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1. Yorbemerkungen
1. Einleitung

Die folgende Publikation bringt eine phénotypische Analyse verschiedener
Populationen der Epilachna chrysomelina-Gruppe.

Sieben dieser Populationen stammen aus dem Mittelmeergebiet (Korfu,
Paléstina, Konstantinopel, Agypten, Spalato, Korsika und Algier) und sind seit
Jahren zum Zwecke der genetischen Rassenanalyse geziichtet worden.
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Die Unterschiede in diesen verschiedenen Gruppen sind &ufBerlich nicht
grofi. Die einzelnen Populationen sind aber so gegeneinander abgegrenzt, dafl
sie als Anfinge geographischer Rassen angesehen werden kénnen.

Eine achte untersuchte Zucht stammt von Abkémmlingen eines befruch-
teten Weibchens aus Johannesburg (Transvaal). Es handelt sich — wie Zimmer-
mann und Strassburger nachgewiesen haben (1936) — umdie E. chrysomeling
capensis Thunberg. Das Tier war mit den mediterranen Formen der chryso-
melina steril, es bildet also eine eigene Spezies.

AuBer kiinstlichen Zuchten von diesen acht Populationen habe ich noch
zwei wilde Populationen aus Zentralafrika (Kongo-Kasai und Kongo-Amadi)
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Fig. 1. Die nordliche Verbreitungsgrenze der Epilachna chrysomelina. Mit Kreisen sind die

uns bekannten Epilachna-Populationen bezeichnet. Die zwei Hauptisothermen von Juli

-+25% und von Januar --5° zeigen, daB die Verbreitung der Art nach Norden von der Tem-
ratur ablisngig ist.

untersucht. Ich verdanke sie der Liebenswiirdigkeit der Direktion des Museums
in Briissel (Tervueren) und mdchte nicht verfehlen, auch an dieser Stelle meinen
besonderen Dank fiir die Uberlassung auszusprechen.

Friulein L. Kérner, D.Schiricke und Herrn E. Miiller, die mir beider Be-
arbeitung des Materials behilflich waren, méchte ich meinen herzlichen Dank sagen.

2. Zur geographischen Verbreitung der Epilachna chrysomelina
Den Grund der nordlichen Begrenzung des Vorkommens der Epilachna
chrysomelina glaube ich in den Temperaturverhiltnissen gefunden zu haben.

In der Fig. 1 sind die Fundorte der mediterranen Populationen wiedergegeben,
Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre, LXXIII 19
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die im Institut geziichtet werden. Von Kleinasien geht das Verbreitungsgebiet
bis an den siidlichsten Teil des Kaspischen Sees und von dort nach Studturkestan.
Alle diese Gebiete liegen siidlich von der Januar-Isotherme +45° und etwas
nordlich von der Juli-Isotherme +25° Die nordliche Verbreitungsgrenze wird
im Westen durch die Julitemperatur, im Osten durch die Januartemperatur
bestimmt.

Die von H. Timoféeff im Treibhaus unternommenen Temperaturunter-
suchungen gehen mit diesem Befund konform. Die optimale Temperatur fiir
Epilachna ist +25°. Eine hohere und niedrigere Temperatur ruft viele Stérungen
in der Entwicklung hervor und erhoht vor allem den Prozentsatz der absterbenden
Embryonen, Larven und Puppen.

Die Larven und erwachsenen Tiere der Epilachna leben von griinen Blattern
verschiedener Cucurbitaceenarten. Verschiedene Vertreter der Cucurbitaceen
gehen sehr weit nach Norden iiber die Verbreitungsgrenze der Epilachna hinaus.
Diese Tatsache spricht auch fiir die wesentliche Abhéngigkeit der Epilachna-
Verbreitung von der Temperatur.

3. Kurze Beschreibung der Epilachna

Die auffallende Eigenschaft der Epilachna ist die Elytrenfirbung. Alle
unsere Populationen haben ein einfaches Muster auf den Elytren, das aus sechs,
meist isoliert liegenden ovalen schwarzen Flecken besteht (Fig. 2a). Wir be-
zeichnen die einzelnen Flecke mit romischen Ziffern: und zwar die ¥lecke der
inneren Lingsreihe von oben nach unten gezéhlt mit I, IT und 11, die am dufleren
Rande liegenden mit IV, V und VL

Die Flecke sind in typischer Weise auf den Elytren angeordnet und zeigen
nur selten eine auffillige Verschiebung. In einem hoheren Grade variieren die
GréBe, die Form und der Achsenwinkel der Flecke: und zwar meist in einer fiir
die einzelne Population charakteristischen Form. Die Flecke sind meist rundlich
oval. Die lingere Fleckenachse zeigt bei einigen Populationen eine bestimmte
Richtung: die Flecke IT und III liegen z. B. nicht parallel zur Korperlinge oder
-querachse, sondern sind schrig nach oben oder nach unten gerichtet. Alle diese
Merkmale sind aber stark variabel. Ohne sie eingehend biometrisch zu analy-
sieren, kann man daher keinen allgemein giiltigen und regelmaBigen Unterschied
zwischen den Populationen erkennen.

Die Grundfarbe der Elytren ist rotlichbraun, sie variiert aber von einer
Population (bzw. Individuum) zur anderen. Bei einigen Populationen ist sie
heller, bei den anderen dunkler bis zur ganz schwarzen Form. Diese Grundfarbe
hingt vom diffusen schwarzen Pigment ab, das sich in verschiedenem Grade
bei einzelnen Populationen und Individuen unter dem EinfluB verschiedener
duBerer und innerer Faktoren entwickeln kann und sich von dem in den Flecken
auftretenden Pigment prinzipiell unterscheidet. Zwischen den beiden Pigment-
arten besteht sozusagen ein Antagonismus; dort wo das diffuse Pigment entsteht,
kann sich kein Fleck ausbilden und umgekehrt. Das Verhéltnis zwischen den zwei
Pigmentarten fuBert sich morphologisch darin, dal die Grundfarbe sich nicht
iiber die ganze Elytrenoberfliche ausdehnt, sondern sechs Stellen (sog. Ocellen)
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frei 14Bt, in denen schwarze Flecke sich aus der anderen Pigmentart entwickeln.
Bei starker Entwicklung des diffusen Pigments ist klar zu sehen, dal die Flecke
von schmalen hellen Ringen umrandet sind (Forma costae der Fig. 2a).

Die eingehende phinotypische Analyse zeigt aber, daB die Gebiete, wo
Flecke entstehen, weiter differenzierbar sind: und zwar in einen inneren Kern,
der vom Fleckenpigment vollkommen erfillt sein kann, und in einen schmalen,
an der Peripherie liegenden Ring, der immer von beiden Pigmentarten frei bleibt.
Dieser Ring schrinkt die freie Ausdehnung des Fleckes ein und bedingt Form,
Achsenlage und extreme GroBe des Fleckes.

Die genotypische Verdnderung dieses urspriinglichen Musters verliuft bei
Epilachna in verschiedenen Richtungen. Krstens kénnen einige Flecke sich
allmahlich verkleinern, eventuell sogar schwinden (Tenenbaum 1933). Zwei-
tens entsteht durch ZusammenflieBen zweier benachbarter heller Ringe die Forma
confluens. Darauf kann drittens ein ZusammenflieBen zwischen -einigen
schwarzen Flecken erfolgen.

Fig. 2. Drei Formen der Epilachna chrysomelina; a die typische Form ist durch 6 isoliert

liegende Flecken charakterisiert. Die starke Entwicklung des diffusen Pigments und die

auffallenden ungefirbten Ringe um die Flecke bilden die Form cosige. Die Form confluens

charakterisiert sich durch das ZerreiBen des diffusen Pigments zwischen den Flecken II und

IIT. b Form nigrescens unterscheidet sich durch die Verbindung zwischen den Flecken IT

und III. ¢ Bei der Form elaterii sind die 4 hinteren Flecke II, III, V und VI zusammen-
geflossen.

An unseren Populationen beobachtet man letzteres am hiufigsten zwischen
den Flecken IT und IIT (Forma nigrescens, Fig. 2b). Fleckenvereinigung kommt
ferner zwischen I und IV, V und VI, IIT und VI vor. Bei nigrescens beruht das
ZusammenflieBen der Ocellen und das der Flecke auf Mutation je eines be-
sonderen Gens. Bei Forma elaterii (Fig. 2¢; Korsika, Rom, Nizza), bei der die
Flecke V mit VI und III mit VI zusammenflieBen, tritt ZusammenflieBen der
Ocellen und der Flecke immer zusammen auf. In den Algier-, Korsika- und
Konstantinopel-Populationen kann auch ziemlich oft die dritte Form der Flecken-
verbindung entstehen: die Verbindung der Flecke I und IV. In der Siidafrika-
Rasse beobachtet man manchmal die Flecke Il und V verbunden (Zimmer-
mann, 1934).
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Die eingehende genetische Analyse der Musterentwicklung auf den Elytren
der Epilachna chrysomelina ist deshalb von groBer Bedeutung, weil man dadurch
die Entstehung einiger Grundformen bei verschiedenen Coccinellidenarten
erkliren kann, und zwar die Forma pustulata und die Formen mit kompli-
ziertenZeichnungen, die sich durch die Fleckenverbindungen in verschiedenen
Richtungen bilden.

Hier will ich aber nur das einfache Fleckenmuster phidnotypisch analy-
sieren.

4. Material und Methode

Zum Messen wurden die Individuen nicht unmittelbar aus der wilden
Population, sondern den im Treibhaus geziichteten Massenkulturen entnommen.
Nur die zwei zentralafrikanischen Populationen waren unmittelbar eingefangenes
Material. Alle Zuchten entwickelten sich unter gleichen Bedingungen. Zum
Messen wurde die 2., 3. oder 4. Generation und nur von der Korfu-Population die
13. Generation benutzt. Bei diesen frithen Generationen der Populationen ist
anzunehmen, daf einerseits noch keins der wichtigen natiirlichen Populations-
unterschiede geschwunden und daf andererseits stirkere exogene Faktoren
ausgeschaltet sind. In jeder Population wurden Weibchen und Ménnchen ge-
trennt analysiert. Fiir die Bestimmung der Mittelwerte und Merkmalsvariationen
wurden mindestens je 100 Exemplare von Weibchen und Ménnchen innerhalb
jeder Population benutzt. An jedem Individuen wurden 40 verschiedene Eigen-
schaften untersucht, die bei der Beschreibung in vier Gruppen eingeteilt sind.

Gruppe I. Die Eigenschaften der KorpergroBe: 1. Halsschildlinge, 2. Hals-
schildbreite, 3. Elytrenlinge, 4. Elytrenbreite, 5. Elytrenwolbung, 6. Elytren-
vorderrandwinkel, 7. u. 8. Femur- und Tibialinge der Beine IT, 9. u. 10. Femur-
und Tibialinge der Beine III.

In der Gruppe II betreffen 11—16 die Lange, 17—22 die Breite der 6 Flecke.

In der Gruppe III bringen 23—28 die Entfernungen der Flecke vom Pro-
thorax, 29—34 diejenigen von der Naht.

In der IV. Gruppe sind die Fleckenachsenwinkel der sechs Flecke zusammen-
gestellt (35—40).

Die Merkmale 6 und 35—40 wurden mit dem Okulargoniometer von Zeiss
gemessen, die iibrigen mit dem Okularmikrometer.

Von der Methode dieser Arbeit mul noch Folgendes kurz gesagt werden.

In der Biometrik wurden bisher meistens aus den Mefresultaten die Mittel-
werte, Standardabweichungen und die mittleren Fehler fiir die untersuchten
Eigenschaften berechnet. Man zeichnete die Haufigkeitskurven und bewertete
die Realitit der Unterschiede zwischen den Merkmalen durch die dreifachen
mittleren Fehler der Differenz. Auf diese Weise drang man nicht bis zum Ty-
pischen der einzelnen Sippen vor, da man mit absoluten Merkmalsunterschieden
arbeitete. Hs galt diese auszuschalten. Zu diesem Zweck habe ich bereits 1934
Methoden angegeben. Ich machte eine Sippe zur Standardsippe und habe dann
die Mittelwertabweichungen der einzelnen analysierten Merkmale der iibrigen
Sippen durch die Standardabweichung der Standardsippe dividiert. Die er-
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zielten Werte habe ich in der ,,Profilmethode” graphisch dargestellt, indem
die Abzisse von der Standardsippe gebildet wurde. ¥erner habe ich diese Werte
nach dem Grade ihrer in Sigmen ausgedriickten Abweichung von der Standard-
sippe auf einer Abszissenlinie zusammengefafit und auf der Ordinate die Zahl der
Merkmale, die die gleiche Abweichung zeigten, angegeben. So kam ich zu einer

,, Variationskurve der
Merkmalsabweichungen.
Von dieser habe ich von
neuem eine Standards-
abweichung berechnet.
Diese bildete dann mei-
nen damaligen Ausdruck
fir die Unéhnlichkeit
der analysierten Sippen.
Diesen Ausdruck fiir die
Divergenz habe ich jetzt
durch einen neuen fiir
die Konvergenz erginzt,
indem ich den Korre-
lationskoeffizienten fiir
die Merkmalsunterschie-
de zwischen zwei Sippen
feststellte.

II. Analyse der
einzelnen Merkmale

5. Messung, biome-
trische Bearbeitung
und graphische Dar-
stellung der Merk-
malsunterschiede
durch die Profil-
methode

Die MeBresultate
von allen 40 Merkmalen
bei Weibchen und Méann-
chen der zehn Epilachna-
Populationen wurden in
800 Variationsreihen ge-
ordnet undin 80 Tabellen
zusammengestellt. Wir
bringen hier nur die Mit-
telwerte der Merkmale
und die mittleren Fehler

Fleckenachsenwinkel

Fleckenlage

An der horizontalen Achse

Fleckengrélie
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Fig. 3. Profil der Merkmalsabweichungen bei Weibchen verschiedener Epilachna-Gruppen.

Tabelle 1 zu sehen. Der Abweichungsgrad der Merkmale jeder Population ist an der Ordinate in Sigmen des Standards

gind die Mittelwerte von 40 Merkmalen des Standards (Korfu-Population) angebracht, die in vier Gruppen geordnet sind.
Die Merkmale sind mit Zahlen bezeichnet, die oberhalb der Figur zu sehen sind. Die Bedeutung der Zahlen ist in.der

aufgetragen. Die Schwankung der Merkmalsabweichungen ist mit verschiedenen Linien gegeichnet; Korfu durch die

Nullachse, Palistina o—o~—o (dick), Konstantinopel s=me=s—-s (dick), Agypten

Spalato -——---emmnmmy

>

o—, Kasai 0o—o—o0—0, Amadi =——===—, Kapstadt ssseswsw=s,

oo —, Algier —.

.o

Korsika
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Tabelle

Mittelwerte -~ Fehler von 40 verschiedenen Merkmalen

|

Korfu Paldstina, | Agypten | Konstantinopel
Q9 —
M+im M4+ m Mim M+4m

1. Halsschildlange . . . . | 29,47 4- 0,105 | 27,74 4+ 0,97 |28,76 4 0,134 | 29,90 - 0,16

2. Halsschildbreite . . . . | 58,94 + 0,189 | 57,71 4+ 0,158 |59,31 + 0,221 | 61,44 4 0,298

3. Elytrenlinge . . . . . 73,27 + 0,215 © 69,20 4 0,254 | 71,25 4 0,309 | 72,98 + 0,364

4. Elytrenbreite . . . . . 43,56 + 0,139 | 39,97 4+ 0,157 |39,66 + 0,221 | 43,42 4 0,228

5. Elytrenwélbung . . . . | 39,43 4 0,14 34,84 + 0,168 | 36,23 + 0,249 ‘ 41,38 - 0,241

6. Elytrenvorderwinkel . . | 60,17 4- 0,238 = 63,24 + 0,216 | 59,80 4 0,214 } 59,98 1+ 0,714

7. Femurlinge IT. . . . . 34,23 + 0,10 31,82 4 0,09 |32,90 4- 0,167 | 33,34 4+ 0,213 |

8. Tibialange IT . . . . . 34,33 £ 0,10 31,73 + 0,09 | 32,68 4 0,186 | 32,90 -+~ 0,213

9. Femurlange ITT . . . . | 37,48 4+ 0,12 34,86 + 0,10 | 36,20 4 0,201 | 36,34 & 0,273
10. Tibialange TIT . . . . . 39,81 4 0,13 36,70 4+ 0,11 | 39,74 4 0,258 | 38,02 4 0,282
11. Linge d. Fleckes I . . . | 12,58 40,096 | 10,72 4- 0,111 | 10,99 £ 0,104 | 14,35 4 0,105
1. ,, ,, , II. . .| 14,28 4-0,109 | 10,41 4 0,104 |12,53 4 0,159 | 12,46 4 0,137
3. ,, ., ., I .. 121940111 | 7,24 40,132 | 5,70 4 0,127 ; 10,05 4 0,132
4., ., . IV ..]1454+0112 | 12,26 40,153 |11,52 + 0,144 | 17,72 4 0,122
5. ,, ., . V 13,08 4 0,095 | 11,26 4- 0,112 | 12,18 4 0,127 | 11,66 + 0,118
6. ,, ., , VI . .| 13,14 4+ 0,078 | 10,36 -+ 0,082 | 9,63 4 0,083 | 11,44 4- 0,104
17. Breite d. Fleckes I . . . | 11,49 4. 0,095 | 10,22 4 0,089 | 10,65 + 0,098 | 13,47 4 0,120
18. ., . o, II.. .| 163840001 | 11,42 + 0,104 |11,30 + 0,110 | 14,93 -1 0,127
9. ,, , , UI. .| 1389 40,088 | 11,29 4 0,140 | 8,99 + 0,157 | 12,93 4 0,112 .
20. ,, o . 1V 10,58 +- 0,068 8,80 - 0,094 | 8,66 -+ 0,085 | 11,78 4 0,097 |
2. ., . . V. .1 15204 0,09 12,44 + 0,089 }11,09 + 0,114 | 14,21 + 0,133
22, ,, ., . VI . .] 16,664 0,113 | 13,30 4- 0,101 12,49 4 0,113 | 15,32 -+ 0,124
23. Entf. d. FL.I v. Proth. 6,08 + 0,106 5,70 -+ 0,087 | 5,30 + 0,062 | - 7,02 4 0,065
24. ,, , 5 10 " 30,08 + 0,212 | 27,38 40,171 | 27,05 0,139 | 29,99 4. 0,169
25. ,, . . I, 51,04 + 0,349 | 47,78 4 0,283 {50,29 4- 0,238 | 52,68 - 0,293
26. ., o, . IV " 8,4 - 0,095 7,26 4+ 0,085 | 6,93 4+ 0,067 | 8,20 4 0,065
27. 5 . » V » 35,34 4 0,275 | 33,72 4 0,190 | 34,68 4+ 0,180 | 35,99 + 0,190
28. ,, . i VI " 63,00 - 0,419 | 59,38 4- 0,318 | 61,38 4- 0,317 | 63,41 + 0,323
20. Entf. d. F1.T v. Naht 10,16 + 0,112 9,60 4- 0,086 | 9,43 4- 0,084 | 10,83 -- 0,078
3. ,, ,, ., II . 13,46 4 0,141 | 12,68 + 0,116 | 12,90 4+ 0,105 | 14,24 - 0,102
3. ,, ., ., IIr 7,59 4 0,125 7,00 £ 0,099 | 7,66 - 0,085 8,40 -- 0,084
3. , 5, IV 24,50 - 0,196 | 23,70 4 0,138 |23,97 4- 0,129 | 25,03 4 0,139
3. ., . .V » 34,62 + 0,235 | 30,88 -+ 0,195 | 31,34 4 0,181 | 35,12 -+ 0,197
34. , . . VI, 15,48 4 0,135 | 15,66 - 0,116 | 16,52 + 0,114 | 17,21 - 0,120
35. Achsenwinkel d. FL. T 61,04 4 0,77 62,05 4- 0,57 | 57,40 4- 0,534 | 50,63 -1 0,989
36. » 5 9 I 92,02 - 0,72 104,89 + 0,79 | 97,00 4- 1,783 | 90,40 - 0,960
37. » s 5 I 85,48 + 0,795 | 63,21 4- 0,78 |69,22 -- 1,017 | 74,38 4- 0,970
38. ” » o» IV 57,82 + 0,32 54,77 4+ 0,46 | 63,31 4- 0,603 | 63,84 4 0,663
39. 5 s 0wV 97,38 4- 0,456 | 75,84 4 1,232 | 82,89 + 0,57 | 94,72 4 0,511
40. . . VI 10548 40,46 |105,79 4 0,546 | 98,94 + 0,772 | 105,62 -+ 1,09
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1
bei Weibchen' der 10 untersuchten Epilachna-Populationen
Spalato Algier Korsika Kongo-Kasai |Kongo-Amadii  Kapstadt
M+ m M+tm M+m M+im Mim M-+m

30,87 & 0,141 | 29,79 4+ 0,109 | 28,71 4- 0,132 | 31,18 40,13 | 29,04 4 0,22 | 31,44 + 0,133
65,30 + 0,237 | 61,28 +- 0,201 | 59,75 4 0,235 165,02 - 0,12 | 63,83 + 0,40 54,74 - 0,254
74,43 £+ 0,266 | 74,61 4 0,204 | 72,95 4 0,316 76,16 - 0,28 | 73,38 4 0,54 | 76,21 - 0,334
45,82 + 0,162 | 45,37 4- 0,147 | 43,36 4 0,192 45,98 4+ 0,17 | 45,52 4- 0,34 | 46,17 4 0,205
43,41 £ 0,176 | 40,55 4+ 0,151 | 38,55 4- 0,185 | 37,44 + 0,19 | 37,56 - 0,26 | 43,50 +- 0,223
60,86 4- 0,219 | 62,63 4 0,190 | 60,7 - 0,29 — — 61,70 4- 0,255
33,55 4 0,08 33,66 4 0,08 32,58 +- 0,14 |35,39 +0,15 33,98 4-0,23 | 35,51 L 0,153
33,71 4+ 0,09 33,78 4 0,09 32,13 +- 0,16 | 34,87 40,14 | 33,62 4+ 0,21 | 36,29 4 0,184
37,24 4- 0,10 37,22 4 0,09 35,82 4 0,18 |38,66 -4- 0,14 | 36,91 1~ 0,24 | 38,25 4- 0,162
39,35 4- 0,10 39,08 + 0,11 36,81 4- 0,17 |39,72 4- 0,14 | 38,50 4- 0,26 | 40,95 4- 0,168
12,54 4+ 0,131 | 14,73 4- 0,080 | 14,39 4 0,089 | 10,73 L 0,16 9,98 - 0,24 | 14,53 4 0,128
12,96 4- 0,135 | 13,28 40,118 | 12,72 4 0,121 | 10,50 1+ 0,14 { 11,38 4- 0,22 | 11,50 4 0,128
10,79 + 0,151 10,569 + 0,128 8,88 4- 0,150 | 8,99 4-0,14| 9,568 40,21 | 11,54 4 0,162
15,44 + 0,134 | 17,37 4 0,13 17,64 + 0,126 | 11,70 4+ 0,13 { 11,45 4 0,21 | 16,05 -4 0,116
11,67 4 0,105 | 13,53 £ 0,106 | 12,59 4 0,118 | 10,31 40,13 {10,49 4-.0,17 | 13,32 + 0,13
12,36 + 0,115 | 11,24 40,097 | 12,52 + 0,112 | 10,58 +0,15|10,73 + 0,21 | 11,83 - 0,136
11,5 +£0,116 | 14,26 40,11 | 14,44 + 0,113 | 9,34 1 0,16 | 9,07 4+ 0,25 13,31 - 0,120
16,92 + 0,114 | 15,61 40,097 | 15,17 4+ 0,112 |14,80 4 0,14 | 15,51 - 0,23 16,97 4 0,177
13,3 +0,124 | 12,81 4- 0,106 | 11,46 & 0,128 12,22 4 0,1312,53 4-0,21 12,92 4 0,126
11,4 40,093 | 11,85 + 0,10 12,28 + 0,112 | 9,49 +0,11 | 9,18 40,18, 11,79 4 0,123
14,67 + 0,093 | 14,55 4- 0,102 | 15,24 4 0,099 (13,61 4- 0,16 /13,38 - 0,18 ' 16,53 - 0,173
16,15 + 0,148 | 14,97 4- 0,119 | 15,44 4 0,144 |12,96 J- 0,18 113,49 + 0,32 : 16,26 4 0,162

6,49 4 0,061 6,72 4 0,081 6,8 40,08 | 543 40,06 5,22 40,08 l 7,40 -+ 0,069
30,19 4+ 0,14 30,34 + 0,186 | 30,28 - 0,178 (33,96 4- 0,15 | 32,41 4+ 0,27 | 32,13 4 0,167
51,86 4+ 0,216 | 52,7 4+ 0,3 52,02 4 0,316 | 52,96 4 0,21 | 52,14 + 0,42 l 54,66 -+ 0,279

8,76 4- 0,068 8,22 4 0,087 7,88 40,101 | 7,94 40,08 8,11 +0,10 9,61 4 0,081
37,61 4+ 0,154 | 36,8 + 0,166 | 36,46 - 0,262 |38,78 4- 0,17 | 37,50 - 0,30 , 38,70 - 0,189
64,60 + 0,27 64,84 1 0,134 | 64,3 £ 0,388 (68,78 L 0,25 | 66,63 - 0,49 : 68,11 - 0,346
11,19 + 0,071 | 10,7 40,096 | 10,32 40,105 |10,26 4- 0,07 | 9,69 +-0,18| 9,18 -+ 0,078
14,77 £ 0,076 | 14,46 - 0,115 | 13,96 -+ 0,137 |14,40 -+ 0,07 | 14,73 + 0,15 13,31 + 0,101

8,71 4- 0,060 8,32 + 0,112 8,26 + 0,110 | 9,07 +0,06| 8,84 +0,12| 7,98 4 0,073
26,30 £+ 0,108 | 24,98 10,141 | 24,5 4-0,183 26,09 4 0,10 |25,55 - 0,20 26,56 4- 0,130
36,39 - 0,151 | 36,14 4- 0,192 | 34,06 + 0,240 |36,32 4 0,17 | 36,21 + 0,30 : 36,29 + 0,180
18,08 - 0,09 16,564 4+ 0,165 | 16,78 4 0,119 | 15,47 40,08 | 15,84 4+ 0,11 | 16,53 4 0,108
62,89 4- 1,27 60,65 L 0,453 | 55,6 -+ 0,42 |61,25+ 0,62 (48,71 40,74 | 64,01 + 0,624
85,67 -+ 0,72 92,06 4- 0,954 |103,24 4- 0,905 92,20 -- 1,03 (94,83 1 0,97 | 74,45 -+ 0,66
85,89 + 0,789 | 83,39 4 1,002 | 82,37 4+ 1,065 |96,10 4- 1,27 | 96,50 4- 1,09 | 95,04 + 1,065
56,48 4- 0,567 | 54,00 4 0,435 | 53,58 1 0,453 — — 65,17 4- 0,459
976 10453 | 93,9 40,624 | 95,68 1 0,399 92,5 L 0,64 99,94 -1 0,59 98,19 - 0,576

102,92 & 0,528

104,56 4+ 0,537

101,29 + 0,543

1104,18 + 0,620
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(Tab. 1). Wir haben dann die Korfu-Population als Standard genommen
und in der oben geschilderten Weise die Abweichungen der ' Merkmale
bei den anderen Sippen in Sigmen ausgedriickt. Die sich daraus ergebenden
Befunde haben wir in den in Fig. 3 wiedergegebenen Profilen zum Aus-
druck gebracht. Die einzelnen Merkmale sind mit den Zahlen bezeichnet,
die der Merkmalsreihenfolge in den oben beschriebenen Tabellen entsprechen.
Die Anordnung der Merkmale auf der Abzisse folgt den Merkmalsabweichungen
der Paldstina-Population, die von den groBten Abweichungen in der Minus-
richtung iiber Null zu den gréften Abweichungen nach der Plusrichtung geordnet
sind. Die Merkmalsabweichungen der iibrigen Populationen sind also mit zwei .
Populationen, Korfu (die Abzisse) und Paldstina (dicke ausgezogene Kurve)
zu vergleichen. Die Bedeutung jeder Abweichung ist an der Ordinate zu sehen.
Die Grenzen des normalen Variierens der Merkmale der Korfu-Population liegen
innerhalb der 3 ¢ nach oben und unten von der Abzisse. Eine durchschnittliche
Abweichung irgendeines Merkmals iiber +3 6 bedeutet, daB das Merkmal zu
einer anderen variationsstatistischen Sippe gehort. In bezug auf die erste Merk-
malsgruppe (1—10) zeigt die Paldstina-Population keine einzige Abweichung
iiber 3 6. Die extremste Abweichung nach der Minusrichtung erreicht etwa
—2,4 6. Meist liegen die Abweichungen zwischen —1 und —2 6. Nach der
Plusrichtung haben wir nur eine solche Abweichung. Das ist das Merkmal 6,
der vordere Elytrenwinkel.

I1i der zweiten Merkmalsgruppe, die die FleckengréBendimensionen umfalt,
verhalten sich die Merkmale der Palistina-Rasse auffallend anders: einige Merk-
male weichen bis —3 ¢ ab, eine Menge der Abweichungen befindet sich zwischen
—3 und —2 0, kein einziges Merkmal weicht nach der Plusrichtung ab.

Die dritte Gruppe der Merkmale, die die Lagerung der Flecke charakteri-
siert, ergibt ein dhnliches Resultat wie die erste Gruppe: eine kleinere Merkmals-
schwankung, bezogen auf den Standard.

Die stdrkste Schwankung der Abweichung duBlert die vierte Merkmals-
gruppe: die Variation der Fleckenachsenwinkel. Die Schwankungsbreite liegt
hier in Grenzen von —4,5 bis zu +2¢.

Aus dieser kurzen Beschreibung geht hervor, daf die konstitutionellen Merk-
male, die Korperdimensionen und Fleckenlagen, geringere Abweichungen vom
Standard zeigen; sie sind also konstanter als die Merkmale, die das Elytrenmuster
charakterisieren. Viele der letzteren Merkmale liegen schon auBerhalb der Grenzen
der normalen Variation der Standardgruppe. Die Fig. 3 zeigt weiter, dall die
Agypten-Population sich ebenso stark von der Standardrasse unterscheidet,
wie die von Palistina. Doch sind diese zwei Populationen durchaus nicht iden-
tisch. Sie sind miteinander nur niher verwandt als mit allen iibrigen Populationen.

Die Merkmale der anderen Populationen — Konstantinopel, Spalato,
Algier und Korsika — zeigen eine geringere Schwankung und sind in allen vier
Merkmalsgruppen einheitlicher. Die stirkste Abweichung zeigt die Spalato-
Population. Einige von deren Merkmalen weichen iiber 42 ¢ vom Standard ab.
Meist sind aber die Merkmale dieser Population auch der Korfu-Population sehr
ahnlich.
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Die zwei zentralafrikanischen Populationen und die K. capensis ergeben ein
neues Bild. Obwohl die Unterschiede vom Standard nicht besonders grof sind,
ist die Schwankung — bezogen auf den Standard und die Palistina-Population —
auffallend stirker gegeniiber jeder beliebigen anderen Population. Besonders
ist es wichtig zu betonen, daB die Schwankung der Abweichungen bei diesen drei
Sippen innerhalb der ersten und dritten Merkmalsgruppe stirker ist als bei den
Mittelmeer-Populationen.

Die dhnlich dargestellten Merkmalsprofile von Mannchen derselben Popu-
lationen ergeben im allgemeinen dasselbe wie die Weibchenmerkmale.

An Hand der eben beschriebenen Tatsachen kénnen wir die dargestellten
10 Populationen in drei Gruppen einteilen. Zur ersten Gruppe gehoren alle
Populationen, welche sich wenig vom Standard unterscheiden. Das sind die
Populationen der typischen chrysomelina. Zur zweiten Gruppe gehéren die Po-
pulationen aus Palistina und Agypten, die viele und stirkere Unterschiede vom
Standard aufweisen, und vielleicht spezifische Anpassungseigenschaften an
trockenes Klima entwickelt haben. Zur dritten Gruppe gehtren die zwei von-
einander wenig unterscheidbaren Populationen aus Zentralafrika und die etwas
abgesondert stehende E. capensis.

6. Variation der Pigmentmenge und FleckengroBe. Gesetzmﬁ,Bigkeit
der Pigmentverteilung auf diesechs Elytrenflecke bei verschiedenen
Populationen

Von den zwei Pigmentarten, aus denen das Muster auf den Elytren besteht,
soll hier nur das Fleckenpigment untersucht werden. Die Pigmentmenge und die
FleckengrofBe sind phénotypisch sehr stark variabel. Die von H.Timoféeff
unternommenen Temperaturbeeinilussungen an Larven und Puppen der Epi-
lachna haben gezeigt, dal die niedrige Temperatur um +20° (die normale Tem-
peratur fiir diese Art ist 425% eine bemerkbare Erhohung der Pigmentmenge
und entsprechende Vergroflerung der Flecke hervorruft. Die hohere Temperatur
um +30—35°% wirkt entgegengesetzt. HEs entsteht nun folgende Frage: sind
die Unterschiede zwischen den Flecken bei verschiedenen Populationen, die
wir durch unsere Messungen und ihre biometrische Bearbeitung gefunden haben,
nur phinotypische Fluktuationen bzw. dauernde Modifikationen oder sind sie
wohl auch teilweise durch erbliche Faktoren bedingt ? Kann man ferner auf Grund
der Zeichnungsmuster und Fleckengréfle die Epilachna-Populationen trennen und
ferner die Zugehérigkeit einzelner Individuen zu ihrer Population bestimmen ¢
Diese Fragen wurden schon frither an vier Epilachna-Populationen behandelt
(Zarapkin, 1933). Jetzt sollen die Ergebnisse dieser Untersuchung auf andere
Epilachna-Populationen erweitert werden.

Die durch das Messen und Rechnen erhaltenen Ergebnisse iiber der Flecken-
groBe wollen wir zundchst schematisch in Bildern darstellen. Auf Fig. 4-sind je
10 linke Fligeldecken von Weibchen und von Mannchen wiedergegeben. Obwohl
die mittlere Pigmentmenge und einzelne durchschnittliche FleckengréBen bei
den Epilachna-Populationen sich meistens klar unterscheiden, sind doch alle
diese Merkmale stark transgredierend und deshalb nicht sehr charakteristisch.
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Fig. 4. Schematische Darstellung der FleckengroBfe und Pigmentmengenvariation bei
Weibchen und Mannchen der 10 Epilackna-Gruppen. Jede einzelne Zeichnung entspricht
der durchschnittlichen Linge und Breite der Elytren, die alle im gleichen MaBstab gezeichnet
sind. Die maximalen Abweichungen der Flecke sind mit feinen Umrissen und die minimalen
mit weien Ringen innerhalb der schwarz gezeichneten mittleren Fleckengrofien dargestellt.
Die Pigmentmengenvariation ist durch Diagramame fiir jede einzelne Epilachna-Gruppe
dargestellt, die das Verhiltnis zwischen Elytrenoberfliche (der ganze Kreis) und gesamter
Pigmentmenge (Mi = minimale, D = Durchschnitts- und Ma = maximale Pigmentmenge)

illustriert.
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Bei der Korfu-Population ist z. B. der Fleck I deutlich kleiner als Fleck 1T, doch
transgredieren beide Flecke sehr stark. Die Transgression ist noch stirker
zwischen den Flecken I und ITI derselben Population. Hier sind die Durchschnitts-
groBen, die minimalen und maximalen Werte sehr wenig verschieden. Es ist
iberfliissig, die Variation jedes einzelnen Fleckes bei allen Populationen genau zu
analysieren. Es gentigt darauf hinzuweisen, daB die Variation der GriBe jedes
Fleckes innerhalb einer bestimmten Population keine charakteristischen Unter-
schiede zwischen den 6 Flecken zeigt. Die Variation der FleckengréBen ist immer
transgredierend und die Flecke sind in bezug auf ihre GroBe sehr schwer unter-
scheidbar. Mit Hilfe der gew6hnlichen variationsstatistischen Methode kénnen
wir also in vielen Féllen iiberhaupt nicht, oder nur unsicher die Rassen individuell
voneinander unterscheiden.

Im folgenden will ich zeigen, daBl auffallende Unterschiede zwischen den
Epilackna-Populationen in der Variationsrichtung der Pigmentverteilung auf

Korfu  Palisting  Konstant  Agypten  Spalato  Korsika  Algier  Kasai Amadi  Kapstad?
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Fig. 5. Die Verteilung des Pigments auf 6 Elytrenflecke bei 10 Gruppen der Epilachna
chrysomelina. Jede Population zeigt eine eigenartige Reihenfolge der FleckengroBe. Die
eingehendere Erklirung findet man im Text.

die 6 Elytrenflecke bestehen. Auf Fig. 4 kann man schon sehen, da8 die mittleren
Werte der Flecke innerhalb jeder Population, ihrer GroBe nach geordnet, eine
eigentiimliche Reihenfolge darstellen. Zwei Reihen der Zeichnungen auf Fig. 5
geben diese Reihenfolgen der FleckengréBe bei Weibchen (oben) und bei Ménnchen
(unten) der 10 Epilachna-Populationen schematisch wieder. Diese Reihenfolge
ist bei Weibchen der Korfu-Population II—VI—V—IIT—IV—1, bei Palistina
—V—VI—II—I—IV—III, bei Konstantinopel —IV—I—II—VI—V—III, bei
Agypten —II—V—VI—I—IV—III. Die iibrigen Populationen stellen noch
andere Kombinationen dar. Nur die beiden Kongo-Populationen stellen eine
merkwiirdige Ausnahme aus dieser Regel dar. Bei Kongo-Amadi stimmt diese
Reihenfolge in allen Kleinigkeiten mit der Korfu-Population iiberein, und bei
Kongo-Kasai unterscheidet sie sich sehr wenig von der Agypten-Population.
Dieses Zusammenfallen kénnen wir uns vorliufig durch zufillige Konvergenz
erkléren.



294 Zarapkin

Die Reihenfolge der Fleckengrofle bei Mannchen (untere Reihe der Fig. 5)
ergibt dieselben Unterschiede zwischen den Populationen wie bei Weibchen. Die
Verteilung des Pigments bei Mannchen und Weibchen derselben Population ist
aber nicht ganz identisch. Zwischen den beiden Geschlechtern bestehen immer
Abweichungen, doch sind sie immer viel kleiner als die zwischen den verschie-
denen Populationen, abgesehen von den beiden Kongo-Populationen. Bei Korfu
kommen folgende Unterschiede vor:

Weibchen II—VI—V—III—IV—I

Ménnchen IT—V—VI—III—I—IV
Bei den anderen Populationen beobachtet man dieselben kleinen Verschiebungen
zwischen Weibchen und Minnchen. Diese Unterschiede sind jedoch immer
geringer als diejenigen zwischen den Populationen.

Die eben beschriebenen Tatsachen kénnen weiter analysiert werden; man
kann ndmlich untersuchen, welche GesetzmaBigkeit der Verteilung des Pigments
bei einzelnen Individuen innerhalb einer bestimmten Sippe zugrunde liegt. Auf
Tab. 2 sind die Reihenfolgen der FleckengriBen durch rémische Zahlen dargestellt.
Unter jedem Flecke ist der mittlere Wert der entsprechenden Fleckengrofie
angegeben. Die unteren Zahlenreihen stellen die Haufigkeiten der Formen,
bei denen der entsprechende Fleck als grofiter auftritt fiir jede Population dar.
Bei Weibchen und Minnchen jeder der 10 Populationen ist charakteristisch,
daB die obenstehenden, nach abnehmender Gréfe geordneten Durchschnittswerte
der FleckengroBen der abnehmenden Reihe der Individuenzahlen entsprechen.

Aus dieser Verteilung der Individuen folgt, dafi der Unterschied zwischen
den Fleckengroflen in jeder Population, obwohl er nicht groB ist, eine bestimmte
Reihenfolge der FleckengroBlen doch determinieren kann. Wire die Pigment-
verteilung ganz streng determiniert, oder anders gesagt, bestiinde zwischen den
FleckengréBen eine absolute positive Korrelation, dann miiite in jeder Population
unabhingig von der Pigmentmengenvariation nur je eine Form mit einer ganz
bestimmten Reihenfolge und Richtung der Fleckengrofie sich verwirklichen, die
den Formen entsprechen miissen, welche auf Fig. 5 gezeichnet sind. Wenn aber
keine Korrelation zwischen den Fleckengrofien besteht und das Pigment ganz
zufillig auf den Flecken verteilt ist, dann sind alle theoretisch moglichen Permuta-
tionen aus den 6 Flecken zu erwarten (720 Permutationen). Tatséchlich sind
aber diese zwei extremen Fille bei den untersuchten Epilachna-Populationen
nicht vorhanden. Hier handelt es sich darum, da§ die zufillige Pigmentverteilung
durch eine Gerichtetheit determiniert und beschrinkt ist, weswegen auch die
Zahl der tatsichlichen Formen gegeniiber den theoretisch mdoglichen sehr stark
herabgesetzt ist.

Wie sich diese RegelmaBigkeit der Pigmentverteilung duflert und welche
Formen unter deren Einwirkung entstehen kénnen, wollen wir an zwei Beispielen
zeigen. Auf Fig. 6 sind alle sich realisierenden Formen der Korfu-Population
abgebildet. Unter den 385 untersuchten Individuen konnten nur 76 Formen
gefunden werden. Die Formen sind in abnehmender Reihe ihrer Héufigkeit
nach angeordnet. (Die Zahlen unter jeder Zeichnung bedeuten die Héaufigkeit
der Weibchen und Mannchen.) Unter 76 verschiedenen Formen sind 35 Unica,
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10 Formen treten je 2mal, 7 Formen je 3mal auf und nur 24 Formen sind mehr oder
weniger haufig vertreten. Die haufigste und an der ersten Stelle der Fig. 6 ste-

hende Form zeigt gerade eine solche Reihenfolge der FleckengréBen, die der
GesetzmiBigkeit der Pigmentverteilung bei der Korfu-Population entspricht,

d. h. die erste Form der Fig. 5. Die iibrigen, auch héufig auftretenden Formen
weisen kleine Abweichungen von dieser Reihenfolge auf, und je seltener irgendeine

Form vorkommt, desto stirkere Abweichung von der Grundform &uBert sie.

Auf Fig. 7 sind alle Formen (124) der Algier-Population, die sich unter

318 Individuen befinden, dargestellt. Hier zahlt man 61 Unica, 26 je 2mal,
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Es ist iiberfliissig, jede einzelne Population ebenso eingehend zu beschreiben.

Es geniigt, darauf hinzuweisen, dafl in jeder Population dieselbe GesetzméaBigkeit

14 je 3mal und 23 hiufiger vorkommende Formen. Und auch bei der Algier-
der Pigmentverteilung auf einzelne Individuen zum Vorschein kommt, wie dies

Population steht an erster Stelle die aus der Fig. 5 folgende Form.
entsteht als die hiufigste eine solche Form, die die allgemeine Richtung der

Pigmentverteilung bei dieser Population reprisentiert, und auf Fig. 5 zu sehen
ist. Die anderen Formen jeder Population kommen desto haufiger vor, je kleinere

bei der Korfu- und Algier-Population beschrieben wurde. In jeder Population
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Tabelle 2

Die Vertellung des Pigments auf 6 Elytrenflecke bei Weibchen der
10 Epilachna-Gruppen
Fiir jede Gruppe sind 3 Zahlenreihen angefithrt. 1. Die Fleckenreihenfolge in rémischen

Zahlen, 2. Die DurchschnittsgroBe der entsprechenden Fleckenfliche und 3, Die Zahl der
Individuen, bei denen der entsprechende Fleck als gréBter aufgetreten ist.

Populationen Weibchen
Fleckenreihe 1I1. V1. V. I11. IV. 1.
Korfu Fleckengrofie 23391 | 218,91 | 198,82 | 169,78 | 153,83 | 144,54
Individuenzahl 124 57 12 2 0 2
Fleckenreihe V. V1. IT. I. IV. I11.
Palastina FleckengriBe 140,07 | 137,79 | 118,82 | 109,56 | 107,89 | 81,38
Individuenzahl 34 28 7 2 0 1
Fleckenreihe IV. 1. 1I. VI. V. II1.
Konstantinopel | FleckengroBe | 208,74 | 193,29 | 186,03 | 175,26 | 16569 | 129,95
Individuenzahl 61 16 15 6 3 0
Fleckenreihe I1. V. VI. I. IV. I11.
Agypten FleckengrofBe 141,59 | 135,08 | 120,29 : 117,04 99,76 | 51,24
Individuengzahl 54 25 10 11 0 0
Fleckenreihe 1L VI. IV. V. I II1.
Spalato Fleckengrofie 219,28 | 199,61 | 176,02 | 171,20 | 144,21 | 143,51
Individuenzahl 68 27 5 0 1 0
Fleckenreihe IV. I VI. II. V. II11.
Korsika Fleckengrofie 216,62 | 207,79 | 193,31 | 192,96 | 191,87 | 101,76
Individuenzahl 47 23 13 9 9 0
Fleckenreihe I II. IV. V. VI. I11.
Algier Fleckengrsfe 210,05 | 207,30 | 205,83 | 196,86 | 168,26 | 135,67
Individuenzahl 28 30 28 12 3 0
Fleckenreihe I1. V. VI. IV. III. 1.
Kongo-Kasai | Fleckengrifie 15540 | 140,32 | 137,12 | 111,03 | 109,86 | 100,22
Individuenzahl 51 15 26 3 1 4
Fleckenreihe IL ,‘ VI. V. II1. Iv. l 1.
Kongo-Amadi | Fleckengrofe 176,50 | 144,75 | 140,36 | 120,04 | 105,11 | 90,52
Individuenzahl 33 | 8 4 1 0 0
Fleckenreihe V. II. 1. VI. IV. II1.
Kapstadt Fleckengrofe 220,2 195,2 1934 1924 189,2 149,1
Individuenzahl 54 7 (28) 13 18 8 0
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Abweichungen sie von der Hauptrichtung dulern. Es ist leicht zu zeigen, daB
dieser Gerichtetheit der Pigmentverteilung dieselbe RegelmiBigkeit zugrunde
liegt, die bei der Coccinella 10-punctata und Propylaea 14-punctata beschrieben
wurde (Zarapkin 1930). Auf diese RegelmiBigkeit der Pigmentverteilung
bei Epilachna wurde auch schon frither hingewiesen (Zarapkin 1934). Aus der
Analyse der Pigmentverteilung bei einzelnen Individuen geht hervor, daB jede
Form innerhalb der Population nicht zuféilliz entsteht, sondern der fiir jede
Population charakteristischen Gerichtetheit folgt.

Die in diesem Kapitel angewandte Methode kann fiir die Diagnostik der
kleinen systematischen Kategorien von Bedeutung sein. Kehren wir zu den Fi-
guren 6 und 7 zuriick, die die gesamte Anzahl der Formen in Korfu- und Algier-
Populationen darstellen. Auf beiden Figuren ist zu sehen, daB die Hiufigkeit
dieser oder jener Form bei Weibchen und Ménnchén keinen vollkommenen
Parallelismus zeigt. Einige Formen kommen hiufiger unter den Weibchen,

Koriu . . . . I 119 11, 111, 1114, ' vy, IV,
Individuenzahl 2+4+5=7 34-3=6 1+0 1 0+41=1 140=1 0+1 =1 1+0—1 041=1 140=1
Algier . . . . Vi 11, L P Vu Vs Iy, Vi 11Ty, Vi

Individuenzahl 1+0=1 1+1=2 1+43=4 0+1=1 0+41=1 1+1=2 O+41=1 240=2 140=1

Fig. 8. 9 verschiedene Formen der Pigmentverteilung, die den zwei Epilachna-Populationen
Korfu und Algier gemein sind, und die sich nur durch ihre Hiufigkeit unterscheiden.

andere unter den Méannchen vor. Die Reihenfolge der Formen ist also bei den
Geschlechtern verschoben. Eine noch gréBere Verschiebung duBlern zwei Popu-
lationen, z. B. Korfu und Algier. Auf Fig. 8 sind solche 9 Formen zusammen-
gestellt, die in beiden Populationen vorkommen. Die Ziffern unter der Figur
zeigen die Stelle jeder Form auf der Fig. 6 (Korfu) und 7 (Algier) und die Haufig-
keit der Weibchen und Ménnchen. Die erste Form kommt z. B. ziemlich oft in
der Korfu-Population und als Unicum unter den Algier-Individuen vor. Sie
befindet sich an 13. Stelle der ersten horizontalen Reihe der Fig. 6 und an 5. Stelle
der sechsten Reihe der Fig. 7. Diese Form ist also sehr weit vom Anfang der
Reihenfolge der Algier-Formen verschoben. Die anderen fiir beide Populationen
identischen Formen zeigen auch auffallende Verschiebungen in bezug auf ihre
Stellen in den Formenreihenfolgen beider Populationen. Die hiufigsten Formen
der Korfu-Population sind nur Unica in der Algier-Population und umgekehrt.
Besonders klar duflert sich diese Regel, wenn man zwei andere Populationen,
Korfu und Palistina, ebenso analysiert (Zarapkin 1934). Bei diesen zwei Po-
pulationen wurde noch eine gréBere Anzahl identischer Formen gefunden, doch
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zeigen diese gemeinsamen Formen keinen Parallelismus, sondern eine starke
Verschiebung in bezug auf die gesetzméaBige Reihenfolge der Formen.

Dieselben Resultate wiirden wir erhalten, wenn wir ebenso dié Formen bei
anderen Epilachna-Populationen vergleichen wiirden, abgesehen von den zwei
Populationen, deren Reihenfolgen mit den konvergierenden Populationen iiber-
einstimmen.

Hier taucht noch eine prinzipielle Frage auf, ob die allgemeine Zahl theo-
retisch méglicher Formen (720) in allen 10 Populationen erreichbar ist? Die
komplizierten Berechnungen, die die Lésung dieser Frage bringen, habe ich durch-
gefithrt. Die Zahl der verschiedenen Formen in allen 10 Populationen bei Weib-
chen und Minnchen zusammen betrachtet ndhert sich 600. Die vollkommene
Zahl ist also noch nicht erreicht, es ist aber wahrscheinlich, daB die noch fehlenden
Formen irgendwo in der Welt existieren. Und im Laboratorium kann man
vielleicht durech Vermehrung der Individuenzahl alle fehlenden Liicken ausfiillen.
Diejenigen Forscher, die behaupten, daB jede Variation zufillig ist, konnten diese
Tatsache zur Bekriftigung ihrer Meinung heranbringen. Aus unserer Analysé
geht aber hervor, daB es sich bei den Epilackna-Gruppen um das simultane -
Vorkommen der beiden Hauptprinzipien, Zufall und Gerichtetheit handelt. Unsere
Untersuchungen iiber die Gerichtetheit des Pigmentmusters bei verschiedenen
Coccinelliden zeigen immer, daB die Variation des Musters ein Ubergangsfall
ist zwischen vollkommenem Zufall und der strengen Gerichtetheit — Eunomie
im Sinne von O. Vogt.

Die Analyse der Pigmentmengenvariation bei den Epilachnra-Populationen
hat gezeigt, dall weder die gesamte Pigmentmenge noch die einzelnen Flecken-
gréBen allein Unterschiede zwischen den systematischen Gruppen zu zeigen
vermogen. Die untersuchten Populationen unterscheiden sich aber deutlich
durch die Art der Pigmentverteilung auf die Elytrenflecke, abgesehen von den
konvergierenden Formen. Sie unterscheiden sich also durch eine Merkmals-
kombination. Diese erinnert an die von Heincke beschriebenen Merkmals-
kombinationen (Heincke 1898). Die allgemeinen Vorstellungen Heinckes
sind aber von den dieser Arbeit zugrunde liegenden recht verschieden. Heincke
nahm an, daB die Merkmale des Individuums sich ,,nur nach dem Gesétz des
Zufalls” aus den Merkmalen der Population kombinieren. Bei Hpilachna sind
aber, wie wir gesehen haben, die Kombinationen der Pigmentverteilung nicht
zufallig, sondern in hohem Grade nach bestimmtem Muster gerichtet. Ich gehe
hier nicht naher auf die Kritik der Heinckeschen Methode ein, da sie in einer
fritheren Publikation (Zarapkin 1934) zu finden ist. In anderem Zusammenhang
kehren wir zu diesen Fragen noch in Kap. 12 zuriick.

Wir wollen das Resultat dieser Analyse kurz formulieren. Die Feststellung
der Reihenfolge der mittleren FleckengréBe charakterisiert gut die Epilachna-
Populationen, abgesehen von den konvergierenden Gruppen. Etwas schwerer
ist die Zugehorigkeit einzelner Individuen zur Rasse oder Population zu bestimmen,
da die Gerichtetheit, welche der Pigmentverteilung auf 6 Flecke zugrunde liegt,
sich nicht ausnahmslos duBert. Aber auch in diesem Falle kann man durch

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXXIII 20
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die Feststellung der Reihenfolge der FleckengroBe die Zugehorigkeit eines ein-
zelnen Individuums zu der einen oder anderen Rasse mit grofer Wahrscheinlich-
keit bestimnmen.

7. Variation der Fleckenlage

Die zweite Frage im Problem der Musterinderung auf den Elytren der
Epilachna besteht darin, ob die Flecke an ganz bestimmten und streng fixierten
Stellen der Fliigeldecken determiniert sind, und, wenn die Flecke mehr oder
weniger beweglich sind, welche individuellen und rassenméBigen Verschiebungs-
potenzen sie duflern. Ist also die individuelle Variation der Fleckenlage groB
genug, um alle rassenméBigen Schwankungen bei einzelnen Populationen zu
iitberdecken ? Einer starken Verschiebung oder Ortsinderung eines bestimmten
Fleckes, ebenso wie der Entstehung eines neuen Fleckes muf eine tiefe Verin-
derung im Gewebsmuster, d. h. ein Umbau der Gewebsdifferenzierung auf den
Elytren zugrunde gelegt werden. Eine solche groBe Anderung in einer Gruppe
kann nicht von duBeren Einwirkungen hervorgerufen werden, sondern nur vom
Genotyp. Jede auffallende Anderung der Fleckenlage in irgendeiner Population
weist ja schon auf eine grofie Divergenz dieser Sippe hin.

Durch das Messen der Entfernungen jedes Fleckenzentrums von zwei
konstant liegenden Achsen, von der Naht und vom Prothorax und durch die
biometrische Bearbeitung der Mefresultate wurden die Durchschnittslagen der
Flecke und ihre Variationen festgestellt. Die entsprechenden Werte sind in der
Tabelle 1 zu sehen. Fiir die Bestimmung der individuellen Verschiebungspotenzen
bei jeder einzelnen Population sind die MeBergebnisse unmittelbar noch nicht
verwendbar, denn die Fleckenentfernungen sind mit der Elytrengrofie korrelativ
verbunden und infolgedessen sind die Entfernungen auf den groBen Elytren
verhiltnismiBig groBer als auf den kleinen Elytren. Man kann diese Schwierigkeit
in folgender Weise vermeiden. Man kann fiir die Bestimmung richtiger Grenzen
der Fleckenlage nur die Elytren gebrauchen, die sich vom Durchschnittswert
sehr wenig unterscheiden und die Variation der Fleckenlage dieser Exemplare
feststellen. Mit Hilfe dieses Verfahrens wurden die neuen, korrigierten Variations-
reihen der Fleckenlage erhalten und auf Fig. 9 schematisch dargestellt.

Auf Fig. 10 sind zwei rechte Fliigeldecken, links von ‘Weibchen und rechts
von Minnchen dargestellt. Beide Zeichnungen geben eine schematische Dar-
stellung der mittleren Fleckenlage bei der Standardgruppe Korfu wieder, die mit
Kreuzen markiert sind. Die Grenzen der Fleckenverschiebung beim Standard
sind mit punktierten Vierecken bezeichnet. Mit dem fiir jede Population eigen-
artigen Zeichen (Kreis, Dreieck usw.) sind die mittleren Fleckenlagen von allen
anderen Populationen bezeichnet. Im ganzen zeigt diese Figur anschaulich,
welche Variation, die individuelle oder die rassenméafige, grofer ist. Die indi-
viduelle Variation des Fleckes I bei Standard-Weibchen verdeckt restlos alle
rassenmiBigen Verschiebungen. Die beiden zentralafrikanischen und die Kap-
stadt-Gruppen zeigen aber die extremsten Entfernungen von der Standardmitte.
Alle iibrigen Populationen liegen sehr nahe am Standard. In der Lagerung des
zweiten Fleckes sehen wir ein ganz anderes Bild. Die Populationen Paléstina,
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Konstantinopel, Spalato, Korsika und Algier unterscheiden sich sehr wenig vom
Standard. Die Agypten-Population ist weiter abgesprungen, doch befindet sie
sich noch in der Grenze der normalen individuellen Standardvariation. Die drei
Gruppen aber: Kongo-Kasai, Kongo-Amadi und Kapstadt sind ziemlich weit
abgewichen und liegen auBerhalb des Viereckes. Im Gebiet des Fleckes III be-
findet sich nur die Kapstadt-Form auflerhalb der normalen Variation des Stan-
dards. Die Populationen Konstantinopel, Korsika und Kongo-Amadi weichen

Korfis Paidstina Konstantinopel  Agypten Spalato
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Fig. 9. Schema der Fleckenlagenvariation auf den Elytren der 10 Epilachna-Gruppen. Die
mittlere Lage jedes Fleckes ist durch Punkte markiert. Durch Vierecke sind die extremsten
Verschiebungen der Flecke dargestellt. Auf jedem Schema ist auch die mittlere Entfernung
des Fleckes vom Prothorax und von der Naht bei Korfu durch grade Linien dargestellt.
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auch ziemlich weit ab. Andere Verhiltnisse beobachtet man im Gebiet des
Fleckes IV. Er ist bei den weit divergierenden Formen aus Zentralafrika: sehr
nahe zum Standard gelagert und nur drei Gruppen liegen an Grenzen der normalen
individuellen Variation: das sind Palistina, Agypten und Siidafrika. Die Ver-
teilung der Fleckenzentren verschiedener Populationen im Gebiet des Fleckes V.
zeigt eine groBe Verschiebung bei Kapstadt und eine etwas kleinere aber doch
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+Korfu @ Paldstina w Honstanfingpel

aAgpten X Spalato & Koisika & Algier %x Hongo-Kasai
X Kongo-Amad/ v Hapstadt

Tig. 10. Schema der Fleckenlagenvariation bei Weibchen und Minnchen des Standards
und mittlere Verschiebung der Flecke bei den neun iibrigen Epilachna-Gruppen. Die indi-
viduelle Variation.der Fleckenlage beim Standard (punktierte, viereckige Umrisse) verdeckt
meistens die mittleren Verschiebungen bei den verwandten Populationen. Und nur bei den
fremden Formen Kongo, Kapstadt und seltenet bei Palistina und Agypten befinden sich die
Fleckenzentren aufBlerhalb der individuellen Variation des Standards.

auffallende bei der Kongo-Amadi-Population. Die iibrigen Populationen sind
weniger divergent.

Verfolgt man die Lagerung der Fleckenzentren bei irgendeiner Population,
z. B. bei Agypten, so kann man eine auffallende Disproportion der Fleckenlage,
bezogen auf den Standard, beobachten. Einmal ist ein Fleck nach der Minus-
richtung verschoben, ein andermal nach der Plusrichtung. Einmal ist diese Ver-
schiebung groB, ein andermal ganz klein. Alle hier untersuchten Gruppen zeigen
diese Disproportionen. Der Unterschied zwischen ihnen besteht aber darin,
daB bei einigen Populationen die Disproportion stark, bei anderen schwach ist.
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Die Verteilung der Fleckenzentren bei Miinnchen ergibt fast dasselbe Bild
wie bei Weibchen, abgesehen von den kleinen Unterschieden, die durch die Ge-
schlechtsdivergenz wohl erkliart werden kénnen. '

Die Fleckenlage bei den 10 Epilachna-Populationen ist also stark fixiert.
Nur selten befinden sich bei einigen meistens geograpbisch isoliert liegenden
Gruppen die Fleckenzentren auBlerhalb der Grenzen individueller Variation des
Standards, und zwar bei den Populationen aus Palistina, Agypten, beider Kongos
und bei der Kapstadt-Form. Die iibrigen Populationen dulern geringere Varia-
tionen, und zwar sind sie meistens kleiner als die individuellen Verschiebungs-
potenzen beim Standard. Die Fleckenlagen stellen ein konstantes Gerippe im
Zeichnungsmuster der Elytren dar.

8. Va,ria,fion der Fleckenachsenwinke]

Die Flecke auf den Elytren der Epilachna sind meistens oval. Sie lassen die
lingere und kiirzere Fleckenachsen deutlich unterscheiden. Die lingeren Achsen

Fig. 11. Die Variation der Achsen-
lage des Fleckes II bei der Pala-
stina- und Kapstadt-Form, bei
denen das laterale Achsenende des
Fleckes II verschiedene Rich-
tungen, bei Kapstadt oralwirts
(inversa), bei Paldstina kaudal-
warts (eversa) zeigt. Die Achsen-
lage bei Kapstadt variiert von
53° bis 89° (ausgezogene Kurve),
bei Paldstina von 84° bis 1299
(punktierte Kurve).

Die_Naht

zeigen bei einzelnen Individuen und Populationen sehr oft eine bestimmte Rich-
tung. Die genetische Analyse hat auf die Abhingigkeit dieses Merkmals vom
~ Genotyyp hingewiesen (Tenenbaum 1933). Damit ist zugleich ihr taxanomischer
Wert gegeben. Im folgenden wird die Lage der Fleckenachsen an 10 Epilachna-
Gruppen phanoanalytisch untersucht. Mit dem Okulargoniometer von Zeiss
wurde die Variation der Fleckenachsen gemessen und die mittleren Flecken-
achsenrichtungen und ihre extremen Abweichungen bestimmt. Die Figur 11
gibt ein Schema der Messungsmethode und die Variation des Fleckes II bei
Palistina- und Kapstadt-Weibchen wieder. Die erste Population zeigt eine Ab-
weichung des lateralen Endes der Liangsachse kaudalwirts (eversa), die zweite
— oralwérts (inversa). Die individuellen Unterschiede in der Fleckenachsenlage
beider Epilachna-Formen sind auf den Hiufigkeitskurven zu sehen.
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Figur 12 bringt von Weibchen und Mannchen aller 10 Populationen die
Abweichungen der Fleckenlingsachsen aller Flecke, wobei aus technischen
Griinden die Ausgangsachse wechselte, wie aus der Figur hervorgeht. Bei der
Korfu-Population sind die Flecke IT und IIT durchschnittlich fast quer gelagert.
Bei den extremen Abweichungen kénnen sich aber inversa- oder eversa-Lagen
zeigen. Das mediale Ende der Lingsachse des Fleckes V ist schwach kaudalwirts
gerichtet und nur im extremen Fall kann er quer zu den Elytren liegen. Die
Palistina-Population zeigt in bezug auf diese drei Flecke ein anderes Bild: der

Korfu Pildstina Konstantinopel Agypten

DY

HOHE
Reslesiects

Fig. 12. Variation der Fleckenachsenlage bei Weibchen und Ménnchen der Epilachna-

Gruppen. Auf jeder einzelnen Zeichnung sind die Achsenwinkel der Flecke I, ILI und V auf der

linken Fliigeldecke und die Flecke II, IV und VI auf der rechten gezeichnet. Auf jeder

Zeichnung ist auch die Variation der vorderen inneren Elytrenwinkel dargestellt. Dieses

Merkmal ist bei allen Gruppen sehr konstant und kann deshalb als Vergleichsmoment fiir
alle anderen starker variierenden Winkel angenommen werden.
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Fleck IT dieser Population ist, wie schon beschrieben, ganz deutlich kaudalwirts
gerichtet und liegt nur selten quer. Der Fleck III ist deutlich oralwirts gerichtet
und zeigt niemals eine andere Richtung.

Der Fleck V ist oral gerichtet; in extremen Fillen kann er aber kleine Ab-
weichungen kaudalwirts zeigen. Die Konstantinopel-Population zeigt ein der
Korfu-Population dhnliches Bild, nur ist der Fleck III bei ihr etwas stirker
oralwérts gerichtet.

Es ist iiberfliissig, alle Populationen ebenso eingehend zu beschreiben.
Hier geniigt es uns, zu betonen, daf} die Achse des Fleckes II bei den Populationen
Korfu, Konstantinopel und Algier durchschnittlich quer zu den Elytren, bei den
Populationen Palistina, Agypten und Korsika kaudalwirts und bei Spalato
und Kapstadt oralwirts gerichtet ist. Die Achse des Fleckes III ist durchschnitt-
lich bei der Korfu- und Spalato-Population quer, bei der Palistina-, Konstanti-
nopel-, Agypten-, Korsika- und Algier-Population oral und nur bei Kapstadt
kaudalwirts gerichtet. Die Richtung der Achse des Fleckes V ist nur bei Pa-
listina und Agypten oral, alle iibrigen Populationen zeigen kaudal gerichtete
Achsenlage.

Die 6 Elytrenflecke innerhalb jeder Population zeigen in bezug auf ihre
Achsenlage ganz verschiedene individuelle Variationspotenzen. Die Flecke IV,
V und VI bei der Korfu-Population zeigen kleinere Schwankungen als die Flecke I,
II und III derselben Population. Bei der Palistina-Population ist dagegen der
Fleck V viel variabler als die Flecke II und III. Bei Konstantinopel variieren
die Flecke I, IT und VI am stirksten. Agypten zeigt eine sehr starke Variation
des Fleckes II und eine etwas kleinere, aber auch noch deutliche des Fleckes TI1.
Bei Spalato variieren die Flecke I, II und III stérker als die iibrigen. Korsika
und Algier zeigen eine gréfBere Variation der Flecke II und IIT. Bei Kapstadt
variieren die Flecke II, III und V stirker als die iibrigen. Analysiert man also
jeden Fleck genau, so findet man immer einige Besonderheiten bei jeder Popula-
tion. Jeder Fleck variiert mehr oder weniger eigenartig. Eine ungewdohnlich
groBe Variationsbreite zeigt der Fleck II bei der Agypten- und der Fleck I bei der
Spalato-Population. ‘

Die Variationsreihen der Fleckenwinkel bringen wir nicht. Sie zeigen, daB
die Variation dieser Merkmale immer kontinuierlich ist. Die Variationsreihen
der bestimmten Flecke bei verschiedenen Populationen sind weiter immer trans-
gredierend und stellen keine auffallenden Unterschiede zwischen den Populationen
dar und deshalb kénnen wir bei der genetischen Analyse der Fleckenachsen sie
nicht als alternativ variierendes Merkmal betrachten. Es ist wahrscheinlich,
daB die einzelnen Fleckenachsenvariationen durch eine bestimmte Zahl gleich-
sinniger Faktoren bedingt sind, weil die Variationsreihen einiger Flecken deutlich
zweigipfelig sind. Iir die genetische Analyse mufl man deshalb in jeder zu kreu-
zenden Rasse Kulturen mit stabilisierten Fleckenachsen durch die Selektion
vorbereiten. Nur nach der Selektion wird es méglich sein, die erste und zweite
Hybridengeneration genau zu analysieren.
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9. Variation der Fleckenform

Eine weitere Musterinderung auf den Elytren der Epilachna betrifft die
Fleckenform. An drei die Flecke charakterisierenden Merkmalen, GréBe, Lage
und Achsenwinkel, wurde gezeigt, daB alle diese Merkmale gerichtet variieren.
Es kann angenommen werden, daB dieser Gerichtetheit eine entsprechende
Gewebsdifferenzierung zugrunde liegt. Jetzt will ich in gleicher Weise die Varia-
tion der Fleckenform untersuchen.

Fir die Bestimmung der Form benutzt man gewchnlich die Indices- oder
Korrelationsmethode. Die beiden Methoden sind aber fiir die endgiiltige Analyse
der Formvariationen nicht ausreichend. Die Indices sind keine konkreten Gréfen.
Die Berechnung der Korrelation zwischen den zwei Formdimensionen fiibrt zur
Feststellung der allgemeinen und durchschnittlichen Abhéngigkeit einer GréBe
von der anderen, in der die Form selbst nicht beriicksichtigt ist. Die Form kann

Tabelle 3
Die Korrelation zwischen Lange und Breite des Fleckes IT bei Weibchen der
Palistina-Gruppe

Die Tabelle zeigt eine Disproportion in der Entwicklung beider Fleckendimensionen und dem-
entsprechend eine Anderung der Fleckenform. Als Standardform wurde die Kreisform an-
genommen, die man in den dick umrandeten Zellen findet. Die kleinste Breite des Fleckes 11
ist 9 MaBeinheiten, der eine Reihe von Langenwerten entspricht. Die entsprechende mittlere
Fleckenlange ist 9,2 Mafeinheiten. Die mittlere Liinge ist also etwas grofer als die Breite.
Der zweiten Breitenklasse (10 MaBeinheiten) entspricht eine Reihe von Lingenwerten, deren
Mittelwert kleiner ist als die Breitenklasse, nimlich 9,6. Der dritten Breitenklasse 11 ent-
spricht die mittlere Lange von 10,4 MagBeinheiten. Der fiinften Breitenklasse 13 entspricht
die mittlere Lange von 11 Einheiten. Die Linge des Fleckes IT nimmt also langsamer zu als
die Fleckenbreite und dementsprechend dndert sich die Form mit der Zunahme der Flecken-
groBe auffallend. Diese Disproportion in der Entwicklung beider Hauptdimensionen des
Fleckes stellen wir schematisch als Formtendenzkurve auf den Figuren 13, 14 und 15 dar.

Lange
| 7 8 9 10 11 12 13 | Summe
Breite
9 1 2 1 1 5
10 1 3 6 8 4 1 23
11 2 7 15 13 3 3 43
12 2 | 16 14 2 3 37
13 4 N 5 4 13
14 1 3 4 8
Summe 2 5 17 45 40 14 6 129
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sich aber in Abhingigkeit von der MerkmalsgroBe éndern. Das wird in den Fillen
stattfinden, wo die Raten der Grofenzunahme der zwei im Index in Relation ge-
brachten MaBe verschieden sind. Die Fleckenform éndert sich némlich mit der
Variation der FleckengroBe. Beim Vergleichen der Fleckenform mufl man deshalb
nicht nur die betreffenden Durchschnittsindices, sondern auch das Verhiltnis
zwischen der Zunahme der beiden absoluten GréBen (Breite und Lénge) beriick-
sichtigen. In dieser Untersuchung habe ich die drei Komponenten der Form-
variation, GréBe, Durchschnittsform und Tendenz der Formverinderung be-
riicksichtigt. Diese Methode wurde schon frither beschrieben (Timoféeff-
Ressovsky und Zarapkin 1932). Hier will ich ganz kurz diese Methode er-
withnen, um das Verstindnis der weiteren Analyse klarer zu gestalten. In der
Beschreibung der Formvariation gehe ich von einem Korrelationsnetz aus, dal
das Verhiltnis zwischen Linge und Breite des Fleckes II bei Weibchen der Pa-
liastina-Rasse darstellt (Tab. 3).
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Fig. 13. Die graphische Darstellung der Forminderung des Fleckes IT mit der Zunahme
der FleckengroBe; die Formtendenzkurve ist bei Korfu ausgezogen, bei Palistina — punktiert
unterbrochen und bei Agypten doppelt punktiert unterbrochen. Auf der horizontalen Achse
ist die Variation der Fleckenbieite von 8 bis 20 MaBeinheiten angebracht. Bleibt die Flecken-
form bei der Zunahme der Fleckengrofie immer kreisformig, also das Verhiltnis zwischen
Breite und Linge 1:1, so muB die Formtendenzkurve mit der Abszisse zusammenpassen.
Das ist aber nicht der Fall. Die kleinsten Flecke bei Palistina sind schwach lingsoval, bei
der Grofenzunahme wird der Fleck queroval. Bei Korfu ist der Fleck II immer queroval
und andert sich mit der GroBenzunahme sehr wenig. Bei Agypten ist der Fleck IT lingsoval.
Die Abweichung der Flecke von der Kreisform ist in Sigmen ausgedriickt und auf der Ordinate
zu sehen.

=Die Analyse dieser Tabelle ergibt folgendes: die Linge des Fleckes nimmt
langsamer zu als die Fleckenbreite und dementsprechend dndert sich die Form
auffallend mit der Variation der Fleckengr6Be. Die kleinen Flecke sind bei der
Palistina-Population durchschnittlich kreisformig; die groBlen sind queroval.
Dieses Verhiltnis zwischen Linge und Breite des Fleckes in Abhiingigkeit von
der Fleckengréfe kann man graphisch darstellen (Fig. 13). Die graphische Me-
thode ermdéglicht die drei obenerwéhnten Komponenten der Formvariation,
simultan zu analysieren.
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Zum Vergleich mit der Palastina-Population bringt dieselbe Zeichnung die
Formvariationen des Fleckes II von den Korfu- und Agypten-Populationen. Die
mittlere Fleckenform bei Korfu ist queroval, sie unterscheidet sich von der Pa-
lastinarasse sehr wenig. Die GréBe des Fleckes ist aber bedeutend nach der Plus-
richtung verschoben. Die Form édndert sich mit der GréBenzunahme nicht. Der
Fleck II bei Agypten unterscheidet sich von der Palistina-Population in bezug
auf GroBe sehr wenig. Die Form des Fleckes ist aber ganz anders — namlich
lingsoval. Die Variationstendenz der Fleckenform ist nicht gradlinig. Mit der
GroBenzunahme nihert sich der Fleck der Kreisform. Diese graphische Dar-
stellung der Formvariation wurde ,,Formtendenzkurve” genannt.
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Fig. 14. Acht verschiedene Typen der Forméiinderung, die jedesmal aus den drei variierenden
Formeigenschaften GroBe = G, Form (das Verhalnis zwischen Breite und Lange) = F und
die Variationstendenz = T verschieden kombiniert sind. Der erste Fall, bei dem alle drei
Eigenschaften vollkommen identizch sind, braucht nicht graphisch dargestellt zu werden.
In den ersten drei Zeichnungen der Figur (Typen 2, 3 und 4) sind die Fille dargestell,
bei denen zwei Tendenzkurven sich nur durch irgendeine Eigenschaft, durch GroBe, Form
oder Tendenz unterscheiden. In den Zeichnungen 5, 6 und 7 unterscheiden sich die zwei
Formtendenzkurven durch je zwei verschiedene, aus drei kombinierten Eigenschaften.
Jedesmal ist irgendeine Eigenschaft bei ihren identisch. Die Zeichnung 8 stellt zwei Form-
tendenzkurven dar, die sich in allen drei Eigenschaften unterscheiden. In allen drei Fillen

konnen die Formtendenzkurven gradlinig und ungradlinig sein. Der letzte Fall ist auf dem
Typus 9 zu sehen.

Bei der Anwendung der Formtendenzkurven ist es von Bedeutung, alle drei
elementaren Formeigenschaften zu unterscheiden. In jeder Form koénnen sich
diese verschieden kombinieren. Auf Fig. 14 stellen wir alle theoretisch moglichen
Kombinationstypen der drei Formeigenschaften schematisch dar.

Die eben beschriebenen Fille der Unterschiede in den Formtendenzkurven
sind von verschiedener taxonomischer Bedeutung. Es gilt, die fiir die einzelnen
Populationen charakteristischen Typen herauszufinden. Der Typ 2 tritt besonders
hiufig als Modifikation auf. So entsteht er immer bei Temperatureinwirkungen
und anderen duBeren Faktoren, die ElytrengréBe und Fleckendimensionen stark
beeinflussen. Nie erwies sich dieser Typ als charakteristisch fiir eine Population.
Dagegen erhielten wir ihn oft beim Vergleich beider Geschlechter (Zarapkin
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und H. Timoféeff-Ressovsky 1932). In diesem Falle handelt es sich nur um
die GréBenvariation, bei der keine Disproportion il urspriinglichen Gewebsmuster
des Fleckes vorkommt. Wir kénnen aber nicht den Typ immer als Formfluktua-
tion verstehen, denn ein die Plgmentmenge ‘bedingendes Gen kann auch eine
solche Forménderung verursachen.

Die Kombination der Unterschiede in Gréfe und Form (Typ 5) stellt einen
zweiten Fall dar, bei dem beide Arten der Faktoreneinwirkungen genotypisch
und exogen betétigt sein kénnen. Hitten wir die Formtendenzkurven nicht
gekannt und hitten wir nur mit Indices zu tun, wiirden wir den Fall als taxo-
nomisch und fiir die Rassenunterschiede immer wichtig ansehen.

Die Typen 3, 4, 6, 7 und 8 sind dagegen fiir einzelne Populationen bzw.
Rassen charakteristisch. Es ist selbstverstindlich, daB die Unterschiede in zwei
Formeigenschaften, in Form und Tendenz, zusammen von gréBerer Bedeutung
sind, als wenn nur eine Eigenschaft sich dndert.

Nach diesen Vorbemerkungen gehen wir auf die Variation der Fleckenform
bei den Epilachna-Populationen iber. Auf Fig. 15 sind die Formtendenzkurven
von 6 Elytrenflecken bei Weibchen (oben) und Minnchen (unten) der 10 unter-
suchten Populationen “dargestellt.

Der Fleck I weist sehr geringe Unterschiede in der Formvariation auf. Die
Form des Fleckes unterscheidet sich meistens durch die GréBe und sehr wenig
durch die anderen Formeigenschaften. Der Fleck I ist bei allen Populationen
fast kreisférmig (eigentlich schwach lingsoval). Die Form dndert sich mit der
GroBenzunahme sehr wenig. Bei einigen Populationen dndert sich die Form
iiberhaupt nicht. Nur bei Konstantinopel, Korsika und Algier kénnen die gréBten
Flecke I queroval sein.

Die Formvariation des Fleckes II zeigt ein ganz anderes Bild. Bei verschie-
denen Populationen unterscheidet sich der Fleck II der GriBe nach bedeutend
und variiert bei allen Populationen von 13—20 MaBeinheiten. Ebenso stark
variiert die Form des Fleckes. Bei der Agypten-Population ist die Form durch-
schnittlich langsoval und nur sehr selten kann dieser Fleck bei ihr schwach
queroval sein. Die kleinen Flecke bei der Palistina-Population sind auch lings-
oval oder kreisférmig, aber mit der VergréBerung des Fleckes wird die Form sehr
schnell queroval. Bei anderen Populationen zeigt der Fleck II immer eine quer-
ovale Form, sie dndert sich dabei mit der GroBenzunahme und weicht zunehmend
von der Kreisform ab, abgesehen von der Korfu-Population, die keine Formén-
derung zeigt. Besonders stark ist diese Tendenz bei den Populationen Spalato,
Konstantinopel und Korsika ausgeprigt. Die Kapstadt-Form zeigt eine besonders
grofle Abweichung des Fleckes' IT von der Kreisform, die Formtendenzkurve
schwankt dabei sehr stark.

Der Fleck IIT zeigt die grofite Variationsfihigkeit in bezug auf alle drei
Formeigenschaften. Die BreitengréBe variiert bei allen Populationen von 6 bis
15 MaBeinheiten. Die durchschnittliche Form ist bei allen Gruppen immer quer-
oval; die Formtendenz ist verschieden und bei manchen Populationen sebr va-
riabel. Bei beiden Geschlechtern der Korfu-Population bleibt die Tendenz
stabil und die Form &ndert sich mit der GroBenzunahme nicht. Sehr wenig
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Fig. 15. - Die Formanderung der 6 Elytrenflecken bei Weibchen und Mannchen von
10 Epilachna-Populationen (Formtendenzkurven).
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dndert sich die Form bei Algier und Spalato. Bei der Kapstadtrasse weicht die
Form des Fleckes ITI sehr wenig von der Kreisform ab. Bei den iibrigen Popu-
lationen variiert die Formtendenz stark und unregelmaBig. Die kleinen Flecke bei
Agypten und Palistina haben die Tendenz von querovaler Form zur Kreisform;
diese Tendenz dndert sich an einer bestimmten Stufe und nimmt danach eine
entgegengesetzte Richtung an; infolgedessen ist die Formtendenzkurve nicht
gradlinig, sondern gekriimmt. ’

Ganz eigenartig sind die Variationen des Fleckes IV. Die Breitengrofe
variiert in diesemn Falle schwicher als die Linge. Bei allen Populationen ist die
Form langsoval. Die Richtung der Fleckenvariation ist bei einzelnen Populationen
verschieden. Bei beiden Geschlechtern der Korfu-Population kommt eine stark
gekriimmte Formtendenzkurve vor, bei der das Anfangsstadium der Variation
sich durch die Tendenz, kreisformig zu werden, charakterisiert, die gréfiten
Flecke zeigen aber die entgegengesetzte Tendenz des Variierens. Bei anderen
Populationen ist die Variation der Form verschieden und unregelmafBig. Manche
Populationen dubern keine parallele Variation bei den Geschlechtern.

Der Fleck V zeigt auch eine sehr starke Variationspotenz; sie ist dem
Variationstypus des Fleckes IT dhnlich. Die GréBe variiert von 8 bis 18 MaB-
einheiten. Die Fleckenform ist meistens queroval, abgesehen von der Agypten-
Population, bei der der Fleck V durchschnittlich lingsoval ist. Die kleinen
Flecke bei Algier und Agypten sind auch lingsoval oder kreisférmig; mit der
GroBenzunahme werden sie aber queroval. Bei dem Fleck V ist die Tendenz
queroval zu werden. Eine auffallende Abweichung von der Kreisform zeigt die
Kapstadt-Form.

Der Fleck VI variiert bei verschiedenen Populationen einheitlicher als der
vorige Fleck. Bei allen Populationen ist die Form immer deutlich queroval.
Mit der GroBenzunahme weicht die Form immer weiter von der Kreisform ab.

Aus der Analyse der Formtendenzkurven bei verschiedenen Epilachna-
Populationen geht hervor, dafl alle Typen der Formvariation, die vorher voraus-
gesetzt und auf Fig. 14 dargestellt werden, sich tatsichlich verwirklichen kénnen.
Hier mull besonders darauf hingewiesen werden, daB die Formtendenzkurven
von Mannchen und Weibchen sehr oft den Typ 2 der Fig. 14 duBern, die Ge-
schlechter unterscheiden sich also meistens nur durch’ GréBe. Die Analyse der
Formvariation hat weiter gezeigt, dall verschiedene Flecke ungleiche Variations-
potenz haben. Eine besondere Variationsbreite zeigen die Flecke IT, IIT und V.
Mit der Annahme, daf die Formvariation sich in Zusammenhang mit der inneren
Gewebsstruktur befindet, kann man diese Tatsache gut erkliren. Die Gewebs-
struktur der Flecke II und IIT ist ndmlich nicht so konstant wie dieselbe der an-
deren Flecke. Die pigmentfreien Ringe dieser Flecke sind breiter und unregel-
méifiger. Die Rénder der Ringe sind nicht scharf, sondern verschwommen.
Sehr oft entsteht Confluens zwischen beiden Flecken. Dieses Gebiet ist also sehr
inkonstant. Infolgedessen ist die Formvariation dieser Flecke an einzelnen In-
dividuen und Populationen viel stérker. Die Analyse der FleckengroBe, Flecken-
lage und Fleckenachsenwinkel ergibt #ahunliche Resultate, nimlich die stirkere
Variation dieser Flecke. '
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‘III. Bestimmung der Verwandtschaft zwischen den
Epilachna chrysomelina -Gruppen

10. Variation der Merkmalsabweichungen von der Standardgruppe.
Kurvenmethode und Sigmenmethode

In diesem Teil der Arbeit will ich durch die Anwendung von Spezialmethoden
die morphologische Verwandtschaft zwischen den Epilachna-Gruppen bestimmen.
Unter morphologischer Verwandtschaft verstehe ich die Konvergenz bzw.
Divergenz der Merkmale. Kehren wir zuriick zu der Tabelle 1, in der die Merkmals-
werte dargestellt sind. Die von den Merkmalswerten erhaltenen Merkmals- -
unterschiede wurden mit Hilfe der Profilmethode graphisch dargestellt. Das
Profil (Fig. 3) weist ohne weiteres darauf hin, welche Unterschiede zwischen den
einzelnen Gruppen vorliegen. Die Divergenz zwischen den Epilachna-Gruppen
besteht nicht nur darin, daBl die Merkmale kleiner oder gréBer werden kinnen,
sondern darin, und das ist sehr wichtig, daB die Merkmale verschiedener Popu-
lationen bzw. Rassen sich ganz unproportional gegeniiber den Merkmalen des
Standards entwickeln. Wir behaupten weiter, daB diese Disproportion
mit geringerer Verwandtschaft steigt. Diese Behauptung beruht auf dem
allgemeinen Divergenzprinzip und wurde neuestens durch spezielle Untersuchung
an einigen Carabusgruppen bestitigt (Zarapkin 1934). Wir wollen jetzt mit
unseren neuen Methoden den Grad der Divergenz zwischen diesen Epilachna-
Gruppen bestimmen und ein allgemeines MaB zur Auswertung dieser Divergenz
gewinnen.

Die Merkmalsabweichungen einer Population vom Standard konnen wir
als eine variierende Eigenschaft betrachten, die die Ahnlichkeit dieser Population
mit dem Standard zeigt. Die Variation der Abweichungen kiénnen wir weiter in
eine Variationsreihe ordnen und sie durch eine Kurve graphisch darstellen. In
dieser Weise wurden die Merkmalsabweichungen von Weibchen und Mannchen
der 9 untersuchten Epilackna-Gruppen gezeichnet. Wir bringen hier nur einige
Beispiele dieser Darstellung. Auf der Figur 16 sind die Merkmalsabweichungen
von Weibchen der Algier-Population dargestellt. Bei dieser Kurve der Merkmals-
unterschiede kann man alle Konstanten der Variation durch gewdhnliche Be-
rechnung erhalten, und zwar den Mittelwert (M), die Standardabweichung (¢
= Sigma) usw. Die mittlere Abweichung aller Merkmale mit dem mittleren
Fehler betrigt: M = +0,21256 4 0,146 6. Die Standardabweichung, die wir
mit S bezeichnen, ist © = 4 0,92 6. (Die Berechnung der Variationskonstanten
bei Algier-Miannchen hat M = —0,187 ¢ 4 0,125 6 und & = 0,79 ¢ ergeben.)

Ein weiteres Beispiel bringen wir auf der Figur 17, an-der die Variation der
Merkmalsabweichungen von Weibchen der Agypten-Population ebenso dar-
gestellt ist. Die Kurve weist groBere Variation der Unterschiede auf als bei
der Algier-Population: Die von der Kurve aus berechneten charakteristischen
Variationskonstanten ergeben:

M= —1263¢6 +0,1256; & = +1,353¢.
(Bei Ménnchen dieser Gruppe ist
‘ M = —1,0636¢ 4 0,1866; S = 41,170.)
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Fig. 16. Variation der Merkialsabweichungen
bei Weibchen der Algier-Population. Der Null-
punkt auf der Abszisse bedeutet die Mittelwerte
der Merkmale des Standards. Die Abweichungen
sind in Sigmen ausgedriickt. In jedem Viereck
sind die durch Ziffern bezeichneten Merkmale,
die gleiche Abweichungen vom Standard duflern,
zusammengestellt. Die mittlere Abweichung der
Merkmale vom Standard ist M = 0,2125¢
+ 0,146 0. Die Standardabweichung &
= 40,92 ¢. Die Standardabweichung & be-
deutet die mittlere Divergenz dieser Population
von der Standardgruppe Korfu.

Fig. 17. Variation der Merk-
malsabweichungen bei Weib-
chen der Agypten-Population.
M = —1263 ¢ + 0,125 o;
® = -+1,353 0. Die anderen
Bezeichnungen und Erklarun-
gen sind wie zu Figur 16.
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Die beiden & zeigen, dafl die Variation der Merkmalsabweichungen bei Agypten
stiarker ausgeprigt ist und dementsprechend muf diese Gruppe als weiter vom
Standard divergierende bezeichnet werden.

Die weitere Kurve zeigte eine besonders starke Variation der Merkmals-
abweichungen. Das ist die Variation der Abweichungen von Weibchen der Kongo-
Form (Fig. 18). Bei Weibchen sind die Konstanten der Variationsreihe M =
—0,1156 4-0,2350; & = +1,4326. (Bei Minnchen M = —0,277 ¢ + 0,467 ¢
und die Standardabweichung & = +1419 ¢).

Um eine vollkommene Beschreibung der Variation der Merkmalsabwei-
chungen bei Epilachna-Gruppen darzustellen, wollen wir noch eine Kurve zeigen,
und zwar die von Weibchen der Kapstadt-Form (Fig. 19). Diese Kurve zeigt
viele Abweichungen von der Norm (binomiale Kurve). Die Variation ist ebenso
breit, wie bei zentralafrikanischen Rassen. Die Kurve ist aullerdem zweigipfelig,
und zeigt eine merkwiirdige Anhdufung der Merkmale an einem bestimmten
Punkt der Abzisse, ndmlich an +1,0 6 — 1,5 ¢; sie ist also zweigipfelig, exzessiv
und asymmetrisch. Trotz all dieser Abnormitéten ergibt sie eine ziemlich kleine
Standardabweichung & = -+ 1,227 6. Der Mittelwert ist M = 0,588 ¢ 4 0,194 6.
Die Mannchenkurve ergibt dhnliche Resultate.

Wir konnen hier nicht alle die untersuchten Populationen charakterisie-
renden Kurven bringen. In der Tab. 4 haben wir aber die mittleren Merkmals-
abweichungen (M) und Standardabweichungen (&) dieser Kurven fir Weibchen
und Méannchen aller mit dem Standard verglichenen 9 Epilachna-Populationen
zusammengestellt. Diese Groflen kénnen die oben beschriebenen Kurven ge-
niigend charakterisieren.

Die Divergenz zwischen den hier beschriebenen Populationen sieht man ganz
klar auf den dargestellten Kurven. Die Variation der Merkmalsabweichungen
bei Algier (Fig. 16) stellt eine Kurve dar, in der alle Bestandteile sich mehr

Tabelle ¢
Die Konstanten der Variationsreihen der Merkmalsabweichungen bei Weibchen
und Minnchen der 9 Epilachna-Gruppen von der Standardsippe (Korfu).
M -+ m bedeutet die mittlere Merkmalsabweichung + mittleren Fehler. & ist die Standard-
abweichung der Merkmalsunterschiede. Sie ist von groBem diagnostischen Wert, denn sie
zeigt die mittlere Divergenz jeder Gruppe vom Standard.

Weibchen & Minnchen
] S
Mim M4+ m
Palastina . . . . . — 14130 + 020 12250 | —1,3870 + 020 1,22 ¢
Agypten ..... — 1,263 ¢ +0,125¢ 1,353 ¢ —- 1,063 ¢ + 0,186 ¢ 1,170
Konstantinopel . . | —0,013¢0 4- 0,16 ¢ 09950 | —0,0250 4 0,16 ¢ 10l o
Spalato. . . . . . + 04130 + 0,14 ¢ 0,88 ¢ + 04380 40,1160 | 1,0460
Algier . . . . .. + 02130 01466 | 0920 +0180 +01250 | 0,790
Korsika, . . . . . —0,1120 + 0,17 ¢ 1,07¢ +0l17¢ +017¢ 1,080
Kongo-Kasai . . .| —0,1150 - 02350 | 14320 | — 027706 4 0233¢ 14190
Kongo-Amadi . —0,3580 4+ 0203¢ | 1,234 | — 06820 40,194 ¢ 1,18¢
Kapstadt . . . . . 4+ 05880 + 0,1940 | 1,2270 | + 06750 + 01730 | 1,093 ¢
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oder weniger regelméBig um einen gut ausgeprigten Mittelpunkt verteilen und die
ganze Kurve, abgesehen von kleinen Stérungen, einer binomialen dhnlich ist.
Ahnlich variieren die Populationen Spalato, Konstantinopel und Korsika, und
alle diese Populationen weisen immer die kleinsten Standardabweichungen
S auf,

Die Merkmalsabweichungen der Agypten-Population (Fig. 17) ergeben
einen ganz anderen Kurventyp. Die Abweichungen sind auch um einen gut
ausgeprigten Mittelpunkt verteilt. Die Variationsbreite ist aber viel gréfler und
dementsprechend ist & auch bedeutend hoher. Ebenso verhalten sich die Merkmale
der Palidstina-Population.

Ein dritter Typ der Merkmalsabweichungen stellt die zentralafrikanische
Form Kongo-Kasai dar. Hier ist die Verteilungsart der Merkmale deutlich zwei-
gipfelig, was auf eine groBe Heterogenitit der Merkmalsentwicklungen
schlieBen 1aBt.

Die zwei der Charakteristik der Kurve dienenden Gréfien M und & haben
in der Bestimmung der Divergenz verschiedene diagnostische Bedeutung. Die
erste Grofle, der Mittelwert der Merkmalsabweichungen, zeigt die durchschnitt-
liche Verschiebung aller Merkmale vom Standard. Diese Verschiebung ist aber
mit der mittleren KoérpergroBe der gegebenen Population verbunden und mufl
als nicht typische bei der Bestimmung der Verwandtschaft vollkommen aus-
geschaltet werden. Die Weibchen der Konstantinopel- und Kongo-Kasai-Popu-
lation zeigen z. B. gleiche mittlere Verschiebung vom Standard, sie unterscheiden.
sich jedoch sehr stark durch ihr & und gehéren wahrscheinlich zu zwei verschie-
denen geographischen Rassen oder Spezies.

Die andere Grofe, die Standardabweichung &, ist dagegen von besonderem
diagnostischem Wert. Sie ist von der Durchschnittsgrofe unabhingig und zeigt
die mittlere Schwankung der Merkmalsabweichungen. Sie zeigt also, wie die
urspriingliche Merkmalskoordination in der gegebenen Population gestért ist.
Als solche kann sie also den Durchschnittswert der Divergenz zwischen zwei
Populationen darstellen und zur Bestimmung der morphologischen Verwandt-
schaft zwischen systematischen Kategorien iiberhaupt dienen. Wir nennen diese
Methode zur Bestimmung der Divergenz, eventuell der Verwandtschaft zwischen
den systematischen Sippen die Standardabweichungsmethode und bezeichnen
die Standardabweichung mit groBem deutschem &.

Zur Kritik der ©-Methode muB} gesagt werden, daB das & nur einen sum-
mierenden Wert der Merkmalsunterschiede und Rassendivergenz darstellt. Von
Merkmalen selbst, wie jede Standardabweichung, ist sie abstrahiert und zeigt
nicht, welche Merkmale zweier Sippen zusammenpassen und welche nicht; den
Grad des Nichtzusammenpassens kann sie nicht zeigen. An zwei giinstigen
Beispielen wollen wir die Unvollkommenheit der &-Methode beweisen. Das
Merkmal 14 an der Kurve der Algier-Population weicht +1,5 ¢ nach der Plus-
richtung ab (Fig. 16). Auf Fig. 17 bei Weibchen der Agypten-Population ist
dasselbe Merkmal 14 nach der Minusseite bis —1,5 6 abgewichen. Das Merkmal 14
weicht also bei zwei verschiedenen Populationen nach zwei entgegengesetzten
Richtungen ab und zeigt eine grofie Divergenz zwischen den gegebenen Popu-

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXXIIT 21



Die Korrelation zwischen den Merkmalsunterschieden bei Palistina- und Agypten-

In den mit der Diagonale durchgestrichenen Zellen befinden sich die vollkommen zusammen-
passenden Merkmale beider Populationen. In den iibrigen Zellen sind die divergierenden

Merkmale angebracht.

Tabelle 5

‘Weibchen.

Die Merkmalskorrelation ergibt den Korrelationskoeffizienten
r = 474,92 %, was eine hohe Merkmalskonvergenz bedeutet.

Palﬁ"‘héag Palastina 92 — Agypten 9Q
% —4,75 |—4,25 l—3,75 l—3,25 —2,75 |—2,25 |—1,75 |—1,25 —0,75|~0,25 |+0,25 l+0,75 l+1,25|+ 1,75
—425 13 1
N\
— 3,75 18 19 2
A\
— 3,25 39 16 | 21 3
—275 22 1
04
20
— 225 37 x 5
26
— 1,75 05 14 2
\
—1,25 12 | 33 | 08 | 11 | 23 40 6
\
03 M7
—075 ol 15 | 29 35 0
28 | 30
01 | 27
— 0,25 10 o5 | 32 06 6
-+ 0,25 31 | 02 2
+ 0,76 36 |1
+ 1,25 34 1
+ 1,75 38 1
1 1 1 3 5 8 7 8 1 3 0 1 40
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lationen. Bei der Berechnung der Standardabweichung & verschwindet diese
Divergenz vollkommen und beide Populationen werden in bezug auf das Merkmal
14 zahlenmiBig ganz die gleichen Unterschiede duBern.

Die Kurven der Merkmalsabweichungen stellen alle Unterschiede und
Divergenzen zwischen den untersuchten Populationen ganz richtig dar. Das
allgemeine MaB der Merkmalsunterschiedvariation, die Standardabweichung &
umfaBt aber die Divergenzen nicht vollkommen. Wir sind also gezwungen,
unsere Untersuchung zu erweitern.

Man muB noch folgendes hinzufiigen. Alle hier festgestellten Divergenz-
koeffizienten wurden auf die Korfu-Population bezogen. Sie zeigen nur die
Divergenzen aller iibrigen Gruppen von dieser Sippe. Um einen Divergenzgrad
zwischen z. B. Palistina und Agypten festzustellen, mul man eine dieser Popu-
lationen als Standard annehmen und von diesem von Neuem das ,,&“ berechnen.
Im allgemeinen kann mit Hilfe eines Standards die Populationen, die zur Stan-
dardrasse gehéren, von allen anderen unterschieden werden; fiir die weitere
Rassendifferenzierung mub als Standard eine andere, nicht zu der ersten Standard-
rasse gehdrende Population genommen werden.

11. Bestimmung des Konvergenzkoeffizienten durch die Korrelation
zwischen Merkmalsabweichungen von zwei systematischen Sippen

Aus der eben durchgefithrten Analyse der Variation von Merkmalsabwei-
chungen geht hervor, daB die Standardabweichungsmethode noch nicht ganz
einwandfrei ist. Obwohl sie die absoluten Unterschiede zwischen den Merkmalen
zwejer Sippen ausschaltet und damit alle unwesentlichen GréBenfluktuationen
beseitigt, kann sie jedoch nicht alle Differenzen zwischen den Merkmalen er-
fassen und zu richtigen Schliissen fithren.

Um alle eben erwdhnten Unvollkommenheiten in der Bestimmung der
Verwandtschaft zwischen kleinen systematischen Kategorien zu vermeiden,
muf} die Analyse der Merkmalsvariation noch vertieft werden. Das in dieser
Arbeit angenommene Verfahren, mit vielen Merkmalen zu arbeiten, erméglicht
diese Aufgabe zu lésen. Mit Hilfe der Korrelation der Merkmalsabweichungen
zwischen zwei Sippen glauben wir die Konvergenzkoeffizienten .feststellen zu
konnen. Die Variation der Merkmalsunterschiede nehmen wir wie frither als eine
Eigenschaft an, die die entsprechende Population charakterisiert. In der Tab. 5
ist die Korrelation zwischen den Merkmalsabweichungen der Paldstina- und
Agypten-Population dargestellt. Wire die Konvergenz der Merkmale absolut,
so wiirden alle 40 Merkmale sich in den an der Diagonale liegenden Zellen be-
finden. Das ist aber nicht der Fall. Der Korrelationsexponent, der durch die
Bravaische Formel ausgerechnet wurde, ergab +74,92 9%,. Also, die Konvergenz
zwischen der Palistina- und Agypten-Population ist sehr hoch, aber nicht absolut,
d. h. nicht 100prozentig.

Wenn aber die Merkmalsabweichungen zweier Sippen keine Ubereinstim-
mung #dulern, so miissen die Merkmale sich ganz zufillig auf alle Zellen des
Korrelationsnetzes verteilen. In unseren Untersuchungen iiber die Konvergenz
zwischen den Epilachna-Gruppen haben wir nur einzelne Anndherungen an

21*
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eine zufillige Verteilung der Merkmale erhalten. Das sind die Korrelationen
zwischen Konstantinopel und Kongo-Kasai, Konstantinopel und Kongo-Amadi,
Palistina und Kapstadt, Korsika und Kapstadt, Korsika und Kongo-Kasai bei
Weibchen. Bei Méannchen beobachtet man diese Erscheinung in den Korrela-
tionen zwischen Palistina und Kapstadt.

Meistens ergeben die in Korrelation gebrachten Merkmalsunterschiede
einen Ubergangsfall zwischen der absoluten Konvergenz und dem vollkommenen
Nichtzusammenpassen. )

Ebenso wurden alle Korrelationen beliebiger Populationspaare untersucht
und die Korrelationsexponenten berechnet. Hier konnen wir nicht alle Xorre-
lationstabellen (64) anfithren. In der Tabelle 6 haben wir alle Korrelations-
exponenten der Merkmalsabweichungen von Weibchen und Minnchen der
10 Epilachna-Populationen zusammengestellt. Man kann den Grad der Ver-
wandtschaft anhand dieser Zahlen folgendermafien bestimmen. Wir teilen alle
Korrelationswerte in drei Gruppen ein. Die erste Gruppe umfaBt alle Fille,

Tabelle 6
Die XKorrelationskoeffizienten (Konvergenzkoeffizienten) der Merkmalsabwei-
chungen bei 9 untersuchten Epilachna-Gruppen.
Die auf Weibchen bezogenen Zahlen befinden sich oben rechts, auf Minnchen unten links,

8 g 8 8 2 - ;
<l — s -
2Bl 842 &% §% %
< &0 o e, = <] ] &8 )
A 8 o ® < M 4 < ™
s N
Paldstina. . . . . . . 7492 | 37,01 | 18,04 | 49,93 | 44,83 30,13} 17,17 13,23
3
Agypten ....... 85,88 6‘\9 48,50 | 30,51 | 41,64 | 30,48 | 47,54 | 33,52 | 17,95
N
. AN
Konstantinopel . . . . | 45,03 55,39 8‘\ 64,61 | 69,25 | 7241 | 11,79 1179 | 28,25
AN
Spalato . . . . ... 28,44 | 52,23 | 4245 | \ 53,84 | 38,17 5545| 50,62 | 48,68
3 N\
. AN
Algier . . .. . ... 52,93 | 56,72} 71,10| 60,36 | \_ 77,711 28,71 27,03 31,57
3\
. A
Korsika . . . . . . . 45,39 | 44,42 68,16 55,36 77,14 6‘\ 14,81 | 18,11 13,19
N
. A
Kongo—Kasai . . . . | 3688| 5812 33,40| 38,10, 51,71 | 3531 6‘\ 80,77 | 25,08
N
. AN
Kongo—Amadi . . . . | 48,18 48,67 | 18,17/ 69,20 | 37,85 | 27,01 | 91,73 d‘\ 26,07
N\ ¢
Kapstadt, . . . . . . 13,76 | 27.98 | 45,75 | 50,39 | 55,19 | 39,16 | 49,11 | 29,56 a\\
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bei denen die Korrelation héher ist als 50 9,. Das sind die Verhaltnisse zwischen
den Weibchen von: Palistina und Agypten, Konstantinopel und Spalato,
Konstantinopel und Algier, Spalato und Algier, Algier und Korsika, Spalato
und Kongo-Kasai, Kongo-Kasai und Kongo-Amadi; bei den Méannchen: Kon-
stantinopel und Spalato, Spalato und Kongo-Kasai.

In der zweiten Gruppe befinden sich alle Korrelationen, die von 25 9, bis
50 %, bewertet werden. Diese Gruppe umfaBt die grBte Zahl der Korrelationen.
Wir brauchen nicht alle diese Korrelationen einzeln aufzuzihlen. Man findet
sie in der Tabelle 6.

Zur dritten Gruppe gehéren die Korrelationen, die mit den niedrigsten
Korrelationskoeffizienten bewertet sind, von 0—25 9/. Diese niedrigen Werte
beobachtet man bei den Weibchen von Palistina und Spalato, Konstantinopel
und Kongo-Kasai, Korsika und Kongo-Kasai, Palistina und Kongo-Amadi,
Konstantinopel und Kongo-Amadi, Korsika und Kongo-Amadi, Palistina und
Kapstadt, Agypten und Kapstadt, Korsika und Kapstadt. Bei Minnchen:
Palistina und Kapstadt, Konstantinopel und Kongo-Amadi.

Wir wollen schlieBlich besonders die auffallenden Fille betonen und vor
allem auf eine sehr hohe Korrelation zwischen beiden zentralafrikanischen Popu-
lationen und auf eine merkwiirdige Konvergenz der Spalato-Population mit den
beiden Kongorassen und der Kapstadt-Form hinweisen.

12. Bestimmung der Zugehérigkeit einzelner Individuen zur Sippe

Fiir die Systematik ist diese Frage von besonderer Bedeutung, denn jeder
Systematiker hat immer mit der Bestimmung einzelner Individuen zu tun. Die
Benutzung der gewdhnlichen systematischen Bestimmungsmethoden ist bei den
kleinen systematischen Einheiten meist nicht anwendbar, weil die Unterschiede
zwischen ihnen immer quantitativ und transgredierend sind. Die von Heincke
vorgeschlagene Methode (1898) ist nicht einwandfrei. Wir haben schon darauf
hingewiesen.

Wir wollen jetzt ganz kurz eine neue Methode beschreiben, mit deren Hilfe
man die Zugehorigkeit des Individuums zur Sippe sicherer bestimmen kann. Die
Methode stellt eine Konsequenz aus den oben entwickelten Vorstellungen dar.
Einige Beispiele sollen uns in das Problem einfiihren. Es wurden zuerst zwei
Exemplare (N 8 und N 19) aus den von uns gemessenen Weibchen der Korfu-
Population ganz zufallig herangezogen und ihre 40 Merkmale von den Mittel-
werten derselben Merkmale der Korfu-Population subtrahiert. Die Merkmals-
abweichungen von den Durchschnittswerten wurden durch die Standard-Sigmen
dividiert. Auf Fig. 20 ist die Variation der Merkmalsabweichungen des Weibchens
N 19 in Kurvenform (ebenso wie frither in Kapitel 10 gezeigt wurde) dargestellt.
Ein anderes Exemplar, N 8, wurde ebenso bestimmt. Die beiden Kurven scheinen,
abgesehen von kleinen Stérungen, normal zu sein. Die Standardabweichungen
beider Merkmalsvariationen (S) sind klein. Bei N 8 ist & = 40,64 ¢, bei N 19
S = 40,93 6. Das durchschnittliche ViriationsmaB aller Merkmale
beider Individuen ist also geringer als die Variation jedes ein-
zelnen Merkmals innerhalb der Sipe.
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Man koénnte die Variation eines beliebigen anderen Korfu-Individuums
ebenso untersuchen, um als Folge dasselbe Resultat, die geringe Variationsbreite,
eine bestimmte Kurvenform und eine kleine Standardabweichung S (eine Bruch-
zahl) zu bekommen. Wir kénnen also behaupten, daB die Variation der
Merkmalsabweichungen des einzelnen Individuums von den Mittel-
werten seiner Sippe gering ist und immer eine Standardabwei-
chung (&) ergibt, die kleiner als 1 Sigma ist. Die letzte Behauptung
soll eingehender erklirt werden. Bei oberflichlicher Betrachtung kann es den
Anschein erwecken, als ob die Merkmale des Individuums sich zufillig kombi-
nieren, d. h. ein bestimmtes Merkmal bei einem Individuum entwickelt sich nach
der Plusrichtung von den Mittelwerten der Sippe, ein anderes nach der Minus-
richtung. Diese scheinbar zufillige Kombination der Merkmale
beim Individuum ist aber keineswegs absolut zufdllig. Alle meB-
baren Merkmale des Individuums sind miteinander und mit der
KorpergroBe tiberhaupt mehr oder weniger stark korrelativ ver-
bunden. Bei einem kleinen Individuum kombinieren sich nur die
kleinsten Merkmale, bei einem groBen nur die gr6B8ten. Infolge-

]
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Jr |29 Die Variation der Merkmalsabweichungen eines

— 281 23 zufillig entnommenen Weibchens der Korfu-

A AR Population von den Durchschunittswerten der

Z‘; ;‘: ;Z Korfu-Weibchen. Die charakteristischen Werte

o |a|w]|w dieser Variation sind: M = —1,19 ¢ und
2 |os|orfos| 2 & = 40,93 o.
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dessen kann die zufillige Kombination sich nicht verwirklichen.
In der Kombinierung der Merkmale bei jedem Individuom mani-
festiert sich dieselbe GesetzmiBigkeit, die von uns an der in dieser
Arbeit beschriebenen Verteilung des Pigments auf 6 Elytren-
flecken bei Epilachna gezeigt warde. Jedes Individuum duBert in
der Entwicklung seiner Merkmale eine Tendenz, die in der Be-
schrinkung des Zufalls besteht. Infolgedessen ist die Variation
jedes Merkmals einer Sippe immer gréBer als die Variation der
Merkmalsabweichungen eines Individuums dieser Sippe. Und
weil wir die Variationsbreite des Merkmals innerhalb der Sippe
mit einer bestimmten VariationsmaBeinheit ¢ und die Variations-
breite der Merkmalsabweichungen mit einer analogen Gréfe &
ausdriicken, muB o groBer als & sein, denn die Merkmalsabwei-
chungen des Individuums sind durch die entsprechenden Sigmen
(6) der Sippe dividiert. Und nur bei den von der KorpergroBe unabhingigen
Merkmalen (Zahlmerkmale, Winkel) kann & gleich und manchmal sogar gréBer
als ¢ sein. Aber auch in diesem Falle muB sich & sehr wenig von 1 unterscheiden.

Nun wollen wir sehen, wie sich die Merkmale des Individuums verhalten,
das zu einer anderen Sippe gehért. Dazu ziehen wir auch ganz zufillig zwei
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Weibchen N 6 und N 20 der Spalato-Population heran. Die Variation der Merk-
malsabwejchungen von den Mittelwerten des Standards des Weibchens N 20,
ist auf Figur 21 dargestellt. Obwohl die Verschiebung der Merkmalsunterschiede
geringer ist als im ersten Falle, ist die Variationsbreite gréBer und die Verteilung
der Merkmalsabweichungen unregelmaBiger. Die beiden letzten Kurven sind
zweigipfelig und dementsprechend steigt die Standardabweichung & bedeutend :
bei N 6 ist S = 41,30 6, bei N 20 & = 1,62 6. Diese Erhhung der Variation
ist wohl verstdndlich und héngt von der Summierung zweier GroBen ab, von der
individuellen Variation und von der Divergenz zwischen den beiden Populationen
Korfu und Spalato. Bezeichnet man die Standardabweichung des Individuums
innerhalb der Sippe mit &; (i = Individuum) und die fiir die Divergenz zwischen
zwei Sippen charakteristische Standardabweichung mit S, (p = Population),
[50]
28
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Tig. 21. Die Variation der Merkmalsabweichungen eines Weibchens der Spalato-Population
von den Durchschnittswerten von Korfu. M = + 0,375 0; & = +1,62 0.
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Fig. 22. Die Variation der Merkmalsabweichungen eines Weibchens der Agypten-Population
vom Standard. M = —0,140, © = 11,996 o.

dann kann man den Abweichungsgrad des Individuums von der fremden Sippe
mit der Summe beider Standardabweichungen ausdriicken: &S, = &; + &,
Die zahlenmiBige Bedeutung dieser GréBe muB, wie aus der eben angefiihrten
Definition folgt, normalerweise immer hoher als 1 sein.

Eine weitere Erhohung der Merkmalsunterschiede bekommt man, wenn
man einzelne Individuen von einer weiter divergierenden Sippe, z. B. von Agypten,
ebenso untersucht. Die Merkmalsunterschiede von einem Weibchen N 4 dieser
Gruppe sieht man auf der Fig. 22. Das Weibchen N 4 variiert in Grenzen von
—6,0 6 bis + 7,0 6. Die durchschnittliche Verschiebung ist negativ = —0,14 ¢.
Die Standardabweichung & = +-1,996. Das Weibchen N 74 variiert etwas
geringer, obwohl es eine gréBere Verschiebung vom Standard suBert (—3,0 o).
Die Variationsbreite ist —6,56 ¢ bis +2,0 6. Die Standardabweichung ist &
= 1,66 ¢. Die letzte Gro8e nahert sich zum & des Weibchens N 20 aus der
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Spalato-Population. Diese zahlenmifBige Anniherung ist aber nicht so zu ver-
stehen, daB die zwei Weibchen, eins aus Spalato, das andere aus Agypten, nahe
verwandt sind. Die richtige Verwandtschaft zwischen den beiden Weibchen kann
man nur dann feststellen, wenn man sie mit den Mittelwerten der Merkmale
der Spalato- oder Agypten-Gruppe vergleicht. Die nach der oben beschriebenen
Methode abgeleiteten Standardabweichungen (&) beider Weibchen von Spalato-
Durchschnittswerten haben ergeben: beim Weibchen aus Spalato & = 140,94 ¢,
aus Agypten & = 41,90 6.

Aus der durchgefiihrten Analyse der Merkmalsabweichungen einzelner
Individuen innerhalb bzw. auBerhalb der Sippe geht klar hervor, daB die Zu-
gehdrigkeit des Individuums zur Sippe durch die kleine und regel-
mifige Variation der Merkmalsabweichungen von den Durch-
schnittswerten der Sippe und durch die auffallende Standard-
abweichung &, die immer eine Bruchzahl (abgesehen von besonders
besprochenen. Fillen) sein muB, anerkannt werden kann. Um-
gekehrt ist die Fremdheit des Individuums durch die unregel-
miBige, zweigipfelige usw. Variation derf ‘Merkmalsunterschiede
und durch das &, daB gréBer als 16 ist, gekennzeichnet.

Die ©-Methode hat deshalb einen Vorteil gegeniiber der Methode von
Heincke, weil man mit Hilfe dieser in der Bestimmung der Zugehorigkeit des
Individuums eine absolute Grenze der Variationsbreite der Merkmalsunterschiede
findet. Die Summe der Quadrate der Abweichungen in der Heinckeschen
Methode hat aber nur eine rein relative Bedeutung,

IV. Allgemeine Ergebnisse der Phiinoanalyse von Epilachna chrysom.
_ 13. Einteilung der Apilachna-Gruppen in systeinatische Kategorien

~Die Spezies zerfillt, wie uns die Beobachfung lehrt, in kleinere und ein-
fachere taxonomische Kategorien. Wir unterscheiden innerhalb der Art die
geographischen Rassen und innerhalb der letzten die Populationen. Die Popu-
lation ist die letzte natiirliche systematische Einheit, mit der die Systematik
zu tun hat. :

Unter Population verstehen wir eine solche genotypisch heterogene Ge-
meinschaft der Lebewesen, die durch freie und tatséchlich sich realisierende
Kreuzung zwischen den Individuen entsteht und sich fortpflanzt. Die einzelnen
Individuen in der Population sind infolge der panmiktischen Beschaffenheit
der letzteren mehr oder weniger miteinander verwandt. Jedes Individuum
innerhalb der Population bildet eine zufillige und inkonstante Kombination
der fiir die Population charakteristischen Gene. Jede solche Kombination
der Gene ist individuell und zerfillt bei der Nachkommenschaft. Die Verbrei-
tungsgrenzen der Populationen brauchen nicht genau bestimmbar zu sein, denn
die Populationen stellen innerhalb der Rasse eine kontinuierliche Variations-
mannigfaltigkeit dar. Die in einer Population entstandenen Gene kénnen mehr
oder weniger schnell in andere Populationen diffundieren. Jede Population
ist aber durch bestimmte Konzentration der Gene charakterisiert. Die Unter-
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schiede zwischen den Populationen sind meistens quantitativ und transgredierend.
Die értliche Entfernung bestimmt zum Teil den Divergenzé'rad‘zwischen ihnen.

Die Rasse ist durch Isolation, natiirliche Auslese und dadurch bedingte
Anpassung ans dullere Milieu charakterisiert. Die freie Kreuzung zwischen den
Individuen aus zwei Rassen ist physiologisch moglich, sie ist aber in der freien
Natur durch duBere Hindernisse eingeschrinkt. Einige, meist selektionistisch
wichtige Gene konnen im Isolationszustande den Konzentrationsgrad erreichen,
bei dem sie homozygot werden. Die geographischen Rassen sind deshalb durch
gewisse Konstanz der Merkmalsgruppen charakterisiert. -

Die Art ist durch eine endogene Isolation, die als Folge einer tiefen Geno-
typeninderung entstanden ist, charakterisiert. Kreuzungen zwischen Arten
konnen deshalb nicht in der freien Natur stattfinden. Die oft unternommenen
experimentellen - Artkreuzungen haben entweder eine vollkommene Sterilitit
oder verschieden starke Storungen bei der Nachkommenschaft. ergeben. Die
genotypische Divergenz zwischen den Arten betrifft nicht nur einzelne auf-
fallende (von Systematikern als Artmerkmale bezeichnet), sondern meistens
viele verschiedene Merkmale. Jede Art ist deshalb durch die spezifische Kombi-
nation ihrer Merkmale charakterisiert.

Das allgemeine Prinzip, auf dem unsere Vorste]lung uber Individuum,
Population, Rasse und Art beruht, besteht darin, daB} jedes Individuum in ejner
einheitlichen Sippe, abgesehen von der KorpergroBenvariation, nach einem
bestimmten Plan gebaut ist und alle Organe, Kérperteile und einzelne Merkmale
des Individuums sich in einer bestimmten und fiir die Sippe charakteristischen
Koordination befinden. Die Rassen- bzw. Artbildung bedeutet eine Stérung der
urspriinglichen Merkmalskoordination und Anderung des Kérperbauplanes, die
bei ihrer spiteren Stabilisierung zu einem neuen harmonischen Typus fithrt.

Anhand der von uns analysierten Epilachna-Populationen kann man fol-
gende Beziehungen zwischen Individuum, Population, Rasse und Art feststellen.
Innerhalb einer einheiflichen Population ist die Variation der Merkmalsunter-
schiede des Individuums von den Mittelwerten der Population (Kombination
der Merkmale des Individuums aus den Populationsmerkmalen) beschrinkt
und im Falle der meBbaren Merkmale immer geringer als die normale Fhuk-
tuation der einzelnen Merkmale der Population. Infolgedessen ist &; kleiner
als +1¢.

Die Variation der Merkmalsunterschlede eines Individuums von den
Durchschnittswerten einer anderen Population ergibt eine Erhéhung der Merk-
malsschwankung und dementsprechend des &,; (pi bedeutet ein Individuum:
aus einer fremden Population). Diese Erhébung ist ein Resultat der Summierung
zweier verschiedener Groflen &; und ©,. Die erste ist meistens die von auBlen
hervorgerufene Fluktuation, die zweite ist vornehmlich genotypisch bedingt.
Bei der Auswertung der Divergenz evtl. Konvergenz zwischen den systematischen
Kategorien mufl deshalb die erste Grofie vollkommen ausgeschaltet werden.

Die Variation der Merkmalsunterschiede -eines Individuums aus einer
anderen Rasse ergibt selbstverstindlich die weitere Steigerung des G, denn
dieses G, besteht aus zwei GroBien, &; und &,; &, ist dabei gréBer als Sp-
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Diese Analyse bis auf die Art durchzufiihren, ist heute noch nicht méglich.
Die Verhaltnisse zwischen den Arten innerhalb einer Gattung oder auch in einer
verwandten Artgruppe wurden noch nicht untersucht.

, Es entsteht nun die Frage, ob wir schon jetzt imstande sind, die kleinen
systematischen Kategorien durch die Divergenz- und Konvergenzkoeffizienten
zu definieren. Die Aufgabe besteht praktisch in der Abgrenzung der Rasse
einerseits von der Population und andererseits von der Art. Bei Epilachna
konnen wir folgende zahlenmifige Verhiltnisse vorldufig annéhernd annehmen.
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Fig. 23. Schema. Die Unterschiede zwischen den kleinen systematischen Kategorien,
Abstufung der Divergenz zwischen ihnen und Einteilung der Epilachna-Gruppen in syste-
matische Kategorien.

. 1. Die Variation der mittleren Merkmalsunterschiede einer Population

vom Standard ist der eines Individuums innerhalb seiner Population #hnlich
und ergibt die Standardabweichung Gpp, die zwischen 0 und 41 ¢ schwankt
(Fig. 16 und 20).

2. Die Variation der -mittleren Merkmalsunterschiede einer Rasse vom
Standard ist derselben eines Individuums aus einer fremden Population dhnlich
und ergibt &,, welches etwa von 41 bis 42 ¢ schwankt (Fig. 17 und 21).

3. Die Variation der mittleren Merkmalsunterschiede einer Art vom
Standard ist noch nicht geniigend untersucht und wir kdnnen noch keine zahlen-
miBige Definition geben. .

Die Divergenzabstufungen der kleinen systematischen Kategorién sind
schematisch auf Fig. 23 dargestellt. Auf der horizontalen Achse sind vier ver-
schiedene taxonomische XKategorien angefithrt, reine Linien, Populationen,
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Rassen und Arten. Unten sind ihre charakteristischen Definitionen angegeben.

Die zwei parallel gezeichneten Ordinaten stellen die Skalen der Divergenz in

Sigmen des Standards und die der Konvergenz in Prozenten der Merkmals-

korrelation dar. Die zickzackartige Linie stellt die Unterschiede zwischen den.
systematischen Kategorien dar. Die Zickzacke selbst bedeuten die Transgression

zwischen der Population und Rasse, und zwischen Rasse und Art. Diese Trans-

gressionen konnen wir als Anfinge der Rassen- und Artbildung bezeichnen. Die

Epilackna-Gruppen befinden sich auf bestimmten Stellen des Schemas ent-

sprechend ihrer Divergenz und Konvergenz: Alle Mittelmeer-Populationen

konnen wir in bezug auf Korfu-Population als Anfinge geographischer Rassen
bezeichnen. Das ©, bei ihnen schwankt immer um +16. Die Populationen

Palistina und Agypten sind, bezogen auf Korfu, richtige geographische Rassen,

d. h. Subspezies. Die Kreuzungsexperimente an diesen zwei Epilachna-Gruppen

gehen konform mit dieser Definition. Sie haben immer normale Nachkommen-

schaft ergeben. Die durch die Korrelation der Merkmalsunterschiede erhaltenen

Konvergenzkoeffizienten ergeben auch hohere Werte zwischen den Populationen

innerhalb jeder der zwei Rassen und eine Senkung des Wertes zwischen den

Vertretern von beiden Rassen.

Die zwei zentralafrikanischen Populationen Kongo-Kasai und Kongo-
Amadi zeigen einen héheren Grad der Divergenz vom Standard. Die Kurven der
Merkmalsabweichungen sind bei beiden Populationen deutlich zweigipfelig.
Das bedeutet, daB die beiden Populationen artméBig von der typischen Epi-
lachna-Form abweichen. Die Konvergenzkoeffizienten mit den Mittelmeer-
Populationen sind meistens niedrig. Das & ist aber noch nicht gentigend hoch,
um sie zu einer anderen Art réchnen zu konnen. Leider haben wir bis jetzt
kein einziges lebendiges Individuum aus Zentralafrika und kénnen deshalb nicht
diese Gruppe experimentell analysieren und endgiiltig ihre systematische Kate-
gorie bestimmen.

FEine groBiere Schwierigkeit entsteht bei der Bestimmung der siidafrika-
nischen Form Kapstadt. Die Variation der Merkmalsunterschiede vom Standard
hat bei dieser Gruppe keine normale binomiale Kurve ergeben. Die Kurve ist
exzessiv, asymmetrisch und zweigipfelig. Die Standardabweichung & ist trotzdem
ziemlich niedrig. Der Konvergenzkoeffizient mit den mediterranen Populationen
ist. dagegen immer sehr niedrig, abgesehen von der Spalato-Population. Die
Konvergenz mit den zentralafrikanischen Formen steigt aber auffallend. Diese
Form ist weiter, wie die Kreuzungsexperimente von Zimmerm ann ergeben haben,
mit der mediterranen Form steril. Auf Grund dieser Experimente hat Zimmer-
mann diese Form als eine andere Art Epilachna capensis Thunberg bestimmt.
Die Phéinoanalyse hat aber gezeigt, daB die Unterschiede zwischen chrysomelina
und capensis noch nicht.geniigend grofl sind, um die siidafrikanische Form auf
Grund morphologischer Merkmale als eine andere Spezies von chrysomelina
trennen zu konnen. Epilachna capensis kann anhand der morphologischen
Merkmale als Endglied oder extremste divergierende Form der Epilachna chryso-
melina betrachtet werden. Wir sind leider noch nicht imstande, die weiteren,
planméBig organisierten Kreuzungsexperimente zwischen verschiedenen, geo-
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Fig. 24. Synoptische Tafel, die anhand der einzelnen untersuchten Merkmale die Verwandt-
fiir Epilachna-Rassen dienen kann. Es sind hier die folgenden diagnostisch wichtigen Werte
*-der Merkmalsunterschiede bedeuten. 2. Die maximalen und minimalen Konvergenzkoeffi-
stellen. 3. Die Fleckenachsenlagen von 3 variableren Flecken 2, 3 und 5. Es sind die Durch-
Richtungen der drei Fleckenachsen dargestellt. 4. Die charakteristischen Reihenfolgen der
tendenzkurven der 6 Elytrenflecke schematisch dargestellt. Auf jeder einzelnen Form-
auf der senkrechten Achse und c) die Anderung der Form mit der GréBenzunahme, die Form-
bedeutet die lingsovale, nach unten die querovale Form. Die unten oder oben bei jeder

Fleckes, also den Breiten-Lingen-Index.
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schaft bzw. Divergenz zwischen den Epilachna-Gruppen zeigt und als Bestimmungstabelle
und Merkmale zusammengestellt. 1. Divergenzkoeffizienten &, die die Standardabweichungen
zienten, die die Merkmalskorrelationen zwischen verschiedenen Epilachna-Gruppen dar-
schnitts-, minimalen und maximalen Abweichungen und Schemata der durchschnittlichen
FleckenproBe fur jede einzelne Epilachra-Gruppe. 5. In den finften Spalten sind die Form-
tendenzkurve sieht man a) die Grofle des Fleckes auf der wagerechten Achse, b) die Form
tendenz, auf der Kurve. Die Abweichung der Kurve nach oben von der wagerechten Achse
Figur stehenden Zahlen bedeuten das mittlere Verhiltnis zwischen Breite und Lange des
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graphisch isolierten Gruppen durchzufithren, um die Blutsverwandtschaft
zwischen ihnen festzustellen. Es ist vor allem durchaus notwendig, die Kreuzungs-
experimente zwischen der zentralafrikanischen Form einerseits mit mediterranen
Rassen und andererseits mit der Form capensis durchzufiihren.

Die Verwandtschaftsbeziehungen und die Differenzen zwischen den Epi-
lachna-Gruppen stellen wir in einer synoptischen Tafel dar, die man als Be-
stimmungstabelle fiir die chrysomelina-Gruppe gebrauchen kann (Abb. 24). In
dieser Tafel wurden nur die charakteristischen Merkmale zusammengestellt,
und zwar: 1. Die Divergenzkoeffizienten &, 2. Die maximalen und minimalen
Konvergenzkoeffizienten, 3. Die Richtungen der Fleckenachsen von drei va-
riableren Flecken I1, ITI und V. 4. Die Reihenfolgen der Fleckengréfien und 5. Die
Formtendenzkurven der 6 Elytrenflecke.

14. Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurden 10 Epilachna-Populationen phino-
analytisch untersucht. Die zur Analyse herangezogenen Epilachna-Populationen
umfassen nicht das ganze Areal dieser Art. Mehr oder weniger gut sind die die
Mittelmeergebiete besiedelnden Populationen représentiert. Aus der afrika-
nischen Bevélkerung wurden nur die Vertreter aus den drei wichtigsten zoo-
geographischen Gebieten, aus Nord-, Zentral- und Siidafrika, hinzugefiigt. In
der Analyse fallen die Formen aus Kleinasien, Persien usw. vollkommen aus.

1. In der Arbeit wurde gezeigt, daBl die Verbreitung der Epilachna von der
Temperatur abhingig ist. Die mittlere Juliisotherme von etwa -25° und die
mittlere Januartemperatur von etwa —-5° bestimmen die nordliche Verbreitungs-
grenze der Epilachna (Fig. 1).

2. In der Analyse wurden zwei wichtige Fragen der Rassenentstehung,
die Divergenz und Konvergenz phinoanalytisch untersucht. Dabei wurden
Methoden benutzt, die teilweise neu beschrieben sind. Fiir das Charakteristikum
der Epilachna-Populationen wurden nicht einzelne auffallende Merkmale, sondern
eine Reihe von verschiedenen meBbaren Merkmalen benutzt.

3. Die Divergenz der Merkmale einzelner Populationen wurde graphisch
dargestellt (Profilmethode (Fig. 3).

4. Die Merkmalskomplexe wurden mit besonderen Methoden einzeln
eingehend analysiert.

a) Die Analyse der Variation der ElytrenfleckengroBle fiihrte zu dem
SchluB, daB die Verteilung des Pigments auf 6 Elytrenflecken gerichtet ist und
daB jede Population sich durch eine eigenartige Gerichtetheit charakterisiert
(Fig. 5, 6, 7 u. 8). : '

b) Die Variation der Fleckenlage wurde durch das Messen der Entfernung
der Fleckenzentren vom Prothorax und der Naht bestimmt. Die auf Grund der
gewohnlichen, variationsstatistischen Berechnung erhaltenen Mittelwerte und
Variationsbreiten der Fleckenlage haben erméglicht, die individuelle und rassen-
miBige Variation dieser Eigenschaften zu vergleichen. Die Ergebnisse sind:
die rassenmiBige Fleckenverschiebung ist meistens geringer als die individuelle
Variation. Nur die Gruppen Kapstadt, beide Kongo und seltener Palistina und
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Agypten weisen groBere Verschiebungen auf. Z. B. die Lage des Fleckes II
bei Kasai, Amadi und Kapstadt, des Fleckes III bei Kapstadt, des Fleckes IV
bei Agypten und Kapstadt, des Fleckes V bei Amadi und Kapstadt (Fig. 9, 10).
¢) Mit dem Okular-Goniometer von Zeiss wurden die Fleckenachsenwinkel
gemessen. Die Ergebnisse der variationsstatistischen Analyse sind: die Flecken-
achsenlage ist keine alternative Kigenschaft. Die Variationskurven bestimmter
Flecke bei verschiedenen Populationen sind immer transgredierend. Doch zeigen
die Flecke II, III und V eine eigenartige mittlere Richtung der Achsenlage bei
manchen Populationen (Fig. 11 u. 12). Die einzelnen Besonderheiten in der
Variation dieser Eigenschaft bringen wir in einer synoptischen Tafel (Fig. 24).
d) Die Form der Flecke wurde durch das Messen und durch die variations-
statistische Berechnung der Fleckenbreite und Fleckenlinge bestimmt. Die drei
Formeigenschaften: die Grofie, das Verhaltnis zwischen Breite und Lénge (die
Form selbst) und die Formvariationstendenz wurden mit Hilfe von Formtendenz.-
kurven analysiert. Diese Methode 148t ndmlich nicht nur die drei elementaren
Formeigenschaften unterscheiden, sondern auch die zwei Variationsarten, die
nicht erblichen Fluktuationen und die rassenméBigen evtl. erblichen Formin-
derungen, was bei der Rassendiagnose von groBer Bedeutung ist (Fig. 13, 14 u. 15).
5. Alle einzeln analysierten Eigenschaften und Merkmalskomplexe wurden
fir die Bestimmung der morphologischen Verwandtschaft zwischen den Evps-
lachna-Populationen herangezogen. Die Bestimmung der Verwandtschaft ist
von zwei Seiten durchgefithrt worden: erstens als Bestimmung der Divergenz
und zweitens als die der Konvergenz zwischen den Epilachna-Gruppen. In der
Bestimmung der Verwandtschaft wurden die absoluten Merkmalsunterschiede
zwischen den Populationen vollkommen ausgeschaltet, denn sie konnen bekannt-
lich ebensogut von duBeren Umsténden als auch von erblichen Anlagen hervor-
gerufen werden. Die fiir die Bestimmung der Divergenz bzw. Konvergenz ge-
brauchten Methoden stiitzen sich ausschlieSlich auf die Variation der Merkmals-
abweichungen vom Standard. Auf diese Weise tritt besonders deutlich die Art
und der Grad der morphologischen Divergenz der untersuchten Sippen zutage.
6. Die Variation der Merkmalsabweichungen stellen wir in Kurven (Poly-
gonen) dar. An der Abszisse dieser Kurve sind zwei wichtige Punkte zu unter-
scheiden, ein Nullpunkt, der die Mittelwerte des Standards bedeutet, und die in
Sigmen des Standards ausgedriickte mittlere Merkmalsabweichung der gegebenen
Population (Media der gewdéhnlichen Haufigkeitskurven). Die Kurve selbst
bedeutet nicht die Haufigkeit der Individuen in bezug auf eine bestimmte Eigen-
schaft, sondern die Haufigkeit der vom Standard abweichenden Merkmale der
zu untersuchenden Population. Deshalb kann man an die Ordinate der Kurve
die Merkmale selbst anbringen. (Die Merkmale sind mit Ziffern bezeichnet.)
Den Grad der Variation der Merkmalsabweichungen driicken wir durch die
Standardabweichung aus und bezeichnen sie gegeniiber dem gewdhnlichen
Sigma (6) mit dem deutschen groflen &. Diese GroBe bedeutet den mittleren
Variationsgrad der Merkmalsabweichungen (Koérperdisproportionen) und kann
als durchschnittliches MaB fiir die Divergenz bei der Bestimmung der Verv-=-+.
schaft dienen (Fig. 16, 17, 18).
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7. Die Konvergenz zwischen den Epilachna-Gruppen wurde mit Hilfe
der Korrelation der Merkmalsabweichungen zweier Sippen bestimmt. Mit dieser
Methode wurde die Moglichkeit gegeben, die Merkmale zweier Sippen in die
Korrelation unmittelbar hineinzubringen, was auf dem gewohnlichen variations-
statistischen Wege vollkommen unmdéglich ist. In der Korrelationstabelle der
Merkmalsabweichungen sind nicht die Individuen, bezogen auf zwei, bzw. drei
Argumente zusammengestellt, um die Beziehung zwischen ihnen festzustellen,
sondern das Zusammenpassen der Merkmale zweier Sippen beriicksichtigt. In
der Korrelationstabelle ist deshalb nicht die Zahl der Individuen, die bestimmte
Werte zweier Merkmale zeigen, sondern die Zahl der Merkmale, die diese oder jene
Abweichung vom Standard aufweisen, angegeben, Die Merkmale bezeichnen wir
wie oben mit bestimmten Zahlen. Der Korrelationskoeffizient bedeutet in diesem
Fall den Grad des Zusammenpassens der Merkmale, oder anders gesagt, die
Konvergenz der Merkmale zweier Sippen (Tab. 5 und 6).

8. Mit Hilfe der in dieser Arbeit entwickelten Methoden kann man noch
eine wichtige Frage, die Zugehérigkeit des Individuums zur Sippe, 16sen. Dazu
gind die Kurven der Merkmalsabweichungen und der &-Methode von Nutzen.
Die Resultate dieser Analyse sind: die Variation der Merkmalsunterschiede eines
Individuums von den Mittelwerten seiner Sippe ist gering und ergibt die Standard-
abweichung &;, die immer kleiner als 4-1¢ ist. Die Fremdheit des Individuums
kann umgekehrt durch die breite, unregelmifBige Kurvenform und durch das
S, das immer grofier als 4-16 ist, erkannt werden (Fig. 20, 21 und 22).

9. Nach der Phinoanalyse der Epilachna-Gruppen kann man eine be-
stimmte Gradation im Variieren der Merkmale bei Individuum, Population,
Rasse und Art feststellen und dadurch die Verwandtschaft zwischen verschiedenen
kleinen systematischen Kategorien bestimmen.,

Bezeichnet man die Differenzkoeffizienten bei dem Individuum des Stan-
dards mit &;, bei einer Population mit Sy, bei einer Rasse mit &; und bei der
Art mit G, mit Sy und S,; beim Individuum einer anderen Population bzw.
Rasse, so bekommt man folgende Gradation der Merkmalsabweichungen in
Sigmen des Standards, die wir vorliufig nur annihernd und bedingt bestimmen
konnen.

G, ist dhnlich dem &; und schwankt von 06 bis +1g.
61- » 1 I 6pi 2] 2 EH '_‘}21 G :L‘2 0.

Die Verwandtschaftsbeziehungen und die Differenzen zwischen den unter-
suchten Epilachna-Populationen stellen wir schematisch auf der Fig. 23 und in
einer synoptischen Tafel dar, die man als Bestimmungstabelle fiir die Epilachna-
Populationen gebrauchen kann (Fig. 24).

10. Anhand der durchgefiihrten Analyse kénnen wir die Epilachna chryso-
melina-Gruppen in folgende systematische Einheiten einteilen: a) Alle mediter-
ranen Populationen: Korfu, Spalato, Konstantinopel, Algier und Korsika gehéren
zu ein und derselben Rasse. Sie zeigen untereinander die niedrigste Divergenz
und die héchste Konvergenz ihrer Merkmale. Die Unterschiede zwischen ihnen
sind aber groB genug, um sie als Anfiinge geographischer Rassen zu beurteilen.
b) Die zweite Gruppe, Palistina und Agypten, 1aBt sich als eine andere Rasse
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von der mediterranen Form abgrenzen. c) Die zwei zentralafrikanischen Popu-
lationen Kongo-Kasai und Kongo-Amadi und die von K.Zimmermann als
Epilachna capensis bestimmte siidafrikanische Form Kapstadt definieren wir
morphologisch als Anfinge zweier neuer Arten.

15. Literaturverzeichnis

Heincke, Naturgeschichte des Herings. Abhandlung der Seefische, 2.—3., 1898.

Johannsen, W., Elemente der exakten Erblichkeitslehre. Jena, Fischer, 1926.

Klemm, M., Beitrag zur Morphologie und Biologie der Epilachna chrysomelina Fabr.
Zeitschr. f. wiss. Insektenbiologie, 1930, Bd. 24.

Strassburger, E. H., Uber Stérungen der Eientwicklung bei Kreuzungen von Epilachna
chrysomelinag F. mit Epilachna capensis Th. Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererbgsl.,
1936, Bd. 71.

Tenenbaum, E., Variabilitit der Fleckengréfle innerhalb der Palastinarasse von Epilachna
chrysomelina. Naturwiss. 1931, Bd. 19, Heft 23/25.

—, Der Ausfirbungsproze8 in den Fliigeldecken von Epilachna chrysomeling F. Wilhelm
Roux-Archiv fir Entwicklungsmechanik d. Organismen, Bd. 132.

—, Zur Vererbung der Zeichnungsmuster von Epilachna chrysomelina F. Biologisches
Zentralblatt, Bd. 53, 1933.

Timoféeff-Ressovsky u. S. R. Zarapkin, Zur Analyse der Formvariationen. I. Eine
graphische Darstellungsmethode der Abhingigkeit der Variabilitat zweier GroSen.

Vogt, 0., Studien iiber das Artproblem. Uber das Variieren der Hummeln. Mitt. 1 u. 2.
Sitzungsber. naturf. Freunde Berlin 1909—11.

— u. 8. R.Zarapkin, Uber dysnomische Variabilitat und ihre nosologische Bedeutung.
Journal Psychol. u. Neur., Bd. 39, 1929.

Zarapkin, 8. R., Uber gerichtete Variabilitit bei Coce. 1., IL., IV. Zeitschr. f. Morph. u.
Okol., Bd. 17, 18 und 27.

—, Uber eine neue Methode zur Phinoanalyse kleiner systematischer Kategorien. For-
schungen und Fortschritte, Berlin N. 5, 1934.

—, Zur Phénoanalyse von geographischen Rassen und Arten. Archiv f. Naturgeschichte,
N.F., Bd. 3, 1934.

— u. H. A. Timoféeff-Ressovsky, Zur Analyse der Formvariationen. II. Finige
GesetzmiBigkeiten in der Variabilitit der Fleckenform bei Epilachna chrys. F. Die
Naturwissenschaften, H. 22/24, 1932.

Zimmermann, K., Zur Genetik der geographischen Variabilitit von Epilackna chryso-
melina F. Entomologische Beihefte aus Dahlem, Bd. 1, 1934.

—, Wirkung von Selektion und Temperatur auf die Pigmentierung von Epilachna chryso-
melina F. Naturwissenschaften 1931.

—, Die geographischen Rassen von Epilachna chrysomelina F. und ibre Beziehung zu Epi-
lachna capensis Thunbg. Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererbgsl., 1936, Bd. 71.

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre, LXXIII 22



