten Arten sich als solche Artenkomplexe erwiesen haben.

Nicht tiberall wird die Bedeutung dieser Entwicklung begriffen. So las ich vor
kurzem in dem Biichlein eines Amateurentomologen die Warnung an die Syste-
matiker, es mit der Aufsplitterung der Arten bei den Kiifern so weiter zu treiben
wie bisher. Dem kénnten die Amateurentomologen nicht mehr folgen, und wenn
das so weiterginge, miisse man befiirchten, daB sie, die schon jetzt so selten ge-
worden seien, ganz ausstiirben.

Hier scheint eine vollige Verkennung der Sachlage vorzuliegen. Der Systema-
tiker, der einige Individuen als Angehérige einer bestimmten Art, Musca domestica,
0
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ansieht und in seinen Kasten tut, befindet sich in derselben Lage wie ein Kriminal-
polizist, der einen Mann festnimmt, weil er bestimmte Merkmale eines Steck-
briefes an ihm festgestellt hat. Nicht weil der Mann eine bestimmte Tétowierung
auf dem linken Unterarm hat, wird er festgenommen, sondern weil Grund zu der
Annahme besteht, daf diese Tédtowierung ihn als Angehérigen einer bestimmten
Bande ausweist, die von der Polizei gesucht wird.

So ist es in der Artsystematik. Nicht weil bestimmte Individuen bestimmte
Merkmale gemeinsam haben, gehoren sie zur selben Art, sondern bestimmte Merk-
male konnen solange als Artmerkmale gelten, solange Grund zu der Annahme be-
steht, daB sie als Steckbriefmerkmale zur Erfassung einer Gruppe von Individuen
wertvoll sind, die sich als Fortpflanzungs-Gemeinschaft von anderen Gruppen
getrennt hilt.

Wir wissen nun schon lange von Végeln und anderen Wirbeltieren und neuerdings
in steigendem Umfange von den Insekten mit aller Sicherheit, dad Fortpflanzungs-
Gemeinschaften, die unvermischt nebeneinander leben, also verschiedene Arten,
sich haufig nur durch duBerst geringfiigige Merkmale voneinander unterscheiden.

Daherwerden weder ZweckmiBigkeits-Uberlegungen, noch irgendwelcheanderen
auBlerwissenschaftlichen Griinde die wissenschaftliche Systematik davon abhalten
koénnen, auch geringfiigigste Merkmale als Artmerkmale zu werten, wenn Grund zu
der Annahme besteht, daB in einem bestimmten Falle so geringfiigige Merkmale
wirklich verschiedene Arten trennen.

Gerade diese Erkenntnis aber, dal die morphologischen Merkmale in der Syste-
matik keinen Eigenwert haben, sondern nur als Steckbriefmerkmale fiir etwas
anderes dienen, was hinter ihnen steht, verleiht der Warnung unseres Amateur-
entomologen eine merkwiirdige Ambivalenz: Tatsichlich 1aBt sich aus der be-
sonderen Rolle, die die Merkmale in der Systematik spielen, nicht nur eine Recht-
fertigung fiir den Systematiker ableiten, der auch geringfiigigste Merkmale als
Artmerkmale wertet, sondern ebenso auch eine Warnung.

Mindestens ebenso charakteristisch fiir die moderne Systematik wie die Erkennt-
nis, daB die Zahl der Arten viel grofler und ihre Unterscheidung oft viel schwieriger
ist, als man sich das frither trdumen lieB, ist nimlich die andere Erkenntnis, dafl
nicht alles, was sich, auch an Individuen-Gruppen, unterscheiden liflt, zu ver-
schiedenen Arten gehort.

Auch diese Erkenntnis ist an sich keineswegs neu. Aber die Erkenntnis, daf die
Arten keineswegs in sich einheitliche Gebilde sind, hat sich in neuerer Zeit doch
gewaltig vertieft und ist von entscheidender Bedeutung fiir die moderne Syste-
matik geworden.

Zeitweise stand die Entdeckung der geographischen Variationen und das Stu-
dium geographischer Rassenkreise im Mittelpunkt des Interesses. Neben der geo-
graphischen aber gibt es okologische Rassenbildung. Geographische und &ko-
logische Rassenbildung, genetisch und nicht genetisch bedingte individuelle Varia-
bilitdat, Generationsunterschiede, Geschlechtsunterschiede und Unterschiede
zwischen verschiedenen Metamorphose-Stadien kénnen, wenn sie bei einer Art
zusammentreffen, dieser eine auBerordentlich komplizierte und schwer zu durch-
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schauende intraspezifische Struktur verleihen. Die Warnung, alle feststellbaren
Unterschiede, auch wenn es Gruppenunterschiede sind, als Artunterschiede zu
werten, besteht also zu Recht.

Das Charakteristische unserer heutigen Situation besteht also darin, daB wir
heute viel deutlicher als frithere Zeiten wissen, daf} die Unterschiede, die zwischen
verschiedenen Arten bestehen, weder groBer noch von anderem Charakter sind
oder doch zu sein brauchen als diejenigen, die als Gruppenunterschiede innerhalb
der Arten auftreten.

Fiir die Praxis und fiir die Beziehungen der Systematik und der Systematiker
zu anderen Wissenschaften ist das sehr wichtig. Es bedeutet 1. daB die Entschei-
dung, ob zwei sich morphologisch voneinander unterscheidende Individuen-
Gruppen als verschiedene Arten anzusehen sind oder nicht, immer hiufiger mit
den traditionellen Methoden des bloBen Abschétzens der morphologischen Merk-
male nicht mehr getroffen- werden kann; und es bedeutet 2., daB die bloBe Art-
angabe heute in vielen Féllen nicht mehr gentigt, wenn biologische Untersuchungen
beschrieben werden sollen.

Wenn ein Systematiker gebeten wird, einige Tiere zu bestimmen, d. h. ihre Artzugehérig-
keit festzustellen, so geschieht das von seiten des Bittstellers stets in der Erwartung, daB
ihm mit dem Artnamen gleichsam der Schliissel zu einem SchlieBfach ausgehindigt werden
wird. In diesem SchlieBfach hofft er alles zu finden, was bisher iiber diese Art schon fest-
gestellt worden ist. Und in diesem SchlieBfache will er dann den Bericht iiber seine eigenen
Untersuchungen und Beobachtungen deponieren.

Die Einsicht in die komplizierte Struktur vieler Arten und die Beobachtung des
geringen Abstandes vieler Arten voneinander hat uns nun den Blick dafiir ge-
schirft, daB es etwas dogmatische Voraussetzungen sind, auf denen diese Erwar-
tung beruht. Fiir manche Zwecke kann es geniigen, die Artengruppe, also etwa die
Gattung oder Untergattung, zu kennen, zu der bestimmte Individuen gehoren.
Die Forderung nach einer Artbestimmung ist dann also unnétig streng. Fiir viele
Zwecke aber geniigt nicht einmal die Artbestimmung, eben weil wir die Bedeutung
der komplizierten intraspezifischen Struktur vieler Arten erkannt haben.

Wir wissen seit langem, daf z. B. bei Malaria-Untersuchungen die Kenntnis
der Anopheles-Art nicht geniigt. Um eine Malaria-Lage beurteilen zu kénnen,
muf} man intraspezifische Gruppen kennen, die sich morphologisch bei den Ima-
gines nicht unterscheiden lassen. Und diese Félle mehren sich von Jahr zu Jahr.

Fiir die Gallmiicken z. B. stellt BARNES fest, daB es fiir den angewandten Entomologen
und fiir den Pflanzenziichter in sehr vielen Fillen nicht mehr geniige, nahe verwandte Gall-
miicken-Gruppen nach morphologischen Kriterien zu unterscheiden, weil auch Gruppen,
die als tote Individuen keinerlei morphologische Unterschiede zeigen und folglich nicht
unterscheidbar sind, sich doch in der Lebensweise voneinander unterscheiden, Riibenfliege,
Fritfliege und die grofie Stubenfliege, die im Zusammenhang mit der DDT-Resistenz heute
in den Mittelpunkt des Interesses geriickt ist, das sind nur wenige Beispiele praktisch wich-
tiger Dipteren, von denen heute bekannt ist, daBl sie eine komplizierte intraspezifische
Struktur besitzen oder bei denen die Frage noch nicht entschieden ist, ob eine einzige Art
oder ein Komplex nahe miteinander verwandter Arten anzunehmen ist.
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" Die Systematik ist heute im Hinblick auf alle diese komplizierten und unge-
klirten Fille in einer eigenartigen Lage. Sie kann sich nicht, wie etwa die Genetik,
auf die genaue Untersuchung weniger Modellbeispiele beschrinken.

Wenn ein Systematiker etwa um Auskunft iiber die Riibenfliege, dem Kom-
plex Pegomyia hyoscyami, gebeten wird, dann wird der Auskunftsuchende kaum
mit der Mitteilung zufrieden sein, dafl hier komplizierte Verhiltnisse vorliegen,
die im einzelnen zwar ungekléirt, im Prinzip aber anderen genauer untersuchten
Fillen #dhnlich sein diirften. Er wird vielmehr konkrete Daten iiber den ganz
speziellen Fall Pegomyia hyoscyami verlangen.

Wenn der Systematiker diese Forderung auch anerkennt, so wird ihm doch
nichts anderes iibrighleiben als dem Auskunft Suchenden zu empfehlen, sich selbst
an die Arbeit zu machen, um den Fall zu kliren. Er selbst kann das nicht tun,
weil die traditionellen Methoden des rein morphologischen Vergleiches toter In-
dividuen hier, wie wir gesehen haben, nicht mehr ausreichen, und weil er mit Riick-
sicht auf seine anderen Aufgaben die notwendigen Freilandbeobachtungen, Zuch-
ten, Kreuzungs- und Ubertragungsexperimente nicht selbst durchfiihren kann.

Die Grenzen zwischen der Systematik und den anderen biologischen Wissen-
schaften verwischen sich also. Wir sehen heute, daBl die Systematiker an den
groBen Sammlungsinstituten, den traditionellen Forschungsstitten der Syste-
matik, die Aufgaben der Artsystematik nur noch bis zu einem gewissen Grade
lésen konnen. Die Feinarbeit wird von anderen iibernommen. So sehen wir heute
schon vielfach, daB die Detailarbeit in der Systematik der Gattung Drosophila in
genetischen Instituten von genetisch geschulten Bearbeitern und die Bearbeitung
der Gallmiicken und Blattliuse in landwirtschaftlichen und angewandt-ento-
mologischen Instituten durchgefithrt wird, wo die Moglichkeit zu Zuchten in
groflem MaBstabe, zu Kreuzungs- und Ubertragungsversuchen besteht. Man kann
leicht voraussehen, daBl die weitere Klirung der systematischen Fragen in der
Fritfliegen- und in der Riibenfliegengruppe, wahrscheinlich auch bei der Stuben-
fliege, denselben Weg gehen wird, um nur wenige Beispiele zu nennen.

Legen wir uns nun Rechenschaft dariiber ab, was wir unter dem Gesichtspunkte
der anfangs gestellten Frage nach dem Verhiltnis unserer heutigen Systematik
zu der vor 100 und 200 Jahren iiber das Artproblem sagen koénnen. Da miissen
wir feststellen, dal wir Systematiker uns noch immer dem Auftrage verpflichtet
fiihlen, der an unseren Altervater NOAH ergangen ist: ,,Nimm ein Pirchen von
jeder Art und tue es in den Kasten‘. Aber das naive Vertrauen in die Losbarkeit
dieser Aufgabe haben wir verloren. Wir glauben nicht mehr, dafl es auch nur im
Prinzip moglich wire, die gesamte Schopfung nach einer neuen Sintflut aus dem
zu reproduzieren, was wir in den Kasten bekommen konnen. Zwar sind wir nach
wie vor iiberzeugt, dafl es Arteninder Natur wirklich gibt. Aber diese Artensind uns
nicht mehr etwas so Einfaches, wie sie es wohl fritheren Systematikern gewesen
sind. Die einfache Gleichung Art = Fortpflanzungsgemeinschaft gilt uns nur noch
als ein selten verwirklichter Idealfall, in dem die konservativen Krifte, die sich
aus der bisexuellen Fortpflanzungsweise ergeben, den zentrifugalen, die auf einen
Zerfall der Fortpflanzungsgemeinschaft hinwirken, einander die Waage halten.
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Die Arten sind uns aus einfachen und konstanten Gebilden zum Wirkungsfelde
von Kriften geworden. Es ist den Systematikern also in den letzten 100 oder 200
Jahren dasselbe geschehen, was auch anderen Wissenschaften in der gleichen Zeit
geschehen ist. Den Physikern z. B., deren Atome sich aus kleinen, stabilen Billard-
kugeln zu héchst komplizierten und dynamischen Gebilden verwandelt haben.

Auf unserem Gebiete der biologischen Systematik hingt die Verinderung natiir-
lich auf engste mit einem Ereignis zusammen, daB zeitlich mit der Griindung der
Deutschen Entomologischen Gesellschaft fast zusammenfillt, mit dem Auftreten
bzw. dem Durchbruch der Deszendenztheorie. Wir kénnen der Frage im einzelnen
nicht nachgeben, in welcher Weise unsere heutigen Vorstellungen aus den Wechsel-
beziehungen zwischen den Erkenntnissen der Deszendenztheorie und denen der
Systematik sich ergeben haben. Jedenfalls aber steht seit 100 Jahren auch tiber
der Systematik nicht mehr allein der Name LINNEs, sondern unverriickbar auch
der Name DARWINs. Das wird sich ganz deutlich zeigen, wenn wir jetzt nach dem
Artproblem noch die andere wesentliche Aufgabe der Systematik etwas genauer be-
trachten.

Selbst wenn der Systematiker seine, wie wir sagten, von NOAH iibernommene
Aufgabe vollstindig gelost, alle Arten erkannt und auch ihre innere Struktur auf-
gegliedert hiitte, konnte er sich nicht zur Ruhe setzen. Er hiitte dann zwar die
Arten, aber noch kein System. Es bliebe ihm also dann noch auf jeden Fall die
Aufgabe, ein System aufzustellen.

Wie das System aussieht, an dem die ‘Systematik neben der Aufgabe, von der
wir bis jetzt gesprochen haben, von jeher arbeitet, ist allgemein bekannt: Arten
werden zu Gattungen zusammengefalt, diese zu Familien, diese zu Ordnungen,
Klassen usw. Dieser Typus eines Systems wird als ,Hierarchisches System
bezeichnet. Mancher Systematiker glaubt, das sei die einzig mogliche Form eines
Systems. Aber das ist nicht der Fall. Schon der Hinweis auf das Periodische
System der Elemente kann das zeigen. Hier handelt es sich um einen ganz anderen
Systemtypus. Dieses Beispiel zeigt zugleich, dafl bei der Ordnung einer Mannig-
faltigkeit die Wahl des Systemtypus nicht gleichgiiltig ist. Wenn die Entdeckung
(wohlgemerkt: ,,die Entdeckung®‘) des Periodischen Systems der Elemente mit
Recht eine naturwissenschaftliche Entdeckung ersten Ranges genannt worden
ist, so liegt das nur daran, daB hier die Wahl des Systemtypus dem Strukturbild
bestimmter Beziehungen entspricht, die zwischen den im System untergebrachten
Elementen bestehen. Oder anders ausgedriickt: die geniale Wahl des richtigen
Systemtypus hat hier die Entdeckung wichtiger Beziehungen zwischen den Ele-
menten ermoglicht. ;

Wie steht es nun in dieser Hinsicht mit dem System der Zoologie ? Der hierarchi-
sche Systemtypus ist in neuester Zeit von WoODGER genauer untersucht worden.
GRrEGG hat die Ergebnisse dieser Untersuchungen in seinem Buche ,,The Lan-
guage of Taxonomy* dargestellt. Das geschieht mit den Methoden der symbo-
lischen Logik. Meiner Ansicht nach ist das Unternehmen von W0OODGER und
GREGG auBerordentlich wichtig, denn es kléirt mit Methoden, die jede Unklarheit
und jeden Widerspruch ausschalten, die Eigenschaften des hierarchischen System-
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typus und fiigt sie in die wissenschaftliche Mengenlehre ein. Jeder Systematiker
sollte sich daher mit diesen Fragen beschiftigen.

Die Definition des ,,hierarchischen Systems‘‘ lautet nach WoopGER: HR = the
set in which any relation z is a member if and only if (z £¢ One-Many) and (z < UN
= 2po ¢ {B £ z})

Ich versuche nicht, den Wortlaut dieser Definition ins Deutsche zu iibersetzen.
Man kann den Inhalt, die Aussage, dieser Definition auch anschaulich darstellen

(Abb. 1). Sie besagt, dall die

3 Elemente, aus denen sich die im

/ System geordnete Menge zu-

sammensetzt, paarweise geord-

\ net sind durch einseitig gerich-

tete Beziehungen. Das sind

‘5 Beziehungen, wie sie etwa zwi-

6 schen Mutter und Kind, Vater
und Sohn, Vorgesetztem und
X; Untergebenem bestehen. Diese
Beziehungen sind in der Abbil-
\’ x §  dung durch Pfeile dargestellt.
Es gibt auch Beziehungen, die

Xg nicht einseitig gerichtet sind,

Abb. 1. Struktur der zwischen den Elementen einer "¢ die ef;w& Z_WISCh?n zwei Bril-
,»Hierarchie* bestehenden Beziehungen. dern. Hier sind die Elemente
Nach Greee beliebig vertauschbar. Solche

Beziehungen sind es also nicht,
die zwischen je zwei Elementen einer Hierarchie bestehen.
Stellt man also wie gesagt, die in einer Hierarchie bestehenden Beziehungen
durch einseitig gerichtete Pfeile dar, dann gilt weiterhin

1. daB bei jedem Element der Hierarchie nur 1 Pfeilspitze liegen darf, wihrend
mehrere Pfeile von ihm ausgehen kénnen,

2. daB es 1 und nur 1 Element gibt, von dem nur Pfeile ausgehen, zu dem aber
kein Pfeil hinfithrt. WooDGER und GREGG nennen dieses Element ,,beginner®,

3. daB alle Elemente, zu denen ein Pfeil hinfiihrt, die also an einer Pfeilspitze
liegen, auch durch einen Pfeil oder eine Folge von Pfeilen mit dem ,,beginner*
verbunden sind.

Wenn diese Bedingungen bei einer Menge erfiillt sind, spricht man nach WoODGER
von einer Hierarchie.

Die Untersuchungen W0ODGERs beziehen sich nur auf die formale Seite des
Problems. Es ist also gleichgiiltig, ob es sich bei der betrachteten Menge um ein
Protozoenindividuum und seine Teilungsprodukte handelt oder um Karl den
GroBen und seine Nachkommenschaft oder um die Beamten einer Verwaltungs-
behérde oder um die Priesterschaft einer Kirche (Hierarchie heifit, nebenbei ge-
sagt, ja Priesterherrschaft).
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Sehr wichtig aber ist die Tatsache, daB die Frage, ob eine zu untersuchende
Menge eine Hierarchie darstellt oder nicht, d. h. also die Frage, ob der hierarchische
Systemtypus der fiir die Ordnung dieser Menge adiquate Systemtypus ist, nicht
willkiirlich entschieden werden kann. Sie wird vielmehr entschieden durch die
Art der Beziehungen, die zwischen den Elementen dieser Menge objektiv bestehen,
die also bestehen, gleichgiiltig, ob ein Mensch da ist, der sie beachtet und erkennt,
oder nicht.

Wir miissen nun untersuchen, ob es Griinde gibt, die den hierarchischen System-
typus, den wir fiir unser Zoologisches System von jeher verwenden, als den-
jenigen Systemtypus erscheinen lassen, der seinem Zwecke wirklich angemessen
ist.

Die Menge, die im Zoologischen System geordnet erscheint, ist die Gesamtheit,
aller Tierarten. Wir miissen also fragen, ob zwischen diesen Tierarten Beziechungen
bestehen, von denen die oben angefiihrten Bedingungen WooDnGERs erfiillt
werden ; und zwar mii8ten das Beziehungen sein, die zwischen dieser Arten objek-
tiv bestehen, unabhéngig davon, ob ein Mensch da ist, der sie erkennt, oder nicht.

Um diese Frage zu beantworten, miissen wir ganz kurz noch einmal zum Art-
problem zuriickkehren. Dabei erinnern wir uns der Feststellung, daB die kurze
Formel Art = Fortpflanzungsgemeinschaft den Kern dessen, was wir unter einer
Art verstehen, ganz gut zu treffen schien. Graphisch dargestellt sieht das so aus
wie in Abb. 2: Wenn wir die genealogischen Beziehungen zwischen den jetzt
ebenden Individuen darstellen und uns erinnern, da jedes Individuum 2 Eltern
hat, dann wiirden wir also ganze Komplexe von Individuen finden, die in der Zeit
durch solche genealogischen Beziehungen miteinander verbunden sind. Zwischen
diesen Individuenkomplexen wiirden wir Liicken finden, die nicht durch genealo-
gische Linien iiberbriickt sind. Diese Liicken entsprechen natiirlich den Art-
grenzen, die Individuenkomplexe selbst den Arten. Man kann sich das ganze in
die Zukunft fortgesetzt denken und da wiirde sich zunéchst nichts indern: die
Liicken zwischen den Arten wiirden uniiberbriickt bestehen bleiben.
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Abb. 2. Schema der genealogischen Beziehungen, die zwischen den Individuen dreier Arten
theoretisch bestehen
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Nun belehrt uns die moderne Genetik dariiber, wie neue Arten entstehen
(Abb. 3, unten): Dadurch, daf den Fortpflanzungsbeziehungen der Individuen
Schranken gesetzt werden, entstehen im Strome der genealogischen Beziehungen
neue Liicken, d. h. es entstehen neue Artgrenzen, neue Arten. Wie DOBZHANSKY
und viele andere annehmen, spielen geographische Schranken dabei die Haupt-
rolle.

Aus diesen, von der Erfahrung gelieferten Tatsachen iiber die Entstehung neuer
Arten koénnen wir die Annahme ableiten, dafl auch die heute zwischen den Arten
bestehenden Liicken in der Vergangenheit einmal auf die gleiche Weise, durch
Auftreten von Schranken entstanden sind. Das bedeutet also, daf3 wir die Liicken
der genealogischen Beziehungen, die heute zwischen verschiedenen Arten bestehen,
iiberbriickt finden wiirden, wenn wir in die Vergangenheit zuriickgehen kénnten.
Verfolgen wir beispielsweise den Strom der genealogischen Beziehungen, die
zwischen den Individuen der Art B bestehen nach riickwirts und tun wir dasselbe
von der Art C aus, dann wiirden wir uns eines vergangenen Tages im Bereiche ein
und derselben Art A finden, die wir als die gemeinsame Stammart von B und C
bezeichnen konnen.

Nennen wir nun diese genealogischen Strome, die verschiedene Arten mitein-
ander verbinden, phylogenetische Beziehungen dieser Arten und stellen wir sie
vereinfacht durch Linien oder Pfeile dar (Abb. 3, oben). Fiir die Struktur der
phylogenetischen Beziehungen, die nach Aussage der Deszendenztheorie zwischen
allen Arten bestehen miissen, ergibt sich dann zwangsliufig das in Abb. 4 dar-
gestellte Bild.

Es liegt auf der Hand, dafl
dieses Strukturbild der phylo-
genetischen Beziehungen genau
A tibereinstimmt mit dem Struktur-

B G bildder Beziehungen, diezwischen

~  den Komponenten einer Menge

? ? AT ™A A A ?  bestehen, die nach WoODGERs
I\ XL 11 = ’

’><<?D/T /?>0§%> °>\<T<°§><?;/° Definition als Hierarchie bezeich-

o o e l o o/ net werden mufBl (Abb. 1). Wir

Abb.

3. Schematische Darstellung des
Vorganges der Artspaltung

konnen das beweisen, wenn wir
WoobpaERs Definition Punkt fiir

o °

W?QO o e O @
st £ AT 2 K oK Punkt mit dem vergleichen, was
T\?}(T\?X? /(T) /O F wir iiber die Struktur der phylo-
T\TXCT’ /T ?XT /T N genetischen Beziehungen wissen.
o 0 0 O ALY L 2 Das bedeutet aber nichts anderes,
1%04./ o><o><l/ .tg/ 4 als daB3 derhierarchische System-
J)Xi/l/ l/ l l\lxi typustatsachlichderangemessene

Ausdruck fiir die Darstellung der
phylogenetischen Beziehungenist.

Diebeiden Darstellungen Abb. 4,
I und II entsprechen einander:
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Jeder Kreis in einer der
Darstellungen entspricht
einem Kreise in der ande-
ren. Die Pfeile der Dar-
stellung IT. kommen in I.
dadurch zum Ausdruck,
daB die Kreise jeweils alle
untergeordneten Kreise

e e
umfassen. In Darstellung ey 0y ern Q{. .\@/. 73
I. ist das Wesentliche des " S A \ /
Hierarchischen Systems 40\ o

gleichsam auf eine Dimen- /O 3 /
I

sion reduziert. Daraus er-
gibt sich, daBl auch eine 2
rein textliche Darstellung,
diedas System jainlinear

fortschreitender Folge be- dq
schreiben muB, einedurch- I
aus angemessene Darstel-

lung des phylogenetischen ~ Abb. 4. Schema der zwischen den Arten einer monophy-

letischen Gruppe bestehenden phylogenetischen Bezie-
hungen in verschiedener Darstellungsform (I und 1I)

Systems sein kann, was
manchmal bezweifelt wor-
den ist. _
Seit dem Auftreten der Deszendenztheorie ist die méglichst vollstindige Er-
fassung und Darstellung der zwischen den Arten bestehenden phylogenetischen
Beziehungen eine unabweisbare Aufgabe der Zoologie bzw. der Biologie. Sie wird
gelost durch Aufstellung eines phylogenetischen Systems, das, wie wir gesehen
haben, zwangslédufig den Charakter eines hierarchischen Systems haben muf.

Diese Feststellung gilt unabhiingig von der Frage, ob es neben diesem phylo-
genetischen System in der Zoologie noch andere Systeme geben kann oder geben
mufB. Tatsichlich gibt es ja nicht wenige Systematiker, die am zoologischen
System mitarbeiten, aber heftig gegen die Forderung opponieren, dafl dies ein
phylogenetisches System sein soll. Sie befiirworten ein morphologisches oder
typologisches oder sog. natiirliches System oder lehnen es iiberhaupt ab, sich iiber
den Charakter des Systems zu &ullern, das sie mit aufzubauen helfen wollen.

Fast alle diese Systematiker benutzen aber auch den hierarchischen System-
typus. Man mufl daher die Frage aufwerfen, ob es tatsichlich neben den phy-
logenetischen Beziehungen zwischen den Arten noch andere Beziehungen gibt,
deren Struktur ebenfalls einer Hierarchie entspricht. Das ist bisher noch niemals
nachgewiesen worden, und solange dieser Nachweis nicht gefithrt wird, mufl den
Systematikern, die nicht auf dem Boden der phylogenetischen Systematik stehen,
sich aber trotzdem des hierarchischen Systemtypus bedienen, der Vorwurf ge-
macht werden, daB sie das widerrechtlich tun und damit Verwirrung stiften.
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Verwirrungen ergeben sich auch aus Unklarheiten iiber den Begriff der phy-
logenetischen Verwandtschaft. Man hort ja oft die Feststellung, im phylogene-
tischen System seien die Arten nach ihrer phylogenetischen Verwandtschaft ge-
ordnet. In welchem Sinne das gilt, miissen wir jetzt untersuchen, denn bisher
haben wir den Begriff der phylogenetischen Verwandtschaft ja nicht eigentlich
gebraucht.

Wenn wir eine Reihe von Arten in das phylogenetische System einordnen
wollen, dann kénnen wir unser Vorgehen anschaulich beschreiben (Abb. 5). Wir
zeichnen die Arten auf und stellen uns vor, da@
wirals Gruppe von 4 Mitarbeitern von jeder dieser
Arten aus auf dem Strome der genealogischen
A B ¢ D Beziehungen in die Vergangenheit vordringen.
Dann fragen wir uns, welche unserer Mitarbeiter
f zuerst miteinander zusammentreffen werden.
3 D wird zuerst mit C' zusammentreffen. Beide
Arten sind Schwesterarten und werden daher
in einer Gruppe zusammengefaf3t. Beim weiteren
Vordringen in die Vergangenheit wird zunéchst
unser Mitarbeiter B mit C'/D zusammentreffen.
t, B und C/D sind Schwestergruppen und als sol-
ty che in einer Gruppe héherer Ordnung zu ver-
einigen. Zuletzt wird 4 zu der vereinigten Reise-
gesellschaft B/C/D stoBen. Daraus ergibt sich
die exakte Definition des Begriffes ,,phylogene-

m tische Verwandtschaft‘:
AP 8. Sohems sur Boliitte- ,,Eine Art z ist mit einer beliebigen anderen
rung der Definition des Be- Art y dann und nur dann niher verwandt als
griffs ,,phylogenetische Ver- mit einer beliebigen Art z, wenn sie mit der Art
wandtschaft®

y mindestens eine Stammart gemeinsam hat, die
nicht zugleich auch Stammart von z ist .

Demnach ist (Abb. 5) C' mit D niher verwandt als B, aber B ist auch naher
verwandt mit €' und D als mit A.

Gegen diese Folgerung protestieren nun manche Systematiker, die sich eben-
falls Phylogenetiker nennen. Sie erkennen zwar an, da§ ¢ mit D niher verwandt
ist als mit jeder anderen Art. Aber sie sagen, B sei mit 4 néher verwandt als mit
C oder D.

Begriindet wird das in verschiedener Weise. Entweder macht man geltend,
daB B sich viel weniger weit von A entfernt habe als C' und D, oder man weist
darauthin, daB die Zeit (t,) der Entstehung von B der von A (t,) viel naher liege
als der von C und D (t,).

Prinzipiell muB zugegeben werden, daf es verschiedene Moglichkeiten gibt,
den Begriff der phylogenetischen Verwandtschaft zu definieren. Wissenschaftlich
unméglich ist es aber, dieselbe Bezeichnung ,,phylogenetische Verwandtschaft<
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fiir verschieden definierte Begriffe anzuwenden. Dann wird ndmlich jede wissen-
schaftliche Diskussion unméglich.

Wenn z. B. jemand behauptet, die Symphyla seien mit Diplopoden néiher ver-
wandt als mit den Insekten und er meint damit die ,,phylogenetische Verwandt-
schaft 1. Art“ (B mit ¢ und naher verwandt als mit 4 und D), und wenn je-
mand anderes behauptet, die Symphyla seien mit den Insekten niher verwandt
als mit den Diplopoden und er meint damit die ,,phylogenetische Verwandt-
schaft 2. Art* (B mit 4 nédher verwandt als mit C' und D), so werden die beiden,
auch wenn sie sachlich vollstindig einer Meinung sind, in alle Ewigkeit aneinander
vorbeireden, wenn sie nicht merken, daf sie mit dem gleichen Wort ,,phylogene-
tische Verwandtschaft* verschiedene Begriffe verbinden.

Sehr wichtig ist nun die Tatsache, dafl der hierarchische Systemtypus fiir die
Darstellung der phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen nur dann der
adiquate Ausdruck ist, wenn dieser Begriff so definiert wird, wie ich das vorhin
getan habe (,,phylogenetische Verwandtschaft 1. Art*).

Diejenigen Systematiker nun, die den Begriff der phylogenetischen Verwandt-
schaft anders definieren, und trotzdem den hierarchischen Systemtypus benutzen,
um das, was sie ,,phylogenetische Verwandtschaft nennen, zum Ausdruck zu
bringen, machen sich also desselben Vergehens schuldig wie die morphologischen
und typologischen Systematiker, von denen vorhin gesprochen wurde.

Das ist leicht einzusehen, wenn wir uns erinnern (s. oben Seite 58—59), daf} die
beiden Darstellungsweisen eines hierarchischen Systemes einander genau entspre-
chen. Wenn nun der Versuch gemacht wird, die | phylogenetischen Beziehungen
2. Art““ in einem hierarchischen System darzustellen (Abb. 6, Ia), so gelten die Ent-
sprechungen nicht: Man erkennt leicht, daf in diesem Falle der schraffierte Kreis
und die schraffierten Pfeile (der Darstellung 6, II) unterschlagen worden sind.

Das ist nun sehr gefihrlich, weil jemand, der eine ihm fremde Tiergruppe in
einem hierarchischen System dargestellt findet, und der zugleich das Bildungs-
gesetz eines hierarchischen Systems kennt, notwendigerweise annehmen muf}, daf3
zwischen den jeweils in einer Gruppe zusammengefalBiten Arten ,,phylogenetische
Verwandtschaft 1. Art‘ bestehen. Er kann dem System nicht ansehen, daf sein
Urheber diese in einigen Fillen gar nicht zum Ausdruck bringen wollte.

Unter dieses Schema (Abb. 6,Ia) fallen viele Systeme der élteren und auch der
neueren Systematik: Wirbellose und Wirbeltiere, bei den Insekten Apterygota
und Pterygota, bei den Odonaten wahrscheinlich Zygoptera und Anisoptera, bei
den Phthiraptera wahrscheinlich die Einteilung in Mallophaga und Anoplura,
bei den Schmetterlingen Jugata und Frenata, Monotrysia und Ditrysia, bei den
Dipteren die alte Einteilung in Orthorrhapha und Cyclorrhapha, und vielleicht auch
die neue in Nematocera und Brachycera. Alle diese Einteilungen und zahlreiche
andere sind Klassifizierungen vom Typus der Einteilung der Tiere in Wirbellose
und Wirbeltiere. In allen diesen dichotomischen Einteilungen sind die beiden Grup-
pen auf verschiedenen Begriffen von ,,phylogenetischer Verwandtschaft aufge-
baut. Von allen diesen Einteilungen wird jeweils die eine Gruppe (an 2. Stelle
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genannt) vor dem Forum der phylo-
genetischen Systematik bestanden
haben, die andere wird der Auflo-
sung verfallen.

Von besonderer Bedeutung sind
die Verwechslungsmoglichkeiten, die
sich aus der Vermengung verschie-
> [a dener Begriffe von phylogenetischer
Verwandtschaft ergeben, deshalb,
J weil das phylogenetische System
nicht Selbstzweckist. Fiir alle Unter-
suchungen, die sich mit dem Ablaufe
der Phylogenese, ihren GesetzméBig-
keiten und eventuell auch ihren
Ursachen beschiftigen, ist ein phylo-
O genetisches System geradezu Vorbe-

",,v" dingung.

’”ﬂ" > I Die Phylogenese ist eine Abfolge
,,”ﬂ” von Vorgéngen, die sich simtlich an
an” den Arten abspielen. Meist sind sie
@) mit der Spaltung, der Neubildung
von Arten verbunden. Diese zentrale
2 Bedeutung der Arten, die ja nicht
. zufillig auch im Titel des DARWIN-

Abb. 6. Schema zur Erliuterung der Tat- oo} o) By ches zum Ausdruck kommt

sache, dafl der hierarchische Systemtypus ; . f ’

nur dann zur Darstellung der phylogeneti- entspricht ihrer zentralen Stellung
schen Verwandtschaft der Arten geeignet  im phylogenetischen System. Hier
ist, wenn dieser Begriff so definiert wird, wie entspricht auch jeder hoheren Kate-
stk .00 augegohon gorie, also jedem Taxon, eine Art:
Die Stammart aller in diesem Taxon
vereinigten Arten (und nur dieser Arten); und zu jeder Kategorie gleich welcher
Rangstufe gehort ein ArtbildungsprozeB. Das gilt aber nur fiir das richtig kon-
struierte phylogenetische System. Dieses liefert gleichsam eine genaue Liste aller
Artbildungvorgénge, die bei der Herausbildung des gegenwirtigen Zustandes
der Tierwelt eine Rolle gespielt haben. Wenn man daher untersuchen will, ob
sich bestimmte Ereignisse im Laufe der Phylogenese in bestimmten Zeitab-
schnitten der Erdgeschichte gehduft haben, ob das fiir alle Tiergruppen in glei-
cher Weise gilt, oder ob sich verschiedene Tiergruppen darin verschieden ver-
halten, ob dabei palaeogeographische oder andere Ereignisse eine Rolle gespielt
haben usw., dann ist man auf ein sauberes phylogenetisches System unbedingt
angewiesen.

/

~l\\

Dafiir méchte ich nur zwei sehr einfache Beispiele bringen :
I. Aus allen Tiergruppen sind Gattungen, Familien oder Taxa anderer Rangstufen be-
kannt, die einerseits in Australien und eventuell Neuseeland, andererseits in Siidamerika,
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sonst aber nirgends vorkommen. Das bekannteste Beispiel sind die Beuteltiere. Bei den
Homopteren wiren die Peloriidae, unter den Dipteren die Chiromyzinae (Fam. Stratio-
myiidae) zu nennen und viele andere Gruppen. Fiir die Coleopteren gibt JEANNEL Bei-
spiele usw.

Selbstverstandlich sind es immer andere Untergruppen, mindestens verschiedene Arten,
die in Australien und in Siidamerika vorkommen. Die Aufklidrung dieses Verbreitungstypus
ist zweifellos ein sehr interessantes phylogenetisches Problem. Wer dieses naher unter-
suchen will, mufl damit beginnen, moglichst viele Beispiele fiir diesen Verbreitungs- und
Vikarianztypus zu sammeln, um sich eine maoglichst breite Vergleichsgrundlage zu schaffen,
um Gruppen zu finden, bei denen vielleicht ausreichende Fossilfunde eine Erklirung er-
moglichen, die auch auf andere Fille iibertragen werden kann, usw. Wer anfingt, ein
solches Problem zu bearbeiten, wird bald verzweifeln, weil es ihm nicht gelingt, bei Tier-
gruppen, die ihm nicht genau bekannt sind, festzustellen, nach welchem Prinzip die Grup-
pen gebildet sind, die den gesuchten Verbreitungstypus zeigen. Es liegt auf der Hand, daf3
Gruppen, die nach dem Prinzip (Abb. 6, I bzw. I a rechts) gebildet sind, nicht ohne weiteres
zu vergleichen sind mit Gruppen, die nach dem Prinzip (Abb. 6, Ia links) gebildet sind. In
dem einen Falle sind die australischen und siidamerikanischen Teilgruppen wirklich
Schwestergruppen; im anderen Falle gilt das nicht: die tatsichliche Schwestergruppe etwa
der australischen Teilgruppe lebt vielleicht in der Palaarktis oder in Siidafrika.

Es ist klar, daf} beide Falle unter Umstdnden ganz verschiedene Erklarungen erfordern.
Mit anderen Worten: Es handelt sich gar nicht um den gleichen Verbreitungs- und Vika-
rianztypus. )

Dal} dieser Mangel eines Systemes, das verschiedene Begriffe von phylogene-
tischer Verwandtschaft durcheinander bringt, bisher nicht stirker empfunden
wird, liegt groBenteils an unserer Geniigsamkeit, die heute im allgemeinen nur
sehr geringe Anspriiche an die Prizision solcher doch recht wichtigen Unter-

suchungen stellt.

II. Ein zweites, gerade in der Entomologie verhdltnismaBig viel behandeltes Problem
ist die Moglichkeit, aus dem Vorkommen von Parasiten Riickschliisse auf die Verwandt-
schaftsbeziehungen der Wirtsgruppe zu ziehen.

Da ist z. B. die FaABRENHOLZSche Regel formuliert worden, die besagt, daf} in vielen
Fillen (denn sonst kénnte man ja nicht von einer Regel sprechen) Parasiten und Wirts-
gruppe sich parallel aufgespalten haben. Meiner Ansicht nach bedarf die Frage, ob die Fille
in denen das geschehen ist, wirklich so zahlreich sind, dafl man hier von einer Regel spre-
chen darf, noch sehr griindlicher Untersuchung.

Hiufiger ist offenbar der Fall, dafl eine Parasitenart oder, davon ist meist die Rede,
eine Art oligophager pflanzenfressender Insekten von einer Wirtsart, an die sie sich zuerst
angepalit hatte, auf andere Wirtsarten mit &hnlichen Nahrungsbedingungen, z. B. ahnlichem
EiweiBaufbau, iibergegangen ist. Diese Ahnlichkeit der Bedingungen, die verschiedene
Wirtsarten den gleichen Parasiten bieten, kann nun wohl tatsichlich auf naher phylo-
genetischer Verwandtschaft beruhen. Sie kann aber auch auf dem beruhen, was wir vorhin
,,phylogenetische Beziehungen 2. Art‘‘ nannten. Es kann sich also um eine Noch-Ahnlich-
keit des Eiweilaufbaues der Wirte handeln.

Fast alle Arbeiten, die sich mit diesem Problem beschéftigen, sind, soweit ich sie kenne,
unbefriedigend, weil sie nicht klar erkennen lassen, welche Art von ,,phylogenetischer Ver-
wandtschaft’* der Autor meint, wenn er diesen Begriff gebraucht. Und selbst, wenn aus
seiner Arbeit klar hervorgeht, daf3 er den Begriff so verwendet, wie ich das hier getan habe,
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dann bleibt immer noch unklar, welche Griinde er gegen den Verdacht ins Feld fithren kann,
die Parasiten selbst hitten sich bei der Auswahl ihrer Wirte durch die andere Art von Be-
ziehungen, die ,,Noch-Ahnlichkeit’* im EiweiBaufbau leiten lassen.

Diese wenigen Beispiele sollten erkennen lassen, wie wichtig es ist, die Begriffe
richtig auseinander zu halten. Ein Systematiker, der heute iiber phylogenetische
Verwandtschaft redet, und sich nicht dariiber klar ist, was er meint, der also das,
was wir phylogenetische Verwandtschaft im eigentlichen Sinne und das, was wir
»phylogenetische Verwandtschaft 2. Art® genannt haben, nicht sauber aus-
einander hilt, und auch erkennen lift, daB er das tut, der ist so zu beurteilen wie
ein Physiker, der von Ursachen redet und dabei den Unterschied zwischen Causa
efficiens und Causa finalis nicht kennt und beide Begriffe daher stéindig durch-
einanderbringt.

Wir haben bisher dariiber gesprochen, wie wir uns als Systematiker bei der Auf-
stellung des Systems verhalten miissen, wenn wir die phylogenetischen Be-
ziehungen der Arten bereits kennen. Das war unerldflich nach dem Motto: ,,Wer
das Ziel nicht kennt, kann den Weg nicht haben®. Nun aber ist es notig, nach dem
Wege zu fragen, der zu dem erkannten Ziele fithrt. Wie stellen wir die phylogene-
tischen Beziehungen fest, da wir doch nicht auf dem Strome der genealogischen Be-
ziehungen der Individuen in die Vergangenheit reisen kénnen, wie wir das bisher
bei unseren theoretischen Uberlegungen theoretisch getan haben.

Da ist es an der Zeit sich zu erinnern, dafBl auch LINN%, der noch nichts von
phylogenetischen Beziehungen wulBite, den hierarchischen Systemtypus wihlte.
AuBerdem haben viele der von ihm aufgestellten Gruppen auch heute noch vor
den kritischen Augen der Phylogenetischen Systematik Bestand. Sollte das Zu-
fall sein, oder wie ist das zu erkliren ?

LINNE teilte die Tiere zweifellos im wesentlichen nach ihren morphologischen
Ubereinstimmungen und Unterschieden ein. Die am néchsten liegende Erklirung
wire wohl die, dal auch die morphologischen Ubereinstimmungen der Tierarten
ein Strukturbild ergeben, das dem einer Hierarchie entspricht. Aber das ist offen-
bar nicht der Fall. LINN% selbst soll schon gesagt haben, dafl die zwischen den
Tierarten bestehenden Beziehungen, und damit kann er nur die morphologischen
Merkmalsbeziehungen gemeint haben, sich am besten mit einem vielfach zer-
rissenen Netze vergleichen lassen. Darstellungen dieser ,,Netzverwandtschaft® der
Arten gibt es in der neueren Literatur verhéltnismaBig zahlreich (Abb. 7).

Unsere Frage lautet nun: Wie lassen sich aus diesem netzartig geordneten
morphologischen Beziehungen der Tierarten, die wie wir wissen, hierarchisch ge-
ordneten phylogenetischen Beziehungen erschlieBen ?

Die am niichsten liegende Hypothese wire: Je zahlreicher, groBer, augen-
falliger die Ubereinstimmungen, umso nither die phylogenetische Verwandtschaft.
Auf die Unzulinglichkeit dieser Hypothese brauche ich nicht naher einzugehen.
Sie ist oft genug festgestellt worden. Die Hypothese ist nicht vollig falsch, und
darauf beruht zum Teil die vorhin erwithnte Tatsache, daB auch viele Gruppen-
bildungen der vorphylogenetischen Systematik vor den Augen der phylogene-
tischen Systematik Bestand haben. Sie gestattet eine Feststellung der phylo-
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Abb. 7. Schema der typologischen Beziehungen der Arten
der Trichopteren-Gattung Cyrnus. Die Zahlen bezeichnen
die den Arten gemeinsamen Merkmale. Nach KLINGSTEDT

genetischen Verwandtschaftsbeziehungen nur in grober Annéherung, fithrt manch
mal zu offensichtlich falschen Ergebnissen und stellt uns oft vor Schwierigkeiten
die auch theoretisch unauflésbar bleiben. Die Unzulinglichkeit dieser Hypothese
zwingt uns also, sie durch eine bessere zu ersetzen oder mindestens zu ergiinzen.
Dazu verhelfen uns einige Uberlegungen :

1.

Kein Merkmal tritt bei einer Art isoliert auf. Die Merkmale verschiedener
Arten sind immer gleichsam nur verschiedenartige Ausprigungsformen ein
und desselben Merkmales. Zu dem Merkmal ,,Halteren z. B. gehort als andere
Auspriigungsform das Merkmal ,,wohlausgebildete Hinterfliigel“. Man spricht
in diesem Falle ja von homologen Organen. Aber selbst wo das nicht méglich
ist, gilt unsere Uberlegung: Zu einer Borste, die bei einer Art vorhanden ist
gehort immer als Partner-Merkmal das Fehlen dieser Borste bei den anderen
Arten.

. Die verschiedenen Ausprigungsformen eines Merkmales stehen oft, und fiir

rein theoretische Uberlegungen darf man wohl sagen immer, in einer solchen
Beziehung zueinander, dal man die eine Ausprigungsform als urspriinglich,
die andere als abgeleitet bezeichnen kann. Die Literatur ist voll von Angaben
dariiber, welche Merkmale in einer Gruppe als urspriinglich, welche als ab-
geleitet zu betrachten sind.

Hannemann
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Man kann also je zwei Ausprigungsformen eines Merkmales oft genug so durch
einen Pfeil miteinander verbinden, daB3 die urspriinglichere Auspragungsform an
den Anfang, die abgeleitete an die Spitze des Pfeiles kommt (Abb. 8a und a’).

Nichts liegt nither als die Folgerung, daB zwei Arten,

A
® ®

denen die abgeleitete Ausprigungs-Form eines Merk-
mals gemeinsam ist, diese von einer nur ihnen gemein-

mals nicht besitzen (Abb. 8).
Man kann also, um auf eines der frither angefiihrten
Beispiele zuriickzukommen, wohl den Besitz von Flii-

B C
®
samen Stammart iibernommen haben; das wiirde also
% bedeuten, daB sie miteinander niher verwandt sind,
als mit Arten, die diese Ausprigungsform des Merk-
O

Abb. 8. Morphologische Begriindung der Annahme naherer
J——H8 phylogenetischer Verwandtschaft zwischen den Arten B und
a a’ C: gemeinsamer Besitz der abgeleiteten (apomorphen) Aus-
prigungsstufe a’ des Merkmalspaaresa/a’ (,,Synapomorphie‘‘)

geln zur Begriindung der Gruppe Pterygota heranziehen, da es sich um die
abgeleitete Ausprigungsform eines Merkmalpaares handelt. Man kann aber
nicht die urspriingliche Ausprigungsform, das priméire Fehlen der Fliigel, zur
Begriindung einer Gruppe im phylogenetischen System heranziehen.

Das bedeutet aber nichts anderes, als
dafl der Richtungssinn, der in den Be-

Abb. 9. Argumentierungsschema der phylo-
genetischen Systematik: Simtliche als mono-
phyletisch angesehenen Gruppen sind durch
den Besitz der abgeleiteten Ausprigungsstufe
(schwarz) eines Merkmalspaares ausgezeich-
net (Synapomorphie der Arten monophyle-
tischer Gruppen). Da die Unterscheidung
zwischen urspriinglicher (plesiomorpher) und
abgeleiteter (apomorpher) Ausprigungsstufe
eines Merkmals nur fiir die Begriindung von
Schwestergruppenverhiltnissen von Bedeu-
tung ist, kann die Gruppe A fiir die Merkmale
3—6, die Gruppe B fiir die Merkmale 5 und 6
als indifferent (i) bezeichnet werden. Durch
gleiche Ziffern ist angedeutet, wie die phylo-
genetischen Beziehungen der Gruppen aus de-
ren Merkmalsbeziehungen erschlossen werden.
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ziehungen der Merkmale zueinander liegt, wenn man sie als relativ urspriingliche
bzw. abgeleitete Ausprigungsform eines Grundmerkmales wertet, identifiziert
wird mit dem Richtungssinn, der in den phylogenetischen Beziehungen der Arten
liegt.

Arbeitet man nun nicht mit Arten, sondern mit Artengruppen, so ist klar, daB
jede Artengruppe durch den Besitz solcher abgeleiteten Merkmale ausgezeichnet
sein mull, wenn sie als Gruppe néichstverwandter Arten, als monophyletische
Gruppe gelten soll.

Aus diesen Uberlegungen liBt sich nun ein Argumentierungsschema fiir den
Systematiker ableiten. In diesem Schema (Abb. 9) ist jede Gruppenbildung durch
die Angabe abgeleiteter Merkmale begriindet. Ebenso gut kann man auch sagen:
Jedes Pfeilpaar im Strukturbild der phylogenetischen Beziehungen, das ein
Schwestergruppenverhéltnis bezeichnet, ist erschlossen und begriindet, durch ein
Pfeilpaar im Strukturbild der Merkmalsbeziehungen dieser Gruppen. Dieses
Schema beansprucht also keinen Erkenntniswert, es ist vielmehr ein aus plau-
siblen Pramissen abgeleitetes und durch die Erfahrung bestitigtes Mittel der
Selbstzucht, dafl dem Systematiker zeigen soll, was er sich abverlangen muB,
wenn das von ihm aufgestellte phylogenetische System als gut begriindet gelten
und nicht nur eine unverbindliche Meinungséuflerung darstellen soll.

Das alles gilt nun nicht nur fiir morphologische Merkmale. Merkmale in diesem
Sinne sind vielmehr auch die physiologischen und kologischen Eigentiimlich-
keiten der Arten und Artengruppen, die Verhaltungsweisen, die Entwicklungs-
ablidufe, wie etwa die komplizierten Ontogenesen parasitischer Wiirmer, und selbst
die geographische Verbreitung. Alle diese Eigentiimlichkeiten sind im' Verlaufe
der Phylogenese entstanden und in ihren gegenwirtigen Zustand gebracht worden.
Daher kann auch bei ihnen wie bei den morphologischen Merkmalen zwischen ur-
spriinglicheren und abgeleiteten Ausprigungsformen unterschieden werden. Die
Phylogenetik, d. h. die phylogenetische Systematik, ist das einigende Band, das
die vergleichenden biologischen Wissenschaften in realer Weise miteinander ver-
bindet.

Wenn wir Systematiker uns meist auf die Beriicksichtigung der morphologischen
Merkmale und hier sogar meist auf die oberflichlich sichtbaren beschrinken, so
liegt das nicht an unserem beschriankten Horizont, sondern nur daran, dafl uns
die vergleichenden Wissenschaften und darunter auch die tiefer eindringende
Morphologie meist nur Stichprobenuntersuchungen liefern, die an wenigen Arten
gewonnen sind, und mit denen sich daher nicht allzuviel anfangen 148t. Aber alle
vergleichenden Wissenschaften miiliten sich aufgerufen fiihlen, ihren jeweiligen
Gegenstand unter denselben Gesichtspunkten zu betrachten, den der Systematiker
auf die leichter erreichbaren Merkmale anwendet. Da das phylogenetische System
stets nur den jeweiligen Forschungsstand wiedergeben und niemals fertig sein
wird, werden sie dann jederzeit in der Lage sein, das System zu berichtigen; aber
sie werden auch umgekehrt durch den Zwang, sich mit den im System bereits
niedergelegten Ergebnissen anderer Disziplinen auseinanderzusetzen, zu einem
vertieften Verstdndnis ihres eigenen Gegenstandes kommen konnen.

5%
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Abb. 10. Verschiedene Gruppierung von
6 verschiedenen Taxa je nach Beriicksich-
g tigung der Imaginal- (Vorderfliche der
Wiirfel in J), Larven- (rechte Seiten-
fliche der Wiirfel in-L) oder Puppen-
(obere Fliache der Wiirfel in P) Merkmale.
Unechte Inkongruenz der Systeme, da bei
der Bewertung der Merkmale unberiick-
sichtigt geblieben ist, ob die in einer
Gruppe zusammengefaBten Arten durch
die urspriingliche (die betreffenden
Flidchen sind weil} gelassen) oder die ab-
geleitete Auspragungsstufe (die entspre-
L chenden Flachen punktiert oder schraf-
fiert) einander entsprechender Merkmale
ausgezeichnet sind.

In diesen Zusammenhang gehort

p auch das Problem der Beziehungen
zwischen Larven- und Imaginalsy-
stematik. Hier wird viel von den In-
kongruenzen gesprochen, die zwi-
schen Larven- und Imaginalsystem
bestehen konnen. Damit soll ge-
sagt sein, daBl man (Abb. 10) z. B.6 Taxa jeweils anders im System gruppieren
mochte, je nachdem, ob man die Imagines, die Larven oder die Puppen betrachtet.

Ein Bearbeiter, der hier von Inkongruenzen spricht, stoft vollig ins Leere,
wenn er nicht beachtet, dafl z. B. die abweichende Gruppierung bei den Larven
sich auf die Ubereinstimmung in urspriinglichen Merkmalen griindet, wihrend
bei der Gruppierung der Imagines die Ubereinstimmungen in abgeleiteten Merk-
malen mafgebend waren oder umgekehrt. Das Problem der Inkongruenzen bleibt
auch theoretisch unlésbar, wenn wir glauben, wir héitten einmal Larven, das
andere Mal Imagines zu klassifizieren. Tatséchlich sind es die Arten, die wir im
System nach ihrer phylogenetischen Verwandtschaft einordnen wollen (Abb. 11).
Larven, Puppen und Imagines sind dann nur verschiedene Aspekte, unter denen
sich uns die Arten und Artengruppen darbieten, sowie auch die verschiedenen
morphologischen und physiologischen Eigenschaften und Verhaltensweisen nur
verschiedene Aspekte sind.

Eskann denn durchaus vorkommen, daf wir bestimmte Verwandtschaftsgruppen
entsprechend unserem Argumentierungsschema nur nach Larvenmerkmalen, an-
dere nur nach Puppenmerkmalen und wieder andere nur nach Imaginalmerkmalen
begriinden kénnen (Abb. 12). Aber in solchen Féllen von Inkongruenzen zu spre-
sprechen wiire sinnlos, weil hier ja kein Widerspruch vorliegt gegen etwas, was
wir theoretisch erwarten miissen.
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Abb. 11. Phylogenetische Beziechungen
der 6in Abb. 10 dargestellten Taxa. Vor-
derflichen: Imaginal-, rechte Seiten-
flichen: Larven-, obere Wiirfelflichen:
Puppenmerkmale.

Von echten Inkongruenzen kann
man nur dann sprechen, wenn bei
den Larven und Imagines jeweils
andere Artengruppen durch abge-
leitete Merkmale gekennzeichnet
sind (Abb. 13). Dann miissen in
dem einen Falle Konvergenzen vor-
liegen und dann ergibt sich die
Frage, wie kann man Konvergen-
zen, die ja auch Ubereinstimmun-
gen in abgeleiteten Ausprigungs-
stufen von Merkmalen sind,
unterscheiden von Ubereinstim-

mungen, die wirklich auf Abstammung von einer gemeinsamen Stammart be-

ruhen. Auch dafiir gibt es Regeln,
aber darauf und auf andere Metho-
denfragen niher einzugehen, ist im
Rahmen dieses Vortrages unmoglich.

Wenn wir nun zum Schluf auf un-
sere Ausgangsfrage zuriickkommen,

Abb. 12. Gruppierung der in Abb. 10 und
11 dargestellten 6 Taxa nach ihrer phylo-
genetischen Verwandtschaft (Klammern
neben den Wirfeln oben). Erschlossen
werden die Verwandtschaftsbeziehungen
aus der Verteilung abgeleiteter (apomor-
pher) Ausprigungsstufen der Merkmale
(Punktierung, Schraffur, Kreuzschraffur)
entsprechend dem in Abb. 9 dargestell-
ten Argumentierungsschema. Dabeikénnen
manche Verwandtschaftsgruppen nur nach
Imaginal- (J), andere nach Larven- (L,
L,) wieder andere nur nach Puppenmerk-
malen (P) erkannt werden.
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Abb. 13. Echte ,,Inkongruenz‘ zwischen Imaginal-

(I) und Larvensystem (II). In diesem Falle mufl ange-

nommen werden, dafl entweder die Auspragungsstufen

der Merkmale bei Larven oder bei Imagines falsch gedeu-

tet sind, oder daB die scheinbar synapomorphe Uberein-

stimmung bei Larven oder Imagines auf Konvergenz
S [ beruht.
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e a wodurch sich denn etwa unsere heutige Systematik
D—»I J von der Systematik von 1856 und von 1758 unter-
Vi scheidet, so kannich wohl feststellen, daB sie ihre
® entscheidende Prigung erhalten hat durch das
Ereignis, das fast mit der Griindung der Deut-
schen Entomologischen Gesellschaft zusammen-
fallt, d. h. durch das Auftreten der Deszendenz-
theorie und durch die Entwicklung dieser Theorie
in den 100 Jahren, die seitdem vergangen sind.
O\ Es gab eine Zeit, vor etwa 200 Jahren, in der
Biologie zu sein fast selbstverstdndlich hie8, Sy-
, J stematiker zu sein. Diese Zeit ist endgiiltig vorbei.
Spéter galt die Systematik als ein notwendiges
Ubel, das je schneller um so besser zu iiberwinden
wiire, damit man sich anscheinend wichtigeren und interessanteren Aufgaben
widmen koénnte. Die besten Kopfe wandten sich anderen Gebieten der Biologie
zu, manchmal selbst dann, wenn sie Stellen an Museen besetzten, die eigentlich
ausschlieBlich Systematikern vorbehalten sein sollten. Der Systematiker galt nur
noch als Registraturbeamter und Schliisselbrettverwalter der Biologie.

Diese Zeit ist noch nicht endgiiltig vorbei. Aber durch die Deszendenztheorie
ist die Systematik in Geben und Nehmen wieder unlésbar mit den iibrigen Teil-
gebieten der biologischen Wissenschaft verbunden worden, selbst wenn das noch
nicht iiberall bemerkt worden ist.

Freilich hat die Systematik dafiir den Preis bezahlen miissen, daf sie nicht mehr
hoffen darf, ihr Ziel jemals vollstéindig zu erreichen. Aber gerade dieses Merkmal
der unendlichen Aufgabe ist das untriigliche Kennzeichen jeder echten Wissen-
schaft. Auf dem Wege zu diesem Ziele wird jeder neue Schritt schwieriger als alle
vorhergehenden. Die Anforderungen an den Systematiker, was theoretische und
methodologische Vorbildung anbelangt, werden daher in Zukunft immer hoher
werden. Die Zeit, in der ein durchschnittlicher Autodidakt hoffen konnte, mehr
als Handlangerdienste leisten zu kénnen, néhert sich auch in der Zoologischen
Systematik schnell ihrem Ende, sowie sie fiir die meisten anderen Wissenschaften
ja schon lange zu Ende gegangen ist. Aber der Systematiker, der sich diesen
Bedingungen unterwirft, und bei der Arbeit seinen Blick auf das einmal als richtig
erkannte Ziel gerichtet hilt, darf dafiir auch die GewiBheit haben, daf er einer
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Wissenschaft dient, die fiir alle Zukunft ein lebendiges Glied der groBen bio-
logischen Wissenschaft bleiben wird.
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