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1. Einleitung.

Im ersten Teil der Arbeit wurde der Pigmentierungsprozefl einiger
Coceinelliden in drei Etappen eingeteilt: 1. Entstehung der Flecken,
2. Bildung komplizierter Zeichnungen durch Fleckenverbindung,
3. Schwarzwerden der Elytren. Bei Propylea 14-punctate ist blofi die
zweite Etappe und ein Teil der dritten vorhanden. Die Grundform der
Propylea 14-punctata hat sechs Flecke auf dem Halsschilde und je sieben
viereckige Flecke auf jeder Fliigeldecke (Abb. 1). Die sechs oberen Flecke
auf den Elytren sind in drei Langsreihen und zwei Querzonen angeordnet.
Der siebente Fleck liegt gesondert am Apex der Elytren und bildet die
unterste, dritte Querzone. Die Lingsreihen, Querzonen und einzelnen
Fleckenpaare werden hier ebenso wie im ersten Teil der Arbeit bezeichnet.
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Die Form, relative GroBe und Lage der Flecke sind sehr konstant. Keins
der Fleckenpaare kann vollstindig verschwinden. Nur das zweite Flek-
kenpaar bildet insofern eine Ausnahme, daf}
es bei einigen Individuen bis auf kleine Punk-
te reduziert werden kann. AuBer den Flecken-
paaren beteiligh sich an der Bildung des
Zeichnungsmusters ein Pigmentstreifen, der,
am Scutellum beginnend, sich lings der Naht
herunterzieht und in stark pigmentierten
Formen den Apex erreichen kann.

In der Frawckschen Sammlung (im Be-
sitze O. Voats) sind iber 4000 Exemplare
der Propylea 14-punctate; vorhanden, die aus  app. 1. Grundtorm der Propylasa
einer Population aus der Erfurter Umgebung  4punciata. Schema der Flocken-
stammen. Von diesen haben nur etwa anordnung aut den Blytren.
200 einfache Zeichnungen mit freien Fleckenpaaren; alle anderen haben
komplizierte Zeichnungen mit verschiedenen Kombinationen der Flecken-

Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4.
Abb, 2—4. Drei typische Grundformen der Propylaeca. 2: Die Form mit freien Flecken. 3 und

4: Zwei verschiedene Formen mit verschmolzenen Flecken.
verbindungen. Auf den Abb. 2, 3 und 4 sind verschiedene typische For-
men wiedergegeben.

2, Variabilitit der Elytrenzeichnung bei Propylea 14-punctata,

Die Anzahl der verschiedenen Formen mit komplizierten Zeichnungen
ist sehr grof3: Es werden fast alle vorstellbaren und theoretisch méglichen
Formen verwirklicht. Alle Formen, die mir vorlagen (83) sind auf Abb. 5
dargestellt. Sie sind ebenso angeordnet wie die verschiedenen Formen
der Coccinella 10-punciate im ersten Teil der Arbeit (Zararrin 1930,
Abb. 21). Alle Formen mit gleicher Zahl von verbundenen Fleckenpaaren
bilden eine Querreihe. In jeder Reihe sind die abnehmenden Individual-
zahlen von links nach rechts angeordnet. Die Zahlen iiber jeder Form
geben die Anzahl der betreffenden Exemplare an. Im ganzen sind es
zehn Querreihen, die durch rémische Ziffern bezeichnet sind. Die Stellen

%. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 18. 47b
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Abb. 5. Variationen der Zeichnungsformen und Fleckenverbindungen bei Propylaea.
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jeder Form in der Reihe sind durch arabische Ziffern bezeichnet, die iiber
und unter der Tabelle stehen.

In der Reihe I steht die eine Form mit freien Flecken. In Reihe II
sind sechs verschiedene Formen. Bei der ersten dieser Formen (II;) sind
die Flecke IT und IV verbunden. Bei der nichsten (II,) sind es die
Flecke II und II, bei IT; die Flecke I-+-1, bei II, die Flecke I und I1I, bei
II; die Flecke I4-1V und bei 114 die Flecke IV4VI. Die Formen der
Reihe II treten in folgenden Zahlenverhéltnissen auf: 101 : 52 : 21 : 15 :

1 : 1. DaB} das Auftreten einzelner Formen nicht Zufalhg ist, ersieht man
aus der Stirke der Gradation.

In Analogie zu den Ergebnissen bei Coccinella 10-punctata stellen wir
uns die Frage, ob diese Gradation sich auch in den nichsten Pigmentie-
rungsstufen dufern wird. Wenn dieser Gradation eine GesetzmiBigkeit
des Pigmentierungsprozesses zugrunde liegt, so miissen auch weiterhin
Formen mit wahrscheinlicheren Fleckenverbindungen éfter vorkommen
als solche mit unwahrscheinlichen. Z. B. muf} die Kombination der Zeich-
nungsformen IT; und II, haufiger sein als 1T, und IT;.

In Reihe ITI stehen die Formen mit je zwei Fleckenverbindungen. An
erster Stelle steht die Form mit den Fleckenverbindungen I-4-1, TI--1T,
die eine Kombination der Formen II, und IT; ist. Die zweite Form (ILI,)
entsteht aus II; und II,. Die Form III; ist eine Kombination aus Il,
und I1,; die nichste Form (II1,) ist eine Kombination aus IT;4-II;. Die
Form IIT; ist eine Kombination aus II, und II,. Die nichste Form der
Reihe IIT ist eine Kombination aus IT,+1II;, die Form IIT, ist eine
Kombination von IT, und IT; usw. Wir sehen also, dafl die GesetzmiBig-
keit der ersten Reihe sich hier unklar duBlert. Die Kombination aus 1T,
und IT,, die an erster Stelle der Reihe I11 stehen miiBte, steht aber an der
zweiten.

Trotz der Stérung der vermuteten Gesetzmifigkeit in Reihe I1IT zeigt
Reihe IV eine fast vollkommene Ubereinstimmung mit den Gradationen
der Formen aus den Reihen IT und III. Die erste Form der Reihe IV
kann entweder aus I, mit ITT; oder aus IIT; mit ITI, abgeleitet werden.
Die Form IV, ist eine Kombination aus II, mit I1I;, III, mit ITI,. Die
Form IV, ist ITI, mit I1T;. Die Form IV, = IIT, mit 11T, IV, = II,
mit ITT, die tibrigen Formen der Reihe IV sind sehr selten. Die Formen
der Reihe V sind ebenso gesetzmiBig geordnet wie die der Reihe IV. Sie
sind folgenderweise abzuleiten: V; aus der Kombination IV,4-IV, oder
IV,-+1V,, V, aus IV-F1V,; Vs aus IV,--1Vy, V, aus TV 111, 'V, aus
IV,1V,. Die iibrigen Formen kommen seltener vor:

Weiter folgen die Reihen VI und VII, deren Formen ebenso gesetz-
miBig gebildet und geordnet sind. Die Form VI, ist eine Kombination
der V,4+V, oder ViV VI, = V-V, VI = V-V, VI, = V-V,

Die iibrigen Formen dieser Reihe sind seltener als bei je zehn Exemplaren
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vorhanden und bleiben deshalb unberiicksichtigt. Die erste Form der
Reihe VII entspricht der Kombination VI;+ VI,; VII, = VI, VI;
oder VI,--VI, oder VI;--VI,; VII; = VI, VI ; VI, = VI;+VI; usw.
Die Form VIII, ist eine Kombination aus VII,, VII,, VII;, VII,; VIIL,
aus VI, VII,; VIII; = VII, 4 VII;; die zweiletzteren Formen sind Aus-
nahmen: VIII, miiBte die Stelle von VIII; haben. Form VIII, ist aus
V11,4~ VII, abzuleiten. Die Form IX, ist eine Kombination aus VIIT,
VIIL,, VIII,, VIII, und VIII;; IX, = VIII; 4 VIII;; IX, = VIII,}
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Abb. 6. Die erste gerichtete Reihe der Zelchnungsformen der Propylaea.

VIII; (eine Ausnahme); IX, = VIII;4VIII;. In der Reihe X befindet
sich nur eine Form, die eine Kombination aller obigen Formen ist. Die
urspriingliche GesetzmiBigkeit, die sich in der Ordnung der Formen der
Reihe IT geduBlert hat, wird nur einmal gestort. Die Ausnahmeform IT;,,
die unerwartet an der ersten Stelle steht, zeigt den Beginn dieser Stérung
an. Hatte diese Form an der dritten Stelle dieser Reibe gestanden, so
wiirde die Reihenfolge der Formen der angenommenen GesetzmiBigkeit
entsprechen. Die GesetzméiBigkeit besteht darin, daB die Fleckenver-
bindung bei den Flecken der Léngsreihe I auf den Elytren (Flecke I1-1
und IT41I) anfangt. Dann folgt die Verbindung der Flecke der Lings-
reihe 2 mit den entsprechenden Flecken der Liangsreihe 1. Zuletzt ver-
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schmelzen die Flecke der dritten Lingsreihe mit den Flecken der zweiten
Reihe. Bis zu einer bestimmten Stufe verwirklicht sich die Verbindung
der Flecke in den mittleren Zonen noch vor den oberen. Demnach tau-
schen die Zonen ihre Stellen.

Zwischen den Pigmentierungsprozessen der beiden Zonen besteht eine
starke positive Korrelation.

In der sechsten Querreihe der Abb. 5 wird diese Richtung dadurch ge-
stort, daf statt der Verbindung der Flecke der dritten Langsreihe mit den
Flecken der zweiten Reihe die Verschmelzung des ersten Flecks mit dem
vierten stattfindet. Es entstehen dadurch eigenartige Formen, die durch
einen abgeschlossenen Ring der Flecke I--IV-II4-114+IV-+1 charak-
terisiert sind. Diese Formen sind trotzdem auch gesetzmillig, weil die
Verbindung der Flecke I und IV schon in der Reihe IT (Abb. 5) auftritt
(Form IT;). Die erste senkrechte Reihe der Abb. 5 zeigt eine gemeinsame
Richtung aller variierenden Zeichnungstypen (die erste Form der Reihe 1L
mul, wie gesagt, durch die zweite Form derselben Reihe ersetzt werden).

Also verlduft die Entwicklung der komplizierten Zeichnung bei Pro-
pylea in drei Richtungen: zwei kommen ziemlich durcheinander vor,
wogegen die dritte isolierter steht. Die erste Richtung ist auf Abb. 6
wiedergegeben. Der Prozefl der Pigmentierung fingt an der Naht an und
dehnt sich bis zum Elytrenrande aus. Auf den letzten Stufen verbinden
sich Flecke verschiedener Querzonen miteinander durch Pigmentbriik-
ken. Die Prozesse der Fleckenverbindung in den oberen und mittleren
Querzonen verlaufen parallel. Die zu jeder Stufe gehtrende Individuen-
zahl ist in Kurvenform dargestellt. Die ausgezogene Linie bezeichnet die
Formen, bei denen die Fleckenverbindung in der mittleren Zone frither
als die entsprechenden Verschmelzungen in der oberen Zone sich ver-
wirklicht hat.

Die punktierte Linie bezeichnet die entgegengesetzten Falle. Auf den
letzten Stufen gehen diese Richtungen auseinander.

Die zweite Richtung in der Bildung des komplizierten Musters ist auf
Abb. 7 dargestellt. Die ersten Stufen dieser Richtung flieflen mit den ent-
sprechenden Stufen der ersten Richtung zusammen. Auf der dritten Stufe
entsteht eine Form, die der zweiten Richtung einen eigenartigen Charak-
ter gibt. Diese Form hat die Flecke I4+I-+IV und II4{-II verbunden. Wie
aus den beigefiigten Individuenzahlen zu ersehen ist, duBert sich diese
Richtung am Anfang sehr schwach. Von der fiinften Stufe ab aber fangt
sie an, eine dominierende Rolle zu spielen (Form VI, und VI, der Abb. 5).

Auf Abb. 8 ist die dritte Richtung der Pigmentierung abgebildet. Sie
fangt bei der Ausnahmeform der Reihe II der Abb. 5 an und stort die ur-
spriingliche GesetzmiBigkeit. Die Entwicklung des Musters in dieser
Richtung fithrt zur Bildung einer eigenartigen , Lyraform® (fiinfte Stufe
der Abb. 8), die dadurch charakterisiert ist, dal die Flecke I und I nie-
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mals verschmelzen, wihrend alle iibrigen Fleckenverbindungen wie sonst
verlaufen. Da die Fleckenverbindung I+1 wesentlich ist, so muf} diese
Abweichung eine besondere Erklirung finden. Diese Storung wird wahr-
scheinlich durch die Entstehung eines neuen Faktors, der die ungenii-
gende Ausbildung des Nahtstreifens verursacht, hervorgerufen. AuBer-
dem wird die hier immer vorhandene Fleckenverbindung IT-41IV, die eine
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Abb. 7. Die zweite gerlchtete Reihe der Zeichnungsformen der Propylaea.

groBe Rolle spielt, durch die Wirkung noch irgendeines anderen Faktors
bedingt. Diese Ausnahme bedarf einer experimentellen Nachpriifung, es
ist aber wahrscheinlich, daff die dritte Richtung solche Formen umfaft,
die zu einem anderen Genotypus gehéren.

Zum Schlufl muB noch auf folgendes hingewiesen werden. Die Abb. 5
weist eine ziemlich grofle Anzahl von Formen auf. Wiirde die Gerichtet-
heit der Bildung des Zeichnungsmusters absolut sein, so wiren nur die
Formen der ersten senkrechten Reihe geblieben. Andererseits bei ganz
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zufallsmiBiger Fleckenverschmelzung miifiten alle theoretisch méglichen
Formen in ungefdhr gleichen Individuenzahlen vorhanden sein. Der
Grad der Uberlastung der ersten senkrechten Reihen zeigt gewisser-

maBen den Grad der Gerichtetheit, welch letzterer in unserem Falle als
sehr hoch bewertet werden mul3.
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Abb. 8. Die dritte gerichtete Reihe der Zeichnungsformen der [’ropylaeq.
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3. Biorﬁetrische Analyse der Elemente des Zeichnungsmusters.

a) Messungen der Flecken- und Elytrengrofien, Fleckenlage
und ihre Korrelationen.

In der ersten Etappé der Pigmentierung war die gesetzméfBige Ens-
stehiung der Flecke von der Zunahme des Pigments abhiingig. Das Pig-
ment verteilte sich auf die Elytren in einer bestimmten Ordnung, ent-
sprechend der Hohe der Reizstufen jeder einzelnen Stelle. Die zuneh-
mende Menge des Pigments spielt bei Propylaes in der Bildung der kom-
plizierten Zeichnungen auch eine dominierende Rolle. Die Richtung der
Zunahme des Pigments mufl aber durch die Gewebestruktur bedingt sein.
Diese Struktur duflert sich in der individuellen Durchschnittsgréfe, Form
und Lage eines jeden Flecks. Eine ausfiihrliche Analyse der Variabilitéit
dieser Merkmale kénnte die Gerichtetheit des Pigmentierungsprozesses
erklaren.

Tch habe deshalb 17 8 Exemplare von Propylaes mit freien Flecken ge-
messen. Es wurden bei ihnen 1. die Lange und die Breite der Fliigeldek-
ken, 2. die Entfernung der Flecke I, IT, ITI, IV, V und VI vom Hals.
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schild und von der Naht, 3. die Liange und die Breite eines jeden Flecks
gemessen. Die Ergebnisse der Ausmessungen sind auf den Tabellen 1-—4
in der Beilage gegeben. In den drei ersten Tabellen befinden sich Varia-
tionsreihen aller Merkmale und auf Tabelle 4 die Konstanten der Varia-
tionsreihen eines jeden Merkmals. Es wurden ferner die Korrelationen
zwischen den Merkmalen berechnet, um die Variabilitit jedes Merkmals
genau festzustellen und dadurch die Bedeuntung jedes Elements in der
Bildung des Musters auszuwerten. Auf den Tabellen 1 und 2 (im Text)
sind diese Korrelationen angefiihrt. Beide Tabellen zeigen, dal die naher
zum Halsschild oder zur Naht stehenden Flecke kleinere Korrelationen
mit der GroBe der Elytren aufweisen als die weiter entfernten. Diese Tat-

Tabelle 1. Korrelation zwischen der ElytrengroBe und Fleckenlage.

Korrelation zwischen der Elytrenlinge oder Korrelation Regresgions—
Elytrenbreite und Entfernung der Flecke vom koeffizienten
Halsschild oder von der Naht ) (RY/x)
Fleck I vom Halsschild ., . . . . 0,8357 0,38
. 1L, " e e 0,8863 0,66
, I s e e e e 0,5496 0,18
» IV, y e e e 0,8617 0,60
w ¥ s s e e e 0,6871 0,28
» VI, w 0,8786 0,623
, 1 wvonder Naht., . . . . . 0,578 0,195
R 1 0,415 0,141
[V 1 A 0,7435 0,40
» IV, e e e e e 0,7782 0,51
w Vo e 0,820 0,68
T A 0,7129 0,5527
Tabelle 2. Korrelation zwischen der ElytrengréBe und FleckengrsBe.
Korrelation .zwischen der Elytreg.lé'mge Korrelation Regregg_iens—
oder Elytrenbreite und der Fleckenlinge oder koeffiziénten
Fleckenbreite ) (R¥/z)
Léinge des Flecks I . . . . . .. 0,4331 0,1545
» 2 i m. .. .... 0,4615 0,2542
2 2 » I 0,5138 0,182
» » » Iv. . ... .. 0,6696 0,2912
R 0,4082 0,16
o om o VLD 0,3261 0,1385
Breite ,, , I ....... | 04175 0,1997
o FPS 0,4125 0,2620
o L, HIL.o. ... .. ‘ 0,5190 0,192
w e IV 0,609 0,24
39 9 s V... .. 0,3712 0,132
s » as VIi. ... ... ’ 0,5128 0,1943

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 18. 48



736 8. R. Zarapkin:

sache tritt noch deutlicher auf Tabelle 3 hervor, auf der die mittleren Ent-
fernungen der Flecke vom Halsschilde und der Naht neben den entspre-
chenden Korrelationen stehen. Also die durch diese Messungen erhalte-
nen Variationsreihen entsprechen nicht der tatséchlichen Variabilitit
dieser Merkmale. Sie folgen genau allen Schwankungen der Elytren-
grofle. Tabelle 3 zeigt aullerdem, dall die Entfernung jedes Flecks ihre
eigene unabhéngige Variabilitdt hat, die aber durch Korrelation mit der
Elytrengrofie verwischt wird. Bei kleineren Entfernungen ist die Kor-
relation mit der Elytrengroflie geringer, und die eigene Korrelation tritt
deutlicher hervor. Also wird die Lage eines jeden Flecks durch zweierlei
Variationen charakterisiert.

Tabelle 3. Durchschnittliche Entfernungen der Flecke vom Halsschild oder von

der Naht und entsprechende Korrelation zwischen denselben Merkmalen und
der Elytrengrofe.

Korrelation zwi- Durchschnitt- Durchschnitt-
schen der Fligel- | 1306 werte der ) liche Werte der .
deckengrifie und Fleckenentfer- Korrelationen Fleckenentior- Korrelationen
gg F?;gzr%’;gl nungvom Hals- ) nung von der @)
Hloenila schild (M) Naht (M)

I 23,6 0,8357 9,07 0,578

o 442 0,8863 5,2 0,415

I 11,11 0,5496 18,53 0,7434

v 37,01 0,8617 18,1 0,7782

v 18,54 0,6871 29,26 0,82

VI 38,8 0,8786 27,26 0,7129

Tabelle 4. Korrelationen zwischen den Lagen verschiedener Flecke.

Korrelation zwischen Korrglh)ation Mittl(i]i"()ehler
der Entfernung der Flecke I und II vom Halsschild . . | 0,8105 | +0,0256

» " » s L, IV »s . 0,7519 | +0,0187
» s " », 1T, IV s 0,8451 | 0,015
» " 2 » I, IV . 0,8556 | +0,0195
» » » ., I, vV » 0,6031 | £0,0479
» " » » IV, V ’ 0,4275 | +£0,0615
» » " » IV, VI ’ 0,8639 | £0,0196
» » " s V ,, VI 5 .. | 0,7344 | +0,0346
» » ' » I ,, YL vonderNaht. . . 0,3959 | 0,063
» " » s 1, IV L, 0,6379 | +0,0442
» » s , I ., Iv . ., 0,5204 | +0,0547
2 » " » I, IV ., 0,7430 | +0,0337
»” » » » o, v o, 0,7945 | +0,027
» » » » IV, VI . ., 0,70998 | +0,03724
2 » » » vV VI o, 0,859 + 0,04
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Tabelle 5. Korrelationen zwischen den GréBen verschiedener Flecke.

Korrelation zwischen Korr(e;)ation Mittl?g;)}!‘ehler

der Liénge der Flecke I und IT. . . . . . . . 0,5554 +0,0592
» » » » I o, HI . ... ... 0,5156 + 0,061
» » 2 s I o IV . ... 0,4804 +0,0714
” s ” . , L, IV ... .. .. 0,4258

» » » » Hr ., IV .. .. ... 0,4861

”» » » w IV . VL. 0,3762 +0,0645
» » » s IV, VI .. ... .. 0,7011

» » 3 » v o, VI ....... 0,4784 +0,054
, Breite ,, s Lo, I ... .. 0,4664 +0,0585
. . » w I ,, I . ... ... 0,2645 +0,0712
» » > w I o IV ... L. 0,4701

» » s » I, IV .. ... 0,5045

”» » » » HOI,, IV . .. . ... 0,468

v » » w D, V ... .... 0,4001

o w m ow IV, VI L. 0,4964 +0,056
» 59 s ” v . VI ... .. .. 0,6325

Korrelationen zwischen der GroBe der Flecke und der Grofe der
Elytren sind auf Tabelle 4 dargestellt, Korrelationen zwischen den Gro-
Ben verschiedener Flecke auf Tabelle 5. Die auf beiden Tabellen ange-
fiuhrten Korrelationen sind recht hoch: in einigen Fallen héher als 50%
und nur einmal niedriger als 30%. Die Korrelationen zwischen den Flek-
kengréBen werden aber durch die jeweiligen Korrelationen mit der
ElytrengroBe verwischt. Hier bemerken wir dieselbe RegelmaBigkeit wie
oben: je kleiner der Fleck ist, um so niedriger ist seine Korrelation mit der
ElytrengroBe. Also mul auch hier die Korrelation mit der Elytrengrsfle
ausgeschaltet werden.

b) Unabhiingige Variabilitiit der Fleckenlage und -grifie.

Es gibt mehrere Methoden zur Bestimmung der unabhingigen Va-
riabilitédt der Zeichnungselemente. Ich habe folgende zwei Methoden an-
gewandt. Die erste besteht in der Korrektur jeder Variationsklasse durch
den entsprechenden Regressionskoeffizienten. Auf Grund dieser korri-
gierten Variationsreihen kann man alle Elemente der Kurven und die
Grofle der Variation bestimmen. Dadurch wird aber nicht nur die st6-
rende Korrelation mit der Elytrengr6fe, sondern auch die Méoglichkeit
der Berechnung eigener Korrelationen zwischen den Merkmalen beseitigt.
Die zweite Methode vermeidet die Nachteile der ersten. Sie besteht im
folgenden: Wir entnehmen den Korrelationsnetzen, die die Abhéngigkeit
der Lage und Grofie der Flecke von der ElytrengroBe zeigen, diejenige
Klasse der Elytrengréfle, die die grofite Anzahl von Individuen enthilt.

48%
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Fiir die Entfernung der Flecke vom Prothorax und die Fleckenlinge ist
es die Klasse von 61 Mafeinheiten Elytrenldnge. Fiir die Entfernung der
Flecke von der Naht und der Fleckenbreite ist es die Klasse von 36 Mal-
einheiten. Dementsprechend ist die Anzahl der Individuen, die zu diesen
Klassen gehoren = 42 bzw. 66. Kurz gesagt, wir wihlen durch dieses
Verfahren zwei Serien von Kafern aus: in die erste kommen nur solche
mit einer Elytrenlinge von 61 Maleinheiten, in die zweite solche mit einer
Elytrenbreite von 36 Maleinheiten. In den meisten Féllen vereinigen
sich diese beiden Grofien in ein und denselben Exemplaren, doch hat dies
fiir die folgenden Berechnungen weiter keine wesentliche Bedeutung. Zur
Charakteristik der Variabilitit der Fleckenlage und Fleckengréfe ergeben
sich somit neue Variationsreihen, aus denen die Elytrenvariabilitdt ginz.-
lich ausgeschlossen ist.

Die Beilage zu dieser Arbeit enthilt Tabellen, in denen alle drei Varia-
tionsreihen nebeneinander stehen, um die Verhiltnisse zwischen den ent-
sprechenden Klassen zu zeigen (Tabellen 5, 6, 7, 8, 9 und 10 der Beilage).
In allen Fillen steht an erster Stelle die empirische Variationsreihe; ihr
folgt die Reihe, die durch Umrechnung der Klassen auf Grund des Re-
gressionskoeffizienten korrigiert wurde. An der dritten Stelle stehen
Variationsreihen, die durch Auswahl der Exemplare mit gleichen Elytren-
gréfen erhalten wurden. Die Tabellen zeigen deutlich, daB die Reihen b
und ¢ fast in allen Fallen die gleichen Variationsgrenzen haben. Die
Variantenzahl der dritten Reihe ist noch reichlich grof}, so dafi die Va-
riationsklassen gentigend belastet sind; man kann deshalb auf Grund
dieser Reihen die erforderlichen Konstanten der Variationsreihe berech-
nen. Auf Tabelle 6 (im Text) sind diese Groflen zusammen mit ent-
sprechenden Zahlen, die frither aus den empirischen Reihen erhalten wur-
den, verzeichnet. Wie vorauszusehen sind die Gro3en, welche die Varia-
tionsgrenzen der Fleckenanordnung (die Sigmen und die Variationskoeffi-
zienten) charakterisieren, bedeutend verkleinert. Die Medien der neuen,
wagerechten Reihen sind aber den urspriinglichen fast gleich. Dies be-
weist, daB ungeachtet der Steigerung des mittleren Fehlers die Ergeb-
nisse den tatsichlichen Verhiltnissen nahekommen (Tabelle 6).

Auf Tabelle 7 befinden sich entsprechende Konstanten der Flecken-
groBe. Diese Tabelle ist der obigen analog und erfordert keine weiteren
Erkldarungen.

Also haben wir die gesuchten Variationskonstanten erhalten. Aber
diese Konstanten allein zeigen noch nicht die Rolle eines jeden dieser
Merkmale im Zustandekommen des Musters. Dazu ist es unbedingt er-
forderlich, die Korrelationen zwischen den Merkmalen zu finden. Die
Bestimmung der Korrelationen zwischen den Lagen der Flecke fiihrt
zur Frage iiber die Dynamik der Verteilung der Flecke auf den Elytren
und die Bestimmung der Korrelation zwischen den Fleckengréfen konnte
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die Frage iiber die individuelle Variabilitit einzelner Fleckenpaare oder
der Verteilungsweise des Pigments unter verschiedenen Flecken beant--
worten.

¢) Dynamik der Fleckenanordnung auf den Elytren.

Zur Klarung der Korrelationen zwischen den unabhangigen Flek-
kenlagen habe ich Korrelationsnetze aufgezeichnet und Koeffizienten der
Korrelation und Regression zwischen den einzelnen Fleckenentfernungen
vom Halsschild und der Naht berechnet. Dabei wurden nur diejenigen
Exemplare in Betracht gezogen, die eine und dieselbe Elytrenlinge oder
Elytrenbreite hatten. Auf diese Weise wurde die Korrelation zwischen
Fleckenlage und Elytrengréfle ausgeschaltet. Die Ergebnisse sind auf
Tabelle 8 angefithrt. Auf dem linken Teil der Tabelle sind Korrelationen

Tabelle 8. Korrelationen zwischen den Lagen verschiedener Flecke nach der
entsprechenden Korrektur.

: Entfernung vom Prothorax Entfernung von der Naht
Korrelation
zwischen den Lagen Korrelation Regressionskoeffizient Korrelation Regressionskoeffizient
der Flecke PN B
@) (BY/2) @@=/, ) (BY/2) (®%/y
I und 11 +0,1276 0,11 0,155 |+0,3393 0,13 1,255
I, II |+0,2363 0,327 0,176 {4 0,2303 0,19 0,28
I , IV |+0,17004 0,195 0,15 +0,2394 0,197 0,29
1,V +0,3969 0,42 0,38 —0,042 — —
I ., VI [+0,09 — — + 0,0906 — —
I ,, I [+0,1228 0,19 0,07 +0,2127 0,13 0,78
IIr , IV |+0,16546 0,23 0,12 +0,1543 0,04 0,59
m ,, Vv —0,0565 —_ — +0,2704 0,054 1,65
Im , vI |[+0,0931 0,123 0,07 +0,13795| 0,03 0,67
ir ,, Iv |-0,0152 — — +0,3374 0,27 0,43
i ,, v +0,1006 0,08 . 0,13 +0,4176 0,32 0,55
mr ,, vi |+0,1433 0,15 0,13 +0,1333 0,135 0,125
v ., Vv +0,1081 0,10 0,12 +0,3272 0,261 0,42
IV ,, VI |+0,3644 | 0,36 096 1+03922 | 032 0,475
v , VI [+0,2333 0,25 0,21 +0,6275 0,55 0,51

zwischen den Fleckenentfernungen vom Prothorax angegeben, auf dem
rechten Teil die Korrelationen zwischen den Fleckenentfernungen von
der Naht. Neben den beiden Zahlenreihen befinden sich Regressions-
koeffizienten. In allen Fillen sind — mit ganz wenigen Ausnahmen —
die Fleckenlagen durch eine kleine positive Korrelation verbunden. Die
KorrelationsgroBe bewegt sich zwischen 0—50%. Im Durchschnitt ist
sie ungefahr 20%. Diese positive Korrelation bedeutet, dall, wenn ein
Fleck sich von seiner Durchschnittslage in die eine oder andere Richtung
verschiebt, fast alle anderen Flecke dieselbe Verschiebung mitmachen.
Der Verschiebungsgrad der letzteren ist ungleich, doch infolge einer un-
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vollkommenen Korrelation zwischen den Flecken stets kleiner als die
GroBe der Verschiebung des ersten Flecks.

Wihrend wir zu einer eingehenderen Untersuchung der Korrelationen
zwischen den Fleckenlagen iibergehen, werden wir diese in einer etwas
anderen Reihenfolge als auf Tabelle 8 an-
ordnen und beschreiben. Zuerst mufl geklirt
werden, welche Wechselbeziehungen zwischen
den Flecken bestehen, die in ein und der-
selben Querzone liegen, ferner, welche zwi-
schen den Flecken ein und derselben Langs-
reihe und schlieBlich zwischen Flecken, die
gich in verschiedenen Querzonen und ver-
schiedenen Léangsreihen befinden. Der Deut-
lichkeit halber sind die uns interessierenden
Beziehungen auf den drei Schemata 8, 9 u. 10
dargestellt (Abb. 8, 9 u. 10). Der duBlere Um-
riB3 jeder Abbildung zeigt eine Durchschnitts-
elytre. In diese Elytre sind die Durchschnitts-
groBen der Flecke eingezeichnet. Linien, die  Abb. 9. Schema der Korrelationen

. . R . zwischen den Lagen der Flecke,
die Fleckenzentren verbinden, zeigen die  die zu einer Querzone gehtren.
entsprechenden Korrelationen. Auf Abb. 8
bis 10 sind die Korrelationen nur fiir die Flecke der oberen und der mitt-
leren Querzone aufgezeichnet.

Die auf Abb.8 oberhalb der Linien stehenden Zahlen entsprechen den
Korrelationen der Fleckentfernungen vom Halsschild, die unter den
Linien stehenden den Korrelationen der Ent-
fernungen von der Naht. Wie man aus die-
sem Schema sieht, gibt es keine bestimmte
und allgemeine Gesetzmifigkeit fiir die Be-
ziehungen zwischen den Flecken einzelner
Querzonen.

Abb.9 gibt die graphische Darstellung der
Korrelationsverbindungen zwischen den Flek-
ken einzelner Léngsreihen. Die rechts von
den Linien stehenden Zahlen zeigen die
Korrelationen der Fleckenentfernungen vom
Halsschild. Die links stehenden Zahlen ent-
sprechen den Korrelationen der Fleckenent-
fernung von dex: Naht. In allen Féllen ist die Abb. 10. Schema dor Eorretationen
Korrelation zwischen den Entfernungen der zwischen den Flecken ein und
Flecke von der Naht hoher als die zwischen derselben Lingsreibe.
den Fleckentfernungen vom Prothorax. Diese Tatsache hat eine grofle
Bedeutung fiir die Erklirung der parallelen Verschmelzung der Flecke
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von der oberen und in der mittleren Querzone. Die groBfe Korrela-
tion zwischen den Entfernungen von der Naht wird dadurch erklirt,
daf3 wahrscheinlich die in Léngsreihen geordneten Flecke in Verbindung
mit den Langsadern der Elytren entstehen.

Auf der Abb. 10 sind die Korrelationen zwischen den Flecken verschie-
dener Querzonen und Léngsreihen dargestellt. Die rechts und links von
den Linien stehenden Zahlen haben dieselbe Bedeutung wie vorher (Abb. 9).

Die Verhaltnisse zwischen den Flecken zeigen folgende Besonder-
heiten.: 1. Flecke, die in verschiedenen Léngsreihen stehen, haben eine
groBe Korrelation ihrer Entfernungen von der Naht. 2. Die Korrelation
ist um so groBer, je ndher die Flecke zueinander liegen. Also gibt es fol-
gende Beziehungen, die mit ungleicher Deut-
lichkeit sich duflern, zwischen den Lagen der
Flecke. Alle Flecke einer jeden Querzone
sind, was ihre Entfernung vom Prothorax
betrifft, durch eine recht bedeutende posi-
tive Korrelation verbunden. Folglich ver-
schieben sich alle drei Flecke jeder Quer-
zone, indem sie sich vom Prothorax entfernen
oder sich diesem nidhern, wobei einer dem an-
deren parallel bleibt. Trotzdem aber, da die
Korrelation nicht groB ist, behilt jeder Fleck
eine gewisse Unabhingigkeit. Dieselben
Wechselbeziehungen bestehen auch zwischen

Abb.11. Korrelationen swischen den Flecken einer jeden Léngsreihe in Bezug
den Flecken verschiedener Quer- auf die Entfernungen der Flecke von der Naht.
zonen und LAngsreihen. Der Fleck I verschiebt sich parallel dem
Fleck I1L; II parallel dem IV. und V dem VI. Die Korrelation in diesem
Falle ist bedeutender und entspricht etwa 40% . In der Querrichtung sind
die Flecke folglich stiarker als in der Léngsrichtung koordiniert.
Die Verschiebung der Flecke einer Querzone in der Léngsrichtung
wirkt verschiedenartig auf die Flecke anderer Querzonen. Die Korrela-
“tion zwischen den Flecken der ersten und dritten Liangsreihen ist hier be-
deutend, sie fehlt aber zwischen den Flecken der zweiten Léngsreihe.
SchlieBlich ergibt sich, daB die stirksten Wechselbezichungen die
nahe aneinanderliegenden Flecke aufweisen. Auf der Abb. 9 z. B. kann
man sehen, daBl am deutlichsten koordiniert sind die Flecke derselben
Querzone, d. h. also solche, die gew6hnlich bei der Bildung komplizierter
Zeichnungen verschmelzen. Es entsteht die Frage, ob diese Korrelationen
reell sind. Da zur Ausmessung von mir Exemplare mit unverschmolzenen
Flecken genommen wurden, so bildet sich hierdurch eine kiinstliche Aus-
wahl nur solcher Individuen, bei denen die unabhangige Fleckenverschie-
bung zur Fleckenverschmelzung nicht fithrte. Es waren Exemplare, bei
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denen sich die Flecke in dieser oder jener Richtung gleichzeitig verscho-
ben. Alle anderen Exemplare, bei denen infolge unabhéngiger Flecken-
verschiebung die Flecke vereinigt waren, wurden durch Auswahl ent-
fernt. Folglich geben die Ausmessungen ein kiinstlich gewahltes Material,
das einen erhéhten Prozentsatz von Individuen mit positiver Korrelation
zwischen den Fleckenlagen bildet. Es entsteht die Frage, ob die von uns
erzielten Korrelationen reelle Bedeutung haben. Um dies zu priifen,
wollen wir unsere Aufmerksamkeit auf diejenigen Flecke lenken, die
keine gemeinsamen Grenzen haben und deshalb nie verschmelzen. Wenn
zwischen diesen keine Korrelationen vorhanden sind, so sind die von uns
erzielten Korrelationen zwischen angrenzenden Flecken tatséchlich fik-
tiv. Wenn aber im Gegenteil die Korrelationen zwischen den vonein-
ander entfernten Flecken vorhanden sind, so haben doch auch die Ver-
bindungen im. zweiten Falle eine reelle Bedeutung. Die Tatsachen spre-
chen also dafiir, daf} der oben erwogene Einwand keine allzu grofle Be-
deutung haben kann. Wir werden aber iiberall dort, wo die Korrelation
zwischen den Fleckenlagen Verwendung findet, stets ihre relative und be-
dingte Bedeutung in Betracht ziehen, und dies zwar in dem Sinne, daB
die Korrelation zwischen zwei benachbarten Flecken in unserem Material
maximal ist.

d) Variabilitit der Fleckengrifie,

Die Variationsreihen der von der Elytrengréfie unabhéngigen Flecken-
grofien wurden ebenso wie die Variationsreihen der Fleckenlagen erhalten
und Korrelationen zwischen ihnen berechnet. Die neuen Variationsreihen
sind am Ende der Arbeit in der Beilage zusammen mit zweianderen Reihen
angefiithrt (Tab. 11, 12, 13, 14, 15 und 16 der Beilage). Die erste von
diesen (,,A‘) ist die empirische Reihe, die als Resultat der Messungen
erzielt wurde. Die zweite Reihe (,,B‘) ist dadurch entstanden, dal} jede
Klasse der ersten Reihe durch den Regressionskoeffizienten korrigiert
wurde. Die dritte (,,C*) ist eine neue Auswahlreihe zur Erzielung der
tatsichlichen Korrelationen. Die Ergebnisse der Berechnung von Kor-
relationen zwischen Fleckengréfien sind auf Tabelle 9 (S. 744) gegeben.
Auf dem ersten Felde sind Korrelationen, auf dem zweiten und dritten
Regressionskoeffizienten gebracht. Die Korrelationen bewegen sich zwi-
schen 20% und 50% und ergeben im Durchschnitt 35%. Diese Zahlen
sprechen dafiir, dall ungeachtet eines gewissen parallelen Wachstums
der Flecke die FleckengréBe meistenteils unabhingig variiert.

Obne bei einer ausfithrlichen Untersuchung der Korrelationen zwi-
schen den Fleckengrofen zu verweilen, méchten wir nur auf folgendes
hinweisen: Zeigen diese Korrelationen zwischen den Fleckengroflen tat-
séichliche Verhiltnisse oder nicht, da zu ihrer Ausmessung nur kiinstlich
ausgewihltes Material verwendet wurde?
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Tabelle 9. Korrelationen zwischen den GroéBen verschiedener Flecke nach der
entsprechenden Korrektur.

Korrelation

X Zwischen den Lingen Zwischen den Breiten
zwischen den

Flecken r B7/, RY/x r | B, RY/s
Iund I | +0,202 0,134 0,31 +0,22 0,148 0,327
I, O | +0194 0,197 0,199 | +0,25 0,32 0,197

I ,, IV |+0,398 0,4 0,38 +0,402 0,42 0,38
I ,, IV | +048 0,74 0,313 | +0414 | 0,65 0,264

or , iv | +0,302 0,31 0,29 + 0,455 0,49 0,55

oo , Vv +0,310 0,297 0,345 +0,27 0,27 0,27

v , Vv +0,324 0,282 0,37 +0,196 0,164 0,24

Iv. ,, VI | +0,196 0,24 0,164 + 0,309 0,44 0,22
"V, VI | +02746 | 026 0,283 + 0,44 0,52 0,376

Ahnliche Uberlegungen wurden schon im vorigen Kapitel ausfiihrlich
behandelt. Es stellte sich dabei heraus, dafl jene Korrelationen als ma-
ximal anzusehen sind. Dieses hat auch weiterhin Geltung, nur sind die
jetzt uns interessierenden Korrelationen als minimal anzusehen. Im
ibrigen macht eben grade die Fleckenverschmelzung bei Propylaea eine
ganz genaue Analyse der einzelnen Korrelationen praktisch unméglich.

Trotzdem hat die Untersuchung, welche zur Feststellung der Kor-
relationen zwischen den FleckengrioBen unternommen wurde, einige
Eigenarten geklart, die fiir die Losung des Problems dieser Arbeit eine
wesentliche Bedeutung haben. Die Pigmentmenge jedes einzelnen Indi-
viduums wird vermutlich durch viele Faktoren beeinfluBt und ist deshalb
groBen Schwankungen unterworfen. Es stellte sich nun aber heraus,
daB die Korrelationen zwischen den einzelnen FleckengréBen immer ge-
ringer als 50%, manchmal sogar unter 20% sind. Das zeigt, daf die
Flecke eine bedeutende unabhingige Grofenvariabilitit besitzen. Die
doch vorhandene parallele Gr68enzunahme aller Flecke kann auf Hin-
wirkung fluktuierender Faktoren und der allgemeinen Zunahme der
Pigmentmenge zuriickgefiithrt werden. Andererseits gehort zu den kon-
stitutionellen, formbildenden, erblich bedingten Merkmaler (wie Form,
Lage und Zeichnungsmuster iiberhaupt) auch die durch den entsprechen-
den Mittelwert ausgedriickte charakteristische individuelle Gréfle jedes
Flecks.

Wir wollen die Ergebnisse der Analyse der Variabilitit der Flecken-
groBe und -lage kurz restimieren.

Die Analyse der Fleckenlage hat gezeigt, dal zwischen Flecken und
den ElytrengréBen eine starke Korrelation vorhanden ist., Speziell unter-
nommene Berechnungen fiihrten zur Feststellung der unabhéngigen Kor-
relationsbeziehungen zwischen den einzelnen Fleckenlagen. Es erwies
sich, daB die einzelnen Fleckenlagen auf den Elytren ziemlich genau
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fixiert sind. Die Verschiebung trigt iiberall nur einen rein fluktuierenden
Charakter. Die Lage der Flecke auf den Elytren ist wahrscheinlich geno-
typisch bestimmt. Die Verschiebung der Flecke ist nicht ganz willkiir-
lich, denn es bestehen geringe Korrelationsbeziehungen zwischen den ein-
zelnen Fleckenpaaren. Hierbei bestehen spezielle Beziehungen gewisser
Art zwischen den Flecken derselben Quer- bzw. Liangsreihen. Die Kor-
relationsgroBe ist fiir jedes einzelne Fleckenpaar anscheinend ganz indi-
viduell.

Was die Variabilitit der Fleckengrifie betrifft, so tritt hier alles, was
ither die Korrelationen zwischen den Fleckenlagen und der Elytrengrofe
gesagt wurde, in einem viel schwicheren Grade in Erscheinung. Hier
haben sich deshalb die Konstanten der Variationsreihen nach entspre-
chender Korrektur sehr wenig verindert, d. h. die Variabilitat der Flek-
kengroBe ist bedeutend. Die Variation des Wachstums eines jeden Flek-
kes erwies sich fast iberall als mit den anderen Flecken korrelativ ver-
bunden. Da aber diese Korrelationen im Durchschnitt nicht grof sind,
so kann die Variation jedes Flecks im hohen Mafle als unabhéngig ange-
sehen werden.

4. GesetzmiiBigkeit der Bildung komplizierter Zeichnungen.

Wir wollen nun untersuchen, inwiefern die oben gewonnenen Ergeb-
nisse (Zahl, Form, Lage und GroBe der Flecke, ihre Variabilitét und Kor-
relationen) die Richtung des Pigmentierungsprozesses determinieren und
die Zahlenverhéltnisse zwischen den auf Abb. 5 angegebenen Formen ver-
ursachen. :

Es wurden fiir die biometrische Analyse nur Individuen mit freien
Flecken genommen. Weil das Pigment bei ihnen ungeniigend entwickelt
ist, konnte die Verschmelzung der Flecke nicht stattfinden. Der Mangel
an Pigment ist wohl die wichtigste, aber nicht die einzige Ursache, daB
die Flecke nicht verschmolzen sind. Es wurde oben bewiesen, daf3 die
Verschiebung der typischen Lage und die Variabilitit der Griéfe jedes
Flecks ziemlich unabhéngig von den anderen Flecken verlauft. Das be-
deutet, daf einzelne Flecke auch bei ungeniigender Pigmentmenge zu-
weilen sich berithren kénnten. HEs wire also nicht schwer, die Wahr-
scheinlichkeit der Verbindung jedes beliebigen Fleckenpaares zu berech-
nen. Die Grenzen der Flecke verandern ihre Lage bei Verschiebung und
bei VergroBerung der Flecke. Deshalb kann man fiir jeden Fleckenrand
zwei Variationsreihen aufstellen. Auf Grund dieser Variationsreihen
wollen wir Variationskurven zweier zueinander gewandten Seiten be-
nachbarter Flecke zeichnen: auf der Abszisse werden alle Klassen der
Schwankungen beider Fleckenrinder und auf den Ordinaten die entspre-
chenden Variantenzahlen vermerkt. Die Transgression beider Kurven
wird die Wahrscheinlichkeit der Berithrung der gegebenen Flecke zeigen.
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Solche Berechnungen und graphische Darstellungen wurden fiir alle be-
nachbarten Fleckenpaare durchgefithrt. Auf den Abb. 12, 13, 14 und 15

#%J/Vggl;ﬂ /Z‘JJ 7Zﬁ/7 1338 J7 78

L 7 i !
1328 1368 1409 49 M9 1550

Abb. 12. Transgression der Rénder ,,C¢* (FleckI) und ,,d* (FleckIII), die von der Variation der
FleckengriBe (I und III) abhingig ist.

sind Beispiele dafiir wiedergegeben. Auf Abb. 12 sind die transgredieren-
den Kurven der von der GréBenvariabilitit der Flecke I und IV ab-
héngenden Lagen ihrer einander zugewandten Seiten C und D darge-

a

Abb, 18. Transgression der Rénder ,,C¢ (Fleck I) und ,,d° (Fleck III), die von der Verschiebung
entsprechender Flecke abhiingig ist.

stellt. Die Variation des Randes ,,D (Fleck IIT) ist durch den Regres-

sionskoeffizienten korrigiert (punktierte Linie), weil zwischen den Flek-

ken eine kleine positive Korrelation besteht. Diese Korrektur erhsht die

Wahrscheinlichkeit der Fleckenberiihrung. Auf Abb. 13 sind &hnliche



Uber gerichtete Variabilitit bei Coccinelliden. IL 747
Kurven fiir die von der Variabilitit der Fleckenlage abhingige Lage des
Randes C (Fleck I) und D (Fleck ITI) dargestellt. Die Transgression ist

Z IZ/ViZIZ,/ﬂ" 2557 ZVZ,W 2558 &7

i P —
von d.Nabt 45T 2495 7838 25672 2625 Ziﬂ zi7e
—_—

Abb. 14. Transgression der Rénder ,,C (Fleck JIT) und ,,d‘ (Fleck V), die von der Variation der
FleckengroBe (IIL und V) abhéngig ist

hier grof3. Zwischen den Flecken besteht eine kleine positive Korrelation;
deshalb ist hier wieder eine Korrektur durch den Regressionskoeffizienten

durchgefithrt worden, die in diesem Falle die Wahrscheinlichkeit der Ver-
schmelzung vermindert.
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Abb. 15, Transgression der Rénder ,,C (Fleck III) und ,,d** (Fleck V), die von der Verschiebung
entsprechender ¥lecke abhingig ist.

Auf Abb. 14 und 15 ist dasselbe fiir die einander zugewandten Seiten
der Flecke II1 und V dargestellt. Abb. 14 zeigt iiberhaupt keine Trans-

gression. Eine Korrektur durch den Regressionskoeffizienten ist mcht
geniigend, um dieses Verhdltnis zu verdndern.

Abb. 15 zeigt eine bedeutende Transgression, die aber nach vorge-
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nommener Korrektur fast verschwindet. Die Verschmelzung kann also
in diesem Falle nur durch Fleckenverschiebung zustande kommen, und
ihre Wahrscheinlichkeit ist sehr gering.

Die auf diesem Wege erhaltenen Zahlen er-
geben noch nicht die Wahrscheinlichkeit der
Fleckenverschmelzung. Nehmen wir als Bei-
spiel die Abb. 13. In derrechten oberen Ecke
ist das Verhiltnis der Flecke I und ITT zuein-
ander schematisch dargestellt. Allein auf
Grund der Beriihrung der Seiten C des Flecks
T und D des Flecks III ist es unmoglich, die
Wahrscheinlichkeit der Verschmelzung dieser
Flecke zu bestimmen. Die Verschiebung des
Flecks I nach unten und des Flecks IV nach
oben vermindert die Wahrscheinlichkeit ihrer

Verschmelzung, und die Verschiebung in ent-
g:}b'llfq;oﬁz‘;l;;;? dor Tiigeldecke  gegengesetzten Richtungen erhoht sie. Die
Fleckengroge. endgiiltige Wahrscheinlichkeit kann durch
Multiplikation dieser beiden Wahrscheinlichkeiten erzielt werden.
Derartige Berechnungen sind fiir alle benachbarten Fleckenpaare
durchgefiihrt worden. Fiir jedes Fleckenpaar wurden zwei Wahrschein-
lichkeiten der Verschmelzung erhalten. Die
eine hingt von der Versetzung der Flecke,
die andere vom Wachstum der Flecke ab.
Beide Ursachen der Fleckenverbindung wirken
gleichzeitig. Deshalb entsteht die Gesamt-
4 wahrscheinlichkeit der Fleckenverbindung aus
] der Summierung dieser beiden Wahrschein-
—_— lichkeiten. Auf Tabelle 14 sind diese Gesamt-
wahrscheinlichkeiten angegeben.
Die allgemeinen Ergebnisse der Berechnun-
, z gen sind in zwei Schemata (Abb. 16 und 17)
dargestellt. Beide Schemata sind in gleicher
Weise und im gleichen Mafstabe gezeichnet.
Auf Durchschnittselytren ist die durchschnitt-
Abb.17. Schema der Fligeldecke  liche Gréfie und Lage der Flecke und die ex-
der Propylaca. Variationen der  remen Schwankungsgrenzen der Flecke an-
eckenlage.
gegeben, die durch das Wachsen oder die
Verschiebung der Flecke entstehen. Das Schema Abb. 16 lehrt, daB
durch die Variabilitit der Fleckengrofie folgende Verbindungen sich ver-
wirklichen kénnen: I-4-I, II4-II, I-I11, I4+-IV. Andere Verbindungen
der Flecke sind hier unméglich. Besonders merkwiirdig ist, daf die
Flecke II und IV sich nicht verbinden kénnen.
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Tabelle 10. Theoretische Wahrscheinlichkeiten und tatsichlich in komplizierten
Zeichnungen sich verwirklichende Verschmelzungen entsprechender Flecke,

ivi ividuen mit kompli- e .
Vereinigen Zaglm?s;rre{:%(izég: - fi?liiegge§3§;1f; bei denen agch V‘;zg;iﬁgzﬁk;h‘l’{:gc%‘;z,
der Flecke Flfzcke.n— die Verschmelzung entspr?chen— dener Fleckenpasre
kombinationen der Fleckenpaare auftritt

II und II 52 3859 0,8145
I, I 21 3464 0,371

m , Iv 101 3721 0,00
I , II 15 2914 0,30
I, IV 1 2019 0,1121

m ,, v 0 1939 0,0625

v ,, VI : 1 1442 0,0243

Durch Fleckenverschiebung kénnen beliebige benachbarte Flecke ver-
schmelzen. Die Flecke IT und IV bilden auch hier eine Ausnahme
(Abb. 17).

Auf Grund der oben geschilderten Analyse kommen wir zur Aufstel-
lung einer bestimmten Gradation der Wahrscheinlichkeiten potenziell
moglicher Fleckenverbindungen. Die Gradation der Wahrscheinlich-
keiten kann man mit dem empirischen Material vergleichen, was auch auf
Tabelle 10 getan wird. In der ersten senkrechten Reihe dieser Tabelle
sind verschiedene Kombinationen der Flecke angegeben. In der zweiten
steht die Zahl der Individuen, die diese Kombination sufweisen. In der
dritten die Zahl der Individuen mit komplizierten Zeichnungen, bei
denen aber die entsprechende Fleckenverbindung vorhanden ist. Die
letzte Reihe zeigt die Gesamtwahrscheinlichkeiten. Die Tabelle zeigt,
daBl die wahrscheintichsten Fleckenverbindungen auch tatséichlich am
haufigsten vorkommen. Die Zahlen aller vier Reihen schwanken also
parallel. Es gibt nur eine Ausnahme, die diese Ubereinstimmung stort.
Es sind die Flecke IT und IV. Die Verbindung dieser Flecke kommt oft
vor, obwohl die theoretische Wahrscheinlichkeit gleich Null ist. Auf
Abb. 5 sehen wir, daB die Ausnahmeform (II) gerade durch die Verbin-
dung der Flecke IT und IV charakterisiert ist. Diese Form stért die
gesetzmiBige Gerichtetheit in der Bildung komplizierter Zeichnungen
bei Propylaea und steht am Anfang der dritten Richtung der Pigmen-
tierung, welche wahrscheinlich Individuen mit anderem Genotyp umfaBt.

5. Schlufibemerkungen.

Die biometrische Analyse der Elemente komplizierter Zeichnungen
bei Propylaes hat uns zur Feststellung zweier Gruppen von Merkmalen
gefiihrt, die prinzipiell verschieden sind, sich aber in bestimmten Wech-
selbeziehungen befinden. Die erste Gruppe, Anzahl, Form, Durch-
schnittsgréBe und -lage der Flecke, bildet sozusagen das Gerippe des
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Musters und bestimmt seine Form. Sie ist ziemlich konstant und wahr-
. scheinlich vorwiegend genotypisch bedingt. Zur zweiten Gruppe gehért
die Fahigkeit des Organismus zur Bildung des Pigments. Dieses Merk-
mal erfahrt unter der Einwirkung verschiedener inneren und &uferen
Einfliisse grofie Schwankungen. Diese beiden Merkmalsgruppen deter-
minjeren die Gestaltung des Zeichnungsmusters bei Propylaes. Die
Pigmentmenge spielt hier die Rolle des Verwirklichungsfaktors. Eine
geniigende Pigmentmenge verwirklicht ein bestimmtes Zeichnungs-
muster, das durch Faktoren der oben genannten ersten Gruppe gewisser-
maBen praformiert war. Bei ungeniigenden Pigmentmengen bleibt das
volle Muster sozusagen als prospektive Potenz unentwickelt, und es kon-
nen sich bestimmte, der gerichteten Variationsreihe entsprechende Uber-
gangsstufen bilden.

Die gerichtete Reihe von Formen kann ohne Stérung irgendeines
Elementes des genotypisch bedingten Musters nicht verindert werden.
Durch eine neuentstandene Genovariation kann die oben festgestellte
Gradation der Fleckenverschmelzung verdndert werden und zur Bildung
einer neuen gerichteten Reihe fithren. Als Beispiel kann die dritte ge-
richtete Reihe bei Propylaea mit der typischen Form ,, Lyra** dienen. Des-
halb kann die Beschreibung der gerichteten Variationsreihen eine grofle
Rolle in der Systematik stark variierender Arten spielen, weil jede ge-
richtete Reihe solche Formen umfaf3t, die vermutlich zu einem Biotyp
gehiren. Dagegen konnen einzelne Formen der gerichteten Reihen nicht
immer einer Klassifikation zugrunde gelegt werden, wie stark sie sich
auch voneinander unterscheiden moégen. Die gerichtete Variabilitit bei
Coccinella 10-punctate und bei Propylaea 14-punctate steht der EIMER-
schen ,,Orthogenesis” und Voatschen ,, Funomie’ nahe. EmMER hat aber
seine Theorie mit teleologischen und phylogenetischen Vorstellungen
verbunden. O. Voar bezeichnet als Eunomien nur die strengsten, keine
Ausnahmen bildenden gerjchteten Reihen. Solche Falle der gerichteten
Variabilitit miissen aber selten vorkommen. Die Bedingungen der Ent-
stehung von Eunomien im Sinne O. VogTs wurden bei der Analyse der ge-
richteten Variabilitit bei Coccinells 10-punctate (S. ZaraPKiN 1930) be-
sprochen. In den beiden von uns untersuchten Fillen (Coccinella und
Propylea) sind viele ,,Auspahmen’ vorhanden; diese ,,Ausnahmen®
stehen aber im Zusammenhang mit der GrundgesetzmiBigkeit der
eigentlichen gerichteten Reihe (siche Abb. 5 dieser Arbeit und S. Zarap-
1IN 1930, Abb. 21). o

Wir wollen nun die gerichtete Variabilitit der Propyles mit der der
Coccinella 10-punctata vergleichen (S. ZaAraPKIN 1930). Das Gemeinsame
in beiden Fillen besteht darin, daB die Ausbildung des Zeichnungs-
musters von zwei Faktorengruppen abhidngt: 1. der die Pigmentmenge
bestimmenden Faktoren und 2. der Faktoren, die die eigentliche Ge-
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richtetheit bedingen. Die Pigmentmenge ist in beiden Fillen stark fluk-
tuierend, und ihre Variabilitdt hingt wahrscheinlich neben genotypischen
im hohen MaBe auch von Milieufaktoren ab. Die zweite Faktorengruppe
ist in beiden Fallen augenscheinlich vorwiegend genotypisch bestimmt
und viel konstanter als die erste. Der Mechanismus, der unmittelbar die
Gerichtetheit der Zeichnungsbildung bedingt, ist aber bei Propylea und
Coccinella verschieden. Bei Coccinelle haben wir die ,erste Etappe der
Pigmentierung®, d. h. die Fleckenentstehung untersucht. Dabei bestand
der Mechanismus, der die Gerichtetheit bestimmte, darin, daB verschie-
dene Fleckenpaare in Bezug auf Pigmentbildung verschiedene Empfind-
lichkeit aufwiesen. Bei Propylaea dagegen, wo wir die zweite Etappe
(Fleckenverbindungen) untersuchten, liegt die unmittelbare Ursache
eines bestimmten Verlaufs der Zeichnungsbildung in der Konstanz des
schon vorhandenen Fleckenmusters und in dem spezifischen Variieren
der GroBe und Lage jedes Flecks. Dieses wird aber durch die erste
Etappe pradeterminiert (die bei Propylaea im. definitiven Zustande fehlt),
wihrend der die Zahl, Form und Lage der Flecke bestimmt wird. Man
kann also im Grunde beide Fille auf dasselbe zurtickfithren: auf un-
gleiche Struktur verschiedener Elytrenbezirke, die eine ungleiche Emp-
findlichkeit in Bezug auf Pigmentbildung zur Folge hat.

6. Zusammenfassung. '

1. Propylaea I4-punciate weist, wie auch viele andere Arten der
Coccinelliden, einen groBen Polymorphismus auf in der Elytrenzeich-
nung. Die verschiedenen Zeichnungsformen bilden eine gewissermalien
gerichtete Reihe, wie es auf Abb. 5 zu sehen ist. Diese Gerichtetheit ist
nicht absolut. Die Ausnahmen folgen aber der Gradation der Flecken-
verschmelzung, die sich auf den ersten Stufen der Bildung komplizierter
Zeichnungen geduBert hat.

2. Eine biometrische Analyse der Lage und GréBe der Flecke s0W1e der
Korrelationen zwischen diesen Merkmalen, die an 178 Kéfern mit freien
Flecken unternommen wurde, zeigte folgendes:

a) Die Fleckenlage ist mit der ElytrengréBe stark korrelativ verbun-
den. Nach der Beseitigung dieser Korrelation erwies sich die Fleckenlage
als ziemlich streng fixiert. Die Fleckenverschiebungen nach dieser oder
jener Richtung sind ganz unbedeutend und zeigen lediglich eine fluk-
tuierende Variation. Deshalb kann behauptet werden, dag dieFleckenlage
genotypisch bedingt und unter dem EinfluB des Milieus nur germgen
Schwankungen unterworfen ist.

b) Die Fleckengrofle ist auch mit der Elytrengrofie durch eine bedeu-
tende Korrelation verbunden. Nach der Befreiung von dieser erwies es
gich, dafl die Fleckengrofe starker als die Fleckenlage variiert. Auf
Grund der biometrischen Analyse allein ist es unméglich, die Ursache

Z. 1. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 18. 49
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dieser Variabilitit festzustellen, doch nach der Analogie mit anderen
Fallen kann man sie teilweise auf die Einwirkung des Genotyps, teilweise
auch auf diejenige der &uBleren Verhéaltnisse zuriickfiihren.

¢) Die fluktuierende Variabilitit der Lage eines jeden Flecks ist
durch eine kleine Korrelation mit der Variabilitit der Lage fast simt-
licher anderer Flecke verbunden, so dafl zwischen allen Flecken eine ge-
wisse Spannung besteht: wenn sich irgendein Fleck von seinem Platze
etwas verschiebt, so verschieben sich auch alle anderen Flecke in der-
selben Richtung auf eine ungleiche, doch bedeutend kiirzere Entfernung.

d) Die FleckengriBen sind gleichfalls untereinander durch eine kleine
Korrelation verbunden. Da aber diese Korrelation in allen Fallen unbe-
deutend ist, so kann man von einer unabhéngigen Variation der Grif3e
eines jeden Fleckes sprechen. Auf diese Weise kann die Form und Durch-
schnittsgrofle eines jeden Flecks zu denjenigen Merkmalen gerechnet
werden, die genotypisch bedingt sind.

3. Auf Grund der erhaltenen Konstanten der Variationsreihen der
Fleckenlage und FleckengroBe wurden die Verschmelzungswahrschein-
lichkeiten fiir verschiedene Flecken berechnet. Die Ergebnisse der Be-
rechnungen zeigten, dall diese Wahrscheinlichkeiten eine bestimmte
Gradation aufweisen, die von der Entfernung der betreffenden Flecke
voneinander, ihrer Form, Gré8e und von der Variation dieser Merkmale
abhingen. Diese Gradation stimmt mit der Gerichtetheit der Zeichnungs-
entwicklung iiberein, die aus der Untersuchung verschiedener Formen ge-
wonnen wurde.

4. Dieser Gradation der Verschmelzungswahrscheinlichkeiten (die auf
Grund der Exemplare mit freien Flecken berechnet wurden) entsprechen
auch die Individualzahlen verschiedener Formen mit komplizierten
Zeichnungen, die die betreffenden Fleckenverbindungen in der unter-
suchten Population manifestieren; d. h. der hoheren Wahrscheinlichkeit
der Fleckenverschmelzung entspricht auch die groBere Anzahl von Indi-
viduen, bei denen sich diese Verschmelzung verwirklicht hat (Tabelle 14).

5. Einzelne Abweichungen von diesen Regeln weisen auf die Verénde-
rung der urspriinglichen GesetzmiBigkeiten in den Wechselbeziehungen
zwischen Merkmalen hin, was durch Genovariation hervorgerufen werden
kénnte. Die Beschreibung von Eunomien kann also als Methode zur Auf-
stellung kleiner taxonomischer Einheiten dienen.

6. Aus dem Glesagten ergibt sich auch, da} das genetische Studium der
Zeichnungsvariabilitit der Coccinelliden nicht auf die Analyse einzelner
Zeichnungsformen gerichtet sein muf}, sondern auf die Aufstellung der
Eunomien, die in dieser Variabilitit ihren Ausdruck finden und auf die
Analyse der Pigmentmenge, die wahrscheinlich durch gleichsinnige Fak-
toren hervorgerufen wird.
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