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Dr. Adolf Binder ins Leben gerufen wurde, und fiihrt so die gute,
alte Tradition der oberdsterreichischen Entomologen weiter.
Mogen dem Freund in ungebrochener Jugendfrische noch viele
schone Erfolge zuteil werden, zur eigenen Freude und zum Nutzen
der Forschung in unserer schénen Heimat. Kusdas.

- Zygaena ephialtes L.

1I.
Versuch einer Deutung der Rassen- und Formenverteilung
auf populationsgenetischer Basis.

Von E. R. Reichl, Linz.
(Mit 1 Arealkarte)

In der vorangegangenen Arbeit!) war ich bemiiht, ein moglichst
exaktes Bild der quantitativen Formenverteilung in den nieder-
Osterreichischen Mischpopulationen von Zygaena ephialtes L. zu
geben. Dabei habe ich mich mit Absicht auf die bloBe Mitteilung
des Beobachtungsmaterials — also der Populationsauszéihlungen —
und die sich daraus ergebende Festlegung der Hauptgrenzlinien
zwischen den einzelnen Merkmalspaaren beschrinkt. Es schien mir
wichtig, das rein Deskriptive, das unantastbare Tatsachenmaterial,
von den theoretischen Fragen nach dem Warum und Wie, also dem
nicht unmittelbar Beobachtbaren, wohl aber gedanklich Erschlie3-
baren, streng zu trennen. '

Zum Verstindnis des folgenden ist es notig, kurz die Gesamt-
~ verbreitung der Art und ihrer Hauptrassen zua skizzieren:

Zyg. ephialtes L. findet sich von der franzosischen Atlantik-
kiiste bis zum Ural; nach de Lattins Arealkarten (1952) soll sie
auch noch jenseits des Urals bis zum Tien-schan fliegen, und zwar
in der rot-peucedanoiden Form, doch ist hier eine gelegentliche
Verwechslung mit der nahe verwandten Zyg. dorycnit O. nicht aus-
geschlossen. Im Siiden geht die Art bis zu den Pyrenien, nach Siid-
italien, ins mittlere Griechenland und auf die Krim. Die Nord-
grenze diirfte ungefihr am 55. bis 56. Breitengrad liegen.

In diesem Gesamtareal bewohnt die gelb-ephialtoide, also die
doppelt rezessive Form in der Hauptsache die siidlichen und siid-
ostlichen Gebiete: Italien bis herauf zum Hauptkamm der Alpen,
den ganzen pannonischen Raum bis ins Gstliche Niederdsterreich,
nach Siidmihren und in die Siidslowakei, den nérdlichen Balkan
und als Fortsetzung davon das siidlichste Ruflland, vor allem die
Krim. Diese GroBrasse, die dort, wo sie unvermischt geblieben ist,
ausschlieBlich aus C-Formen (coronillae und trigonellae) besteht, hat
den Namen pannonica Holik erhalten. Auf ihre verschiedenen
Unterrassen einzugehen, deren Namensberechtigung oft recht frag-
lich erscheint, eriibrigt sich im Rahmen dieser Arbeit.

1) Z. Wiener Ent. Ges., 43. Jg., 1958, S. 250-265.
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Dierot-ephialtoiden Formen, also die E-Formen ephialtes und me-
dusa, kommen ganz rein und unvermischt nur in zwei kleinen, wie es
scheint, Reliktgebieten im duBersten Siiden vor: In Siidfrankreich am
FuBl der Pyreniden und im nordlichen und mittleren Griechenland.

Das ganze ibrige Gebiet wird von den P-Formen, also den
doppelt dominanten (peucedan: und athamanthae) bewohnt; diese
Grofirasse trigt den Namen borealis Bgff. und wurde ebenfalls
wieder in mehrere Unterrassen aufgespalten.

Der Streifen, an dem die beiden groBen Rassengruppen
zusammenstoflen, ist nach dem Vorgenannten schon halbwegs klar
ersichtlich: Er beginnt in den franzdsischen Seealpen, folgt ungefihr
— aber keineswegs streng! — dem Alpenhauptkamm bis nach Ost-
tirol, zieht dann iiber Kérnten bis in die Oststeiermark, wendet sich
hier scharf nach Norden iiber Niederosterreich bis nach Siidmé#hren,
folgt von da an wieder Gstlich etwa dem Karpatenbogen und ver-
breitet sich von der Bukowina an nach Osten immer mehr, bis
schlieBlich die Populationen des &stlichen Ruflland fast zur Ginze
Mischpopulationen darstellen.

Wie es zu dieser Aufspaltang der Art Zygaena ephialtes in zwei
diametral entgegengesetzte Rassengruppen kam, ist fiir die fol-
genden Uberlegungen gleichgiiltig. Wie in so vielen anderen- Fiillen
der Tier- und Pflanzenwelt Mitteleuropas werden wir dafiir die
eiszeitliche Isolierung in den siideuropéischen Refugialgebieten ver-
antwortlich machen miissen. Welche dieser Refugien als Bildungs-
zentren fiir unsere beiden GrofBrassen in Frage kommen, soll uns
vorderhand nicht beschéftigen; sicher ist aber, dal sich im Gefolge
der nacheiszeitlichen Klimaverbesserung die beiden Grofirassen
aus ihren Refugien heraus ausgebreitet haben und irgendwo im
mitteleuropdischen Raum aufeinandergestoBen sein miissen.

Was geschah nun an diesen Beriihrungs- bzw. Uberschneidungs-
stellen? Diese Frage ist auf Grund der uns schon bekannten gene-
tischen Tatsachen eindeutig zu beantworten:

Fertilitit zwischen Angehorigen der beiden Rassen war nach
wie vor vorhanden — findet man doch auch heute in den Misch-
gebieten hiufig Kopulationen zwischen allen mdoglichen ephialtes-
Formen, die alle fruchtbar sind. Wie sah aber die Nachkommenschaft
aus, wenn sich beim ersten Zusammentreffen der beiden Rassen ein
C-Tier mit einem P-Individuum paarte? Wie schon im ersten Teil
dieser Arbeit ausgefiihrt, dominiert rot iiber gelb, peucedanoid iiber
ephialtoid. Die F;-Generation wird also durchwegs rot-peucedanoid
ausfallen. In der F,-Generation tritt dann wieder die iibliche
Mendelspaltung in drei Dominante zu einem Rezessiven auf, also
3rot : 1 gelb und 3 peucedanoid : 1 ephialtoid. Miteinander kombiniert
ergibt das dann 9 rot-peucedanoid (P-Formen) :3 gelb-peucedanoid
(I-Formen) :3 rot-ephialtoid (E-Formen):1 gelb-ephialtoid (C-
Form). In allen folgenden Generationen bleibt, wie sich leicht
nachrechnen lif3t, dieses Zahlenverhiltnis unverindert.

Ubertragen wir diese Betrachtungen von der Nachkommen-
schaft eines einzigen Pérchens auf eine ganze Population, so ergibt
sich folgendes:

4%



Seite 52 Zsitschrift der”Wiener Entomologischen 'Gesellschaft /440 Jg. 1959

Die Erbmasse einer Mischpopulation setze sich zusammen aus
e-(ephialtoid-)Allelen, die in einer Héufigkeit x vorhanden seien,
und aus et-(peucedanoid-)Allelen, deren Héiufigkeit dann (1—x)
betrigt; ebenso aus g-(gelb-)Allelen in der Hiaufigkeit y und aus
- gt-(rot-)Allelen in der Hiufigkeit (1-y). Wenn wir voraussetzen,

daf} sich diese Allel-Mannigfaltigkeit rein nach dem Zufall auf die

einzelnen Individuen der Population verteilt, so werden wir nach

den Wahrscheinlichkeitsgesetzen erwarten miissen, daf} diese Popu-

lation aus ,

homozygot ephialtoiden Tieren (ee) mit der Hiaufigkeit x2,

heterozygot peucedanoiden Tieren (ete) mit der Haufigkeit

2x (1-x),

homozygot peucedanoiden Tieren (etet) mit der Hiufigkeit

(1=x)?

besteht. Die Hiufigkeit der ephialtoiden Formen wird also x2, jene
der peucedanoiden Formen (1-x2) betragen.

Dasselbe gilt natiirlich auch fiir das Merkmalspaar rot-gelb.
Fiir die Kombination aus beiden, also fiir die 4 Hauptformen, er-
halten wir dann die Hiufigkeiten

P — (1-x?) (1=3?)

I = (-x3)y (1)
E = x2-(1-y?2)
C = x2y?

Besonders einfach liegt der Spezialfall, von dem wir bei unseren
Betrachtungen ausgegangen sind : Erstmaliges Zusammenstof3en der
beiden Grofirassen an irgendeinem Biotop. Dann ist namlich sowohl
x als auch y gleich dem Prozentsatz der Individuen der gelb-ephial-
toiden Rasse — Erbformel eegg — bei diesem ersten Zusammen-
treffen. Ist also in diesem speziellen Fall y=x, so vereinfachen sich
die obigen Formeln zu

P = (1-x2)?

I = x2(1-x?) (2)
E = x?(1-x?)

C=xt

Auch dieses Zahlenverhiltnis bleibt fiir alle folgenden Gene-
rationen bestehenl!).
Die wichtigste Folgerung aus dem Gleichungssystem (2) ist

I=E (3)
Das heiBt, daB in Mischpopulationen, die sich — unter den oben
genannten Voraussetzungen — durch Vermischung der beiden

1) Streng genommen sind diese Formeln fiir die ersten Folgegenerationen
nur annéhernd giiltig, da zu dieser Zeit die Voraussetzung der Panmixie, also der
rein zufilligen Allelkombination, noch nicht zutrifft. Die exakte Formel fiir die
Hiufigkeit z. B. der C-Formen in der n-ten Folgegeneration wiirde lauten:

) -
e=x4+5[4x=+(2“+2—8) Lx3o (22 t2oy). x“J

Das Korrekturglied nahert sich aber mit steigendem n sehr rasch dem Wert Null.
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GroBrassen bilden, die Hiufigkeit der rot-ephialtoiden Formen
immer gleich jener der gelb-peucedanoiden sein muf3. Dies gilt auch
dann, wenn die beiden Merkmalspaare nicht unabhingig vonein-
ander spalten, die beiden Gene e und g also im gleichen Chromosom
lokalisiert wiren — wofiir iibrigens keinerlei Anhaltspunkte vor-
liegen. Weiterhin gilt T = E auch fiir den Fall, daf3 die Population
in stindigem Individuenaustausch mit ihren Nachbarpopulationen
steht, was wir ja im allgemeinen annehmen miissen. Dann muf
Gleichung (3) aber, wie sich leicht zeigen 148t, auch fiir diese Nach-
barpopulationen und somit fiir samtliche Populationen im Uber-
schneidungsbereich der beiden GroBrassen gelten.

Ein Blick in die im ersten Teil dieser Arbeit mitgeteilten
Populationsausziahlungen lehrt aber, dal diese Forderung I = E in
den niederdsterreichischen Mischpopulationen auch nicht annihernd
erfiillt ist. 122 E-Individuen, die ich in diesem Gebiet beobachten
konnte, stehen bloBl 2 I-Individuen gegeniiber. Die E-Formen sind
also rund 60mal héufiger, als es die Theorie fordert. Da aber weder
an dem Zutreffen der vorhin gemachten Voraussetzungen noch an
der Richtigkeit der mathematischen Ableitung gezweifelt werden
kann, bleibt fiir diese Diskrepanz nur eine Erklirungsmdoglichkeit:
Die relative Haufigkeit der einzelnen Formen wird noch durch
weitere Faktoren beeinflult, die in dem mathematischen Ansatz
bislang unberiicksichtigt blieben.

Grundsitzlich sind verschiedene solcher Faktoren denkbar. Es
entspricht aber unserem wissenschaftlichen Denken, zunichst ein-
mal die einfachste und nichstliegende Erklirungsmdglichkeit ins
Auge zu fassen und an ihr so lange festzuhalten, als die aus ihr
sich ergebenden Schlufifolgerungen nicht in Widerspruch zu den
Tatsachen, also den Beobachtungsergebnissen, geraten. Je zwang-
loser das aus dieser Hypothese abgeleitete Bild dann mit unseren
Beobachtungen zur Deckung gebracht werden kann, je mehr
Beobachtungsergebnisse schlieflich aus dieser Hypothese heraus
gedeutet werden kénnen, desto mehr werden wir von ihrer ,,Richtig-
keit*, ihrem ,,Wahrheitsgehalt* iiberzeugt sein.

Besteht also auch kein unabweisbarer Zwang zu dieser Vor-
stellung, so ist es doch naheliegend, dieses Miflverhiltnis zwischen
E- und I-Formen auf eine herabgesetzte Vitalitit der letzteren
zuriickzufithren. Das bedeutet: Es wurden wohl beim ersten
Zusammentreffen der beiden Grofrassen gleichviel E- und I-Formen
gebildet, es sind aber aus Griinden physiologischer Natur im Verlauf
der Entwicklung bis zum Falter mehr I-Individuen umgekommen
als E-Tiere, und damit hat sich ein, vorerst kleines, Plus an letzteren
ergeben. Mit den #ufleren Farb- und Zeichnungsunterschieden, wie
sie uns ins Auge fallen, hat diese geringere Vitalitit wohl nur indirekt
zu tun: Nimlich insofern, als die physiologischen Faktoren, die
diese geringere Vitalitit bewirken, unter anderem auch das #ulere
Erscheinungsbild abéindern.

Soll also das Gleichungssystem (1) Giiltigkeit behalten, so haben
wir in jede dieser 4 Gleichungen einen Korrekturfaktor einzufiihren,
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der der Lebensfihigkeit der jeweiligen Form Rechnung trigt und
den ich als ,,Vitalitatsfaktor v bezeichnen mochte:

P = (I-x2) (I=y%)-v, '

I = (1-x)y (4)
E = x(I-y%)v,

C — x2.y2.vc

Die nach diesen Formeln berechneten Hiufigkeiten fiir die
P-, I-, E- und C-Formen haben nun aber leider nicht mehr die —
fiir den Mathematiker sehr angenehme — Eigenschaft, fiir alle
Folgegenerationen konstant zu bleiben. Die Ableitung dieser Be-
hauptung ist zwar etwas umsténdlich, kann aber, da sie den Kern-
punkt aller folgenden Schliisse bildet, nicht iibergangen werden:

Die Haufigkeit des e- bzw. des g-Allels in einer Mischpopulation
betrage wieder x bzw. y. Es werden dann — wieder unter der Vor-
aussetzung der Panmixie und diesmal mit Beriicksichtigung der
unterschiedlichen Vitalititen — die 9 moglichen Genotypen in der
niichsten Generation mit den folgenden Hiufigkeiten auftreten:?)

etetgtgt ........... (1-x)2-(1—-y)2-v,
etetgtg ........... 2(1-x)2-(1=y)-y-v

ete §+g+ ,,,,,,,,,,, 2X-(1—X)-(l—y)2~vz P-Formen
ete gtg ........... 4x-(1-x)-(1=y)-y-vyp

etetg g ........... (1—x)2-y2-v; .

ete o o 2.(1_X).xy2’.vi I I-Formen
e e grgt . ... ... X2 (1-y)2-v, \

eegtg ........... 2x2-(1-y) v, | E-Formen
e gg ciiiiiin X2 y2ev, C-Formen

In dieser nichsten Generation ist dann die Hiufigkeit des
e-Allels nicht mehr x, sondern

_ [(l—x)x(l—y)’-i-2(1—x)x(l—y) y]-vp+(l——x)xyzvi+

Summe aller Hiaufigkeiten

X1

+[x (1= )+ 25 (1 =3) Y] ¥, + X037V,

Summe aller Haufigkeiten

und analog?)

g (=X A=9)y 4 20 —x)x (1—=5) ¥] % +
1=

Summe aller Haufigkeiten

+[( —x2y + 21 —-x)xy v+ x2(1-y)yv+ xty?v,
Summe aller Haufigkeiten

1) Die Berechnung erfolgt in derselben Weise wie bei Gleichung (1) ausgefiihrt.
2) Der Nenner ist deshalb notwendig geworden, weil die Summe aller Haufig-
keiten infolge der verschiedenen Vitalititsfaktoren nicht mehr 1 betragt.
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Umgeformt ergibt das:

x(1—x)(1-y? vp-l-x(l—x) yzvi+x“(l—y3)ve+x2y2vc

X =

(1—x2) (1 —y?) vpt+ (1—x%) y2v; + x2 (1 = y?) v+ x2y2 v,

(5)

A=x) A =y)yvp+(1=x)y? v+ Py (L -y} vg + X2y v,
(I—=x?) (1-y}) v+ (1 =x)y2 vy + x2 (1 —y?) v+ xPy?v,

=

Fiir den Fall, dal die Vitalitdtsfaktoren gleich sind, gehen
diese recht kompliziert aussehenden Formeln iiber in

X;=X und yi=Y,

womit die bereits frither fiir diesen Spezialfall behauptete ,, Konstanz
der Formenverteilung‘‘ bestétigt ist.

Ist aber auch nur ein einziger der 4 Vitalitidtsfaktoren von den
anderen verschieden, so #ndern sich sowohl x als auch y — und
damit die gesamte Formenverteilung innerhalb der Population —
im Lauf der Generationen. Die Differenzen der Allelhdufigkeiten
zwischen zwei Generationen betragen dann:

v—v +yi(v.—V,—V +V
xl—x=g=x2(l—x e P (p 1 e c)

dt 1—x2)(1-y? vt (1=x3)y?*v;+x* (1 — y?) v+ x?y?v,

6

dy - Vi_Vp+x2(Vp_Vi—Ve+Vc) ( )
Nn—y=—=y(l-y

' dt (1—x2) (1 —y?) vp+(l—x2)y2vi+x2(l—y2) Vot x2y?v,

Es resultieren also zwei (simultane) Differentialgleichungen (6),
durch die die Allelhdufigkeiten x und y in ihrer Abhingigkeit von
der Zeit (= Generationenfolge) eindeutig festgelegt sind. Leider
lassen sich diese Differentialgleichungen infolge ihrer komplizierten
Struktur nicht exakt integrieren. Wir konnen aber die beiden

Gleichungen (6) durcheinander dividieren und die dabei entstehende
Gleichung

dx _x?(l-x) Vo= Vp Y (Vp— Vi T Vet Vo)

7
dy  y*(1=y) vp—vpkxP (v —Vi—Ve+V,) (7)

vorerst einer genaueren Betrachtung unterziehen. Fiir den schon
mehrfach zitierten Spezialfall einer ersten Beriihrung der beiden
Grofirassen gilt wieder y = x und Gleichung (7) wird zu:

dx Ve—Vpt x2 (vp—v1 -va+vc)

8
dy vi—vp-{-x2 (Vp—vi‘“"e“*‘vc) (8)

Ist nun, wie wir vorausgesetzt haben, ve>v; — die Vitalitdt
der E-Formen grofler als die der I-Formen — so bleibt der Zihler
dieses Bruches stets groBer als der Nenner; das bedeutet, daf} in der
Population die e-Allele gegeniiber den g-Allelen iiberwiegen werden,
gleichgiiltig, wie es um die Vitalitit der P- und C-Formen bestellt
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ist. Ohne den exakten zeitlichen Verlauf der Allelhdufigkeiten —
wie ihn die Gleichungen (6) beschreiben — kennen zu miissen,
kénnen wir also bereits voraussagen, dafl unter der Bedingung
ve>Vy in allen Populationen zu allen Zeiten x>y sein muf}1).

Wenn aber x>y, dann ist (1-x2)<(1-y2) und x3(l-y2)>
y2(1—x2). Da auBlerdem laut unserer Hypothese v, >v;, so gilt nach
Gleichung (4)

x3(l—y?) Vo> (1-x?) - y*-v;

E>1

Das bedeutet in Worten: Sobald die Vitalitit der I-Formen
gegeniiber jener der E-Formen herabgesetzt ist, miissen in allen
Populationen die E-Formen hiufiger als die I-Formen sein, unab-
hingig von der Vitalitit der P- und C-Formen.

Nun ist mir tatsichlich weder in natura noch aus der Literatur
auch nur eine einzige ephialtes-Population bekannt geworden, die
dieser Forderung nicht entsprochen hitte. In diesem Punkt gibt
also die Hypothese von der verringerten Vitalitit der I-Formen die
tatsichlichen Verhiltnisse ausgezeichnet wieder.

Uber das Verhiltnis der drei iibrigen Vitalititsfaktoren v, v,
und v, zueinander ist damit allerdings noch nichts ausgesagt. Es
bleiben, da die Reihung v, >v; bereits festgelegt ist, noch folgende
Moghchkelten offen:

und damit auch

a) Ve >Vp >V >Vi g) Vp>Ve>Vi >V,
b) Ve >V, >V >V ) Vp>Ve >V >V
C) Vo>V >Vi>Vp 1) Vp>Ve >Ve >V
d) ve>vp>vi >V, k) ve >Vp>ve>vi
e) vc>Ve>Vp>Vi D ve>vi >Vp>vc
f) Ve >Ve >Vj >Vp m) ve>Vi _>Ve >V,

Als Grenzfille kommen ferner noch jene Moglichkeiten in Frage,
bei denen zwei oder auch drei Vitalititsfaktoren gleich grof3 sind.

Der EinfluB jeder dieser 12 Moglichkeiten auf die Formen-
verteilung und vor allem auf das endgiiltige Formengleichgewicht
in einer Mischpopulation laft sich nunmehr aus den — etwas umge-
formten — Gleichungen (6) unschwer ablesen:

- 1 —vy? _ 2
i{=x2(1_x). (Ve Vp)( 3+ (v, Vi)y (63.)
ds (1 —x2)(1—y?) vp+(l—x2)y’vi+x3(l-y3) v+ xtytv,
(vi = v ) (1 —-x%)+ (v,—~v,) x?
iiz__yz (1-y)- LI c ° - (6b)
dt (1—=x*) (I=y?) vy + (1 =x7) y2 v +x* (1 - ¥7) v+ X*y2 v,

a) Ve >Vp >V >V b) ve>Ve>SVE>V

Da sowohl x als auch y stets zwischen 0 und 1 (d. h. zwischen
09% und 100 %) liegen miissen, die Vitalititsfaktoren aber niemals
1) Selbst wenn im weiteren Verlauf der Entwicklung y wieder an x herankéme,

konnte es doch nie groer als x werden, da ja mit y = x sofort wieder Gleichung (8)
gelten wiirde.
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negative Werte annehmen konnen, ist der Nenner der beiden
Gleichungen unter allen Umstéinden positiv. Da weiterhin v, >v;
und v, >v;, dagegen v; <v;, und v, <V,, bleibt der Zihler von (6 a)

positiv, der Zahler von (6b) aber negatlv Damit ist auch —-
stets positiv, 3 dt stets negativ.

Samtliche Populationen, fiir die die Voraussetzungen a) oder
b) gelten, wandeln sich also — unabhingig von ihrer anfinglichen
Formenzusammensetzung — allméhlich in reine E-Populationen,
also in rot-ephialtoide Populationen um.

O) Ve >V >V >V )
ﬁ ist immer positiv, ?u ist bei niedrigen x-Werten (d.h. in

ﬁberw1egend peucedanoiden Populationen) positiv, bei hohen
x-Werten (in uberwiegend ephialtoiden Populationen) negativ. Da

sich aber mfolge >0 alle Populationen nach hohen x-Werten hin
entwickeln, w1rd a,uch + letzlich immer negativ und das End-

ergebnis ist auch unter der Voraussetzung c) eine rein rot-ephialtoide
Population.

d) Ve >V >Vi >V
dd—’t’ immer negativ, <= Tt bei niedrigen y-Werten positiv, bei hohen

y-Werten negativ. Endergebnis ebenfalls eine rein rot-ephialtoide
Popualation.

e) Vo >Ve>Vp>Vj
?n immer positiv, 3 < bei niedrigen x-Werten negativ, bei hohen
x-Werten positiv. Endergebnis eine rein gelb-ephialtoide Population.

f) Vc>Ve>Vi >vy

Sowoh] & 5 als auch & St immer positiv. Endergebnis eine rein
gelb-ephzaltozde Population.

) Vp>ve>vi >V,
Sowohl o als auch immer negativ. Endergebnis eine rein
rot- peucedanmde Populatlon
h) vp>ve>ve >

% Immer negativ, % bei niedrigen y-Werten negativ, bei hohen
y-Werten positiv. Endergebnis eine rein rot-peucedanoide Population.

1) Vp >V >Ve >V k) ve>vp>ve >y

bel niedrigen y-Werten negativ, bei hohen y-Werten positiv ;
bel niedrigen x-Werten negativ, bei hohen x-Werten positiv.

In diesem Fall hingt die Richtung, in der sich die Population ent-
wickelt, von ihrer anfinglichen Formenverteilung ab. Uberwiegend
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rot-peucedanoide werden zu rein rot-peucedanoiden, iiberwiegend

gelb-ephialtoide zu rein gelb-ephialtoiden Populationen. Bei einer

einzigen Anfangsverteilung werden sowohl ‘;—’t‘ als auch g—:' gleich

Null — die Population befindet sich im (labilen) Gleichgewicht;
diese Gleichgewichtsverteilung ist gegeben bei

1 1
Xg=—"————— yg =

Vl_l_ Ve~ Ve Vl—'*' Vc"“ii
Vp — Vi Vp — Ve
Jede winzige Verdnderung dieses labilen Gleichgewichts kann

aber bereits den Anstof3 zur Entwicklung nach dem stabilen Gleich-
gewicht, also der reinen P- oder C-Population, geben.

1) Vo>V >V, m) ve>vi>ve>V,

‘;—‘f bei niedrigen y-Werten positiv, bei hohen y-Werten negativ;
‘;—i’ bei niedrigen x-Werten positiv, bei hohen x-Werten negativ.
Analog den Fillen i) und k). Die Bedingung fiir das labile Gleich-
gewicht ist dieselbe, das stabile Gleichgewicht liegt dagegen bei
rein rot-ephialtoiden Populationen (rein gelb-peucedanoide Popu-
lationen sind ja auf Grund von Gleichung (8) unmoglich).

Zusammengefafit ergibt sich’also, da3 die Bedingungen a, b,
¢, d, 1 und m zu reinen E-Populationen, die Bedingungen e und f zu
reinen C-Populationen, die Bedingungen g und h zu reinen P-Popu-
lationen und schlieflich die Bedingungen i und k je nach den
Anfangsbedingungen entweder zu reinen C- oder zu reinen P-Popu-
lationen fiihren.

Wie lassen sich nun diese Ableitungen auf die Verhéltnisse in
den niederdsterreichischen Mischpopulationen iibertragen? Befindet
sich die Formenverteilung in diesen Populationen iiberhaupt bereits
im Gleichgewicht oder ist ihre Umbildung noch in vollem Fluf3?

Dazu ist vor allem festzustellen, dall die Hauptgrenzlinie
zwischen den beiden Grofirassen in Niederdsterreich zugleich eine
Klimagrenze ist. Es wurde im ersten Teil dieser Arbeit bereits
erwihnt, daf sie recht gut, wenn auch nicht ganz streng, mit der
9%-Jahresisotherme iibereinstimmt?). Dies gilt nicht allein fiir den
Raum von Niederosterreich, sondern ebenso, wie die hier wieder-
gegebene Karte zeigt, fiir das mihrisch-slowakische Gebiet, fiir
Steiermark, Kirnten und Siidtirol. Die Ubereinstimmung geht so
weit, daBl sich beispielsweise im Raum um Prag, der eine Wirme-
insel mit etwas iiber 9° Jahresmittel darstellt, noch gelb-ephialtoide
Formen (allerdings sehr in der Minderheit) finden.

Natiirlich ist es ganz unwahrscheinlich, ja geradezu vollig ausge-
schlossen, daf3 die beiden GroBrassen aus purem Zufall iiberall

1) Es sei nochmals betont, daB es sich hierbei um unkorrigierte, also nicht auf
das Meeresniveau bezogene Isothermen handelt. Die Reduktion auf das Meeres-
niveau, fiir den Meteorologen unerlaBlich, ist fiir biologische Betrachtungen un-
brauchbar.
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Populationstypen von Zygaena ephialtes L. im siidostlichen Mitteleuropa.
e rein rote Populationen
A rein gelbe Populationen
* rot-gelbe Mischpopulationen
————— 9%-Jahresisotherme

gerade an dieser Klimagrenze aufeinander getroffen sein kénnten.
Wir kénnen vielmehr verniinftigerweise nur annehmen, daf diese
Isotherme zugleich die Gleichgewichtsgrenze ist, oberhalb derer sich
die eine (die gelb-ephialtoide), unterhalb derer sich die andere (die
rot-peucedanoide) Form entscheidend durchsetzt. Das heiit aber
nichts anderes, als da die Vitalititsfaktoren v, die wir bisher als
Konstanten aufgefat haben, stark temperaturabhéngig sein miissen.
Unterhalb einer mittleren Jahrestemperatur von ca. 9° muB} die
Reihenfolge g, h, i oder k gelten, oberhalb dieser Temperatur die
Reihenfolge e, f, i oder k). Die Tatsache, daBl der Streifen vor-
wiegend rot-ephialtoider Mischpopulationen duBerst schmal — im
Mittel etwa 12 km breit — ist, reine E-Populationen aber in Nieder-
osterreich iiberhaupt nicht aufgefunden werden konnten, lif3t den
SchluB zu, daB die Moglichkeiten a, b, ¢, d, 1 und m — zumindest
in diesem Temperaturbereich — nicht realisiert sind.

Von der selbstverstiindlichen Voraussetzung ausgehend, da(
die einzelnen Vitalititsfaktoren eine stetige Funktion der Tempe-

1) Ob fiir diesen Zusammenhang nun tatsiichlich die mittlere Jahrestemperatur
maBgebend ist oder eine andere Klimakomponente, die mit der Jahrestemperatur
korrelativ verbunden ist, bleibt natiirlich offen.
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ratur darstellen, lassen sich die 6 verbleibenden Moglichkeiten in
eine natiirliche Reihe bringen:

g) Vp>Ve>Vi >V
h) Vp >Ve >V >V
1) Vp >V >Ve >V
k) ve>vp>ve >V
€) Ve >Ve >V >V
f) ve>ve>vi>v,

Davon fiihren die beiden ersten stets zu reinen P-, die beiden
letzten stets zu reinen C-Populationen; i und k dagegen fiihren,
wie vorhin abgeleitet, zu reinen P-Populationen, wenn der P-Anteil
von Anfang an hoch war, aber zu reinen C-Populationen, wenn der
C-Anteil anfangs schon hoch gewesen ist.

Zweifellos ist aber, wenn C-Formen ins Gebiet der P-Rasse
einwandern, der Anteil an C-Formen in diesem Invasionsraum
anfangs gering, der Anteil an P-Formen dagegen groB; fiir den Fall
des Eindringens von P-Formen ins C-Areal gilt das Gegenteil. In
jenem Bereich, in dem die Vitalititsreihe i oder k gilt, behauptet
sich somit jene Rasse, die dieses Gebiet zuerst besiedelt hat (und
nicht unbedingt jene, die den klimatischen Bedingungen dieses
Gebietes am besten angepaBlt ist!). Sie ist in der Lage, Einbriiche
der anderen Rasse wieder auszumerzen. Da dies aber nicht augen-
blicklich, sondern wieder nur allméhlich vor sich geht, stellt sich an
der Grenze dieses i- bzw. k-Bereiches ein Merkmalsgefille ein, wie
wir es in den niedertsterreichischen Mischpopulationen ja tat-
séichlich vor uns haben.

Es bleibt somit nur noch zu kliren, ob die quer durch Nieder-
osterreich ziehende Grenzlinie zwischen den beiden Grofrassen
gleichzusetzen ist der Grenze zwischen den Vitalitétsbedingungen h
und i oder jener zwischen k und e: War die C-Rasse (pannonica
Holik) frither einmal weiter verbreitet und wurde sie von der
P-Rasse (borealis Bgff.) allm#hlich zuriickgedringt, so mufl nach
dem vorhin Gesagten dieses Vordringen der P-Rasse an der Grenze
zwischen dem h- und dem i-Bereich zu Stillstand gekommen sein.
War aber die P-Rasse einst weiter verbreitet, und mul3te sie vor
der C-Rasse zuriickweichen, so liegt die Gleichgewichtsgrenze
zwischen den Bereichen k und e.

Die Entscheidung zwischen diesen beiden Alternativen ist nicht
schwer zu treffen: Finden sich im Verbreitungsgebiet einer Rasse
A inselfésrmige Vorkommen der Rasse B, so ist anzunehmen, daf3
diese Rasse B frither einmal weiter verbreitet war, dann aber von
der an die Umweltsbedingungen dieses Gebietes besser angepaliten
Rasse A verdringt wurde und sich nur noch an wenigen, ihren
Umweltsanspriichen besonders entgegenkommenden Plitzen be-
haupten kann. .

Nun kennen wir tatsichlich eine ganze Anzahl ephialtoider
Reliktvorkommen im peucedanoiden Raum: Aufler den in dieser
und der vorigen Arbeit bereits erwiihnten Populationen der mittleren
Wachau, des Gusentales im oberdsterreichischen Miihlviertel, des
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Traunseegebietes und des zentralbohmischen Raumes sind auch aus
Nordtirol, Bayern, Franken und selbst Thiiringen Funde ephial-
toider Individuen bekanntgeworden. Inselférmige Vorkommen
peucedanoider Formen im ephialtoiden Raum sind aber meines
Wissens bis heute nicht entdeckt worden. Es sprechen also alle An-
zeichen dafiir, daB die Ostrasse pannonica Holik die urspriinglich
weiter verbreitete war und erst in — geologisch gesehen — jiingster
Zeit durch die Westrasse borealis Bgff. aus weiten Gebieten wieder
verdringt wurde.

Wir haben somit die niederdsterreichische Rassengrenze der
Zygaena ephialtes L. gleichzusetzen der Grenze zwischen den
Vitalitdtsbedingungen h) und i). Das bedeutet — um dies nochmals
klar festzuhalten — folgendes:

Das Vordringen der rot-peucedanoiden Rasse borealis Bgff.
ist an dieser Grenze zum Stillstand gekommen, obwohl die
P-Formen auch jenseits dieser Grenze den C-Formen iiber-
legen wiiren. Da aber beim Eindringen einzelner P-Individuen
ins C-Areal anfangs — laut Gleichung (6) — nur E- und I-Indi-
viduen entstehen, diese aber infolge ihrer gegeniiber den C-Indi-
viduen geringeren Vitalitit wieder ausgemerzt werden, kann
die Uberlegenheit der P-Formen gar nicht wirksam werden
und das Gebiet bleibt somit gelbephialtoid!). Lediglich im
Grenzgebiet stellt sich, entsprechend dem Gleichgewicht zwi-
schen dem Wanderungsdruck (der die Grenzen verwischt)
und dem Selektionsdruck ein Merkmalsgefille ein. Daf dieses
Gefille recht steil verlduft, spricht dafiir, daB der Selektions-
druck (in die mathematische Sprache riickiibersetzt: die
Unterschiede zwischen den Vitalititsfaktoren v) betrichtlich
grof} sein muf.

Esist aber ohne weiteres denkbar, dal} diese letzten Ableitungen
nur fiir einen Teil des Uberschneidungsgebietes der beiden GroB-
rassen — das ja, wie schon ausgefiihrt, von den Meeralpen bis nach
RuBland reicht — Geltung besitzen. Es ist durchaus moglich, daf3
in anderen Gebieten das erste Aufeinandertreffen der beiden Rassen
im Giiltigkeitsbereich der Vitalititsbedingungen i) oder k), also in
Gebieten mit einem hoheren Jahresmittel als etwa 99, erfolgt ist;
dann wire keiner der beiden Rassen ein Einbruch ins Gebiet der
anderen moglich und die heutige Rassengrenze wire mit der Linie,
auf der die erste Beriihrung stattfand, identisch.

Es kann ferner anderswo dieses erste Zusammentreffen in noch
wirmeren Gebieten, entsprechend dem Geltungsbereich der Bedin-
gungen e) und f) stattgefunden haben; in diesem Fall hitte die
gelb-ephialtoide Rasse die Moglichkeit gehabt, die rot-peucedanoide
bis zur Gleichgewichtsgrenze zwischen e) und k) zuriickzudringen
— also wieder bis zu einer Klimagrenze, die aber bei einer wesentlich
hoheren Isotherme liegen muf.

1) Es diirfte zweckmiBig sein, fiir einen solchen stationdren Zustand den
Ausdruck ,,metastabiles Gleichgewicht‘ (in Anlehnung an einen gleich-
bedeutenden Begriff der physikalischen Chemie) einzufiihren.
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Eine dieser beiden Moglichkeiten ist wohl im #uBersten
Westen der Rassengrenze realisiert. An der Riviera bzw. in den
Meeralpen fillt die Rassengrenze gewill nicht mit der 9°-Jahres-
isotherme zusammen, sondern liegt in Gebieten bedeutend hoherer
~ Jahrestemperaturen. Daf} die gelb-ephialtoide Ostrasse trotz der fiir
sie giinstigen klimatischen Bedingungen nicht in den siidfranzosi-
schen Raum vorzudringen vermochte, kann im Sinne der vorhin
gegebenen Ableitungen nur- darin begriindet sein, dal sie bereits
im Gebiet der Seealpen auf die rot-peucedanoide Westrasse traf,
die sie — ganz analog dem reziproken Fall in Niederdsterreich —
nicht mehr weiter zuriickdringen konnte. Fine eingehende Bestands-
aufnahme der ephialtes-Population in diesem Raum wiire gewifl von
groBtem Interesse.

Es ist aber weiterhin auch noch denkbar, dafl es Gebiete gibt,
in denen der Konkurrenzkampf der beiden GroBrassen bisher zu
keinem Gleichgewichtszustand gefithrt hat, das Vordringen der
einen, das Zuriickweichen?!) der anderen Rasse vielmehr auch heute
noch in vollem Gange ist. Dieser Fall scheint, soweit die sparlichen
Literaturangaben?®) eine Interpretation iiberhaupt zulassen, im
mittleren und Gstlichen europiischen Ruflland realisiert zu sein.

Bis hierher gestattet also die konsequente mathematische
Durchfithrung der Hypothese von der Temperaturabhingigkeit der
Vitalitatsfaktoren eine widerspruchsfreie Deutung der Zusammen-
setzung der ephialtes-Mischpopulationen, ihrer geographischen Ver-
teilung und schlieBlich auch der Ubereinstimmung der Haupt-
rassengrenze mit einer Klimagrenze. Man konnte sie also selbst
dann mit einem hohen Grad von Wahrscheinlichkeit als zutreffend
ansehen, wenn es sich um eine bloBe ad hoc-Hypothese handelte.
Tatsichlich ist aber die Annahme einer solchen Temperatur-
- abhingigkeit durchaus nicht ungewdhnlich oder gar neu, sondern
zumindest in einem Falle sogar schon experimentell belegt, und zwar
durch Untersuchungen von Timoféeff-Ressovsky (1935) an
Drosophila funebris F., deren Ergebnis hier nach Reinig (1938)
zitiert sei:

,,Die Priifung der Vitalitit von 24 européischen, vorderasiati-
schen und nordafrikanischen Populationen gegeniiber hohen (29°C)
mittleren (22°C) und tiefen (15°C) Temperaturen ergab einen deut-
lich erkennbaren Zerfall des oben umschriebenen Areals in drei
Teile. Die Populationen eines jeden dieser Teile unterschieden sich
hinsichtlich ihrer Fortpflanzungsziffer unter den erwihnten Tempe-
raturen, indem die mediterranen Populationen eine Anpassung an
hohe Temperaturen erkennen lielen, die nordwesteuropiischen eine
Anpassung an mittlere Temperaturen und die osteuropiisch-

1) ,,Zuriickweichen* ist selbstverstiindlich nicht wortlich zu verstehen. Von
den Ausdriicken ,,vordringen‘* und ,,zurlickweichen*, ,,sich durchsetzen' und
,,ausgemerzt werden‘* haben nur der erste und letzte reale Bedeutung. Was wir
,,Zuriickweichen‘* einer Rasse nennen, ist nur die Folge des Vordringens fremder,
verbunden mit einer Ausmerzung eigener Individuen.

2) Holiks und Sheljuzhkos grundlegende Arbeit iiber die Zygaenen
Osteuropas usw. ist zur Zeit noch nicht bis zu unserer Art gediehen.
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vorderasiatischen eine Anpassung an hohe und niedrige Tempera-
turen. Es mull also angenommen werden, dall die klimatischen
Faktoren in die Drosophila-Population selektionistisch eingreifen,
wodurch die weniger angepaBten Biotypen ausgerottet werden.

Was hier fiir Drosophila belegt ist, wird man ohne Bedenken
sinngemif3 auch bei Zygaena erwarten diirfen, auch wenn eine
experimentelle Priifung hier, angesichts der mehrjihrigen Ent-
wicklungsdauer der Raupe, kaum durchfiithrbar erscheint.

Mutmaflungen iiber Herkunft und Abstammung der beiden
GroBrassen pannonica Holik und borealis Bgff. anzustellen, liegt nicht
im Sinne dieser Arbeit. Es mag der Hinweis geniigen, dafl manche
Autoren (Holik, de Lattin) die rot-peucedanoide, andere die gelb-
ephialtoide, wieder andere die rot-ephialtoide Form fiir die ur-
spriingliche halten; daB de Lattin das postglaziale Ausbreitungs-
zentrum der P-Rasse (borealis Bgff.) in den Tien-schan verlegen will,
wihrend es auf Grund der vorhin gegebenen Ableitung eher in
Siidfrankreich zu suchen ist. Die Zahl der Meinungen steht also nur
wenig hinter der Zahl der Autoren zuriick, zwingende Argumente
fehlen bis heute noch ganz. Auch hier gilt der Satz Daniels (1954),
der am Ende jeder Zygaenen-Publikation stehen sollte: ,,Von end-
giiltigen Losungen der tiergeographischen Probleme im Bereich des
Genus Zygaena ist unsere Generation noch weit entfernt.

Zusammenfassung.

Es wird der Versuch unternommen, die Zusammensetzung und
geographische Verteilung der Mischpopulationen von Zygaena
ephialtes L. auf mathematisch-populationsgenetischer Basis zu
deuten. Die Grundannahmen sind:

a) Die vier Hauptformen der Art — rot-peucedanoid (P), gelb-
peucedanoid (I), rot-ephialtoid (E), gelb-ephialtoid (C) — unter-
scheiden sich hinsichtlich ihres Anpassungswertes an verschieden
hohe Temperaturen. Unterhalb einer mittleren Jahrestemperatur
von ungefihr 9°C gilt fiir die Vitalititsfaktoren der vier Formen die

Reihung
Vp >Ve >V >V,
oberhalb eines Jahresmittels von 99C die Reihang
Vp>Ve >Ve > Vi

- b) Das erste Zusammentreffen der beiden Grofirassen borealis
Bgff. (rot-peucedanoid) und pannonica Holik (gelb-ephialtoid) fand
— wenigstens im mitteleuropidischen Raum — in Gebieten relativ
tiefer mittlerer Jahrestemperaturen- (unter 9°C) statt.

Die mathematische Durchfiihrung dieser Grundannahmen fiihrt
zu folgenden Schliissen:

1. Die P-Rasse borealis Bgff. war in der Lage, die C-Rasse
pannonica Holik bis ungefihr zur 9°-Jahresisotherme zuriick-
zudringen.
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2. Dieses Zuriickdringen ging so vor sich, da beim Eindringen
einzelner P-Formen ins C-Areal vorerst einzelne E- und I-Individuen
gebildet wurden. Wihrend die I-Formen infolge ihrer geringeren
Vitalitdt laufend ausgemerzt wurden, setzten sich die E-Formen
gegeniiber den C-Formen allméhlich durch und wurden ihrerseits
wieder allméhlich durch die P-Formen verdriingt.

3. An besonders wiarmebegiinstigten Orten ging dieser Ver-
dringungsprozeB entsprechend langsamer vor sich, so dal sich an
solchen Platzen gelegentlich auch heute noch ephialtoide, vor allem
E-Formen finden.

4. Uber die 9°-Jahresisotherme hinaus konnte die P-Rasse nicht
mehr vordringen, da dort im ersten Stadium der Einwanderung
nicht nur die entstehenden 1-, sondern auch die E-Individuen
wieder ausgemerzt werden. In diesem Raum behauptet sich also
die C-Rasse, obwohl die P-Rasse an die klimatischen Bedingungen
dieses Gebietes besser angepaf3t wire. Fiir diese Erscheinung wird
der Begriff ,,metastabiles Gleichgewicht‘‘ eingefiihrt.

5. An der Gleichgewichtsgrenze stellt sich als Wechselwirkung
zwischen Wanderungsdruck und Selektionsdruck ein' Merkmals-
gefille ein, das in seiner Formenzusammensetzung ein raumliches
Abbild des unter 2. geschilderten Verdringungsvorganges darstellt.

Diese SchluBfolgerungen stimmen mit den friither mitgeteilten
Beobachtungsergebnissen an niederdsterreichischen Mischpopu-
lationen von Zygaena ephialtes L., aber auch mit der bisher bekannt
gewordenen Formenverteilung im gesamten mitteleuropéischen
Raum ausgezeichnet iiberein.
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