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1. E in le i tung .  

I m  ers ten  Tell  der  Arbe i t  wurde  der  P igment ierungsprozeB einiger 
Coccinelliden in drei  E t a p p e n  e ingete i l t :  1. E n t s t e h u n g  der  Flecken,  
2. Bi ldung  kompl iz ie r t e r  Ze ichnungen  durch  F leckenverb indung ,  
3. Schwarzwerden  der  E ly t r en .  Bei Propylea 14-punctata i s t  bloB die 
zweite  E t a p p e  und  ein Teil  der  d r i t t en  vorhanden .  Die Grundfo rm der  
Propylea 14-punctata h a t  sechs F lecke  auf dem Halsschi lde  und  je  sieben 
viereckige F lecke  auf  jeder  F1iigeldecke (Abb.  1). Die sechs oberen F lecke  
auf  den E l y t r e n  sind in drei  Lgngsre ihen  und  zwei Querzonen angeordnet .  
Der  s iebente  F leck  l iegt  gesonder t  am Apex  der  E l y t r e n  und  b i lde t  die 
unters te ,  d r i t t e  Querzone.  Die  Lgngsreihen,  Querzonen und  einzelnen 
F l eckenpaa re  werden bier ebenso wie im ers ten  Tell  der  Arbe i t  bezeichnet .  



(~ber gerichtete Variabiliti~t bei Coccinelliden. II. 727 

Die Form, relative GrSl]e und Lage der Fleeke sind sehr konstant. Keins 
der Fleckenpaare kann volls~ndig versehwinden. Nur das zweite Flek- 
kenpaar bildet insofern eine Ausnahme, dab 
es bei einigen Individuen bis auf Meine Punk- 
te reduziert werden kann. AuBer den Flecken- 
paaren beteiligt sioh an der Bildung des 
Zeiehnungsmusters ein Pigmentstreifen, der, 
am SeuSellum beginnend, sich 1/~ngs der Naht  
herunterzieht und in stark pigmentierten 
Formen den Apex erreichen karm. 

In der F~ANCKschen Sammlung (ira Be- 
sitze O. VOGTS) sind fiber 4000 Exemplare 
der Propylea ld-punctata vorhanden, die aus Abb. 1. Grundform der Propylaea 
einer Population aus der Erfurter  Umgebung 14-~nctata. Schema aerFletken- 

anordnung  au f  den  Elytren.  
stammen. Von diesen haben nur etwa 
200 einfache Zeichnungen mig ffeien Fleckenpaaren; alle anderen haben 
komplizierte Zeichnungen mit verschiedenen Kombinationen der Flecken- 

Abb. 2. Abb. 3. Abb.  4. 
Abb. 2--4. Drei  typ ische  Grundformen  der  Pro pylae~. 2 : Die  F o r m  m i t  freien Flecken.  3 und  

4:  Zwei verschiedene F o r m e n  m i t  verschmolzenen Flecken.  

verbindungen. Auf den Abb. 2, 3 und 4 sind verschiedene typisehe For- 
men wiedergegeben. 

2. Variabilit~tt der Elytrenzeichnung bei Propylea 14-punctata. 

Die Anzahl der verschiedenen Formen mit komplizierten Zeiehnungen 
ist sehr groB~ Es werden fas~ alle vorstellbaren und theoretisch m6glichen 
Formen verwirklicht. Alle Formen, die mir vorlagen (83) sind auf Abb. 5 
dargestellt. Sie sind ebenso angeordnet wie die versehiedenen Formen 
der Coccinella lO-punctata im ersten Tell der Arbeit (Z~n2KI~ 1930, 
Abb. 21). Alle Formen mit gleieher Zahl yon verbundenen Fleckenpaaren 
bflden eine Querreihe. In jeder Reihe sind die abnehmenden Individnal- 
zahlen yon links nach reehts angeordnet. Die Zahlen fiber jeder Form 
geben die Anzahl der betreffenden Exemplare an. Im ganzen sind es 
zehn Querreihen, die dureh r6mische Ziffern bezeichnet sind. Die Stellen 

Z. f. ~o rpho l .  u. 0kol .  d. Tiere  Bd. 18. 475 
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jeder Form in der I~eihe sind dutch arabische Ziffern bezeichnet, die fiber 
und unter  der Tabelle stehen. 

In  der l~eihe I s teht  die eine Form mit  freien Flecken. In  l~eihe I I  
sind sechs verschiedeneFormen. ~ei  der ersten dieser Formen (IIi) sind 
die Flecke I I  und IV verbunden. Bei der n/~chsten (II2) sind es die 
Flecke I I  und I I ,  bei IIa dieFleeke I + I ,  bei II4 d ieF leekeI  und I I I ,  bei 
II5 die Flecke I + I V  und bei II6 die Flecke I V + V I .  Die Formen der 
t~eihe I I  t reten in folgenden Zahlenverh~Itnissen auf: 101 : 52 : 21 : 15 : 
1 : 1. Dal3 das Auftreten einzelner Formen nicht zuf/~llig ist, ersieht man 
aus tier St/~rke der Gradation. 

In  AnMogie zu den Ergebnissen bei Coccinella lO-punctata stellen wir 
uns die Frage, ob diese Gradation sich auch in den n~chsten Pigmentie- 
rungsstufen ~tul~ern wird. Wenn dieser Gradation eine Gesetzmgftigkeit 
des Pigmentierungsprozesses zugrunde liegt, so mfissen auch weiterhin 
Formen mit  wahrscheinlicheren Fleckenverbindungen 6fter  vorkommen 
Ms solehe mit  unwahrscheinliehen. Z. B. mul~ die Kombinat ion der Zeich- 
nungsformen II1 und II2 h~tufiger sein Ms II~ und IIs.  

In  1%eihe I I I  stehen die Formen mit  je zwei Fleekenverbindungen. An 
erster Stelle steht  die Form mit  den Fleckenverbindnngen I + I ,  II-+-II, 
die eine Kombinat ion tier Formen II2 und II8 ist. Die zweite Form (III~) 
entsteht aus II1 und IIe. Die Form III3 ist eine Kombinat ion aus iI1 
und I I ,  ; die n/~chste Form (III~) ist eine Kombinat ion aus I I l + I I 3 .  Die 
Form III5  ist eine Kombinat ion aus IIe  und II4. Die ngchste Form der 
l~eihe I I I  ist eine Kombinat ion aus I I ~ + I I 6 ,  die 1%rm III7 is~ eine 
Kombinat ion yon II~ und II5 usw. Wit sehen Mso, dM3 die Gesetzmgl~ig- 
keit der ersten Reihe sich bier unklar/~ufter~. Die Kombinat ion aus II1 
und IIz, die an erster Stelle der Reihe I i I  stehen miil~te, s teht  aber an der 
zwe]ten. 

Trotz der StSrung der vermuteten Gesetzmg$igkeit in l~eihe I I I  zeigt 
l~eihe IV eine fast  vollkommene ~bereins t immung mit  den Gradatione~a 
der Formen aus den Reihen I I  und I I I .  Die erste Form der Reihe IV 
kann entweder aus II1 mit  III1 oder aus III1 mit  I I Ie  abgeleitet werden. 
Die Form IV~ ist eine Kombinat ion aus IIe mit  I l ia ,  I I Ie  mit  iII3. Die 
Form IV~ ist llll mit II15: Die Form IV~ = Ille mit Ills, IV5 = 114 
mit I I I s ,  die iibrigen Formen der l~eihe IV  sind sehr selten. Die Formen 
der I~eihe V sind ebenso gesetzm/~Big geordnet wie die der l~eihe IV. Sie 
sind folgenderweise abznleiten: V1 aus der Kombinat ion I V I + I V e  oder 
IVI+IV~, V2 aus IVi+IY~; V3 aus IVy+IVy, V~ aus IVi+III~, V~ aus 
IV~+IVT. Die iibrigen Formen kommen seltener vor; 

Welter folgen die Reihen VI  und VII ,  deren Formen ebenso gese~z- 
m~l~ig gebildet und geordnet sind. Die Form Vii ist eine Kombinat ion 
der V~+Ve oder Vx+V3 ; Vie = V~+V~; Via ~ V~+V~ ; VIA ~- Vs+V~. 
Die iibrigen Formen dieser t~eihe sind seltener als bei je zehn Exemplaren 
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vorhanden und bleiben deshalb unberiicksichtigt. Die erste Form der 
Reihe VI I  entspricht der Kombinat ion VI1 ~ VI2 ; VII~ ~ Vie q- Via 
oder VIeq-VI ,  oder Via q- VI4; VII~ ~ VII-~ Via; VI I ,  ~-- VI3q- VI6 usw. 
Die Form VIII1 ist eine Kombinat ion aus VIIx~ VII2, VII3, VII4; VIII~ 
aus VII~q-VII6 ; Vi l la  ~ VII l  q-VII6 ; die zwei letzteren Formen sind Aus- 
nahmen : VIIIe  miil~¢e die Stelle yon VIII3 h~ben. Form V I I I ,  ist aus 
V I I 4 + V I I 2  abzuleiCen. Die Form IX1 ist eine Kombination aus VIII~, 
VlII~, VIII~, VIII~ und VIII~;  IX~ = VIII~ + VIII~;  IX.~ ---- V I I I ~ +  

228 

, , ,  / ! \ /x,, 
\ I i \ 

"7 ' \, 

J2 3o6 28 8 
Abb. 6. Die erste gerich~e~e Reihe der Zeichnungsformen der l~ropylaea. 

VIII5 (eine Ausnahme); IX4 ~ V I I I s + V I I I 6 .  In  der Reihe X befindet 
sich nur eine Form, die eine Kombination aller obigen Formen is~. Die 
ursprfingliche Gesetzm~l~igkeit, die sich in der 0rdnung der Formen der 
t~eihe I I  ge~ul~ert hat, wird nut  einmal gestSrt. Die Ausnahmeform II1, 
die unerwartet  an der ersten Stelle steht, zeigt den Beginn dieser StSrung 
an. H~fte  diese Form an der dri~ten Sfelle dieser Reihe gestanden, so 
wiirde die Reihenfolge der Formen der angenommenen Gese~zm~l~igkeit 
entsprechen. :Die Gesetzm~l~igkeit besCeht darin, dab die Fleckenver- 
bindung bei den Fleoken der L~ngsreihe I auf den Elytren (Flecke I + I  
und I I + I I ) a n f ~ n g t .  Dann folgt die Verbindung der Flecke der L~ngs- 
reihe 2 mit  den enSsprechenden Flecken der L~ngsreihe 1. Zuletzt ver- 
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schmelzen die Flecke der dri t ten Lgngsreihe mit den Flecken der zweiten 
Reihe. Bis zu einer bestimmten Stuie verwirklicht sich die Verbindung 
der Flecke in den mittleren Zonen noch vor den oberen. Demnach tau- 
schen die Zonen ihre S te]len. 

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

In der sechsten Querreihe derAbb. 5 wird diese Richtung dadurch ge- 
st5rt, da~ start  der Verbindung der Flecke der drit ten L~ngsreihe mit den 
Fleeken der zweiten Reihe die Versehmelzung des ersten Flecks mit dem 
vierten stattfindet. Es entstehen dadurch eigenartige Formen, die durch 
einen abgeschlossenen k ing  der Flecke I~-IV~-II~-II-~IV-~-I eharak- 
terisiert sind. Diese Formen sind trotzdem auch gesetzmgBig, weft die 
Verbindung der Fleeke I und IV schon in der Reihe II  (Abb. 5) auftrit t  
(Form IIs). Die erste senkrechte Reihe der Abb. 5 zeigt eine gemeinsame 
Richtung aller variierenden Zeichnungstypen (die erste Form der Reihe I I  
muir, wie gesagt, dutch die zweite Form derselben Reihe ersetzt werden). 

Also verlguft die Entwicklung der komplizierten Zeichnung bei Pro- 
pylea in drei Richtungen: zwei kommen ziemlieh durcheinander vor, 
wogegen die dritte isolierter steht. Die erste Richtung ist auf Abb. 6 
wiedergegeben, Der ProzeB der Pigmentierung fgngt an der Naht an und 
dehnt sich his zum Elytrenrande aus. Auf den letzten Stu~en verbinden 
sich Flecke verschiedener Querzonen miteinander durch Pigmentbrtik- 
ken. Die Prozesse der Fleckenverbindung in den oberen und mittleren 
Querzonen verlaufen parallel. Die zu jeder Stufe gehSrende Individuen- 
zahl ist in Kurvenform dargestellt. Die ausgezogene Linie bezeichnet die 
Formen, bei denen die Fleckenverbindung in der mittleren Zone fffiher 
Ms die entsprechenden Verschmelzungen in der oberen Zone sich ver- 
wirklieht hut. 

Die punktierte Linie bezeichnet die entgegengesetzten F~lle. Auf den 
letzten Stufen gehen diese Richtungen auseinander. 

Die zweite Richtung in der Bfldung des komplizierten Musters ist auf 
Abb. 7 dargestellt. Die ersten Stufen dieser t~ichtung flieBen mit den ent- 
sprechenden Stufen der ersten l~ichtung zusammen. Auf der dritten Stufe 
entsteht eine Form, die der zweiten Riehtung einen eigenartigen Charak- 
ter gibt. Diese Form hut die Flecke I-~ I-~- IV und Ii~- I I  verbunden. Wie 
aus den beigefiigten Individuenzahlen zu ersehen ist, gul~ert sich diese 
Richtung am Anfang sehr schwach. Von der fiinften Stufe ab uber f~ngt 
sie an, eine dominierende Rolle zu spielen (FormVI1 undVIe der Abb. 5). 

Au~ Abb. 8 ist die dritte Richtung der Pigmentierung abgebildet. Sie 
f~ngt bei der Ausnahmeform der Reihe I I  der Abb. 5 an und stSrt die ur- 
sprfingliche Gesetzmgl~igkeit. Die Entwicklung des Musters in dieser 
Richtung ffihrt zur Bildung einer eigenartigen ,,Lyraform" (~finfte Stufe 
der Abb. 8), die dadurch charakterisiert ist, dal~ die Flecke I und I nie- 
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mals verschmelzen, w~hrend alle iibrigen Fleckenverbindungen wie sonst 
verlaufen. Da die Fleckenverbindung I~-I  wesentlich ist, so mul~ diese 
Abweichung eine besondere Erkl~rung finden. Diese St5rung wird wahr- 
scheinlich durch die Entstehung eines neuen Faktors, der die ungenii- 
gende Ausbfldung des Nahtstreifens verursacht, hervorgerufen. Aui]er- 
dem wird die hier immer vorhandene Fleckenverbindung II-J-IV, die eine 

.~Z3 
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Abb. 7. Die zweite gerichtete Reihe der Zeichnungsformen der Propylaea. 

grol3e t~olle spielt, durch die Wirkung noch irgendeines anderen Faktors 
bedingt. Diese Ausnahme bedarf einer experimentellen BTachprfifung, es 
ist aber wahrscheinlich, dab die dritte Richtung solche Formen umfal]t, 
die zu einem anderen Genotypus gehSren. 

Zum SchluB muB noch auf fo]gendes hingewiesen werden. Die Abb. 5 
weist eine ziemlich grol~e Anzahl yon Formen auf. Wiirde die Gerichtet- 
heir der Bfldung des Zeichnungsmusters absolut sein, so wBren nur die 
Formen der ersten senkrechten Reihe geblieben. Andererseits bei ganz 
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zufallsmgl~iger Fleckenversehmelzung mtil~ten alle theoretisch mSgliehen 
Formen in ungef~hr gleiehen Individuenzahlen vorhanden sein. Der 
Grad der l]berlastung der ersten senkreehten Reihen zeigt gewisser- 
mal~en den Grad der Geriehtetheit, welch letzterer in unserem Falle als 
sehr hoch bewertet werden mu~. 

178 101 1:6 ~ 1!1 

2 1 Z 

~b~'e/'C:'luTl~en 

Z Z 1 

S 2 4~e/chu,;oe,7 

Abb,8. Die dritte geriehtete Reihe der Zeichnungsformen der l"rol~!/laea. 

3. Biometrisehe Analyse der Elemente des Zeiehnungsmusters. 
a) ~essungen  der Flecken- und ElytrengrS~en~ Fleckenlage 

und ihre Korrelationen, 

In der ersten Etapp~ tier Pigmentierung war die gesetzm~l]ige Ent- 
stehung der Flecke yon der Zunahme des Pigments abh~ngig. Das Pig- 
ment verteilte sich auf die Elytren in einer bestimmten Ordnung, ent- 
sprechend der HShe der t~eizstufen jeder einzelnen Stelle. Die zuneh- 
mende ~enge des Pigments spielt bei Propylaea in der Bildung der kom- 
plizierten Zeichnungen auch eine domirderende Rolle. Die Riehtung der 
Zunahme des Pigments muI~ aber dureh die Gewebestruktur bedingt sein. 
Diese Struktur ~uBert sieh in der individuelten DurchschnittsgrSI~e, Form 
und Lage eines jeden Flecks. Eine ausffihrliche Analyse der Variabilit~t 
dieser Merkmale kSnnte die Gerichtetheit des Pigmentierungsprozesses 
erkl~ren. 

Ich habe deshalb 178 Exemplare yon Propylaec~ mit freien Flecken ge- 
messen. Es wurden bei ihnen 1. die L~nge und die Breite der Flfigeldek- 
ken, 2, die Entfernung der Fleeke I, II, III, IV~ V und VI vom Hals- 
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schild und  yon  der 57aht, 3. die L~nge und  die Breite eines jeden Flecks 
gemessen. Die Ergebnisse der Ausmessnngen sind auf den Tabel len 1 - - 4  
in der Beilage gegeben. I n  den drei ersten Tabel len bef inden sich Varia- 
t ionsreihen aller Merkmale u n d  auf Tabelle 4 die K o n s t a n t e n  der Varia- 
t ionsreihen eines jeden Merkmals. Es wurden  ferner die Korre la t ionen  
zwischen den Merkmalen berechnet,  um die Variabi l i t~t  jedes Merkmals 
genau festzustellen n n d  dadurch die Bedeutung  jedes Elements  in  der 
Bi ldung des Musters auszuwerten.  Auf den Tabel len 1 u n d  2 (ira Text) 
s ind diese Korre la t ionen angeftihrt.  Beide Tabel len zeigen, dab die n~her 
zum Halsschild oder zur Nah t  s tehenden Flecke kleinere Korre la t ionen  
mit  der Gr6~e der E ly t r en  aufweisen als die welter ent fernten.  Diese Tat-  

Tabelle 1. Korrelation zwischen der ElytrengrSBe und Fleckenlage. 

K o r r e l a t i o n  z w i s c h e n  de r  E ly t r en l~ inge  o d e r  K o r r e l a t i o n  R e g r e s s i o n s -  
E i y t r c n b r e i t e  u n d  E n t f e r n u n g  der  F l e c k e  v e t o  k o e f f i z i e n t e n  

H a l s s c h i l d  ode r  Yon d e r  :Naht  (~) (_~v/z) 

Fleck I vom Halsschild . . . . .  
,, II . . . . . . . . .  
,, I l I  . . . . . . . . .  
7, IV* , ,  ,, . . . . .  

j ,  V I  ,~ ,, . . . . .  

,, I yon der Naht . . . . . .  
, ,  I I  , . . . . . . . . . . .  

,, III . . . . . . . . . . . .  

,, IV . . . . . . . . . . . .  

,, V I  ,, ,, ,, . . . . . .  

0,8357 
0,8863 
0,5496 
0,8617 
0,6871 
0,8786 
0,578 
0,415 
0,7435 
0,7782 
0,820 
0,7129 

0,38 
0,66 
0,18 
0,60 
0,28 
0,623 
0,195 
0,141 
0,40 
0,51 
0,68 
0,5527 

Tabelle 2. Korrelation zwischen der Elytrengr58e und Fleckengr613e. 

K o r r e l a t i o n  z w i s c h e n  der  E l y t r e n l A n g e  
ode r  E l y t r e n b r e i t e  u n d  de r  F lecken l~ inge  o d e r  

F l e c k e n b r e i t e  

Lgnge des Flecks I . . . . . . .  
. . . . . .  II . . . . . . .  
. . . . . .  n I  . . . . . . .  
. . . . . .  IV . . . . . . .  
,, ,, ,7 V . . . . . . .  

. . . . . .  VI . . . . . . .  
Breite . . . .  I . . . . . . .  

. . . . . .  II . . . . . . .  

. . . . . .  III . . . . . . .  
7, ~, 9, I V  . . . . . . .  

, ,  ,, ,, V . . . . . . .  

. . . . . .  VI . . . . . . .  
Z. f. Morpho l .  u .  0 k o l .  d.  T i e r e  Bd .  18. 

R e g r e s s i o n s -  
K o r r e l a t i o n  koe f f i z i~n ten  

(r) (R'J/~) 

0,4331 0,1545 
0,4615 0,25~2 
0,5138 0,182 
0,6696 0,2912 
0,4082 0,16 
0,3261 0,1385 
0,4175 0,1997 
0,4125 0,2620 
0,5190 0,192 
0,609 0,24 
0,3712 0,132 
0,5128 0,1943 

48 
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sache ~ritt noch deut l icher  auf Tabelle  3 hervor  auf der die mi t t l e ren  En t -  

fe rnungen tier F lecke  v o m  Halsschi lde und  der N a h t  neben den entspre- 

ehenden Kor re la t ionen  stehen. Also die dureh diese Messungen erhalte-  

nen  Var ia t ionsre ihen en tsprechen  n ich t  der tatsi~ehlichen Variabilit/~t 

dieser Merkmale.  Sic folgen genau allen Schwankungen  der E ly t r en -  

gr6f~e. Tabel le  3 zeigt  aufierdem, dab die En t f e rnung  jedes Flecks  ihre 

eigene unabh/£ngige Variabiliti£t hat ,  die aber durch Kor re la t ion  mi t  der 

Elytrengr6i~e verwischt  wird. Bei kleineren En t f e rnungen  ist  die Kor-  

re la t ion mi t  der Elytrengr61~e geringer,  und  die eigene Korre la t ion  t r i t t  

deut l ieher  hervor.  Also wird  die Lage eines jeden  Flecks durch zweierlei  

Var ia t ionen  eharakter is ier t .  

Tabelle 3. Durchschnittliche Entfernungen der Flecke yore Halsschild oder yon 
der 1Naht und entsprechende Korrelation zwischen denselben Merkmalen und 

der Elytrengr61~e. 

Korrelation zwi- 
schen der Flfigel- 
deckengrSBe und 
der Entfernung 
der Flecke yore 

Halsschild 

I 
II 
I I I  
IV 
V 
VI 

Durchschnitt- 
liche Werte der 
Fleckenentfer- 
nung yore Hals- 

schild (M) 

23,6 
44,2 
11,11 
37,01 
18,54 
38,8 

Korrelationen 
(r) 

0,8357 
0,8863 
9,5496 
0,8617 
0,6871 
0,8786 

Durchschnitt- 
liche Werte der 
Fleckenentfer- 
nung yon der 

5Taht (M) 

9,07 
572 

18,53 
18,1 
29,26 
27,26 

Korrelationen 
(r) 

0,578 
0,415 
0,7434 
0,7782 
0,82 
0,7129 

Tabelle 4. Korrelationen zwischen den Lagen verschiedener Flecke. 

Korrelation Mittl. Fehler Korrelation zwischen (v) (Er) 

der Entfernung der Flecke I und 
~, 7, 77 ,7 I ,~ 

. . . . . . . .  II  ,, 

. . . . . . . .  III  ,, 

. . . . . . . .  IV ,, 

. . . . . . . .  I I  ,, 

. . . . . . . .  I I I  ,, 

. . . . . . . .  IV ,, 

I I  yore HMsschild 
IV . . . .  
IV . . . .  
IV . . . .  
V , ,  ~, 

V ~ ~ 

VI . . . .  
VI . . . .  
I I  yon der Iqaht 
IV . . . . . .  
IV . . . . . .  
IV . . . . . .  

VI . . . . . .  
VI . . . . . .  

0,8105 
0,7519 
0,8451 
o,  s 5 5 6  

0,6031 
0,4275 
0,8639 
0,7344 
0,3959 
0,6379 
0,5294 
0,7430 
0,7945 
0,7099~ 
0 , 8 5 9  

± 0,0256 
± 0,0187 
± 0,015 
± 0,0195 
+ 0,0479 
± 0,0615 
_~ 0,0196 
± 0,0346 
± 0,063 
_~ 0,0442 
± 0,0547 
_~ 0,0337 
± 0,027 
± 003724 

0,04 
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Tabelle 5. Korrela~ionen zwischen den GrSBen verschiedener Flecke. 

Korrelation zwischen 

der L~nge der •lecke I und 
~, , ,  ,~ , ,  I , ,  

. . . . . . . . .  I I  ,. 

. . . . . . . .  I I I  ,, 

. . . . . . . .  IV ,, 

. . . . . . . .  IV ,, 

,, Breite . . . .  I ,, 
, ,  , ,  ~ , ,  I , ,  

. . . . . . . .  HI  ,, 

. . . . . . . .  IH ,, 

. . . . . . . .  IV ,, 

I X  . . . . . . . .  

HI . . . . . . .  
IV . . . . . . .  
IV . . . . . . .  
IV . . . . . . .  
V . . . . . . .  

¥ I  . . . . . . .  
VI . . . . . . .  
I I  . . . . . . .  
HI  . . . . . . .  
IV . . . . . . .  
IV . . . . . . .  
IV . . . . . . .  
V . . . . . . .  

V I  . . . . . . .  

VI . . . . . . .  

Korrelation 

0,5554 
0,5156 
0,4804 
~4258 
o,4861 
o,3762 
o,7Oll 
0,4784 
0,4664 
0,2645 
o,47Ol 
0,5045 
0,468 
o,4ool 
0,4964 
0,5325 

Mittlere Fehler 

± 0,0592 
± 0,061 
± 0,0714 

± 0,0645 

± 0,054 
_~ 0,0585 
± 0,0712 

± 0,056 

Kor re l a t i onen  zwischen der  GrSl3e der  F lecke  und  der  Gr6$e der  
E l y t r e n  s ind  auf  Tabel le  4 darges$ellt ,  Kor re l a t i onen  zwischen den  GrS- 
Ben verschiedener  F lecke  auf  Tabel le  5. Die  auf  be iden  Tabel len  ange- 
f i ihr ten  Kor re l a t ionen  s ind r ech t  hoeh:  in einigen F~l len  hSher  als 50% 
und  nur  e inmal  n iedr iger  als 30%. Die  Kor re l a t i onen  zwisehen den  F lek-  
kengrSSen werden  aber  dureh  die  jeweil igen Kor re l a t ionen  mi~ der  
Elytrengr6I~e verwiseht .  H ie r  bemerken  wir  dieselbe Regelm~i3igkeit  wie 
oben:  je k le iner  der  F leck  ist,  u m  so n iedr iger  i s t  seine Kor r e l a t i on  mi t  der  
Ely t rengrSSe .  Also  mul~ aueh hier  die Kor re l a t i on  mi t  der  Elyt rengr5Be 
ausgeseha l te t  werden.  

b) Unabh~ngige  Var iab i l i t~ t  der Fleckenlage und -griifie. 

Es  g ib t  mehrere  Methoden  zur  B e s t i m m u n g  der  unabh~ngigen  Va- 
r i ab i l i t~ t  der  Zeiehnungselemente .  I ch  habe  ~olgende zwei Methoden  an- 
gewand~. Die ers te  bes t eh t  in  der  K o r r e k t u r  j eder  Var ia t ionsklasse  durch 
den en t spreehenden  Regressionskoeff iz ienten.  Auf  Grund  dieser korr i-  
g ier ten  Var ia t ionsre ihen  k a n n  m a n  alle E l emen te  der  K u r v e n  und  die 
Gr61~e der  Var ia t ion  bes t immen.  Dadu reh  wird  aber  n ich t  nur  die stS- 
rende  Korre la~ion mi~ der  ElytrengrSl3e, sondern  aueh die Y[Sgliehkeit 
der  Bereehnung  eigener Kor re l a t ionen  zwischen den Merkmalen  besei~igt. 
Die  zweite ~ e t h o d e  vermeide~ die Nachtef le  der  ersten.  Sie bes t eh t  ira 
fo lgenden:  W i r  en tnehmen  den Kor re la t ionsne tzen ,  die  die Abh~ngigke i t  
der  Lage  und  GrSi~e der  F lecke  yon  der  ElytrengrSl~e zeigen, d ie jenige 
Klasse  der  E ly t rengrS~e ,  die die grSl~te Anzah l  yon  Ind iv idue n  enth~l t .  

48* 
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Ftir die Entfernung der Flecke vom Prothorax und die Fleckenlgnge ist 
es die Klasse yon 61 Mafteinheiten Elytrenlgnge. Ffir die Entfernung der 
Fleoke yon der Naht  und der Fleekenbreite ist es die Klasse yon 36 Maft- 
einheiten. Dementspreehend ist die Anzahl der Individuen, die zu diesen 
Klassen gehSren = 42 bzw. 66. Kurz gesagt, wir wahlen dureh dieses 
Verfahren zwei Serien yon Kafern aus: in die erste kommen nut  solche 
mit  einer Elytrenlange yon 61 ~afteinheiten, in die zweite solche mit einer 
Elytrenbreite yon 36 Mafteinheiten. In  den meisten Fallen vereinigen 
sieh diese beiden GrSBen in ein and denselben Exemplaren, doch hat  dies 
fiir die folgenden Berechnungen welter keine wesentliche Bedeutung. Zur 
Charakteristik der Variabilitat der Fleckenlage und FleckengrSBe ergeben 
sich somit neue Variationsreihen, aus denen die Elytrenvariabil i tat  ganz- 
lich ausgeschlossen ist. 

Die Beilage zu dieser Arbeit enthalt  Tabellen, in denen alle drei Varia- 
tionsreihen nebeneinander stehen, um die Verhaltnisse zwischen den ent- 
sprechenden Klassen zu zeigen (Tabellen 5, 6, 7, 8, 9 und l0 der Beilage). 
In  allen Fallen steht an erster Stelle die empirische Variationsreihe; ihr 
folgt die Reihe, die durch Umrechnung der Klassen auf Grund des l~e- 
gressionskoeffizienten korrigiert wnrde. An der drit ten ~Stelle stehen 
Variationsreihen, die durch Auswahl der Exemplare mit  gteichen Elytren- 
grSften erhalten wurden. Die Tabellen zeigen deutlieh, dab die Reihen b 
u n d c  fast in alien Fallen die gleichen Variationsgrenzen haben. Die 
Variantenzahl der dritten Reihe ist noch reichlich groin, so dal~ die Va- 
riationsklassen geniigend belastet sind; man kann deshalb anf Grund 
dieser l~eihen die erforderliehen Konstanten der Variationsreihe berech- 
nen. Auf Tabelle 6 (ira Text) sind diese GrSften zusammen *nit ent- 
sprechenden Zahlen, die frfiher aus den empirischen l~eihen erhalten wur- 
den, verzeichnet. Wie vorauszusehen sind die GrSften, welche die Varia- 
tionsgrenzen der Fleekenanordnung (die Sigmen und die Variationskoeffi- 
zienten) charakterisieren, bedeutend verkleinert. Die ~edien  der neuen, 
wagerechten Reihen sind aber den ursprtinglichen fast gleieh. Dies be- 
weist, daft ungeachtet der Steigerung des mittleren Fehlers die Ergeb- 
nisse den tatsgchlichen Verhaltnissen nahekommen (Tabelle 6). 

Auf Tabelle 7 befinden sieh entsprechende Konstanten der Flecken- 
grSfte. Diese Tabelle ist der obigen analog und erfordert keine weiteren 
Erklarungen. 

Also haben wir die gesuehten Variationskonstanten erhalten. Aber 
diese Konstanten allein zeigen noch nicht die l~olle eines jeden dieser 
Merkmale im Zustandekommen des ~usters .  Dazu ist es unbedingt er- 
forderlich, die Korrelationen zwisehen den l~[erkmalen zu linden. Die 
Best immung der Korrelationen zwisehen den Lagen der Fleeke fiihrt 
zur Frage fiber die Dynamik der Verteilung der Ftecke auf den Elytren 
und die ]~estimmung der Korrelation zwischen den FleekengrSl~en kSnnte 
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die Frage  fiber die individuelle Variabilit~t einzelner Fleckenpaare  oder 
der Verteilungsweise des Pigments  unter  verschiedenen Flecken b e a n t -  
worten.  

e) Dynamik der Fleckenanordnung auf  den Elytren.  

Zur Kliirung der Korrela t ionen zwisehen den unabh~Lngigen Flek- 
kenlagen habe ich Korrelat ionsnetze aufgezeichne* und  Koeffizienten der 
Korrela t ion und  Regression zwischen den einzelnen Fleckenentfernungen 
yore Halsschild und  der Nah¢ berechnet.  Dabei  wurden nur  diejenigen 
Exemplare  in Be t rach t  gezogen, die eine und  dieselbe Elytrenl~nge oder 
Elytrenbrei te  hat ten.  Auf  diese Weise wurde die Korrela t ion zwisehen 
Fleekenlage und  ElytrengrSl3e ausgeschaltet.  Die Ergebnisse sind auf 
Tabelle 8 angefiihrt.  Auf  dem linken Tell der Tabelle sind Korrela t ionen 

Tabelle 8. Korrelationen zwisohen den Lagen verschiedener ~lecke nach der 
entsprechenden Korrektur. 

• Korre la t ion  
zwischen den Lagen  

der  Flecke 

En t f e rnung  yore  P r o t h o r a x  

Kor re la t ion  

I und I I  +0,1276 
I ,, I I I  +0,2363 
I ,, IV +0,17004 
I ,, V +0,3969 
I ,, VI + 0,09 

II  ,, I I I  i+0,1228 
I I  ,, IV +0,16546 
II  ,, V -0,0565 
II  ,, VI +0,0931 

I I I  ,, IV -0,0152 
I I I  ,, V +0,1006 
HI ,, VI +0,1433 
IV ,, V +0,1081 
IV ,, VI +0,3644 
V ,, VI +0,2333 

Regressionskoeff iz ient  

(~v/~) (~/y) 

0,I1 D,155 
0,32' 0,176 
0,19~ 0,15 
0,42 0,38 

0,19 0,07 
0,23 0,12 

0,12: 0,07 

0,08 . 0,13 
0,15 0,13 
0,10 0,12 
0,36 0,56 
0,25 0,21 

Ent fe rnung  yon  der Nah?~ 

Kor re la t ion  
(r) (/~ y/.~) 

0,13 
+ 0,2303 0,19 
+ 0,2394 0,19'. 
- 0,042 --  
+ 0,0906 
+0,2127 0,13 
+ 0,1543 0,04 
+ 0,2704 0,05~ 
+ 0,1379 0,03 
+ 0,3374 0,27 
+ 0,417~ 0,32 
+ 0,1333 0,13~ 
+ 0,327~ 0,26 
+ 0,392~ 0,32 
+ 0,527~ 0,55 

Regress ionskoeff iz ient  

(R~/y) 

1,255 
0,28 
0,99 

0,78 
0,59 
1,65 
0,67 
0,43 
0,55 
0,125 
0,42 
0,475 
0,51 

zwischen den Fleckenentfernungen vom  Pro thorax  angegeben, auf  dem 
rechten Tell die Korrela t ionen zwischen den Fleckenentfernungen yon  
der Naht .  Neben den beiden Zahlenreihen befinden sieh Regressions- 
koeffizienten. I n  allen F~Lllen sind - -  mi t  g~nz wenigen Ausnahmen  - -  
die Fleckenlagen durch eine kleine posit ive Korrel~t ion verbunden.  Die 
KorrelationsgrSl3e bewegt sich zwischen 0 - -50%.  I m  Durchschni t t  ist 
sie ungef~hr 20%. Diese posit ive Korrela t ion bedeute~, daB, wenn ein 
Fleck sich yon  seiner Durchschni t ts lage in die eine oder andere Rieh tung  
verschiebt, fast  alle ~nderen Flecke dieselbe Verschiebung mitmaehen.  
Der Verschiebungsgrad der letzteren ist ungleich, doch infolge einer un- 
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vollkommenen Korrelation zwischen den Flecken stets kleiner als die 
GrSBe der Versehiebung des ersten Flecks. 

W~hrend wir zu einer eingehenderen Untersuehung der Korrelationen 
zwischen den Fleckenlagen iibergehen, werden wit diese in einer etwas 
anderen Reihenfolge als auf Tabelle 8 an- 
ordnen und beschreiben. Zuerst muB gekl~l~ 
werden, welehe Wechselbeziehungen zwisehen 
den Flecken bestehen, die in ein und der- 
selben Querzone liegen, ferner, welche zwi- 
sehen den Fleeken ein und derselben L~ngs- 
reihe und schlieBlich zwisehen Flecken, die 
sieh in ~zersehiedenen Querzonen und ver- 
sch~edenen L~ngsreihen 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 ~uBere Urn- 
rib jeder Abbfldung zeigt eine Durchschnitts- 
elytre. In  diese Elytre sind die Durehsehnitts- 
gr6Ben der Flecke eingezeichnet. Linien, die 
die Fleckenzentren verbinden, zeigen die 
entsprechenden Korrelationen. Auf Abb. 8 

Abb. 9. Schema der Korrelationen 
zwischen den Lagen der Flecke, 
die zu einer Querzone gehSren. 

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 Halssehild, die unter den 
Linien stehenden den Korrelationen der Ent-  
fernungen yon der Naht. Wie man aus die- 
sere Schema sieht, gibt es keine bestimmte 
und allgemeine Gesetzm~Bigkeit f/Jr die Be- 
ziehungen zwischen den Flecken einzelner 
Querzonen. 

Abb. 9 gibt die graphische Darstellung der 
Korrelationsverbindungen zwischen den Flek- 
ken einzelner L~ngsreihen. Die rechts yon 
den Linien stehenden Zahlen zeigen die 
Korrelationen der Fleckenentfernungen vom 
Halsschild. Die links stehenden Zahlen ent- 
sprechen den Korrelationen der Fleckenent- 
fernung yon der Naht.  In  allen F~llen ist die 
Korrelation zwischen den Entfernungen der 
Flecke yon der Naht h6her als die zwischen 

Abb. 10. Schema der Korrelationen 
zwischen den Flecken ein und 

derselhen L~ngsreihe. 

den Fleckentfernungen vom Prothorax. Diese Tatsache hat  eine groBe 
Bedeutung fiir die Erkl~rung der parallelen Verschmelzung der Flecke 
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yon der oberen und in der mittleren Querzone. Die groge Korrela- 
tion zwischen den Entfernungen yon der Naht wird dadureh erkl~rt, 
dag wahrscheinlieh die in Lgngsreihen geordneten Fleeke in Verbindung 
mit den Lgngsadern der Elytren entstehen. 

Auf der Abb. 10 sind die Korrelationen zwischen den Fleeken verschie- 
dener Querzonen und Lgngsreihen dargestellt. Die rechts und links yon 
den Linien stehenden Zahlen haben dieselbe B edeutung wie vorher (Abb. 9 ). 

Die Verhgltnisse zwisehen den Flecken zeigen folgende ]~esonder- 
heiten: 1. Flecke, die in versehiedenen Lgngsreihen stehen, haben eine 
grebe Korrelation ihrer Entfernungen yon der Naht. 2. Die Korrelation 
ist um so grSBer, je n~her die Flecke zueinander liegen. Also gibt es fol- 

/ 
f 

Abb. 11. Korrela t ionen zwischen 
den Flecken verschiedener Quer- 

zonen nnd  L~tngsreihen. 

gende Beziehungen, die mit ungleicher Deut- 
lichkeit sich ~ul~ern, zwisehen den Lagen der 
Flecke. Alle Flecke einer jeden Querzone 
sind, was ihre Entfernung veto Prothorax 
betrifft, durch eine recht bedeutende posi- 
t ive Korrel~tion verbunden. Folglich ver- 
schieben sich alle drei Flecke jeder Quer- 
zone, indem sic sich vom Prothorax entfernen 
oder sich diesem nghern, wobei einer dem an- 
deren parallel bleibt. Trotzdem aber, da die 
Korrelation nieht groB ist, behglt jeder Fleck 
eine gewisse Unabh/~ngigkeit. Dieselben 
Weehselbeziehungen bestehen aueh zwisehen 
den Fleeken einer jeden Lgngsreihe in Bezug 
auf die Entfernungen der Fleeke yon der Naht. 
Der Fleck I versehiebt sich paralleI dem 

Fleck I I ;  I I  parallel dem IV. und V dem VI. Die Korrelation in diesem 
Falle ist bedeutender und entspricht etwa 40%. In der Querriehtung sind 
die Fleeke folglich starker als in der Lgngsriehtung koordiniert. 

Die Versehiebung der Fleeke einer Querzone in der Lgngsrichtung 
wirkt verschiedenartig auf die Fleeke anderer Querzoncn. Die Korrela- 
tion zwisehen den Flecken der ersten und drit ten Lgngsreihen ist hier be- 
deutend, sic fehlt aber zwisehen den Flecken der zweiten Lgngsreihe. 

SchlieBlich ergibt sich, dab die st~rksten Weehselbeziehungen die 
nahe aneinanderliegenden Flecke aufweisen. Auf der Abb. 9 z. B. kann 
man sehen, dab am deutlichsten koordiniert sind die Flecke derselben 
Querzone, d. h. also solehe, die gewShnlich bei der t~itdung komplizierter 
Zeiehnungen versehmelzen. Es entsteht die Frage, ob diese Korrelationen 
reell sind. Da zur Ausmessung yon mir Exemplare mit unverschmolzenen 
Fleeken genommen wurden, so bildet sich hierdureh eine kiinstliehe Aus- 
wahl nut  soleher Individuen, bei denen die unabh~ngige Fleekenverschie- 
bung zur Fleekenversehmelzung nieht fiihrte. Es waren Exemplare, bei 
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denen sich die Flecke in dieser oder jener l~ichtung gleichzeitig verscho- 
ben. Alle anderen Exemplare, bei denen infolge unabhgngiger Flecken- 
verschiebung die Fleeke vereinigt waren, wurden dutch Auswahl ent- 
fernt. Folglich geben die Ausmessungen ein kiinstlieh gewahltes Material, 
das einen erhShten Prozentsatz yon Individuen mit positiver Korrelation 
zwischen den Fleekenlagen bildet. Es entsteht die Frage, ob die yon uns 
erzielten Korrelationen reelle Bedeutung haben. U m  dies zu priifen, 
wollen ~ unsere Aufmerksamkeit auf diejenigen Fleeke lenken, die 
keine gemeinsamen Grenzen haben und deshalb hie verschmelzen. Wenn 
zwischen diesen keine Korrelationen vorhanden sind, so sind die yon uns 
erzielten Korrelationen zwisehen angrenzenden Fleeken ~ats~chlieh fik- 
tiv. Wenn aber im Gegenteil die Korrelationen zwischen den vonein- 
ander entfernten Fleeken vorhanden sind, so haben doch aueh die Ver- 
bindungen im zweiten Falle eine reelle Bedeutung. Die Tatsaehen spre- 
ehen also dafiir, daft der oben erwogene Einwand keine allzu grofte Be- 
deutung haben kann. Wir werden aber iiberall dort, we die Korrelation 
zwischen den Fleekenlagen Verwendung finder, stets ihre relative und be- 
dingte Bedeutung in Betraeh~ ziehen, und dies zwar in dem Sinne, daft 
die Korrelation zwisehen zwei benachbarten Fleeken in unserem Material 
maximal ist: 

d) Variabilit~it der Fleckengr~fle. 

DieVariationsreihen der yon der ElytrengrSfte unabh~ngigen Flecken- 
grSften wurden ebenso wie die Variationsreihen der Fleckenlagen erhalten 
und Korrelationen zwischen ihnen berechnet. Die neuen Variationsreihen 
sind amEnde der Arbeit in derBeilage zusammen mit zweianderenReihen 
angefiihrt (Tab. 11, 12, 13, 14, 15 und 16 der Beilage). Die erste yon 
diesen (,,A") ist die empirisehe Reihe, die als Resultat der Messungen 
erzielt wurde: Die zweite Reihe (,,B") ist dadurch entstanden, daft jede 
Klasse der ersten Reihe dureh den Regressionskoeffizienten korrigiert 
wurde. Die dritte (,,C") ist eine neue Auswahlreihe zur Erzielung der 
tats~chlichen Korrelationen. Die Ergebnisse der Berechnung yon Kor- 
relationen zwischen FleekengrSften sind auf Tabelle 9 (S. 744) gegeben. 
Auf dem ersten Felde sind Korrelationen, auf dem zweiten und drit ten 
Regressionskoeffizienten gebracht. Die Korrelationen bewegen sich zwi- 
sehen 20% und 50% und ergeben im Durehsehnitt 35%. Diese Zahlen 
spreehen daftir, daft ungeaehte~ eines gewissen parallelen Waehstums 
der Flecke die l~leckengrSfte Ineistentefls unabh~ngig variiert. 

0hne bei einer ausffihrlichen Untersuchung der Korrelationen zwi- 
schen den FleekengrSl~en zu verweflen, m6ehten wir nur auf folgendes 
hinweisen: Zeigen diese Korrelationen zwischen den FleekengrSl3en tat- 
s~ehliehe Verh~tltnisse oder nieht, da zu ihrer Ausmessung nur kiinstlieh 
ausgew~hltes Material verwendet wurde ? 
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Tabelle 9. Korrelationen zwischen den GrSl3en verschiedener Flecke nach der 
entsprechenden Korrektur. 

Korrelation 
zwischen den 

Flecken 

I und I I  
I ,, I I I  
I ,, IV 

IX ,, IV 
HI ,, IV 
II I  ,, V 
IV ,, V 
IV ,, VI 
V ,, VI 

Zwischen den L~ngen 

+ 0,202 
+0,194 
+ 0,398 
+ 0,48 
+ 0,302 
+0,310 
+ 0,324 
+ 0,196 
+ 0,2746 

R ~/y R u/~ 

0,134 0,31 
0,197 0,199 
0,4 0,38 
0,74 0,313 
0,31 0,29 
0,297 0,345 
0,282 0,37 
0,24 0,164 
0,26 0,283 

+ 0,22 
+ 0,25 
+ 0,402 
+ 0,414 
+ 0,455 
+0,27 
+ 0,196 
+ 0,309 
+ 0,44 

Zwischen den Breiten 

0,148 0,327 
0,32 0,197 
0,42 0,38 
0,65 0,264 
0,49 0,55 
0,27 0,27 
0,164 0,24 
0,44 0,22 
0,52 0,376 

~hnliche Uberlegungen wurden sehon im vorigen Kapitel  ausfiihrlich 
behandelt. Es stellte sich dabei heraus, dab jene Korrelationen als ma- 
ximal anzusehen sind. Dieses hat  aueh wei~erhin Geltung, nur sind die 
je tz t  uns in teressierenden Korrelationen als minimal anzusehen. I m  
iibrigen macht  eben grade die Fleekenverschmelzung bei Propylaea eine 
ganz genaue Analyse der einzelnen Korrelationen praktisch unmSglich. 

Trotzdem hat  die Untersuehung, welehe zur Feststellung der Kor- 
rela~ionen zwisehen den Fleckengr6Ben unternommen wurde, einige 
Eigenarten gekl~trt, die fiir die LSsung des Problems dieser Arbeit  eine 
wesentliehe Bedeutung haben. Die Pigmentmenge jedes einzelnen Indi- 
viduums wird vermutlieh durch viele Fak~oren beeinfluf~t und ist deshalb 
groBen Sehwankungen unterworfen. Es stellte sieh nun aber heraus, 
dab die Korrela~ionen zwischen den einzelnen FleekengrSBen immer ge- 
ringer als 50%, manchmal  sogar unter  20% sind. Das zeigt, dab die 
Fleeke eine bedeutende unabh/ingige GrSBenvariabili~gt besitzen. Die 
doch vorhandene parallele GrSBenzunahme aller Fleeke kann auf Ein- 
Wirkung fluktnierender Faktoren und der allgemeinen Zunahme der 
Pigmentmenge zuriiekgefiihr~ werden. Andererseits geh6rt zu den kon- 
stitutionellen, formbfldenden, erblich bedingten Merkmalen (wie Form, 
Lage und Zeichnungsmuster iiberhaupt) aueh die dutch den entspreehen- 
den Mittelwer~ ausgedrtiekte eharakteristisehe individuelle GrSBe jedes 
Flecks. 

Wir wollen die Ergebnisse der Analyse der Variabilitgt der Flecken- 
gr5Be und -lage kurz resiimieren. 

Die Analyse der Fleekenlage hat  gezeig~, dab zwisehen Flecken und 
den ElytrengrSBen eine starke Korrelation vorhanden is~, Speziell unter- 
nommene Bereehnungen fiihrten zur Fes~stellung der unabhangigen Kor- 
relationsbeziehungen zwisehen den einzelnen Fleckenlagen. Es erwies 
sieh, dab die einzelnen Fleekenlagen auf den Elytreh ziemlieh genau 
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fixiert sind. Die Verschiebung tr~gt fiberall nur einen rein fluktuierenden 
Charakter. Die Lage der Flecke auf den Elytren ist wahrscheinlich geno- 
typisch bestimmt. Die Verschiebung der Flecke ist nicht ganz wfllkfir- 
lich, derm es bestehen geringe Korrelationsbeziehungen zwischen den ein- 
zelnen Fleckenpaaren. Hierbei bestehen spezielle Beziehungen gewisser 
Art zwischen den Flecken derselben Quer- bzw. L~ngsreihen. Die Kor- 
relationsgrSBe ist fiir jedes einzelne Fleckenpaar anscheinend ganz indi- 
viduell. 

Was die Variabilit~t der FleckengrSge betrifft, so tritt hier alles, was 
fiber die Korrelationen zwischen den Fleckenlagen und der ElytrengrSBe 
gesagg wurde, in einem viel schwgeheren Grade in Erscheinung. Hier 
haben sich deshalb die Konstanten der Variationsreihen naeh entspre- 
chender Korrektur sehr wenig ver~ndert, d. h. die Variabilit~t der Flek- 
kengr6ge ist bedeutend. Die Variation des Waehstums eines jeden Flek- 
kes erwies sich fast fiberall als mit den anderen Flecken korrelativ ver- 
bunden. Da aber diese Korrelationen im Durehschnitt nicht groB sind, 
so kann die Variation jedes Flecks im hohen Mal]e als unabh~ngig ange- 
sehen werden. 

4. Gesetzm~tfligkeit der Bildung komplizierter Zeichnungen. 
Wir wollen nun untersuchen, inwiefern die oben gewonnenen Ergeb- 

nisse (Zahl, Form, Lage und GrSBe der Flecke, ihre Variabilit~t und Kor- 
relationen) die Richtung des Pigmentierungsprozesses determinieren und 
die Zahlenverh~ltnisse zwisehen den auf Abb. 5 angegebenen Formen ver- 
ursaehen. 

Es wurden ffir die biometrische Analyse nur Individuen mit freien 
Flecken genommen. Well das Pigment bei ihnen ungenfigend entwiekelt 
ist, konnte die Verschmelzung der Flecke nicht stattfinden. Der Mangel 
an Pigment ist woh] die wichtigste, aber nicht die einzige Ursaehe, dab 
die Flecke nicht verschmolzen sind. Es wurde oben bewiesen, dag die 
Verschiebung der typisehen Lage und die Variabilit~t der Gr6Be jedes 
Flecks ziemlich unabh~ngig yon den anderen Flecken verl~uft. ])as be- 
deutet, dab einzehle Flecke auch bei ungeniigender Pigmentmenge zu- 
weflen sich berfihren k6nnten. Es w~re also nicht sehWer, die Wahr- 
seheinliehkeit der Verbindung jedes beliebigen Fleckenpaares zu berech- 
nen. Die Grenzen der Flecke ver~ndern ihre Lage bei Versehiebung und 
bei VergrSBerung der Flecke. Deshalb kann man ffir jeden Fleckenrand 
zwei Variationsreihen aufstellen. Auf Grund dieser Variationsreihen 
wollen wir Variationskurven zweier zueinander gewandten Seiten be- 
nachbarter Flecke zeichnell: auf der Abszisse werden alle Klassen der 
Schwankungen beider Fleckenr~nder und auf den Ordinaten die entspre- 
chenden Variantenzahlen vermerkt. Die Transgression beider Kurven 
wird die Wahrscheinlichkeit der Beriihrung der gegebenen Fleeke zeigen. 
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Solche Berechnungen und graphische D~rs~ellungen wurden flit a]]e be- 
nachbarten Fleckenp~are durchgeffihrt. Auf den Abb. 12, 13, 14 und 15 

g 
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Abb. 12. Transgression der ~itnder ~,C ~ (FleckI) nnd  , ,d"  (Fleck]:II), die yon der Variation der 
~leckengrSl~e (I und  III) abhiingig ist. 

sind Beispiele d•iir wiedergegeben. Auf Abb. 12 sind die transgredieren- 
den Kurven der yon der GrS~envariabilit~t der Flecke I u n d  IV ab- 
h~ngenden Lagen ihrer einander zugewandten Seiten C und D darge- 

p 

\ "  t 
\ 

g83 zz, z.s 1~o3 g~'3 No3 Ns3 Nz3 Ne3 l~f3 ~7,o<? 

Abb. 13. Transg¢ession der ~iinder ~,C <' (Fleck I) und  ,,d" (Fleck HI),  die yon der Verschiebung 
entsprechender Flecke abhiingig ist. 

stellt. Die Variation des l~andes ,,D" (Fleck :[i) is& dutch den Regres- 
sionskoeffizienten korrigierD (punktierte Linie), weft zwischen den Flek- 
ken eine kleine positive Korrela~ion besteh¢. Diese Korrektur erhSht die 
W~hrscheinlichkeit der Fleckenberiihrung. Auf Abb. 13 sind ~hnliche 
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Kurven ffir die yon der Variabilit~t der Fleckenlage abhBngige Lage des 
Randes C (Fleck I) und D (Fleck I I l )  dargestellt. Die Transgression ist 
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Abb. 14. Transgression der RBnder ,,C" (FleekJ~II) und , d "  (Fleck ¥), die yon der Variat~ion der 
]Pleeken~61]e (II[ und V) abh~ngig ist. 

hier grog. Zwischen den Flecken besteht eine kleine positive Korrelation; 
deshalb is\ hier wieder eine Korrektur  durch den ]%gressionskoeffizienten 
durehgefiihrt worden, die in diesem l~alle die W~hrseheinlichkeit der Ver- 
sehmelzung vermindert. 

1 1  I ]d~ 3 

23 7 i 
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Abb. 15. Transgression der l ~ n d e r  ,,C" (Fleck III) und  , ,d"  (Fleck V), die yon der Verschiebung 

entsprcchender Flccke abh~ngig is\. 

Auf Abb. 14 und 15 ist dasselbe ffir die dnander  zugewandten Seiten 
der Flecke I I I  und V dargestellt. Abb. 14 zeigt iiberhaupt keine Trans- 
gression. Eine Korrektur  durch den Regressionskoeffizienten ist nicht 
genfigend, um dieses VerhBltnis zu verBndern. 

Abb. 15 zeigt eine bedeutende Transgression, die aber nach vorge- 
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nommener Korrektur  fast 
in diesem Falle nur durch 

f 
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Abb. 16. Schema der Flfigeldeeke 
der .P~'ol)ylo~ea. Variation der 

Fleekengr6$e. 

verschwindet. Die Verschmelzung kann also 
Fleckenverschiebung zustande kommen, und 
ihre Wahrscheinlichkeit ist sehr gering. 

Die auf diesem Wege erhaltenen Zahlen err 
geben noch nicht die Wahrscheinlichkeit der 
Fleckenverschmelzung. Nehmen wir als Bei- 
spiel die Abb. 13. In  der rechten oberen Ecke 
ist das Verh/~ltnis der Fleeke I und I I I  zuein- 
ander schemafisch dargestellt. Allein auf 
Grund der Beriihrung der Seiten C des Flecks 
I u n d  D des Flecks I I I  is$ es unmSglieh, die 
Wahrseheinlichkeit der Verschmelzung dieser 
Flecke zu bestimmen. Die Versehiebung des 
Flecks I naeh unten und des Flecks IV nach 
oben vermindert die Wahrscheinlichkeit ihrer 
Verschmelzung, und die Verschiebung in ent- 
gegengesetzten Richtungen erhSht sic. Die 
endgtiltige Wahrscheinlichkeif kann durch 

Multiplikation dieser beiden Wahrseheinlickkeiten erzielt werden. 
Dcrartige Berechnungen sind ffir alle benachbarten Fleckenpaare 

durehgeffihrt worden. Ftir jedes Fleckenpaar wurden zwei Wahrschein- 
lichkei~en der Verschmelzung erhalten. Die 
eine h/~ngt yon der Versetzung der Fleeke, 
die andere vom Wachstum der Flecke ab. 
Beide Ursachen der Fleckenverbindung wirken 
gleichzei~ig. Deshalb entsteht die Gesamt- 
wahrscheinlichkeit der Fleckenverbindung aus 
der Summierung dieser beiden Wahrschein- 
lichkeiten. Auf Tabelle 14 sind diese Gesamt- 
wahrscheinliehkeiten angegeben. 

Die allgemeinen Ergebnisse der Berechnun- 
gen sind in zwei Schemata (Abb. 16 und 17) 
dargestellt. Beide Schemata sind in gleicher 
Weise und im gleichen MaBstabe gezeichnet. 
Auf Durehschnittsely~renist die durchsehnitt- 

Abb. 1~. Schema tier ~l~geldecke liche GrSBe und Lage der Flecke und die ex- 
der Prolozflaea. Variationen der tremen Schwankungsgrenzen tier Fleeke an- 

!~leckenlage. 
gegeben, die durch das Wachsen oder die 

Verschiebung der Flecke entstehen. Das Schema Abb. 16 lehrt, dab 
dureh die Variabflit~t der FleckengrSBe folgende Verbindungen sich ver- 
wirklichen k6nnen: I-4-I, II-[-II,  I -k l I I ,  I + I V .  Andere Verbindungen 
tier Flecke sind hier unm6glieh. Besonders merkwardig ist, dab die 
Flecke I I  und IV sich nicht verbinden kSnnen. 
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Tabelle 10. Theoretische Wahrscheinlichkei~en und tats/~chlich in komplizierten 
Zeichnungen sich verwirk]ichende Verschmelzungen entsprechender Flecke, 

Zahl der tndividuen Zahl der Individuen mit kompli- 
Vereinigen entsprechender I zierter Zeichnung ~ bei denen auch Wahrscheinlichkeit der 
4er Flecke Flecken- die ¥erschmelzung entsprechen- Versehmelzung verschie~ 

kombinationen der Fleckenpaare auftritt dener Fleckenpa.ure 

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

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

III  ,, V 0 1939 0,0625 
IV ,, VI 1 1442 0,0243 

Durch Fleckenverschiebung kSnnen beliebige benachbarte Flecke ver- 
schmelzen. Die Fleeke I I  und IV bflden auch hier eine Ausnahme 
(Abb. 17). 

Auf Grund der oben geschilderten Analyse kommen wir zur Aufstel- 
lung einer bestimmten Gradation der Wahrscheinlichkeiten potenziell 
mSglicher Fleckenverbindungen. Die Gradation der Wahrscheinlich- 
keiten kann man mit dem empirischen Material vergleichen, was aueh auf 
Tabelle 10 getan wird. In  der ersten senkreehten Reihe dieser Tabelle 
sind versehiedene Kombinationen der Flecke angegeben. In  der zweiten 
steht die Zahl der Individuen, die diese Kombination aufweisen. In  der 
dritten die Zahl der Individuen mit komplizierten Zeichnungen, bei 
denen aber die entspreehende Fleckenverbindung vorhanden ist. Die 
le~zte Reihe zeigt die Gesamtwahrseheinliehkeiten. Die Tabelle zeig~, 
dal] die wahrseheinliehsten Fleckenverbindungen aueh tats/~ehlich am 
h~ufigsten vorkommen. Die Zahlen aUer vier Reihen schwanken also 
parallel. Es gibt nur eine Ausnahme, die diese Ubereinstimmung stSrt. 
Es sind die Fleeke I I  und IV. Die Verbindung dieser Fleeke komm~ oft 
vor, obwohl die theoretisehe Wahrseheinlichkeit gleich Null ist. Auf 
Abb. 5 sehen wir, dab die Ausnahmeform (II) gerade dureh die Verbin- 
dung der Flecke I I  und IV eharak~erisiert ist. Diese Form st6r~ die 
gesetzmgBige Gerichtetheit in der Bfldung komplizierter Zeichnungen 
bei Propylaea und steht am Anfang der dritten Riehtung der Pigmen- 
tierung, welehe wahrseheinlich Individuen mit anderem Genotyp umfaBt. 

5. Sehluflbemerkungen. 

Die biometrisehe Analyse der Elemente komplizierter Zeiehnungen 
bei Propylaea hat uns zur Feststellung zweier Gruppen yon Merkmalen 
gefiihrt, die prinzipiell verschieden sind, sieh aber in bestimmten Weeh- 
selbeziehungen befinden. Die erste Gruploe , Anzahl, Form, Dureh- 
schnittsgrSBe und -lage der Fleeke, bfldet sozusagen das Gerippe des 
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Musters und bestimmt seine Form. Sie ist ziemlieh konstant und wahr- 
seheinlieh vorwiegend genotypiseh bedingt. Zur zweiten Gruppe geh6rt 
die Fghigkeit des Organismus zur Bildung des Pigments. Dieses Merk- 
mal erfahrt unter der Einwirkung versehiedener inneren und /iuBeren 
Einfltisse groBe Sehwankungen. Diese beiden Merkmalsgruppen deter- 
minieren die Gestaltung des Zeiehnungsmusters bei Propylaea. Die 
Pigmentmenge spielt hier die l~olle des Verwirkliehungsfaktors. Eine 
genfigend.e Pigmentmenge verwirklieht ein bestimmtes Zeiehnungs- 
muster, das dutch Fakt0ren der oben genannten ersten Gruppe gewisser- 
maBen praformiert war. Bei ungeniigenden Pigmentmengen bleibt das 
voile Muster sozusagen als prospektive Potenz unentwiekelt, und es kSn- 
hen sieh bestimmte, der geriehteten Variationsreihe entspreehende l~ber- 
gangsstufen bilden. 

Die geriehtete geihe yon Formen kann ohne St6rung irgendeines 
Elementes des genotypiseh bedingten Musters nieht verandert werden. 
Dutch eine neuentstandene Genovariation kann die oben festgestellte 
Gradation der FIeekenversehmelzung verandert werden und zur Bildung 
einer neuen geriehteten Reihe ffihren. Als Beispiel kann die dritte ge- 
riehtete t~eihe bei Propylaea mit der typisehen Form ,,Lyra" dienen. Des- 
halb kann die Besehreibung der geriehteten Variationsreihen eine groge 
Rolle in der Systematik stark variierender Arten spielen, weft jede ge- 
riehtete t~eihe solehe Formen umfal~t, die vermutlieh zu einem Biotyp 
geh6ren. Dagegen k6nnen einzelne Formen der geriehteten Reihen nieht 
immer einer Klassifikation zugrnnde gelegt werden, wie stark sie sieh 
aueh vonein~nder unterseheiden m6gen. Die geriehtete Variabilitat bei 
Coccinella lO-punctata und bei Propylaea l#-punctata steht der EI~ER- 
sehen ,,Orthogenesis" und VOGTschen ,,Eunomie" nahe. EIME~ hat aber 
seine Theorie mit teleologischen und phylogenetisehen Vorstellungen 
verbunden. O. VOGT bezeichnet als Eunomien nur die strengsten, keine 
Ausnahmen bild~nden ger~hteten l%eihen. Solche Falle der gerichteten 
Variabilitat mfissen aber selten vorkommen. Die Bedingungen der Ent- 
stehung yon Eunomien im Sinne O. VOGTS wurden bei der Analyse der ge- 
riehteten Variabilitat bei Coccinella lO-punctata (S. ZAR~PKISr 1930) be- 
sprochen. In den beiden yon uns nntersuchten FAllen (Coccinella und 
Propylea) sind viele ,,Ausnahmen" vorhanden; diese ,,Ausnahmen" 
stehen aber im Znsammenhang mit der Grundgesetzmal3igkeit der 
eigentlichen geriehteten l~eihe (siehe Abb. 5 dieser Arbeit und S. ZA~AP- 
KIN 1930, Abb. 21). 

Wir wollen nun die geriehtete Variabilitat der Propylea mit der der 
Coecinella lO-punctata vergleichen (S. Z~n2Kix 1930). ])as Gemeinsame 
in beiden Fallen besteht darin, dab die Ausbildung des Zeiehnungs- 
musters yon zwei Faktorengruppen abhangt: 1. der die Pigmentmenge 
bestimmenden Faktoren und 2. der Faktoren, die die eigentliehe Ge- 
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richtetheit bedingen. Die Pigmentmenge ist in beiden Fallen stark fluk- 
tuierend, und ihre Variabilitat hangt wahrscheinlich neben genotypischen 
im hohen MaBe auch yon Milieufaktoren ab. Die zweite Faktorengruppe 
ist in beiden Fallen augenscheinlich vorwiegend genotypisch bestimmt 
und vie1 konstanter als die erste. Der Mechanismus, der ulnnittelbar die 
Gerichtetheit der Zeichnungsbildung bedingt, ist aber bei Propylea und 
Coccinella verschieden. Bei Coccinella haben wir die ,,erste Etappe der 
Pigmentierung", d. h. die Fleckenentstehung untersucht. Dabei bestand 
der Mechanismus, der die Gerichtetheit bestimmte, darin, dab versehie- 
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 spezifisehen Variieren 
der Gr6f3e und Lage jedes Flecks. Dieses wird aber durch die erste 
Etappc pradeterminiert (die bei Propylaea im definitiven Zustande fehlt), 
wahrend der die Zahl, Form und Lage der Flecke bestimmt wird. Man 
kann also im Grunde beide F~tlle auf dasselbe zurtickffihren: auf un- 
gleiche Struktur verschiedener Elytrenbezirke, die eine ungleiche Emp- 
findlichkeit in Bezug auf Pigmentbildung zur Folge hat. 

6. Zusammenfassun~. 
1. Propylaea 14-punctata weist0 wie auch vide andere Arten der 

Coccinelliden, einen groBen Polymorphismus auf in der Elytrenzeich- 
hung. Die verschiedenen Zeichnungsformen bilden eine gewissermaBen 
gerichtete l~eihe, 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 geaui3ert hat. 

2. Eine biometrische Analyse der Lage und GrSge der Flecke sowie der 
Korrelationen zwischen diesen MerkmMen, die an 178 K~Lfern mit freien 
Flecken unternommen wurde, zeigte folgendes : 

a) Die Fleckenlage ist mit der Elytrengr613e stark korrelativ ~erbun- 
den. Nach der Beseitigung dieser Korrelation erwies sich die Fleckenlage 
als ziemlich streng fixiert. Die Fleckenverschiebungen nach dieser oder 
jener I~iehtung sind ganz unbedeutend und zeigen lediglich eine fluk- 
tuierende Variation. Deshalb kann behauptet werden, dab die Fleckenlage 
genotypisch bedingt und unter dem EinfluB des ~ilieus nut geringen 
Schwankungen unterworfen ist. 

b) Die Fleckengr6Be ist aueh mit der Elytrengr6~e dutch eine bedeu- 
tende Korrelation verbunden. Nach der Befreiung yon dieser erwies es 
sich, dag die Fleckengr6Be starker als die Fleckenlage variiert. Auf 
Grund der biometrischen Analyse allein ist es unmSglich, die Ursache 

Z. f. Morphol. u, ~kol,  d. Tiere Bd. 18. 49 
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dieser Variabilitat festzustellen, doch nach der AnMogie mit anderen 
Fallen kann man sie teilweise auf die Einwirkung des Genotyps, teilweise 
auch auf diejenige der ~uBeren Verhgltnisse zurfickffihren. 

c) Die fluktuierende Variabilit~t der Lage eines jeden Flecks ist 
durch eine kleine Korrelation mit der Variabilit~ der Lage fast s~mt- 
licher andcrer Flecke verbunden, so dab zwisehen allen Flecken eine ge- 
wisse Spannung besteht: wenn sich irgendein Fleck yon seinem Platze 
etwas verschiebt, so vcrschieben sich aueh alle anderen Flecke in der- 
selben Riohtung anf eine ungleiche, doch bedeutend kiirzere Entfernung. 

d) Die Fleckengr6Ben sind gleiehfalls nntereinander durch eine kleine 
Korrelation verbunden. Da aber diese Korrelation in allen F~llen unbe- 
deutend ist, so kann man yon einer unabh~ngigen Variation der Gr6Be 
eines jeden Fleckes sprechen: Auf diese Weise kann die Form und Durch- 
schnittsgr6Be eines jeden Flecks zu denjenigen Merkmalen gerechnet 
werden, die genotypisch bedingt sind. 

3. Auf Grund der erhaltenen Konstanten der Variationsreihen der 
Fleckenlage und Fleckengr6Be wurden die Verschmelzungswahrschein- 
lichkeiten ffir verschiedene Flecken berechnet. Die Ergebnisse der Be- 
reehnungen zeigten, dab diese Wahrscheinlichkeiten eine bestimmte 
Gradation aufweisen, die yon der Entfernung der betreffenden Flecke 
voneinander, ihrer Form, Gr6Be und yon der Variation dieser Merkmale 
abhiingen. Diese Gradation stimmt mit der Gerichtetheit der Zeichnungs- 
entwicldung iiberein, die aus der Untersuchung verschiedener Formen ge- 
wonnen wurde. 

4. Dieser Gradation der Verschmelzungswahrseheinlichkeiten (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 h6heren Wahrscheinlichkeit 
der Fleckenverschmelzung entspricht auch die gr6Bere Anzahl yon Indi- 
viduen, bei denen sich diese Verschmelzung verwirklicht hat (Tabelle 14). 

5. Einzelne Abweichungen yon diesen Regeln weisen auf die Ver~nde- 
rung der urspriinglichen Gesetzm~Bigkeiten in den Wechselbeziehungen 
zwischen Merkmalen hin, was durch Genovariation hervorgerufen werden 
k6nnte. Die Beschreibung yon Eunomien kann also als Methode zur Auf- 
stellung kleiner taxonomischer Einheiten dienen. 

6. Aus dem Gesagten ergibt sich auch, dab das genetische Studium der 
Zeichnungsvariabilitat der Coccinelliden nicht auf die Analyse einzelner 
Zcichnungsformen gerichtet se~n muB, sondern auf die Aufstellung der 
Eunomien, die in dieser Variabflitat ihren Ausdruck finden und auf die 
Analyse der Pigmentmenge, die wahrscheinlich durch gleichsinnige Fak- 
toren hervorgerufen wird. 
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