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MITTEILUNGEN Nr. 2

DER

ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT BASEL

N.F./26. Jahrgang Juni 1976

DIE AUFKLAERUNG DES DIFFERENZIERUNGSGRADES UND DER PHYLO-
GENESE DER BEIDEN ARICIA-ARTEN AGESTIS DEN. et SCHIFF. UND
ARTAXERXES FABR. (ALLOUS G. -HB.) MIT HILFE VON EIZUCHTEN
UND KREUZUNGSVERSUCHEN (LEP., LYCAENIDAE) Teil 2

P. Kames
III. Eigene Kreuzungs- und Riickkreuzungsversuche

Die Experimente wurden von Mai bis Oktober 1973 und von Juli bis Okto-
ber 1975 in Bad Frankenhausen a.Kyffhiuser/DDR mit Aricia artaxerxes
FABR. ssp. hercynica KAMES (1969) und A. agestis DEN. et SCHIFF.
ssp. astrarche BERGSTRAESSER (1779) angestellt. Zur Charakterisie-
rung. morphologischer Merkmale der Pridimaginalstadien und der Falter
sowie zur Bestimmung der o. g. kritischen Photoperiode dienten mehrere
Eizuchten, die ich seit 1965 fast alljahrlich mit beiden Taxa in reiner Li-
nie, einmal auch mit Aricia artaxerxes ssp. salmacis STEPHENS (1831)
teils mit teils ohne Ueberwinterung der Raupen durchfithren konnte. Einige
hundert Freilandfalter aus verschiedenen Teilen Europas standen als Ver-
gleichsmaterial zur Verfiigung. Wertvolle Hinweise lieferten Kreuzungsver-
suche, die JARVIS und HOEGH-GULDBERG mit verschiedenen artaxerxes
Rassen, darunter auch ssp. hercynica, und agestis durchgefiihrt und aus-
fihrlich publiziert haben.

Die Korrespondenz mit den Herren JARVIS, B.Sc., F.R.E.S./England,

Dr. HOEGH - GULDBERG/Dénemark, Prof. Dr. LORKOVIE/FR Jugosla-
vien, Dr. VARGA/SR Ungarn, Dr. KRZYWICKI/VR Polen, Dr. MALICKY/
Oesterreich, Dr. MOUCHA und Prof. REIPRICH/CSSR sowie Dr. URBAHN/
DDR gab wertvolle Anregungen; sie fiihrte teils auch zu persénlichen Be-
gegnungen und zum Austausch von Falter- und Zuchtmaterial. Die eigenen
Untersuchungen sind also Teil eines internationalen '""Teamwork''.

A. Ausgangsmaterial

1. Aricia artaxerxes hercynica in reiner Linie

Stammtier war ein méssig verdunkeltes Weibchen aus Rilbeland im Harz
(Wiesensteppe auf Devonkalk, 450 m ii. M., locus typicus der Unterart),
das in Gefangenschaft ab 5. 8. 72 in 14 Tagen noch 205 fruchtbare Eier an
Helianthemum nummularium legte.

145 anfangs mit Dauerlicht behandelte, spéiter bei friihherbstlichen Licht-
und Temperaturverhiltnissen mit Geranium pratense weitergefiitterte Rau-
pen ergaben sidmtlich ohne Ueberwinterung noch im Oktober und November
krédftige Falter, 85 Médnnchen und 60 Weibchen mit der rassentypischen Va-
riationsbreite ihrer Farbungs- und Zeichnungsmerkmale. Zusammen mit
friiher gezogenen Tieren wurden sie dazu benutzt, den Zusammenhang zwi-
schen den morphologischen Merkmalen der Raupen, Puppen und Falter in-
nerhalb dieser Rasse zu studieren. Die Minnchen begannen fiinf Tage eher
als die Weibchen zu schlipfen (normale Proterandrie reinstimmiger Zuch-

ten). 29



Die restlichen 60 Ridupchen, die vom Schliipfen an bei friihherbstlichen Frei-
landverhiltnissen aufgezogen wurden, liberwinterten am Ende des dritten
Stadiums im Garten. 18 dieser Raupen liberlebten den Winter; sie wurden
ab Mitte Marz im geheizten Zimmer mit Helianthemum weitergefiittert und
ergaben am 25, - 30. Mai 1973 insgesamt 14 kréiftige Falter, 9 Mé&dnnchen
und 5 Weibchen von hercynica-Geprédge. Vier Puppen gingen ein.

Bei den erwachsenen Raupen dieser 14 Falter, die nachfolgend als Paren-
tal- (P-)Generation bezeichnet werden, war die Seitenlinie entweder breit
weiss ohne rotliche Schattierung (W-Typ , 1 Mannchen), breit weiss mit
Spuren einer roétlichen Schattierung an den hinteren Segmenten (Wr-Typ,

2 Miannchen, 3 Weibchen), rein weiss mit rosaroter, schmal durchgehender
Besdumung ventral und dorsal (Wr-Typ, 2 Minnchen, 1 Weibchen), oder
schmal bis breit weiss mit schmaler bis méssig breiter, beiderseitiger
Purpurrot-Besdumung (WR -Typ, 4 Minnchen, 1 Weibchen). Alle Raupen
hatten eine hell grasgriine bis blduliche Grundfdrbung, eine dunkelgriin-
iransparente Dorsallinie sowie deutliche, weisslichgriine Schréigstreifen.
Es sei erwdhnt, dass der wr-Raupentyp bei hercynica der haufigste zu
sein 'pflegt und gewodhnlich rund die H&lfte aller gezogenen Tiere ausmacht.

Die Weitérzucht der einen hercynica-Linie gliickte nur mit den fiinf Faltern
des wR -Raupentyps. Das Weibchen legte tiber 100 befruchtete Eier und leb-
te bis 22. Juni.

Von den Riupchen wurden 85 wieder zuerst drei Wochen lang mit Dauer-
licht an Helianthemum und anschliessend bei mittsommerlichen Freiland-
bedingungen an Geranium ohne Diapause zur Verpuppung gebracht. Auspri-
gung und Hiufigkeitsverteilung ihres Seitenlinientyps und der anderen Merk-
male entsprachen ziemlich genau den Verhéltnissen der P-Generation.

Die Verpuppung erfolgte zwischen dem 4. 7. und 15.7.73 nach dem fiinften
Raupenstadium wéihrend einer hochsommerlichen Hitzeperiode. Vom 16.
bis 20. Juli schlipften die ersten Falter der F;-Generation, wieder zuerst
nur Minnchen, die sofort zu Kreuzungsversuchen verwendet wurden.

Da ich vom 20.7. - 5.8.73 eine Reise in den Kaukasus unternahm, muss-
ten zahlreiche schliipfbereite Puppen mitgenommen und die noch griinlichen
Puppen bis zu meiner Riickkehr bei etwa 4°C im Kilhlschrank aufbewahrt
werden, Viele Falter schliipften in den im Passagierraum mitfliegenden
Schachteln in 8000-9000 Metern Hohe, was Verkrippelungen zur Folge hat-
te und die Bestimmung der Schliipfdaten unmdoglich machte. Leider gelang
es auch nicht, die frischgeschliipften hercynica-Weibchen im Kaukasus mit
Freilandfaltern der einbriitigen ssp. sheljuzhkoi OBRAZTSOW zu paaren.

Um Mitte August schlipften dann zahlreiche weitere hercynica-Falter aus
den zwischenzeitlich gekiihlten Puppen. Degenerationserscheinungen waren
nicht zu erkennen, und die Falter wurden mit Erfolg zu weiteren Kreuzungs~
versuchen verwendet.

Im Gegensatz zu den mit Dauerlicht getriebenen Raupen entwickelten sich
die im Juni und Juli bei natiirlichem Tageslicht gezogenen Rédupchen trotz
hochsommerlicher Wirme nur zogernd und meist nur bis zum dritten Sta-
dium. Einige dieser Raupen erreichten Verpuppungsreife und gingen dann
ebenso wie die anderen im Laufe des August und September ein.
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2. Aricia agestis ssp. astrarche BERGSTR. in reiner Linie

Ein rassentypisch aussehendes Weibchen der 1. Freilandgeneration, das
ich am 2. 6. 73 auf submediterraner Felsheide am Sidrand des Kyffhduser-
gebirges bei Bad F rankenhausen gefangen hatte, legte im Flugké&fig 60 be-
fruchtete Eier an Helianthemum.

Nach dem Falterhabitus zu urteilen gehéren die agestis-Populationen des
Mitteldeutschen Trockengebietes, auch die des Kyffhiduser, zur ssp. astrar-
che BERGSTRAESSER 1779, deren Typenfundort die ehemalige Grafschaft
Hanau-Miinzenberg ist.

30 Raupen ergaben nach anfanglicher Dauerbelichtung und Weiterzucht un-
ter mittsommerlichen Freilandbedingungen ab 4. 7. die ersten Puppen und
ab 16.7. die Falter, bis zum 20.7. (Abreise) ebenfalls nur Miannchen (nor-
male Proterandrie reiner Stimme). Die bis dahin schliipfbereiten Puppen
wurden auf die Reise mitgenommen, jedoch ohne befriedigendes Ergebnis,
die wenigen restlichen Puppen kamen in den Kiihlschrank.

Die anderen 30 Raupen wurden vom Schliipfen an unter mittsommerlichen
Freilandbedingungen gehalten und lieferten um Mitte Juli durchweg kraftige
Puppen. Diese ergaben nach Aufbewahrung im Kiihlschrank ab Mitte August
30 gesunde, rassentypisch aussehende Falter einer natiirlichen, zweiten
agestis-Generation. Sie wurden teils zu Originalkreuzungen mit hercynica,
teils zu Rickkreuzungen mit den zu gleicher Zeit erzielten Hybriden (s. u.)
oder auch zu Sammlungszwecken benutzt.

Der Versuch, noch eine dritte Generation zu ziehen, schlug fehl, da das
dafiir vorgesehende Weibchen zwei Tage nach der Kopulation das Opfer
einer Spinne wurde.

Die ausgewachsenen agestis-Raupen hatten wie bei fritheren Zuchten eine
angedeutete bis schmale rosaweissliche Seitenlinie mit breiter bis stark
ausgeprigter, tribe purpurroter Besdumung (R-, rR- und rRR-Typ). Ihre
Grundfdarbung variierte zwischen hell grasgrin, olivgriin und griinlich gold-
gelb mit gelblichgriiner Schrigstreifung. Bei den stirker rot gezeichneten
Raupen, die zugleich auch die gelblichere Grundfdrbung hatten, fand sich
eine durchgehende braune Dorsallinie (Rgb-Typ).

Die Puppen unterscheiden sich vorwiegend durch den breiteren schwarz-
braunen oder schwarzen Augenstrich, teils auch durch die stidrkere latera-
le Rotzeichnung und eine braune Dorsallinie (Rgb-Typ der Raupe) von denen

der hercynica.

B. Kreuzungen

1. Artaxerxes hercynica-Weibchen x agestis astrarche-Minnchen

Zwei hercynica-Weibchen der P-Generation vom Wr-Raupentyp wurden
Ende Mai/Anfang Juni 1973 mit zw6lf am Kyffhiuser-Siidrand gefangenen
agestis-Ménnchen der I. Freilandgeneration im Flugkéfig zusammenge-
bracht. Die Médnnchen entstammten derselben Population wie das zur age-
stis-Zucht verwendete Weibchen.

Das erste hercynica-Weibchen paarte sich spontan am 1. Juni und das
zweite spontan am 2. Juni bei hellem, warmem Mittagssonnenschein; die

Paarungen dauerten 25 bzw. 30 Minuten.
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Bei der anschliessenden Einzelhaltung lieferten die bis 22. Juni lebenden
Weibchen insgesamt 186 Eier. Davon kollabierten finf, alle anderen ent-
liessen nach 6 Tagen die R&upchen.

Rund die Hilfte der aus beiden Gelegen stammenden Rdupchen wurde zu-
ndchst 14 Tage lang mit Dauerlicht und in den beiden letzten Stadien unter
mittsommmerlichen F reilandbedingungen gezogen. Die restlichen Raupen er-
hielten vom Schliipfen an natiirliches Tageslicht (16-17 Stunden), 15-259C
Lufttemperatur und zeitweilige, direkte Sonnenbestrahlung. Anfidnglich wur-
de Helianthemum, spéter Geranium gefiittert.

Die ersten mit Dauerlicht getriebenen Raupen verpuppten sich ab 6. Juli
und ergaben ab 16. Juli wihrend einer Hitzeperiode die ersten Hybriden-
falter. Im Gegensatz zu den reinstdmmigen Zuchten schliipften bis zum
20. Juli nur Weibchen; das erste Ménnchen diirfte am 21. Juli geschliipft
sein, als ich schon auf Reisen war. Es lag also bei den F1-Hybriden die
flir eine derartige Kombination typische, abnorme Proterogynie vor, ein
wichtiger Befund, der uns noch beschéiftigen wird.

Alle anderen schlipfbereiten Puppen wurden im Flugkifig untergebracht
und der Pflege meiner Kinder anvertraut. Nach der Reise fand ich an die
dreissiyg Falter - etwa zur Halfte Madnnchen und Weibchen - vor, die aller-
dings meist schon abgeflogen waren und viele befruchtete Eier produziert
hatten.

Die frischeren Hybridenpuppen lagerten von 20.7. - 6.8. bei 4°C im Kiihl-
schrank und lieferten ab Mitte August gesund wirkende und sexuell aktive
Maiannchen und Weibchen. Die Verlustquote betrug weniger als 5%.

Die von Anfang an mit natiirlicher Tagesldnge behandelten Hybridenraupen
entwickelten sich zum Teil sehr schleppend; nur die knappe Héilfte davon,
26 Stick, ergaben Ende August die Puppen, aus denen im September nach
und nach die F alter schlipften - wieder zuerst nur Weibchen, im Abstand
von vier Tagen die ersten Mannchen (abnorme Proterogynie).

Drei dieser Puppen fielen durch Monstrositdt, d.h. durch fast verdoppel-
tes Volumen bei relativ zu klein gebliebenen Fligelscheiden, merkwirdig
auf und ergaben keine Falter; auch das ist ein wichtiger Befund.

Mitte August 1973 standen so von artaxerxes hercynica, agestis astrarche
und ihren F,-Hybriden puppenfrische Falter beiderlei Geschlechts fir die
Wiederholung der Originalkreuzung, fiir die reziproke Kombination sowie
fir alle moglichen Riickkreuzungen bereit. Daneben lagen viele befruchtete
Eier und die ersten Rédupchen aus den inter-se-Paarungen der F-Hybriden
sowie eine Anzahl Raupen und Puppen der Originalkreuzung vor.

Zur Wiederholung der Originalkreuzung wurden ab 8. August zwei hercynica-
Weibchen der F,-Generation vom Wr-Raupentyp mit zehn agestis-Ménnchen
der Fq-Generation vom Rgb-Raupentyp zusammengebracht.

Das eine Weibchen paarte sich am 14. August spontan und legte bis 25. Au-
gust 131 Eier, von denen bis 5. September nur drei nicht geschliipft waren.

Nach anfianglicher Dauerbelichtung und Weiterzucht bei spatsommerlichen
Licht- und Temperaturverhéltnissen gediehen die Raupen gut. Die ersten
Falter, mittelgrosse Weibchen, schliipften am 14. Oktober. Die ersten
Ménnchen erschienen am 21. Oktober. Die letzten Falter, durchweg Mé&nn-
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chen, schlipften am 10. November. Wieder lag eine abnorme, ausgeprag-
te Proterogynie vor.

Alle erwachsenen Raupen dieser beiden Kreuzungszuchten hatten eine deut-
liche, weisse Seitenlinie mit durchgehender, mittelbreiter Purpur-Besiu-
mung. Die Grundfidrbung variierte von hell grasgrin mit blassgriner Schrig-
streifung bis olivgrin mit gelblichgriner Streifenzeichnung, und bei rund
einem Drittel der im Frihherbst gezogenen Raupen erschien als Erbteil von
agestis eine schwache bis deutliche, braune Dorsallinie. Das Vorhandensein
einer weissen Seitenlinie bei brauner Dorsallinie ist eine Merkmalskombi-
nation, die bisher weder bei reinen artaxerxes hercynica noch bei reinen
agestis beobachtet wurde.

Die Puppen wiesen eine nur missig variierende, mittelbreite Augenlinie,
eine kriftige laterale Rotzeichnung und in einigen Féllen eine schwache,
braune Dorsallinie aul.

Bei den Hybridenweibchen imponierte die meist kriftig entwickelte, rotgel-
be Fleckenbinde der Fliigeloberseite, und die Neigung zur Reduzierung die-
ser Flecken war im Ganzen schwach., Die Minnchen gehorten grossenteils
zur f. semiallous (rotgelbe Flecken der Oberseite nur auf den Hinterflligeln),
die Neigung zur Fleckenreduzierung war im Ganzen méssig, die oberseits
vollig ungefleckte Form alloides fehlte. Die Grundfidrbung der Ober- und Un-
terseite hielt etwa die Mitte zwischen der von agestis und artaxerxes hercy-
nica; die Falter dhnelten im Ganzen mehr der agestis.

2. Agestis astrarche-Weibchen x artaxerxes hercynica-Méinnchen

Ein agestis-F-Weibchen, das mit acht kréaftigen hercynica-F ;-Ménnchen
gemeinsam gehalten wurde, paarte sich am 8. August spontan. Die Kopula-
tion dauerte bei Mittagssonnenschein 28 Minuten. Trotzdem wurden bis zum
18. August nur 25 Eier gelegt, die zunichst einen befruchteten Eindruck
machten, da sie nicht kollabierten, Die mikroskopische Untersuchung er-
gab jedoch Anfang September homogenen, griinlich-trockenen Inhalt ohne
Spuren einer Keimesentwicklung, sie waren also unfruchtbar.

3. Die Fo-Hybriden

Bei der Riuckkehr von der Kaukasusreise fand ich im Flugkédfig der F{-Hyb-
riden 116 durchweg fruchtbare Eier vor, aus denen schon 35 Ridupchen ge-
schlipft waren.

Ein noch frisch aussehendes Weibchen, das am 6. August in Paarung mit
einem Geschwistertier beobachtet wurde, legte vom 9., - 19, August weite-
re 96 Tiere, aus denen die Raupchen samtlich bis 25. August schliipften.
Die Raupen dieses Geleges erhielten zunidchst wieder Dauerlicht und Heli-
anthemum, nach 14 Tagen aber natiirliches Tageslicht und Geranium. Vie-
le Raupen gingen in verschiedenen Stadien ein, und nur 57 entwickelten sich
zu teils ungewohnlich kleinen und schlanken Puppen.

Die anderen 116 Raupen, die nur natiirliche Licht- und Temperaturverhilt-
nisse geboten bekamen und fortgesetzt mit Helianthemum gefiittert wurden,
starben grossenteils schon in den ersten 14 Tagen. Nur 22 erreichten bis

Anfang November das dritte Stadium, gingen dann aber bis Dezember 1973
nach und nach ein,
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ADb Mitte Oktober schliipften aus den 57 Puppen im Laufe von 14 Tagen ins-
gesamt 44 I'alter, 25 Minnchen und 19 Weibchen, die sich zum Teil durch
Kleinheit und Schwiche deutlich von allen anderen gleichzeitig und unter

gleichen Bedingungen gezogenen Aricia-I'altern unterschieden, Auf die Ge-
samtzahl der Iiier bezogen lag die I'alterausbeute an I',-Hybriden bei 21%.

Der Versuch, mit diesen Faltern noch eine dritte Hybridengeneration zu er-
zeugen, schlug fehl: Die kriiftigsten Falter dieser Zucht, zwei Weibchen
und acht M&dnnchen, wurden Ende September - Anfang Oktober bei sonnigem
Herbstwetter auf dem Balkon im Flugkiifig gehalten. Das eine Weibchen ko-
pulierte am 29. September ein erstes Mal iiber eine Stunde lang und am

30. September nochmals mit einem anderen Minnchen Uber eine halbe Stun-
de lang, legte dann aber keine Eier. Das zweite Weibchen paarte sich nicht
und legte ebenfalls nicht ab, Obwohl es mittags sommerlich warm wurde,
blieben die Mannchen sexuell inaktiv.

Bei den Raupen, Puppen und F altern waren Aufspaltung und Neukombinati-
onen der grosselterlichen Merkmale deutlich: Widhrend die meisten Raupen
dem wR-Typ der reinen hercynica sowie der F;-Hybriden entsprachen, gli-
chen zwei Raupen durch das Fehlen jeglicher roten oder braunen Zeichnung
und durch ihre blaulichgrine Grundfarbung zu klein gebliebenen hercynica-
Raupen des W-Typs. Andere wieder entsprachen dem kréftig rot und braun
gezeichneten, im Ganzen gelblichen Rgb-Typ von agestis. Als Neukombina-
tion erschienen bei zweil Raupen eine breite, weisse Seitenlinie mit zarter
Rosabesdumung neben einer braunen Dorsallinie bei gelblicher Grundfar-
bung; fremdartig wirkten auch einige Raupen mit diister tannengriiner Grund-
fdrbung bei weisser, rosa schattierter Seitenlinie, Formen also, die bisher
weder bei den verschiedenen artaxerxes-Rassen noch bei agestis beobachtet
wurden.,

Auch bei den Puppen, die Uberwiegend dem F j-Hybridentyp entsprachen,
gab es Neukombinationen, z.B. eine schmale Augenlinie bei brauner Dor-
sallinie, oder eine sehr breite Augenlinie bei fehlender, lateraler Rotzeich-
nung. Einige Puppen sahen ganz wie die von hercynica bzw, agestis aus.

Bei den minnlichen Faltern tauchte nun wieder die oberseits ganz ungefleck-
te,einfarbig schwarzbraune f. alloides neben der f. semiallous auf, kombi-
niert mit einer dunkel graubraunen oder auch ungewdhnlich dunkel schiefer-
grauen Grundfiarbung der Unterseite. Daneben erschienen vollstidndig rot-
gelb gefleckte Formen mit hell bradunlich grauer Unterseite wie bei agestis,
bei den Weibchen auch méissig verdunkelte Formen. Auffdllig war die gros-
se Variation der Spannweite, besonders bei den im Durchschnitt sehr klei-
nen Méannchen,

Beziehungen eines bestimmten Raupentyps zu einem bestimmten Falterha-

bitus waren nicht zu erkennen. Ob die Merkmalsverteilung der MENDEL' -
schen Regeln gehorchte, liess sich an dem relativ geringen Material nicht

kldren.

C. Rickkreuzungen

1. Hybriden-Weibchen x artaxerxes hercynica-Mé&nnchen

Zweil der zuerst geschliipften Hybriden-F {-Weibchen wurden ab 16. Juli
mit den ersten acht‘herczniea—Fl—Ménnchen im Flugkifig untergebracht.
Beide Weibchen paarten sich am 18. bzw. 19. Juli spontan und wurden da-
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nach einzeln gehalten. Insgesamt wurden bis 9. August 31 Eier gelegt, die
bis 21. August nur 6 Raupen ergaben. Diese erreichten bei natiirlichen Licht-
und Temperaturverhéiltnissen nur das III. Stadium und gingen im September
sdmtlich ein.

Ab 10. August wurden zwei weitere Hybriden-F1-Weibchen mit acht frischen
hercynica-F-Minnchen zusammengebracht. Die Falter entstammten den
zwischenzeitlich gekiihlten Puppen. Eine Paarung wurde nicht beobachtet,
musste aber stattgefunden haben, da beide Weibchen bis 25. August viele
befruchtete und zahlreiche unfruchtbare Eier legten,

Die Raupen des einen Geleges wurden von Anfang an bei frithherbstlichen
Freilandbedingungen mit eingetopftem Helianthemum gefiittert. Sie entwik-
kelten sich sehr schleppend und gingen siamtlich bis Mitte Oktober im II. -
III. Stadium ein.

Aus dem anderen Gelege von 75 Eiern schliipften nur 45 Raupen. Diese wur-
den zundchst mit Dauerlicht behandelt und vom III, Stadium an bei Freiland-
bedingungen mit Geranium pratense gefilittert. Die Raupen glichen im V. Sta-
dium dem Wr- und wR-Typ von hercynica und ergaben ab 10. Oktober 45
Falter, durchweg Ménnchen mittlerer Grésse, fast alle der f. semiallous_
zugehorig, die sich von den unter gleichen Bedingungen gezogenen, reinras-
sigen hercynica-Mé&nnchen nur noch durch die meist deutlich geringere
Spannweite unterschieden.

Bemerkenswert ist, dass sich bei dieser Zucht kein Weibchen entwickelte.
Da die Mannchen 60% des Geleges ausmachten, was dem normalen Mé&nn-
chenanteil reinstimmiger Zuchten entsprich, ist anzunehmen, dass sich die
Hybridisierung selektiv auf den weiblichen Teil der Nachkommenschaft le-
tal ausgewirkt hatte, ein wichtiger Befund, der zu diskutieren sein wird.

2. Artaxerxes hercynica-Weibchen x Hybriden-Méannchen

Ein hercynica-F-Weibchen aus einer gekiihlten Puppe, das Mitte August
mit acht entsprechend behandelten Hybriden-F 1-M£’1nnchen zusammenge -
bracht wurde, legte bis 23. August 80 Eier, von denen 49 kollabierten.

Es schliipften nur 6 Raupen, die im V. Stadium dem wr- bis wR-Typ von
hercynica glichen. Sie ergaben nach anfidnglicher Dauerbelichtung ab Ende
Oktober kleine Falter von hercynica-Geprédge, 3 Médnnchen und 3 Weibchen,
die aber wegen des triiben und kihlen Wetters nicht mehr zu einem weiteren
Zuchtversuch benutzt wurden.

3. Hybriden-Weibchen x agestis-Méannchen

Ein aus gekiihlten Puppen stammendes Hybriden-F{-Weibchen, dem funf
nicht getriebene agestis-F, -Mé&nnchen beigegeben waren, legte bis 21. Au-
gust 89 Eier, von denen d kollabierten. Aus den anderen Eiern schlipften die
Raupen nach 6 Tagen. Nach anfdnglicher Treibzucht mit Dauerlicht entwik-
kelten sich Ende September - Anfang Oktober etwa gleichzeitig 26 Mé&nnchen
und 28 Weibchen mittlerer Grosse, die sich von den agestis-Grosseltern
oberseits durch die leichte Fleckenreduzierung, eine etwas dunklere Grund-
farbung und den schwicherern schwarzen Zellschlussfleck der Vorderfligel
ein wenig unterschieden.

Ein zweites Hybriden-F,-Weibchen lieferte nach Beigesellung von vier aus
der Treibzucht stammenden agestis-F 1 -Ménnchen bis 25. August insgesamt
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37 Eier. Nur 15 Raupen schliipften. Daraus entwickelten sich nach anfdng -

licher Dauerbelichtung bis Anfang Oktober 9 Méinnchen und 6 Weibchen mitt-
lerer Grisse, die wie leicht verdunkelte agestis-Falter der II. Freilandge-

neration aussahen.

Die erwachsenen Raupen waren denen von agestis dusserst dhnlich, hatien
aber zum Teil eine deutlichere, fast weisse Seitenlinie mit méassiger bis
breiter Rotbesdumung. Eine gelbliche Grundfiarbung in Verbindung mit ei-
ner braunen Dorsallinie trat bei rund einem Drittel der Raupen auf.

4, Apgestis-Weibchen x Hybriden-Minnchen

Ein aus nicht getriebenen Raupen stammendes agestis-F,-Weibchen paarte
sich am 8. August spontan mit einem Hybriden-F-Mé&nnchen und legte bis
21. August 29 Eier, die keine Raupen ergaben.

9. Riuckkreuzung inter se

Zwel Weibchen aus Ruckkreuzung Cg (= 3/4 agestis + 1/4 hercynica) und acht
Minnchen aus Riuckkreuzung Cl (3/4 hercynica + I/4 agestis) wurden ab 28.
September bei mildem Herbstwetter flir eine Woche gemeinsam gehalten.
Die Falter sassen meist mit gebreiteten Fliigeln in der Sonne, ohne Paa-
rungsversuche zu machen, und Eier wurden nicht gelegt. Der Versuch wur-
de bei Beginn einer Regenperiode abgebrochen.

D. Fl—Hybriden 1975

Zwei hercynica-F9-Weibchen, die sich aus anfangs dauerbelichteten Raupen
des wr-Typs entwickelt hatten (Stammtier aus Rﬁbeland/Harz, Juli 1974),
wurden um Mitte August 1975 eine Woche lang mit neun agestis-Mé&nnchen
der II. Freilandgeneration vom Kyffhiauser bei schdnstem Sommerwetter
zusammengesetzt. Eine Paarung wurde nicht beobachtet. Das eine Weib-
chen legte 42 unfruchtbare, bald kollabierende Eier; das andere legte ab
23. August insgesamt 210 Eier, die sdmtlich fruchtbar waren und die R&aup-
chen nach 6-7 Tagen ergaben. Die ersten 60 Ridupchen erhielten vom 29. 8. -
13.9. Dauerlicht, anschliessend Tageslicht mit stundenweiser, direkter
Sonnenbestrahlung. Sie entwickelten sich bei Fiitterung mit Geranium pra-
tense rasch zu grossen, schlanken Exemplaren, von denen sich die ersten
schon am 20.9., also nach der ungewdhnlich kurzen Raupenzeit von 22 Ta-
gen, am Ende des V. Stadiums zu grossen, gedrungenen Puppen verwandel-
ten. Zur Zeit - Anfang Oktober - schliipfen nach 11 Tagen Puppenruhe die
ersten Falter, wieder zuerst grosse, leicht verdunkelte Weibchen (abnor-
me Proterogynie). Insgesamt ergibt sich bei dieser Kreuzungszucht eine
deutlich beschleunigte Weibchenentwicklung. Das erste Minnchen erschien
einen Tag nach dem ersten Weibchen.

Die restlichen 150 Raupen erhielten vom Schlipfen an spiatsommerliche
Licht- und Temperaturbedingungen mit stundenweiser, direkter Sonnenbe-
strahlung., Einige dieser Raupen starben im I.Stadium, zwei entwickelten
sich bis 23. September zu gesund wirkenden Puppen, einige weitere schei-
nen sich ohne Diapause weiterentwickeln zu wollen und haben jetzt, An-
fang Oktober, das IV. und V. Stadium erreicht; die restlichen 130 Raupen
haben sich nach einem mehr oder weniger deutlichen Fadrbungswechsel im
III. Stadium zur Ueberwinterung festgesetzt.
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Wie schon 1973 fallen die Raupen der F4-Hybriden im letzten Stadium durch
eine Variationsbreite ihrer Farbungs- und Zeichnungselemente auf, die viel
geringer als bei reinen hercynica- oder agestis-Raupen ist: Die Seitenlinie
ist schmal, aber deutlich ausgeprigt, purpurrosa, oder weiss und unvoll-
stdndig purpurrosa iiberhaucht, bei allen Raupen schmal bis méissig breit
purpurrot gesdumt. Die Grundfarbung variiert leicht um ein helles, safti-
ges grasgrin mit gelblichgriner Streifenzeichnung, die Borsten sind farb-
los, eine braune Dorsallinie fehlt.

Im Gegensatz dazu haben sich die Zeichnungselemente der Puppen als iber-
raschend variabel erwiesen: Bei einigen Puppen ist die Augenlinie schmal
und zart graubraun wie bei hercynica, bei anderen breit und schwarz wie

bei agestis, bei den meisten schmal und dunkel graubraun. Damit beliebig
kombiniert ist eine zarte, homogen rosafarbene oder auch eine m. o.w. brei-
te, weisslich ldngsgeteilte Rotzeichnung der Seitenlinie am Abdomen. Eine
braune Dorsallinie ist nur bei einer Puppe deutlich (diese und sieben weite-
re sind ohne ersichtlichen Grund abgestorben), fehlt aber sonst vollig. Die
Hybridenpuppen haben durchweg eine gedrungene Gestalt wie die von agestis,
sind mit 9-10 mm Lédnge aber erheblich grisser als diese.

Die Falter imponieren durch ihre der reinen hercynica entsprechende Grés-
se (26-29 mm), zugleich aber durch die in beiden Geschlechtern zwischen
agestis- und hercynica-Verhéltnissen variierende Férbung und Zeichnung.
Bei den Méinnchen ist die rotgelbe Fleckenbinde zum Teil bis zur f. semi-
allous reduziert, bei einigen Weibchen ist sie deutlich stidrker als bei age-
stis entwickelt. o

Die Inhomogenitét der Farbungs- und Zeichnungsmerkmale schon in Fq
zwingt zu der Annahme, dass a) die einzelnen Merkmale der Raupen,
Puppen und auch der Falter nicht nur von je einem Paar alleler Gene, son-
dern von mehreren bis vielen Genen induziert werden, die b) auf mehrere
Chromosomen verteilt und daher frei kombinierbar sind (s.Diskussion der
Befunde).

E, Hercynica- und agestis-Zuchten 1975 in reiner Linie

Der Versuch, im August 1975 mit neun Fz-Weibchen und 13 F5-Ménnchen
der Ribeldnder hercynica-Population (Stammtier Juli 1974) noch eine dritte
Filialgeneration zu erzeugen, schlug trotz besten Wetters fehl. Eine Paa-
rung wurde nicht beobachtet. Insgesamt wurden rund 300 Eier gelegt, die
aber zumeist kollabierten und sdmtlich unfruchtbar waren

Freilandweibchen von hercynica, die ich am 3. Juli d.J. im Alten Stolberg/
sudl. Harzvorland und am 14. Juli d.J. bei Riibeland im Harz fing, legten
zahlreiche, durchweg fruchtbare Eier. Die bei natiirlichen Lichtverh&ltnis-
sen gehaltenen Jungraupen befinden sich trotz des sehr warmen, sonnen-
scheinreichen Spatsommers samtlich seit Mitte August im III. Stadium in
Diapause.

Freilandweibchen von agestis, die ich am 20. Juli d.J. nahe Niederlehme
bei Berlin, am 25. Juli d.J. 6stlich von Erkner bei Berlin und im Laufe
des August d.J. am Kyffhiduser fing, lieferten ebenfalls viele fruchtbare
Eier. Samtliche Raupen, sowohl die mit Dauerlicht behandelten als auch
die bis Ende August bei Freilandbedingungen gezogenen, ergaben ab 8. bzw.
13. September eine vollstdndige, dritte Generation typischer agestis-Fal-
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ter. Die Méinnchen begannen 1-8 Tage eher als die Weibchen zu schliipfen.
Die FFalter waren fruchtbar. Drei Weibchen, die bis 6. Oktober lebten, ha-
ben fast 300 Eier gelegt. Die ersten Jungraupen befinden sich jetzt im II. -
III. Stadium. Durch Dauerbelichtung wire in diesem Jahr noch eine vierte
agestis-Generation erzielbar gewesen. Eine dritte Freilandgeneration wur-
de bei Berlin in diesem Jahr um Mitte September beobachtet.

Demgegeniiber sind agestis-Raupen, die erst Ende August d.J. schlipften,
nach Behandlung mit natiirlicher Tagesliange trotz des sommerlich warmen
Frihherbstes sdmtlich um Mitte September in Diapause gegangen. Diese
Befunde bestétigen abermals das eingangs zur kritischen Photoperiode und
zur Generationenfolge von agestis und hercynica bzw. artaxerxes Gesagte.

IV. Vergleichende Betrachtung und Diskussion der Befunde

Die vielen Eizuchten und Kreuzungsexperimente der letzten fiinfzehn Jahre
bestdtigen, was man bis 1960 allein aus den morphologisch-anatomischen
Merkmalen und der Generationenzahl von Freilandfaltern geschlossen hat-
te: Aricia agestis DEN. et SCHIFF. und Aricia artaxerxes FABR. (= allous
G. -HB.) im weiteren Sinne unterscheiden sich deutlich in genetisch fixier-
ten habituellen und anatomischen Merkmalen ihrer Raupen, Puppen und Fal -
ter , ausserdem in physiologischen, die Generationenzahl und die Fort-
pflanzung steuernden Eigenschaften.

Im Folgenden soll zundchst erdrtert werden, ob es diese Befunde rechtfer-
tigen, agestis und artaxerxes als zwei reproduktiv isolierte, echte Arten
zu betrachten, oder welchen Status die beiden sowie ihre Untereinheiten
sonst haben. Der Versuch, ihre Stammes- und Siedlungsgeschichte zu re-
konstruieren, schliesst sich an.

1. Morphologisch-anatomische Merkmale der Raupen, Puppen und Falter

Als typisch fiir agestis gelten bei den Faltern die warm braune, in beiden
Geschlechtern ausgedehnt rotgelb gefleckte Oberseite aller Fliigel, der auf-
fallende, schwarze Zellschlussfleck im Vorderfligel, die geringe Spannwei-
te und ein relativ gedrungener Fligelschnitt. Bezeichnend fiir agestis-Rau-
pen sind im V. Stadium die schmale, rosafarbene Seitenlinie mit breiter,
triibe purpurroter Besdumung, eine braune Dorsallinie, brdunliche Tuber-
kel und Borsten, sowie die gelblich getdonte Grundfdrbung. Bei den agestis-
Puppen erscheint als zusétzliches Zeichnungselement ein breiter, schwar-
zer Strich entlang dem Vorderrand des Augendeckels.

Leitmerkmale aller bisher ndher untersuchten artaxerxes-Rassen sind da-
gegen bei den Faltern, insbesondere bei den Minnchen, die schwéirzlich
verdunkelte, schwach oder gar nicht rotgelb gefleckte Fliligeloberseite in
Verbindung mit einem reduzierten, schwarzen Zellschlussfleck des Vorder-
fligels, in beiden Geschlechtern auch der gestrecktere F ligelschnitt und
die grossere Spannweite. Einzelne artaxerxes-Rassen sind durch weitere
Sondermerkmale gekennzeichnet. Die erwachsenen Raupen weisen eine
stets deutliche, klar weisse bis gelblichweisse Seitenlinie auf, die entwe-
der unschattiert bleibt oder je nach Rasse unterschiedlich stark und ver-
schieden héufig rosa, fleischrot, purpurrot oder rotlichbraun gesdumt ist.
Typisch sind ferner die transparent-dunkelgriine Dorsallinie bei farblosen
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Tuberkeln und Borsten, sowie die bldulichgriine bis grasgrine Grundfdr-
bung. Die artaxerxes-Puppen entsprechen beziglich der bunten Zeichnungs-
elemente den Raupen, aus denen sie hervorgegangen sind, und weisen eine
zartere, graubraune bis schwarzbraune Augenlinie auf. Erwachsene Rau-
pen und Puppen sind absolut und relativ langer als die von agestis (Einzel-
heiten s. bei BEURET 1960, JARVIS 1958-69, HOEGH-GULDBERG u. Mit-
arb. 1961-74, VARGA 1968, LORKOVIC und SIJARIé 1969, KAMES 1968

a, b).

Artaxerxes-Falter der verschiedenen Rassen unterscheiden sich von age-
stis ausserdem in der durchschnittlichen Anzahl der Fihlerglieder (BEU-
RET, VARGA, eigene Messungen), in den durchschnittlichen Absolut- und
Relativmassen der ménnlichen und weiblichen Vorderbeinglieder (HOEGH -
GULDBERG, eigene Messungen), sowie in bestimmten Absolut- und Rela-
tivmassen des Genltalskeletts (BEURET, JARVIS, HOEGH-GULDBERG,
LORKOVIC und SIJARIC)

Andererseits bestédtigen die vielen Untersuchungen, dass alle diese Merk-
male auch dann, wenn extreme, modifikatorisch wirksame Einfliisse auszu-
schliessen sind, bei agestis wie auch bei artaxerxes und innerhalb ihrer
einzelnen Rassen eine so grosse, sich stiark tiberschneidende Variations-
breite haben, dass viele Falter erst nach einer varianz-analytischen Unter-
suchung mehrerer ihrer Merkmale '""'mit an Sicherheit grenzender Wahr-
scheinlichkeit'" bestimmt werden kénnen (s.u.). BEURET's Feststellung
gilt nach wie vor: Es gibt kein dusseres oder anatomisches Einzelmerk-
mal, das fir sich alleine eine sichere Zuordnung des einzelnen Individuums
zu agestis oder zu artaxerxes ermoglichen wiirde, auch nicht bei den Jugend-
stdnden, wie wir jetzt hinzufiigen miissen. So kommt z. B. eine braunliche
Dorsallinie nicht nur bei Giberwinternden, sondern auch bei den erwachsenen
Raupen und den Puppen alpiner und nordwesteuropédischer artaxerxes-Ras-
sen haufig vor, oft in Kombination mit einer stdrkeren Rot- bis Braunschat-
tierung der weissen Seitenlinie; umgekehrt findet man bei agestis-Raupen
hidufig eine transparent-dunkelgriine Dorsallinie bei klar grasgriiner Grund-
farbung, selten auch eine deutliche, fast weisse Seitenlinie. Bei den mei-
sten artaxerxes-Rassen sind Mannchen und Weibchen mit einer vollstandi-
gen, rotgelben Fleckenbinde keine Seltenheit; andererseits findet sich so-
gar bei agestis-Weibchen 6fter eine Reduzierung der rotgelben Fleckenreihe
im Apex des Vorderfligels.

Solche Merkmalstiiberschneidungen werfen die Frage auf, ob es auch im Frei-
land wenigstens gelegentlich zur Hybridisierung kommt, oder ob es Misch-
populationen gibt, die sich als solche dauerhaft erhalten. Das kdnnte theo-
retisch dort der Fall sein, wo einbriitige (artaxerxes-) und zweibritige
(agestis-) Populationen eng benachbart leben oder - wie z.B. bei Sandham-
maren an der Sldspitze Schwedens - einen gemeinsamen Habitat bewohnen,
Gelegenheit zur Vermischung bestiinde in solchen Kontaktzonen, wenn spit
schlipfende artaxerxes-Weibchen, etwa Anfang August, mit den zuerst
schlipfenden Méinnchen der zweiten agestis-Generation zusammentreffen.

Die zahlreichen Kreuzungs- und Rickkreuzungsversuche lassen jedoch klar
erkennen, dass Mischpopulationen, deren Individuen beziiglich ihrer mor-
phologisch-anatomischen und physiologischen Eigenschaften als Polyhybri-
den ersten bis n-ten Grades aufzufassen wiren, die gesamte Palette aller
bei agestis und artaxerxes allgemein vorhandenen Raupen-, Puppen- und
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Faltermerkmale in allen bisher beobachteten Kombinationen aufweisen
milssten. Nachdem JARVIS und HOEGH-GULDBERG zeigen konnten, dass
auch die Anlage fiir die Linge der kritischen Photoperiode (resp. Genera-
tionenfolge) unabhingig von den morphologischen Merkmalen vererbt wird,
wire dariber hinaus zu erwarten, dass bei fortgesetztem, ungehindertem
Austausch von Erbgut (Panmixie) alle moglichen Merkmalskombinationen
in Verbindung mit Einbritigkeit wie auch in Verbindung mit Mehrbritig-
keit aufireten.

Im Freiland sind derartige Populationen bisher nicht entdeckt worden. Im-
mer haben sich die untersuchten Populationen im Zuchiversuch durch das
Fehlen (! ) bestimmter Merkmale und Merkmalskombinationen in ihrer Ge-
samtheit ( ! ) klar als "agestis' oder als "artaxerxes' erwiesen. So konnte
z.B. bei den im Freiland stets einbriitigen (hercynica-) Populationen von
Riibeland im Harz und vom Alten Stolberg trotz vieler Zuchten tber z.T.
drei Generationen der Rgb-Raupentyp im IV. und V. Stadium nicht gefun-
den werden, der aber bei mehrbritigen (agestis)-) Populationen und bei
den Fo-Hybriden regelmissig vorkommt. Umgekehrt fehlten bei meinen
fortgesetzten Zuchten mehrbritiger (agestis-) Populationen mit Material
aus Halle (S.), Bad Frankenhausen und der 0stlichen Umgebung von Berlin
vollig der W- bis wr-Raupentyp, Formen also, die bei Einbriitigen in allen
meinen Zuchten hiufig waren und bei den Fo-Hybriden wieder ""herausmen-
delten''. Zugleich fehlte bei den agestis-Zuchten vollig die bei Einbriitigen
héufige und bei den F o-Hybriden einzeln wiedererscheinende Falterform
unicolor LEMPKE-=alloides (oberseits einfarbig schwarzbraun). Die Falter-
form semiallous, der bei Harzer Einbriitigen rund 50% aller Miannchen
angehotren, und die auch bei den Hybriden verschiedener Mischungsgrade
haufig ist, fehlte bei meinen agestis-Zuchten génzlich - bei Freilandfaltern
mehrbriitiger Populationen ist sie eine sehr seltene Ausnahme. Entsprechen-
de Beobachtungen wurden guch in anderen Teilen Europas gemacht, wie aus
der Literatur hervorgeht. Der Versuch, den W- oder wR-Typ der erwach-
senen Raupe bei hercynica rein herauszuzichten, fiuhrte zu interessanten
Erkenntnissen. In beiden Fiallen erschienen zwar der W-, Wr-, wr- und
der wR-Typ (letzterer hiufig, wenn beide Eltern zu diesem Typ gehorten),
niemals aber der rR- bis R-Typ (Seitenlinie nur angedeutet und rosafarbig,
Rotbesaumung breit bis ausfliessend); dieser rR- bis R-Typ, der bei er-
wachsenen agestis-Raupen immer héufig ist und auch bei den F9-Hybriden
als Folge der Aufspaltung und Rekombination grosselterlicher Merkmale
wiedererschien, hidtte wenigstens einmal auftreten miissen, wenn es sich
bei den Stammtieren des wR-Typs um Hybriden aus hercynica vom W - bis
wr-Typ und agestis vom R-Typ gehandelt hatte.

Demnach kann man eine ausgepridgte Rotzeichnung bei artaxerxes-Rassen
nicht als Beweis fiir einen "'agestis-Einschlag' betrachten, obwohl der wR-
Typ gerade bei den Hybriden der hiufigste ist. Gleiches gilt fiir eine brdun-
liche Dorsallinie bei Einbritigen, fiur ein Merkmal also, das schon deshalb
schwer deutbar ist, weil seine Ausprigung von hormonellen, belichtungsab-
hidngigen Vorgédngen (Diapausekleid .') mitbestimmt wird. Wahrscheinlich
handelt es sich bei beiden Merkmalen um ein indifferentes, beiden Arten
gemeinsames Erbteil einer hypothetischen Ur-Aricia, aus der sich agestis
und artaxerxes entwickelt haben.

Die Ausprigung der rosafarbenen bis roten Besdumung scheint das Resultat
mehrerer frei kombinierbarer Gene zu sein, die sich in ihrer phédnologi-
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schen Wirkung abschwichen oder auch verstdrken, Es hat den Anschein,
dass sich die Anlagen fiir ""'weisse Seitenlinie'' und "Rotbesdumung'' nicht
oder nur wenig beeinflussen. Offenbar ist die Anlage fiir 'weisse Seiten-
linie'" bei artaxerxes stark,bei agestis dagegen nicht oder nur schwach ent-
wickelt.

Polygene Bedingtheit der einzelnen Merkmale, polyphine Wirkung der ver-
schiedenen Gene und die relativ ho'he Z,ahl von h,aploid 23 Chromosomen

in beiden Taxonen (nach LORKOVIC und SIJARIC 1969) sind die Erkldrung
dafir, dass verschiedene Einzelmerkmale bei den Nachkommen manchmal
stiarker als bei beiden Elternteilen ausgeprigt werden. Diese als Heterosis
bekannte Erscheinung wurde besonders bei agestis-artaxerxes-Hybriden,
aber auch bei Mischlingen aus verschiedenen artaxerxes-Raupen beobach-
tet, wahrscheinlich deshalb, weil das zum Mittelmass filhrende Zusammen-
wirken der betreffenden Gene (intermediire Vererbung) nicht mehr so wie
bei rassen- bzw. artgleichem Erbgut funktioniert (genetic imbalance bei
JARVIS und HOEGH-GULDBERG). Diese Umstidnde machen es schwer,
uber die Ausprigung und die Dominanz einzelner Merkmale bei den Nach-
kommen etwas vorherzusagen. Der fiir die schottische Nominatrasse arta-
xerxes typische, weisse Zellschlussfleck auf der Oberseite der Vorderfli-
gel wird nach FRYDENBERG und HOEGH-GULDBERG von einem einzigen,
rezessiven Gen induziert; bei den meisten anderen Merkmalen liegen kom-
pliziertere Vererbungsverhiltnisse in Form einer multiplen Allelomorphie
vor. So zeigte sich z. B., dass die olivbraune To6nung der Unterseite schot-
tischer oder Harzer artaxerxes-Falter bei der Keuzung mit agestis das eine
Mal dominant, ein anderes Mal rezessiv oder intermedidr vererbt wurde,
oder dass bei reziproken Kombinationen ein Dominanzwechsel fiir dieses
oder auch fir andere Merkmale eintrat. Médnnchen und Weibchen derselben
Zucht kdonnen sich beziiglich der Dominanz einzelner Merkmale unterschied-
lich verhalten usw.. Bel meiner diesjihrigen Kreuzungszucht mit agestis
und artaxerxes ssp. hercynica erschienen schon in F; bei den Faltern bei-
derlei Geschlechts auf der Unterseite alle Uebergdnge vom hellen, zarten
Aschgrau (wie bei agestis-Méinnchen) bis zum Olivbraun reinrassiger her-
cynica-Weibchen. Aehnlich unberechenbar wird auch die Ausprigung der
rotgelben, vom Geschlecht kontrollierten Fleckenreihe vererbt.

Umso bemerkenswerter ist, dass eine bestimmte Variationsbhreite bei age-
stis einerseits und bei den verschiedenen artaxerxes-Rassen andererseits
im Freiland und bei normalen Zuchtbedingungen nicht tiberschritten wird.

Das spricht entschieden fiir die Homogenitdt der Erbanlagen innerhalb der
einzelnen Taxa, zugleich auch fiir ihre deutliche, genetische Trennung.

Zahlreiche im Freiland selten erscheinende Sonderformen konnten von
JARVIS und HOEGH-GULDBERG in den letzten Jahren durch die Kiihlung
verpuppungsbereiter Raupen und der Puppen als ''Phéinokopien' kiinstlich
erzeugt und als Modifikationen identifiziert werden. Dabei zeigte sich, dass
die Puppenkiihlung bei den Hybriden aus den siidskandinavischen artaxerxes-
Rassen vandalica, rambringi und horkei zu verstidrkten heterotischen Er-
scheinungen fiihrte und bei den Hybriden aus artaxerxes ssp. vandalica und
sudenglischen agestis die hochste Zahl von Z.T. neuartigen Modifikationen
erzeugte. Hier hatten genetische Unausgeglichenheit bzw. Gen-Unvertrag-
lichkeit und Puppenkiihlung bestimmte enzymatische Vorgédnge gleichsinnig
und damit auch besonders auffdllig gestort. Die einzelnen gepriiften Rassen
reagierten auf den gleichen Insult zum Teil recht verschieden. Die Tempe-
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raturexperimente haben sich so als eine wertvolle Methode erwiesen, gene-
tische Unterschiede zwischen den genannten Taxonen sichtbar zu machen.

Auch die ungewdhnlich grosse Variation der Spannweite bei den Fo-Hybri-
den aus agestis und artaxerxes hercynica und die Monstrositat einiger ihrer
Puppen sind der morphologische Ausdruck fir ein gestdrtes Zusammenwir-
ken der Gene, das zugleich auch Zeugungsunfihigkeit verursachte. Da glei-
che Erscheinungen bei den F - und Fg-Hybriden aus dénischen agestis und
artaxerxes vandalica aufiraten, bei anderen unter gleichen Bedingungen
durchgefiihrten Kreuzungen aber fehlten, kdnnen sie nicht die zufidllige Fol-
ge irgendwelcher unzuldngl ichen Zuchtbedingungen gewesen sein. Hier zei-
gen sich Gesetztmissigkeiten von grundséitzlicher Bedeutung (s. u.).

Wie schwierig und falsch es sein kann, die Diagnose ''agestis' oder '"arta-

xerxes'' aus nur einem habituellen Merkmal zu stellen und etwas tiber die
Artverschiedenheit auszusagen, sei an der Grundfidrbung der Fliigelunter-
seite erldutert: Diese ist bei den slidwesteuropdischen bis vorderasiatischen,
gebirgsbewohnenden Einbritigen (A. artaxerxes ssp. montensis, ssp. isse-
kutzi, ssp. sheljuzhkoi u.a.) bei den Minnchen iiberwiegend hellgrau bis
gelblichgrau und nur bei den Weibchen deutlich brdunlichgrau; bei den mit-
tel-, ost- und nordeuropédischen Einbritigen (artaxerxes ssp. allous, ssp.
hercynica, ssp. inhonora, ssp. rambringi u.a.) wird sie auch bei den
Mannchen deutlich bridunlich und bei den Weibchen manchmal schon dister
graubraun bis olivbraun; in Nordengland und Schottland schliesslich ist sie
in beiden Geschlechtern der ssp. salmacis und ssp. artaxerxes (Nominat-
rasse) Uberwiegend olivbraun bis kaffebraun, nimmt aber innerhalb Schott-
lands nach Norden zu wieder einen grauen Ton an. Bei agestis verhilt sich
die Unterseite gerade umgekehrt: Bel siideuropéischen bis vorderasiati-
schen Populationen iiberwiegen gelblichbraune bis hellbraune T&ne (dhnlich
wie bei Aricia cramera ESCHSCHOLTZ 1821); bei stidenglischen, mittel-
europdischen und stidskandinavischen Populationen sind die Méannchen der

I. Generation fast rein hell aschgrau, die der II. (und III.) Generation zart
brdunlichgrau, und die Weibchen zeigen unterseits ein variables, helles
Milchkaffee-braun. Hinzu kommt noch, dass Wadrme wédhrend der Raupen-
und Puppenzeit zu grossen Faltern mit geséttigten Farben (in Mittel- und
Nordeuropa zu verstdrkten Brauntdnen), Kiihle dagegen zu kleineren Fal-
tern mit tribem Kolorit und grau getdnter Unterseite fiihrt, ohne aber den
rassen- oder artspezifischen Firbungscharakter ganz zu verwischen. Unter
solchen Umstidnden ist verstidndlich, dass BERGMANN (1952) die grossen,
verdunkelten und einbritigen hercynica-Falter Thiiringens und des Harz-
gebirges sowie einfarbig schwarzbraune Falter der f. unicolor LEMPKE
(false f.allous) des Alpenraumes als Kiihle-Feuchtigkeits- und Warme-
Feuchtigkeits-Modifikationen einer einheitlichen ""Lycaena astrarche
BERGSTRAESSER'" fehldeuten konnte.

LORKOVIC und SIJARIC suchten die Frage, ob es sich bei agestis und
allous in Jugoslawien um zwei reproduktiv isolierte, echte Arten handelt,
dadurch zu beantworten, dass sie an insgesamt 65 ein- bzw. zweibriitigen
Faltern aus der Umgebung von Sarajevo 18 verschiedene Merkmale vari-
anzanalytisch untersuchten. Sie fanden einige Merkmale und Merkmals-
kombinationen nur bei agestis, andere nur beil allous; bestimmie Merk-
malskombinationen, die bei fortgesetztem, ungehindertem Genaustausch
zwischen beiden Gruppen (Panmixie) und bei intermediirer Vererbung der
meisten untersuchten Merkmale hatten auftreten miissen, fehlten gédnzlich.
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Diese und weitere Befunde - z.B. die fast komplette Trennung der Hiufig-
keitskurven der Aedoeagus-Linge - fithrten zu der Annahme, dass ein ''en
bloc" wirkender Faktor existiere, der eine Panmixie verhindere und die
Falter von Sarajevo in zweil reproduktiv isolierte, selbstindige Arten,
eben in agestis und in allous, unterteile. Die Autoren vermuteten, dass es
sich bei dem isolierenden Prinzip um eine ausgeprégte, sexuelle Aversion
zwischen den artfremden Partnern handelt, da 1) eine rdumlich-zeitliche
Isolierung in dieser Gegend nicht bestand, 2) eine verminderte Fruchtbar-
keit bei den mit einer manuellen Kopulationsmethode erzielten F{- bis Fg-
Hybriden fehlte, und 3) Spontanpaarungen zwischen agestis und allous in

diesen Versuchen ausblieben.

Da sich aber bei diesen Experimenten auch die artgleichen Partner nicht
spontan paarten, besteht der Verdacht, dass die Zuchtbedingungen nicht
optimal waren. Ausserdem bleibt zu fragen, ob die Anzahl von 65 Faltern
angesichts der geschilderten, uniibersichtlichen Dominanzverhiltnisse fir
so weitreichende Schliisse nicht doch zu klein war. Die Schlussfolgerungen
der beiden Autoren kdnnen schon deshalb nicht fiir agestis und artaxerxes
im Ganzen gelten, weil die Falter mittel- und nordwesteuropdischer Rassen
beider Gruppen in Gefangenschaft ohne weiteres miteinander kopulierten,
und weil dann bei den Hybriden z. T, erhebliche, genetisch bedingte Stérun-
gen regelmissig auftraten. Beziiglich der Raupen- und Puppenzeichnung
fanden LORKOVIC und SIJARIC die gleichen Unterschiede zwischen agestis
und artaxerxes (allous) wie die anderen genannten Autoren und wie ich selbst.

Wenn auch die morphologisch-anatomischen Befunde, die hier nicht alle er-
wdahnt werden kdnnen, insgesamt auf eine stabilisierte, genetische Trennung
beider Gruppen und einiger ihrer Untereinheiten hinweisen, so sind sie doch
fir sich allein noch kein endgiiltiger Beweis fiir die Artverschiedenheit von
agestis und artaxerxes. Groéssere Aussagekraft und gréssere biologische
Bedeutung haben Stérungen der Reproduktionsmechanismen, denen wir uns
zuwenden.

2. Reproduktionsstérungen und Isolationsmechanismen

Paarungsbereitschaft und Fruchtbarkeit der Falter sowie die Lebenskraft
der Jugendstidnde pflegen bei der Treibzucht von Schmetterlingen schon in
wenigen Generationen stark abzunehmen oder ganz zu erléschen, so auch
bei Aricia nach der belichtungsinduzierten Ausschaltung der Diapause. De-
generationserscheinungen zeigen sich bel artaxerxes, insbesondere bei den
Ménnchen, eher und stirker als bei agestis und bei den Weibchen, wie
JARVIS', HOEGH-GULDBERG's und meine Zuchterfahrungen lehren. Sie
sind teils auf die Ausschaltung der Raupendiapause, d.h. eines genetisch
vorgegebenen Ruhestadiums, teils auch auf die ungiinstigen Licht- und Er-
nidhrungsbedingungen im Spédtherbst und Winter sowie auf den bei der Zucht
fehlenden Temperaturwechsel zwischen Nacht und Tag zuriickzufiihren. Die
schwichenden Treibeffekte miissen bei der Beurteilung der Hybridisierungs-
folgen in Rechnung gestellt und von den genetisch bedingten Stérungen sorg-
fdltig abgegrenzt werden. Andererseits diurften die Auswirkungen geneti-
scher Unausgeglichenheiten bei der Treibzucht bisweilen deutlicher werden
als unter Freilandbedingungen. Allgemein kdnnen Vitalitdts-, Fertilitits-
und Entwicklungsstérungen bei Kreuzungsexperimenten iiberhaupt nur dann
als Folge von "genetic imbalance' gedeutet werden, wenn sie bei den Paral-
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lelzuchten reiner Stimme (Kontrollen) fehlen.

Die Schwédchung der Fortpflanzungskraft muss nicht immer an den Faltern
dusserlich erkennbar sein. So waren in einigen meiner hercynica-Zuchten
gerade die grossten Ménnchen die sexuell am wenigsten aktiven, sie waren
anscheinend 'ins Kraut geschossen''.

Das Paarungsverhalten der gezogenen und der Freilandfalter in Gefangen-
schaft ist besonders kritisch zu beurteilen. Trotz glinstigster dusserer Be-
dingungen bleibt meist ein Teil der Weibchen im Flugkéfig ungepaart, auch
bei reinstimmigen Zuchten. Ursache dafiir kdnnte sein, dass es bei den
Minnchen infolge des erzwungenen Zusammenlebens mit den Partnern auf
engem Raume zur Geruchs -Adaptation (Abstumpfung, Gewothnung) gegen-
iber dem anlockenden und erregend wirkenden Sexual-Duftstoff der Weib-
chen (Pheromon) kommt, So etwas konnte z. B. bei Bombyx mori L. mit
elektrophysiologischen Methoden nachgewiesen werden. Dafiir spricht u.a.,
dass die Weibchen prompt kopuliert werden und dann viele Eier produzieren,
wenn man sie nach einer ausgiebigen Flitterung mit Honigwasser isoliert,
einige Tage lang durch méissiges Kiihlen ruhigstellt und danach bei Warme
den Méannchen einzeln beigestellt ( HOEGH-GULDBERG und JARVIS). Ver-
mutlich bilden die Weibchen wihrend der Ruhigstellung uneingeschrankt
Sexual-Duftstoff, der dann konzentriert freigesetzt wird und eine starke
Wirkung entfaltet. Haben die Weibchen dagegen schon lingere Zeit mit er-
hobenem Hinterleib, gespreizten Afterhaaren (Durftorgan!) und zitternden
Fliigeln ""gebettelt'', dann ist ihr Driisenepithel, das den Duftstoff bildet,
moglicherweise erschopft, und sie werden auch von frisch eingesetzten
Méannchen nicht mehr beachtet. Sonnenschein alleine ist noch kein ausrei-
chendes Paarungsstimulans, es muss bei hohem Sonnenstand warm bis
heiss sein. So paarten sich agestis- bzw. hercynica-Falter an einem son-
nigen, aber kihlen Oktobertag des Jahres 1972 auf meinem Balkon iiber
Mittag erst, als ich mit einem Heizventilator Warmluft von etwa 30°C in
die Flugkifige blies. Erinnert sei auch an den Umstand, dass von mehreren
gleichaltrigen Miannchen oft nur eines Paarungsversuche unternimmt. Ueber-
haupt scheint bei Aricia das mannliche Geschlecht das stéranfédlligere zu sein.
So brachten gezogene, normal grosse hercynica-F,-Falter, unter sich ge-
halten, trotz bester Wetterbedingungen nur unfruchtbare Eier hervor, wih-
rend die Weibchen derselben Zucht mit Freilandmé&nnchen von agestis in
Gefangenschaft viele grosse F ,-Hybriden zeugten. Folglich kann das Aus-
bleiben einer Paarung oder die Unfruchtbarkeit der Eier nicht als Beweis
fiir die Artverschiedenheit der betreffenden Partner gelten.

Diese vielen Unsicherheiten und Einschridnkungen zwingen zu dem Einge-
stédndnis, dass eine.Aversion des einen Geschlechts von agestis gegeniiber
dem anderen Geschlecht von artaxerxes - und damit auch eine sexuelle
(Paarungs-) Isolation der beiden Gruppen - im Experiment bisher nicht
zweifelsfrei nachgewiesen wurde. Ungeklédrt ist noch, ob sich die gruppen-
fremden Partner im Freiland ebenso wie in Gefangenschaft zueinander ver-
halten.

Anders steht es mit bestimmten Entwicklungs- und Fortpflanzungsstdorun-
gen, die bei den agestis-artaxerxes-Hybriden, teils auch bei den Hybriden
aus verschiedenen artaxerxes-Rassen auffallend regelméssig auftraten, bei
den reinstdmmigen Zuchten aber fehlten (vergl. Tabelle 1).
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Tabelle 1: Kreuzungen verschiedener Rassen von Aricia artaxerxes FABR.
mit Aricia agestis DENIS et SCHIFFERMUELLER

Experimentator
Herkunft Versuchsjahr
Méinnchen Weibchen Besonderheiten in Fj-Fy (Publikation)
agestis x artaxerxes Proterogynie, im Mittel Jarvis 1962 (1966)
S-England S_Schottland. VoR 2 Tagen Frydenberg u. Hoegh-
Winchester Hawick Guldberg
agestis x salmacis Proterogynie, im Mittel Jarvis 1962 (1966)
S-England, NW-England, \égn“? Tageny 27 Mo,
Winchester Warton .
agestis x salmacis Proterogynie angedeu- Jarvis 1967 (1969)
S-England, NO-England, ber
Reading Sherburn
agestis x vandalica Proterogynie bei sehr Jarvis 1963 (1966)
S-England, Jitland beschleunigter Ent- Hoegh-Guldberg 1963
Winchester Nordkiiste Wueng (1266)
agestis x vandalica Proterogynie in F4 Jarvis 1972, Hoegh-
S-England, Jiitland, Guldberg (1974)
Reading Nordkiiste
agestis X ercynica roterogynie von 1- ames '
h y P i 1-7 K 1973, 1975
Kyffhiuber- Ribeland Tagen und z. T, mon- (diese Arbeit)
gebirge/ im Harz/ strose Puppen in Fq;
DDR DDR in ¥, Sterilitat, z.T.
‘Kleinheit; bei Riickkreuzungen z.T. totaler
Ausfall der W., hohe Mortalitédt der Jugend-
stdnde, sierile Eier trotz Paarung
agestis x macedonica Proterogynie in Fq: Lorkovid 1961 - 1962
Kroatien W -Kroatien bei Zimmerzucht er- (briefl. Mitt. 1975)
7 aoreb ’ Plitvice - ’  schienen die meisten
g Seen W. vor, alle M, erst

artaxerxes x agestis

Schottland S-England
Stonehaven
salmacis x agestis

NW -England, S-England,
Warton Winchester

nach Diapause; erst nach manueller Kopula-
tion F;-Fg-Hybriden

28 W. mit verzdger-
ter Entwicklung,
méannliche Puppen
alle abgestorben

Jarvis 1964 (1969)
Frydenberg u. Hoegh-
Guldberg (1966)

ausgeprigte Proteran- Jarvis 1962 (1966)
drie; im Mittel von
10 Tagen; 24 M., 8W.
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salmacis x agestis ausgepriagte Proteran- Jarvis 1967 (1969),
drie von 13 Tagen bei Hoegh-Guldberg u.

NO-England, S-England, stark verzdgertem Jarvis (1969)

B R Reading Wachstum der Weib-
chen; Sex-Ratio 2:1
vandalica x agestis Entwicklung der M. Hoegh-Guldberg u.
Jiitland, Jiitland, tejlls beschleunlg"t, Jarvis 1968 (1969)
3 . . die der W. verzogert;
Nordkiiste Ostseite bei . ..
Proterogynie in Fy, z.T. monstrése Puppen
Sletterhage | R . .
in Fl; Fertilitdt der Eier von Fy und F o ver-
mindert
allous x agestis viele unfruchtbare und Hoegh-Guldberg u.

wenige fruchtbare Eier Jarvis 1968 (1969)
in zwei Ansetzungen;
5 bzw. 4 Larven, 2 bzw.

Oesterreich, Jiitland,
Trawiesalm Ostseite bei

1900 m BEMerlage | o unniieher Taltes

hercynica x agestis trotz Paarung nur un- Kames 1973
Ritbeland, Kstthinser- fruchtbare Eier (diese Arbeit)
im Harz/ gebirge/
DDR DDR

Hervorzuheben sind in erster Linie

a) die erheblich beschleunigte oder verzdgerte Entwicklung der Mannchen
oder Weibchen, im Extrem bis zum Absterben eines Geschlechts, teils
mit Umkehrung der normalen Phédnologie (Proterogynie statt der bei
Lycaeniden und bei Aricia normalen Proterandrie),

b) das Ausbleiben der Raupendiapause im Herbst trozt der Kurztag-Belich-
tung der Eilarven,

c) monstrose Puppen mit resultierender Verkriippelung und Absterben der
Falter,

d) Zwergenwuchs der Minnchen bei normal grossen Weibchen,
e) Zeugungsunfidhigkeit bei erhalten gebliebenem Paarungstrieb,

f) die Produktion ungewdhnlich vieler, zum Teil deformierter Eier mit
Storungen der Embryonalentwicklung,

g) erhebliche Unterschiede in der Fertilitdt der Eier und der Vitalitédt der
Jugendstidnde zwischen Original- und reziproker Kreuzung, und

h) der totale Ausfall des einen Geschlechts sowie andere Unregelmdissig-
keiten bei den Riickkreuzungen.

Diese Storungen der Reproduktionsfihigkeit, die auf wesentlichen geneti-

schen Differenzen zwischen den verwendeten Partnern und den zugehdrigen

Populationen beruhen, diirften eine sehr oder weniger perfekte, gametische

und/oder zygotische Isolation (LORKOVIé 1958) zwischen agestis und arta-
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xerxes herbeifiihren und somit auch die artliche Trennung férdern und stabi-
lisieren. Diese Befunde eréffnen zugleich Einblicke in die Entwicklungsge-
schichte der beiden Aricia-Stidmme bzw. -Arten, wie nachfolgend darge-
legt wird:

Tabelle 1 lidsst klar erkennen, dass sich eine mehr oder weniger deutliche,
abnorme Proterogynie immer dann entwickelt hat, wenn das Mannchen zu
agestis, das Weibchen aber zu irgendeiner artaxerxes-Rasse gehérte. Bei
der reziproken Kombination kam es dagegen zur gesteigerten Proterandrie
bis zum Auseinanderklaffen der Flugzeiten der Méannchen und Weibchen,
teils durch die verzogerte Weibchenentwicklung. Diese schon von JARVIS
entdeckte, jetzt erneut bestitigte ''Proterogynie-Regel' méchte ich aus
zwel Griinden als den interessantesten Befund unserer Kreuzungsexperi-
mente werten:

Sie beweist erstens, dass sich die untersuchten artaxerxes-Unterein-
heiten trotz ihrer zum Teil erheblichen, genetischen Unterschiede (s.u.)
und trotz ihrer weiten, rdumlichen Trennung der agestis gegeniiber uner-
wartet einheitlich verhalten; sie stehen der agestis genetisch als ein ein-
heitlich reagierendes Ganzes, eben als die Art artaxerxes, gegeniiber, und
die einzelnen Untereinheiten sind miteinander ndher verwandt als mit age-

stis.

Zweitens kann ausgesagt werden, dass sich jene molekulargenetische Ver-
dnderung, die bei der Hybridisierung heutzutage mit iiberraschender Regel-
méssigkeit eine Proterogynie induziert, entwickelt haben muss, bevor die
Rassenbildung innerhalb des artaxerxes-Stammes eingesetzt hat, denn es
ist ganz unwahrscheinlich, dass sich eine derart spezielle und wohl auch
zugleich komplexe Strukturédnderung in den einzelnen, jetzt weit getrennten
artaxerxes-Untereinheiten selbstidndig und in véllig gleicher Weise vollzo-
gen haben kénnte. Folglich ist das betreffende, speziell-komplexe Genmu-
ster ein allen untersuchten artaxerxes-Populationen gemeinsames Erbe
einer Ur-artaxerxes. Da die geographische, zur Rassenbildung fihrende
Aufspaltung des artaxerxes-Stammes in Nordwesteuropa vor etwa 8000 Jah-
ren begonnen haben diirfte, wie noch gezeigt wird, muss sich die hypothe-
tische Ur-artaxerxes spétestens bis zu diesem Zeitpunkt, wahrscheinlich
aber schon wahrend einer der letzten Vereisungsperioden, genetisch in der
speziell-komplexen Weise von agestis getrennt haben. Weitere genetische
Veranderungen innerhalb der einzelnen artaxerxes-Populationen, die bei
ihrer Kreuzung zu teils erheblichen Storungen in der Nachkommenschaft
fihren (s.unten), waren demnach jlingeren bis jingsten Datums. Daraus
folgt dann, dass wir es bel artaxerxes mit einer plastischen Art zu tun ha-
ben, der noch Entwicklungstendenzen innewohnen. Demgegeniiber stellt
sich agestis als eine "konservative'' Art dar. Die grundlegenden Unterschie-
de zwischen agestis und artaxerxes kommen auch in ihrem ganz verschie-
denen Verbreitungs- und Ausbreitungstyp zum Ausdruck (Abbildung 1).

Zweifelhaft bleibt jedoch, ob die Proterogynie, falls sie sich im Freiland
iberhaupt ausbilden wiirden, eine fortgesetzte Vermischung verhindern kénn-
te, da bei den Hybridenzuchten meist einige Mdnnchen und Weibchen gleich-
zeitig schliipften. Eher kénnte das vorzeitige Schliipfen der Mannchen oder
das verspéidtete Erscheinen der Weibchen eine Paarung unmoglich machen und
die Entwicklung einer Mischpopulation verhindern. Es ist ohne weiteres klar,
dass sich eine Mischpopulation, rdumlich von den Stammpopulationen ge-
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Abb. 1: Aricia artaxerxes FABR. und ihre Rassen (@, 1-13, s.Text),

Aricia montensis VERITY (@) und Aricia agestis DEN. et SCHIFF.
(schraffiertes Gebiet) in Europa.
Punktiertes Gebiet: Landverbindung zwischen Britannien, Jiitland,
der skandinavischen Halbinsel und Mitteleuropa im Bereich der
Nordsee und siidlichen Ostsee zur Zeit des Haselgipfels um 8000
i v.d.Zw. (nach SAUREMA 1934, JESSEN 1935, BERTSCH 1953).




trennt, nicht reproduzieren kann, wenn die Méannchen oder Weibchen schon
in ¥ génzlich ausbleiben oder unfruchtbar sind.

Anders ist die Situation, wenn das eine Geschlecht erst in F9 oder nur bei
einem Teil der Rickkreuzungen ausfillt und die Mischlinge zugleich weiter-
hin mit agestis und/oder artaxerxes Kontakt haben. In diesem Falle wire
iber die Hybriden noch ein beschréinkter Gen-Austausch zwischen den bei-
den Stammformen moglich, und F,-Hybriden kénnten immer wieder neu
entstehen. In den eigenen Versuchen blieben die Weibchen zwar aus, wenn
Hybriden-F1-Weibchen mit hercynica-Ménnchen riickgekreuzt wurden, und
bei der reziproken Kombination gab es nur einige schwichliche Nachkom-
men, doch waren entscheidende Stérungen nicht festzustellen, wenn die Hyb-
riden-F-Weibchen mit agestis-Mé&nnchen rickgekreuzt wurden; Nachkom-
menschaft blieb aber ganz aus, wenn agestis-Weibchen mit hercynica-Méann-
chen oder Hybriden—Fl-Ménnchen gepaart wurden. Die Originalkreuzung
hercynica-Weibchen mit agestis-Mé&nnchen fiihrte wiederholt zu dusserlich
gesunden, sexuell aktiven und fruchtbaren Fl—Hybriden (und stets zur Pro-
terogynie), doch wurden dann in F2, zumindests an den Mé&nnchen, degene-
rative Verdnderungen wie Zwergenwuchs und Unfruchtbarkeit deutlich.

Diese Befunde enthalten wieder eine Regel: Die Stdrungen scheinen umso
ausgeprigter zu sein und sich in den Prédimaginalstadien umso friiher zu
zeigen, je hoher der Anteil von hercynica-Erbgut in den F; - und F,-Hyb-
riden ist. Ausserdem scheinen die Mé&nnchen ihre Fortpflanzungsfihigkeit
bei der lichtinduzierten Treibzucht umso leichter zu verlieren, je mehr
sich ihr Genbestand dem der Einbrutigen ndhert. Die Befunde zeigen aus-
serdem, dass es moglich ist, Erbmaterial von hercynica sukzessive in dem
von agestis ''zu verdiinnen', nicht oder weniger gut jedoch agestis-Erbgut
in dem hercynica. Aehnliche, nicht ganz so regelméssige Beobachtungen
machten JARVIS und HOEGH-GULDBERG bei ihren Experimenten mit bri-
tischen agestis- und artaxerxes-Populationen, auch bei Verwendung von
Raupen, die mit einer Diapause normal {iberwintern konnten. Dieser Um-
stand und die '""regelmissige Unregelmissigkeit' deuten darauf hin, dass
die Storungen nicht durch die Treibzucht, sondern durch genetische Unter-
schiede zwischen den verwendeten Stammeltern bedingt waren.

Es ist wahrscheinlich, dass derartige Stérungen die in Kontaktzonen even-
tuell entstehenden Mischpopulationen erheblich schwichen, weil ein Teil
der Paarungen entweder keine oder nur minderwertige Nachkommen ergibt.
Zahlenmissig schwache Mischpopulationen kénnen dann durch ungilinstige
dussere Einfliisse zusétzlich dezimiert und rasch ausgeldscht werden.

Gleiche Folgen ergeben sich, wenn die Diapause bei einem Teil der Hybri-
denraupen im Herbst trotz einer Kurztagbelichtung ausbleibt, da diese Rau-
pen wegen der mangelhaften Umstellung ihres Stoffwechsels im Winter weg-
sterben oder noch im Spidtherbst Imagines hervorbringen, die zu dieser Zeit
nicht kopulieren. Vermutlich ist bei solchen Raupen der neuro-hormonale
Mechanismus, der die Diapause in Abhidngigkeit von der Belichtung steuert,
durch gewisse Gen-Unvertriglichkeiten ausser Funktion gesetzt worden.

Bei einigen Kreuzungen zeigten sich auf jeder Entwicklungsstufe erhebliche
Storungen, die sich in ihrer biologischen Wirkung summieren und die Ent-
stehung einer sich selbst reproduzierenden Mischpopulation kaum zulassen.
Im Freiland dirften weitere negative Einflisse hinzukommen, die bei der
Aufzucht im Zimmer von jedem Individuum sorgfiltig ferngehalten werden.
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Problematisch und zum Teil iberraschend sind die Ergebnisse der Kreu-
zungen verschiedener artaxerxes-Rassen untereinander (HOEGH-GULD-
BERG und JARVIS 1966-1974, graphische Darstellungen 1969). Unter Be-
riicksichtigung der Zuchtbedingungen im Herbst und Winter lassen sich die
Ergebnisse in wenigstens vier Gruppen einteilen, die anscheinend den Dif-
ferenzierungsgrad der einzelnen Taxone wiederspiegeln:

Die erste Gruppe enthélt artaxerxes-Untereinheiten, von denen je zwei bei
der Kreuzung in beiden Richtungen bis zur F5 normale, unvermindert
fruchtbare Nachkommen ergaben. Es sind dies die Paarungen

artaxerxes/Schottland x salmacis/Nordengland,
rambringi/Sﬁdschweden x yandalica/Jiitland, und

rambringi/Siidschweden x rambringi-Aehnliche/Ostsee-Insel Bornholm.

Diese Taxa verhalten sich in dieser Zusammenstellung wie Rassen im klas-
sischen Sinne, so dass an ihrer Artgleichheit nicht zu zweifeln ist. Hierzu
gehoren von der Morphologie her auch die einbriitigen Populationen der da-
nischen Hauptinsel Seeland.

Die zweite Ergebnisgruppe enthidlt Kreuzungen, die in der einen Richtung
wenigstens bis zur Fl normale Verhiltnisse, in der reziproken Kombina-
tion aber keine Nachkommen oder eine stark verminderte Fruchtbarkeit
der Falter mit Vitalitdtsverlusten der Jugendstidnde ergaben. Wichtig ist,
dass es sich hier wie auch in den beiden folgenden Gruppen zum Teil um
dieselben Taxa wie in der ersten Gruppe handelt, jedoch in anderer Zusam-
menstellung:

vandalica/J{itland x rambringi -Aehnliche/Ostsee -Insel Bornholm,
vandalica/Jtitland x horkei/Ostsee-Insel Oeland,
rambringi/Stidschweden x horkei/Ostsee-Insel Oeland,

vandalica/Jutland x salmacis/Nordengland, und
opheimi/Slidnorwegen x salmacis/Nordengland.

Die dritte Ergebnisgruppe, bei der sich in Fl normale Verhéltnisse, in Fo
aber Entwicklungsstorungen der Jugendstinde und eine erheblich verminder-
te Fruchtbarkeit zeigten, enthilt die Kreuzungen

salmacis/Nordengland x allous/Oberengadin, Schweizer Alpen, und
vandalica/Jiitland x hercynica/Harzgebiet in der DDR.

Es sei darauf hingewiesen, dass sich salmacis und allous in allen Stadien
trotz ihrer grossen, geographischen Entfernung sehr dhneln, und dass her-
cynica morphologisch den siidschwedischen Faltern sehr nahe steht.

In der vierten Gruppe gab es trotz der beobachteten oder wahrscheinlich er-
folgten Paarung in allen gepriiften Richtungen entweder nur einige vermin-
dert fruchtbare F-Hybriden oder itiberhaupt keine Nachkommen, also auch
keine Fg-Generation, so bei den Kreuzungen

vandalica/Jitland x artaxerxes/Schottland,
vandalica/Jiitland x opheimi/Stidnorwegen,
rambringi/Slidschweden x opheimi/S{idnorwegen,

rambringi/Siidschweden x salmacis/Nordengland, und
hercynica/Harzgebiet, DDR x allous/Oberengadin, Schweizer Alpen.

Die erste dieser Kreuzungen ergab zwar viele Eier, aber nur eine nicht
schlipffdhige Raupe und einige abgestorbene, z.T. missbildete Embryonen
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in den Eiern.

Demnach ldsst sich aussagen, dass die genetisch bedingten Stérungen inner-
halb des artaxerxes-Stammes mit der steigenden, geographischen Entfer-
nung und mit zunehmender, rdumlicher Isolierung, vor allem wohl durch
grosse Wasserfldchen und weite Kultursteppen, deutlicher werden. Die be-
obachteten Fertilitdts- und Vitalitdtsstorungen entsprechen nicht nur dem
geographischen, sondern auch dem genetischen Abstand zwischen diesen
verschiedenen artaxerxes-Untereinheiten. Daher ist zu fragen, ob wir hier
a) iberhaupt noch mit allopatrischen, eigentlichen Rassen (Subspecies) ei-
ner gemeinsamen Art, oder aber b) mit mehreren selbstédndigen Arten zu
tun haben.

In Uebereinstimmung mit JARVIS, HOEGH-GULDBERG und VARGA mochte
ich beide Fragen mit ""nein" beantworten. Dafiir gibt es mehrere Griinde:

Erstens verhalten sich die stidskandinavischen Einbriitigen aus Jiitland, Std-
schweden und der Ostsee-Insel Bornholm in den Kombinationen der Ergeb-
nisgruppe 1 wie klassische Rassen derselben Art zueinander, wihrend sich
dieselben Populationen in den Zusammenstellungen der zweiten Ergebnis-
gruppe wie verschiedene Arten zueinander verhalten. Diese Populationen
bzw. Taxa konnen aber nicht artgleich und zugleich auch artverschieden
sein ! Derselbe Widerspruch tut sich bei den Kombinationen der zweiten Er-
gebnisgruppe auf, da hier in der einen Kreuzungsrichtung normale Fort-
pflanzungsverhiltnisse herrschten, die fiir Artgleichheit sprechen, wihrend
die reziproken Kreuzungen mit gleichem Zuchtmaterial eine schwer gestor-
te Fortpflanzung erkennen liessen. Das Problem wird an den Beziehungen
zwischen den Taxonen vandalica, salmacis und artaxerxes besonders deut-
lich, zugleich aber auch lésbar: Die beiden ersteren gehdren zur Ergebnis-
gruppe 2, sie wiren sowohl "artgleich'' als auch "artverschieden', die bei-
den letzteren haben sich aber zweifelsfrei als artgleiche Rassen erwiesen,;
vandalica und artaxerxes wiren aber nach den Ergebnissen der Gruppe 4

als zwei vollig getrennte Arten zu betrachten! Da nun salmacis als artgleich
mit artaxerxes gelten muss und auch als artgleich mit vandalica gelten darf,
sind auch vandalica und artaxerxes nach den Regeln der Logik als artgleich
zu betrachten ((''Sind zwei Dinge einem dritten gleich, dann sind sie auch
untereinander gleich'). Die nordenglische Untereinheit stellt demnach ein
verbindendes Glied zwischen der schottischen und der jiitldndischen Unter-
einheit dar ; in gleicher Weise, d.h. iiber (zufidllig noch existierende) Zwi-
schenglieder sind auch die weit voneinander getrennten Einbriitigen Stidnor-
wegens, Slidschwedens, der dénischen und schwedischen Ostsee-Inseln, des
Harzgebirges in der Mitte Europas und die alpinen Populationen miteinander
verbunden.

Ganz dhnliche oder gleiche Verhiltnisse in der Pieris-napi- und Erebia-
tyndarus-Gruppe veranlassten LORKOVIC (1958) , vom Zustand der unvoll-
standigen Speziation zu sprechen und den Begriff der Semispecies (Halbart)
in die Taxonomie einzufithren. Zur Begriindung, dass es sich hier nicht um
einen Verlegenheitsausdruck, sondern um eine logische Notwendigkeit han -
delt, wies er darauf hin, dass die Evolution im allgemeinen nicht in einem
grossen Schritt eine neue, reproduktiv vollstédndig isolierte Art hervorbringt,
sondern lber kleine Gen-Aenderungen, die sich im Laufe der Zeit in ihrer
Wirkung summieren. Der Fall artaxerxes ist daflir ein anschauliches Bei-
spiel. Wir haben es also mit einer Kollektivspezies (''Sammelart') zu tun,
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die einem weit verzweigten Baum entspricht: Die Endglieder, von denen je-
des fiir sich betrachtet als eine gesonderte, echte Art gelten kdnnte, sind
in Wirklichkeit Halbarten, die teils durch weitere Halbarten schwicheren
Ausprigungsgrades, teils durch echte Rassen zur Kollektivspezies arta-
xerxes genetisch miteinander verbunden sind. Angesichts ihrer Entwick-
lungspotenz dirften sich einige dieser Halbarten in nicht allzu ferner Zu-
kunft zu reproduktiv vollig isolierten, selbstidndigen Arten weiterentwickelt
haben.

Dieser Sachverhalt zwingt zu der Frage, ob agestis vielleicht doch nur eine
Halbart der Kollektivspezies artaxerxes sei. Das ist vor allem aus folgen -
den Grinden zu verneinen: Erstens bilden beide Taxa dort, wo es raumlich
moglich widre, nach unseren bisherigen Kenntnissen keine Freilandhybriden
(s.0.). Zweitens sind sie nicht nur durch eine Vielzahl morphologisch-ana-
tomischer Merkmale, sondern auch durch die Verschiedenheit ihrer kriti-
schen Photoperiode mit den daraus resultierenden Unterschieden ihrer Flug-
zeiten und Generationenzahl deutlich in zwei grosse Gruppen mit reicher,
sub- bis semispezifischer Gliederung unterteilt. Es sei daran erinnert, dass
die beschriebenen Hybridisierungen zwischen bestimmten artaxerxes-Unter-
einheiten und agestis tiberhaupt nur dadurch méglich waren, dass die Flug-
zeiten der taxonfremden Falter mit Hilfe der Langtagbelichtung ihrer Jung-
raupen synchronisiert wurden, und dass man den Faltern die jeweils popu-
lations- bzw. taxongleichen Geschlechtspartner vorenthielt. Drittens gibt

es zwischen agestis und artaxerxes anscheinend kein verbindendes Zwischen-
glied mehr. Viertens bewohnt agestiis ein ziemlich geschlossenes Areal, in
das in weiten Teilen Europas etliche artaxerxes-Untereinheiten disjunkt
eingesprengt sind. F linftens bestehen zwischen agestis und artaxerxes, ih-
ren bevorzugten Biotopen und Futterpflanzen nach zu urteilen, gewisse 6ko-
logische Unterschiede, die im Einzelnen allerdings noch genauer zu unter-
suchen sein werden. Ausserdem sind innerhalb des agestis-Stammes eben-
falls Aufspaltungstendenzen erkennbar: Die Subspezies astrarche ist im Ha-
bitus von den slideuropédischen und vorderasiatischen Populationen wenig-
stens im maénnl ichen Geschlecht deutlich verschieden, und die siidengli-
schen Populationen unterscheiden sich zumindest von denen der mitteleuro-
pdischen ssp. astrarche durch die dunkleren F liigelscheiden der Puppen und
leeren Puppenhiillen.

Auf Grund der geschilderten Befunde kann zusammenfassend ausgesagt wer-
den, dass sich apgestis und artaxerxes nach der lichtinduzierten, kiinstlichen
Synchronisierung ihrer Flugzeiten und bei erzwungenem Zusammensein im
beengenden Flugkifig zwar wie Halbarten sldrkeren Ausprigungsgrades, im
Freiland jedoch wie zwei selbstidndige, reproduktiv voéllig isolierte Arten
bezw. Kollektivspezies zu einander verhalten.

Der Differenzierungsprozess kann bei diesen beiden Arten aus der nacheis-
zeitlichen Land-, Klima- und Vegetationsentwicklung in Nord- und Mittel-
europa besonders gut rekonstruiert werden.

3. Versuch einer Rekonstruktion der Entwicklungs- und Siedlungsgeschich-
te der beiden Aricia-Arten und einzelner ihrer Untereinheiten

Aricia agestis SCHIFF. ist von Syrien an westwéirts liber Kleinasien, die
Balkan- und die Apenninen-Halbinsel, Korsika und Frankreich bis an die
Westkiiste Mittelenglands verbreitet; von dort verliduft ihre nordliche Ver-
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breitungsgrenze, ganz Mitteleuropa einschliessend, liber Jiitland, die Haupt-
inseln Ddnemarks, die sudschwedische Landschaft Schonen, Lettland, Litau-
en, die Bjelorussische und Ukrainische SSR bis zum nérdlichen Kaukasus-
Vorland (z. B. Berg Mashuk bei Pjatigorsk, leg. KAMES und STEIDEL am
21.7.1973). Die nordliche Arealgrenze entspricht nach den Ermittlungen
HOEGH-GULDBERG's (1966) in England und Stidschweden der 16°9C -Juli-
Isotherme und in Dinemark etwa der 15, 5°C -Juli-Isotherme bzw. in Nord-
europa der aus den Temperaturen der Monate April bis September errech-
neten 13°S-Isotherme. Weiter nérdlich kann die Art vermutlich nicht {iber-
leben, weil ihre Junglarven dort noch im Friihherbst mehr Lichtstunden er-
halten wirden, als ihrer kritischen Photoperiode entsprechen; das wiirde
ihre Diapause - und damit auch eine Umstellung auf den nordischen Winter

- verhindern. Demnach hat agestis jetzt eine ostmediterran-pontisch-mit-
teleuropédische Verbreitung. In Mitteleuropa bewohnt sie Trocken- und Halb-
trockenrasen kontinental-pontischen und submediterranen Gepriges auf
leicht erwdrmbaren Béden des Flach- und Hiigellandes (Einmuldungen und
Verebnungsfliachen der Gips- und Muschelkalkhiigel, sandig-lehmige Brach-
dcker u.d.), in Slidosteuropa und in den Ostalpen geht sie bis 1000 Meter hin-
auf. Thre Wirtspflanze ist im Nordwesten ihrer Gesamtverbreitung Helian -
themum nummularium MILLER, im Siiden und Osten, vor allem auf sandi-
gen Boden, Erodium cicutarium L'HER. In Thiringen liegen ihre Biotope

in der offenen Kulturlandschaft und in der sogenannten Steppheide (BERG -
MANN 1952).

In Stidfrankreich schliesst sich das Verbreitungsgebiet der iberisch-nord-
westafrikanischen Aricia cramera ESCHH. an, die siideuropidischen agestis-
Faltern sehr dhneln kann, jedoch am Genitale gut zu erkennen ist (BEURET
1260).

Aricia artaxerxes FABR. ist mit einer nérdlichen Rassenkette von Ostsibi-
rien an westwirts durch den stidlichen Teil der sibirischen Taiga und den
Laubwaldgiirtel Osteuropas (ssp. inhonora JACHONTOV, ssp. ucrainica
OBRAZTSOW) einerseits tiber Polen bis zum Harz und Thiiringen (ssp. her-
cynica), andererseits tiber die Baltischen Sowjetrepubliken, Fennoskandien,
Déanemark und Nordengland bis nach Schottland (ssp. salmacis, ssp. arta-
xerxes) verbreitet. In Schweden und Norwegen lebt die Art in der ssp. lyn-
gensis HOEGH-GULDBERG noch nérdlich des Polarkreises. Eine Kette sid-
licher artaxerxes-Rassen (montensis-Gruppe sensu VARGA 1968) bewohnt
Armenien und Transkaukasien (ssp. azerbajdhana OBRAZTSOW), den Kau-
kasus (ssp. sheljuzhkoi OBRAZTSOW), Kleinasien, die Balkan-Halbinsel
(ssp. macedonica VERITY), den Karpathenraum (ssp. issekutzi BALOGH),
die Alpen (ssp. allous GEYER-HUEBNER) und ihre siidlichen sowie siidwest-
lichen Randgebiete (ssp. alpiummagna, montiummagna und semimontensis
VERITY, ssp. de brosi BEURET), ferner die Pyrenden und die Gebirge der
iberischen Halbinsel bis hin zum Atlasgebirge Marokkos (ssp. montensis
VERITY). Die nordlichen Rassen bewohnen teils Lichtungen warmer Misch-
wilder mit Wiesensteppe im Flach- und niedrigen Bergland, teils schitter
mit Laubholz bewachsene Stidhinge felsiger Hiigzel bis 500 m i.d., M., teils
auch Lichtungen der Kiistenwilder oder Graudiinen. Die siidlichen Rassen
leben sowohl in kréduterreichen Lichtungen des Buschwaldes auf Karstpla-
teaus als auch auf warmen, blilitenreichen Sitidhédngen der montanen bis sub-
alpinen Region bewaldeter Hochgebirge. Im Kaukasus fand ich sie in 1600-
2000 m Hohe. Demnach ist artaxerxes eine sibirische oder mongolische,
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euro-asiatisch verbreitete Art, von der sich die montensis-Gruppe vermut-
lich schon vor oder wihrend der Wiirm-Vereisungen abgespalten und in den
stideuropédischen Refugialgebieten (einschliesslich der Kalkhiigel des Karpa-
thenbeckens) separat weiterentwickelt hat (VARGA 1968). Auf Grund ihrer
okologischen Anspriiche und jetzt bewohnten Biotope gehdrt artaxerxes we-
der zu den boreo-montanen noch zu den arktisch-alpinen Arten, sondern
sie ist nach VARGA zu den "angarischen' Arten sensu UVAROV (1928) und
ANDER (1951) zu stellen, die im westlichen Teil ihres Areals eine nérdlich-
montane Disjunktion zeigen. Als ihre Wirtspflanzen wurden Helianthemum
nummularium MILLER (Gemeines Sonnenrdschen), Geranium sanguineum
L. (Blutroter Storchschnabel) und Geranium silvaticum L. (Wald-Storch-
schnabel) festgestellt.

Die unterschiedliche Verbreitung der beiden Arten in der Horizontalen und
in der Vertikalen, die mit der verschiedenen kritischen Photoperiode der
Jungraupen nicht vollstdndig erkldrt werden kann, lidsst auf gréssere dkolo-
gische Verschiedenheiten schliessen, als sie bei der Zimmerzucht sichtbar
werden.

Nimmt man fiir die hypothetische, gemeinsame Ur-Aricia bzw. Ur- artaxer-
xes dieselben oder dhnliche 6kologische Bediirfnisse wie fir die rezenten
Arten an, dann kann es widhrend der verschiedenen Vereisungsperioden,
auch wahrend des nur missiyg kalten Wirm-Glacials, in Fennoskandien, in
der nordlichen Halfte Mittel- und Osteuropas, in den Alpen und in Schott-
land keine Aricia-Populationen von agestis- oder artaxerxes-Charakter ge-
geben haben. Vermutlich hatten die vier grossen Vereisungen eine in Euro-
pa weit verbreitete, vor- bis frihzeitliche Ur-Aricia wiederholt in eine mit-
telasiatisch-mongolische Gruppe und in mediterrane Gruppen zersprengt,
die sich infolge ihrer geographischen Isolierung in Richtung auf artaxerxes,
agestis und cramera zu differenzieren begannen. Wihrend des Riss-Wirm-
Interstadials diirfte dann am ehesten die 6stlich-kontinentale, durch Ausle-
sevorginge einbriitig gewordene Gruppe Mitteleuropa, Teile Skandinaviens
und Britannien bis an die Atlantikkiiste wiederbesiedelt haben. Anscheinend
wurde diese Ur-artaxerxes durch die Wirm-Vereisung im nérdlichen Mittel-
europa abermals ausgeldscht und sowohl in slidwestlicher und siidostlicher
Richtung in die Refugialgebiete Siideuropas als auch nach Osten in die jetzi-
gen Steppengebiete West- bis Mittelasiens zurilickgedridngt. JARVIS hédlt es
fir moéglich, dass sich einzelne ihrer Populationen im Siden Englands un-
ter dem Einfluss des nahen Atlantik widhrend des Wiirm-Glacials halten und
von hier aus Schottland friihzeitig wiederbesiedeln konnten. Umstritten ist,
ob es wihrend einer der vier Vereisungen an der Nordwestkiliste Norwegens
eisfreies Land mit einer Vegetation gab, die einer Ur-artaxerxes das Ueber-
leben in diesem Gebiet und eine frihzeitige Differenzierung in Richtung auf
die rezente ssp. lyngensis ermoglicht hdtte . Wahrscheinlicher ist aber,
dass Skandinavien nach dem Abschmelzen der Eiskappe weithin ziemlich
gleichmissig und sehr rasch von einem gemeinsamen Vorldufer aller jetzt
dort lebenden Rassen und Halbarten vdllig neu besiedelt wurde, im Siiden
auch von einem agestis-Vorliufer.

Wegen der vermutlichen 8kologischen Anspriiche und Lebensgewohnheiten
der spdt- bis nacheiszeitlichen Aricia-Populationen mussten fiir eine Be-
siedlung Nord- und Mitteleuropas drei Voraussetzungen gleichzeitig erfiillt
sein, ndmlich 1) eine kontinuierliche Landverbindung zwischen Mitteleuropa
und Skandinavien einerseits und Britannien andererseits, 2) ausreichend

o4



warme Sommermonate, und 3) Wiesen- und Waldsteppe sowie submediter-
rane Trocken- und Halbtrockenrasen bis nach Skandinavien hinein mit konti-
nuierlicher Verbindung zu den entsprechenden Vegetationskomplexen Sid-
west- und Slideuropas sowie Westasiens.

Geophysikalische, geologische, vegetations- und bodenkundliche Untersu-
chungen haben ergeben, dass diese gilinstige Konstellation im nordlichen
Mitteleuropa und in weiten Teilen Skandinaviens etwa vom 10. bis 4. Jahr-
tausend v.d. Zw. bestanden hat: Am Beginn dieses Zeitraumes war Nord-
europa durch die zunehmend intensive Sonnenstrahlung so weit erwarmdt,
dass sich der Eisschild véllig auf die skandinavische Halbinsel zurilickgezo-
gen und Britannien, Jiitland und Stidschweden freigegeben hatte. Mitteleuro-
pa hing Gber das Doggerland - den jetzigen Boden der siidlichen Nordsee -
noch mit England und iiber Jiitland mit Sidschweden einschliesslich der In-
sel Bornholm in breiter Landverbindung zusammen. Diese fiir unsere Be-
trachtung wichtige Landmasse war vom nordischen Eis, das rasch weiter
abtaute, zunidchst durch das Yoldia-Meer (Ur-Ostsee) und den westlich breit
anschliessenden Skagerrak getrennt. Zu dieser Zeit dominierte im noérdli-
chen Mitteleuropa bereits ein lichter Birken-Kiefernwald mit winterharten
Bliitenpflanzen, unter denen sich auch Helianthemum befand, so dass so-
wohl von Britannien her eine der schottischen artaxerxes dhnliche als auch
von Sudosten her eine kontinentale, wahrscheinlich der inhonora dhnliche,
einbriitige Aricia bis zum Harz und lber die breite LLandverbindung bis nach
Jiitland und Stidschweden vordringen konnte. Mit der weiteren Erwdrmung,
die um das Jahr 8000 v.d. Zw. ihren Hohepunkt erreichte, wurden rings um
die skandinavischen Hochgebirge weite Landstriche frei; dadurch riickte
der fiir die ersten skandinavischen Aricia-Populationen geeignete Lebens-
raum weit nach Norden und Nordwesten bis an die norwegische Westkiiste
vor. Zugleich hielten lichte Haselstrauch-Buschwilder von Stidwesteuropa
her, wenig spiter auch Ulmen-Eichen-Linden-Mischwilder von Slidosten
her in Mitteleuropa und Stidskandinavien Einzug, begleitet von kontinentalen
und pontischen Wiesensteppen. Die beginnende Landhebung der skandinavi-
schen Halbinsel engte die Verbindung zwischen dem Skagerrak und dem
Yoldia-Meer, das nun zum Ancylus-See wurde, im Bereich der Mittel-
schwedischen Schwelle bis auf die spiteren grossen Seen und ihren westli-
chen Abfluss so weit ein, dass etwa vom 7. bis zum 5. Jahrtausend (Zeit
des Haselygipfels, Ausbreitung des Eichenmischwaldes) von Stdschweden
aus weitere Aricia-Falter fast ganz Skandinavien besiedeln konnten. Zu-
gleich kdnnten stidwesteuropédische oder britische, der salmacis dhnliche
Falter Uber das Doggerland die Stidostkliste Norwegens, Jitland und das
Harzgebiet erreicht und sich mit kontinentalen, der inhonora adhnlichen Fal-
tern zu den spidteren Rassen opheimi, vandalica und hercynica bzw. ram-
bringi vermischt haben. Ebenso ist moglich, dass inhonora-&ahnliche Falter
iber das Doggerland zusammen mit dem Eichen-Mischwald nach Britannien
eingewandert sind und sich dort mit dem eingeborenen Eiszeit-Relikt der
westlichen Ur-artaxerxes-Populationen zur spiteren salmacis vermischt
haben, wédhrend sich die ndrdlich dieser Landbriicke wohnenden Populati-
onen Schottlands schon zur typischen Form und Rasse artaxerxes zu diffe-
renzieren begannen. Auf diese Weise wiirden sich die eigentimlichen gene-
tischen und morphologischen Beziehungen zwischen den britischen, sidskan-
dinavischen, zentraleuropidischen und alpinen Einbriitigen leicht erklédren
lassen.
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Bis zum 5. Jahrtausend war die Erwarmung so weit fort geschritten, dass
zusammen mit wirme- und trockenheitliebende Pflanzen auch &stliche Ari-
cia-Populationen iiber Finnland und Lappland die Nordwestkiiste Norwegens
erreichen konnten. Mit der Ausbildung milder Winter und der allmé&hlichen
Umstellung auf ein subatlantisch-ausgeglichenes Klima dirften zu Beginn
der Eichenmischwald-Zeit von Siidost- und Sltidwesteuropa her mediterrane
Pflanzen, mit ihnen auch mehrbriitige Falter vom agestis-Typ und andere
mediterrane Insektenarten liber Mitteleuropa bis weit nach Skandinavien hin-
ein vorgedrungen sein. Pollenanalytische Untersuchungen, fossile Eichen-
striinke und Haselnlisse auf den jetzt liber der Baumgrenze liegenden Gip-
feln der deutschen Mittelgebirge, fossile Samen warmebediirftiger Wasser-
pflanzen in Finnland, Nord- und Mittelschweden, das ehemalige Vorkommen
mediterraner Mollusken in Norddeutschland und Didnemark bis weit ins Nord-
meer hinauf, Funde des wirmeliebenden Kéfers Platydema violaceum aus
vorgeschichtlicher Zeit in Finnland, der Nachweis eines abgekiirzten, bore-
alen bis subborealen Verlandungstyps der Seen in Schweden wie am Ober -
rhein und viele weitere Befunde lassen darauf schliessen, dass die Jahres-
mitteltemperatur auf der Hohe der Eichenmischwald-Zeit - etwa im 5. bis
4, Jahrtausend - in Norwegen um 2, 3 - 2, 7°C, in Westjiitland um 2,0°C und
in Mitteleuropa stellenweise um 3, 0°C hoher lag, und dass es auch trocke-
ner als jetzt war.

Das Abschmelzen des arktischen und skandinavischen Eises sowie damit zu-
sammenhidngende Hebungs- und Senkungsvorgzinge in Nordwesteuropa hat-
ten jedoch zur Folge, dass sich parallel zur Ausbildung des Laubmischwal-
des rasch geographische Veridnderungen vollzogen, die fiir die britischen
und skandinavischen Aricia-Populationen schicksalhaft werden sollten: Der
Meeresspiegel stieg um rund 100 Meter, das Doggerland versank, Britan -
nien wurde vom Festland breit getrennt, der Skagerrak verbreiterte sich,
die Nordkiiste Jiitlands 16ste sich vom Hinterland; die Landverbindung zwi-
schen Norddeutschland-Jitland und Siidschweden wurde durch breite Mee-
resarme in die ddnischen Inseln zerlegt, und die Landzungen Slidschwedens
verwandelten sich in Ostsee-Inseln. Dadurch diirfte schon auf der Héhe der
Eichenmischwald-Zeit eine spédtere Besiedlung England, der danischen In-
seln und Siidschwedens durch Aricia agestis sowie ein weiterer Austausch
von Erbmaterial zwischen den britischen, norwegischen, danische, schwe-
dischen und mitteleuropiischen artazerxes-Populationen unterbunden wor-
den sein.,

Vom 4. Jahrtausend an wurde es in weiten Teilen Europas, vor allem im We-
sten und Norden, spilirbar kiihler und feuchter: Rotbuchenwilder und atlanti-
sche Zwergstrauchheiden dréngten den Eichenmischwald, die kontinental-
pontische Wiesensteppe und die submediterranen Trockenrasen, mit ihnen
auch die agestis- und artaxerxes-Populationen, auf siidexponierte Hiange,

in den Windschatten der Gebirge und auf leicht erwdrmbare Béden zuriick
Waldsteppe und Steppenheiden wichen nach Siidosten aus, die Aricia-Biotope
wurden mehr und mehr voneinander isoliert. Dadurch gerieten insbesonde-
re die britischen, mitteleuropdischen und skandinavischen Populationen un-
ter klimatische und rdumliche Bedingungen, die selektierend und modifizie-
rend wirkten; die Aufspaltung in die zahlreichen artaxerxes-Rassen und
-Halbarten kam in Gang, der genetische Abstand zu agestis vergrosserte
sich. Vom 4. Jahrtausend an grifft auch der Mensch nachweibar in die Land-
schaft ein: Auf den verbliebenen Steppen des Tieflandes wurden Ackerbau
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und Viehzucht getrieben, Ruderalflichen, Brachicker und Waldlichtungen
entstanden neu, der Eichenmischwald erfuhr spiter eine indirekte Forderung
durch die ungeregelte Waldwirtschaft, die Fichte wurde auch ins niedere
Bergland verpflanzt usw. . Dadurch sind fiir agestis in der Ebene und Hiu-
gelstufe im Ganzen bessere Lebensmoglichkeiten erhalten geblieben als

fir artaxerxes. Im Mitteldeutschen Trockengebiet findet sich agestis heut-
zutage auf ehemaligen, vergrasten Weinbergen, am Rande von Schaftriften,
in alten Obstplantagen u. 4. . Im Gegensatz dazu ist artaxerxes hercynica
ein Relikt, das sich im Harz und im Alten Stolberg, bei Jena und im oberen
Saaletal/ Thiiringen in bliitenreichen Auflichtungen des Bergwaldes auf Kalk-
boden erhalten und in der Neuzeit auf benachbarten Rodungsfldchen ausbrei -
ten konnte. Im Harz und in Thiiringen sind die agestis- und artaxerxes-Ha-
bitate iiberall durch einen Waldgiirtel getrennt.

Trotz ihrer starken, rdumlichen Isolierung ist hercynica im Habitus den
Faltern des sidskandinavischen rambringi-Formenkreises (Seeland, Scho-
nen, Bornholm) so dhnlich geblieben, dass sich die Zusammenfassung aller
dieser Populationen zu einem siidskandinavisch-hercynischen Rassenkreis
aufdringt. Das resultiert nicht nur aus den klimatischen Aehnlichkeiten
zwischen den Hochfldchen der mitteldeutschen Rumpfgebirge und Siidskandi-
navien, sondern vor allem wohl aus einem anndhernd gleichen Genbestand
aller hierher gehdrenden Populationen. Es ist sicherlich kein Zufall, dass
die Falter dieses Rassenkreises nicht nur geographisch, sondern auch in
der Grundfidrbung und der Ausprédgung weisser Zeichnungselemente ihrer
Unterseite, in der Ausprigung und Héufigkeitsverteilung der rotgelben
Saummonde sowie in der Farbung der Fransen die Mitte zwischen der kon-
trastreich-bunten salmacis und der kontrastarmen inhonora halten. Man
darf annehmen, dass ein solcher Habitus durch das Zusammentreffen west-
europiisch-britischer Felshiigel -Bewohner und osteuropiischer Waldstep-
pen-F alter am Schnittpunkt zweier Einwanderungswege entstanden ist. Pol-
nische und russische inhonora-Falter unterscheiden sich - den wenigen mir
vorliegenden Stiicken nach zu urteilen - von den Faltern des siidskandina-
visch-hercynischen Rassenkreises durch eine etwas hellere, triibe briun-
liche Grundfirbung und eine schwicher entwickelte, weisse Saumzeichnung
der Unterseite, durch die Neigung zur diffusen, braunlichen Verdunkelung
der Fransen auch bei den Minnchen sowie durch das viel haufigere Auftre-
ten der oberseits einfarbig schwarzbraunen f. unicolor (KRZYWICKI, in
litt. ).

Ihrerseits scheint inhonora im Habitus zwischen den Mitteleuropiern sowie
der Karpathenrasse issekutzi der montensis-Gruppe und den sibirischen
Einbriitigen zu stehen, die 1t. SEITZ (1909) im 6stlichen Teil ihrer Verbrei-
tung, am Amur, durchweg zur f. unicolor (false f. allous) gehoren.

Das lasst darauf schliessen, dass inhonora eine entwicklungs- und siedlungs-
geschichtliche Schliisselstellung einnimmt. Leider ist die Biologie der ost-
européischen und sibirischen Einbriitigen noch unbekannt.

Da auch uber die Jugenstinde der stdeuropdischen Aricia-Gruppen (mit
Ausnahme der nordungarischen, bosnischen, kroatischen und alpinen) keine
Angaben vorliegen und Kreuzungsversuche mit den anderen siideuropéischen
Ein- und Mehrbriitigen fehlen, sind Aussagen zu ihrer Stammesgeschichte
spekulativ. Man darf jedoch annehmen, dass die Rassen der montensis-Grup-
pe im Ganzen ziemlich homogen geblieben sind, weil sie die Spédt- und Nach-
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eiszeit ohne allzu krasse Klimaschwankungen und ohne grossere Arealver-
schiebungen in Biotopen iiberstehen konnten, die den jetzt bewohnten weit-
gehend dhnelten. Am weitesten vom montensis-Habitus entfernt, mit diesem
aber durch die Formen oder Rassen semimontensis und de brosi der West-
alpen verbunden, ist die zentralalpine ssp. allous; diese diirfte in der
Wiérmezeit ins Alpeninnere gelangt sein, sich aber infolge des Klimastur-
zes in frihgeschichtlicher Zeit auf die jetzt bewohnten, sonnigen Talflanken
isolierter Hochtéler zuriickgezogen haben. Eine Parallele zu allous scheint
die nordskandinavische artaxerxes ssp. lxngensis darzustellen, die wahr-
scheinlich durch Isolierung unter dem Einfluss des subarktischen Klimas
aus einer rambringi -dhnlichen Form entstanden ist. Eine der lyngensis
dhnelnde F orm konnte HOEGH-GULDBERG (1974) durch die Kihlung noch
weicher Puppen der vandalica-horkei -Hybriden erzeugen. Ungekléirt ist
noch, in welcher Weise oder in welchem Stadium diese noch jenseits des
Polarkreises lebenden Populationen tiberwintern. Man kann lediglich aus-
sagen, dass ihre Ueberwinterung nicht von einer kritischen Photoperiode
ihrer Junglarven gesteuert sein kann, da diese unter den Langtag-Beding-
ungen des Polarsommers aufwachsen.

Vermutlich hat erst die grossflachige Entwaldung der sideuropdischen Mit-
telgebirge dazu gefiihrt, dass agestis und artaxerxes z.B. im niederen
Bergland des jugoslavischen Karstgebiets aufeinander treffen. Es ist wahr-
scheinlich, dass die Trennung in zwei separate Arten seit langem auf ganz
verschiedenen Hohenstufen, die durch einen Waldgilirtel voneinander ge-
trennt waren, vollendet wurde.

Es wire notig, nun auch die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den
stideuropédischen agestis-, artaxerxes- und cramera-Populationen mit Hilfe
von Eizuchten und Kreuzungsexperimenten aufzukldren. Wie in dieser Arbeit
gezeigt wurde, hat auch der Freizeit-Entomologe die Moglichkeit, die hier
nur in groben Ziugen entworfene Entwicklungs- und Siedlungsgeschichte der
erwidhnten und weiterer Aricia-Gruppen mit einfachen Mitteln zu untersu-
chen, zu korrigieren und die Einzelheiten zu erginzen.

Legenden fiir Abbildungen 2 bis 5 (siehe nichste 2 Seiten)
Abb. 2 und 3: Aricia-Mé&nnchen, Ober- und Unterseiten,

Abb. 4 und 5: Aricia-Weibchen, Ober- und Untergeiten;

jeweils linke Reihe oben: A. artaxerxes hercynica Fq, ex ovo, 1973;

Mitte: F ] -Hybride der Kreuzunghercynica-Weibchen x
agestis-Méinnchen, ex ovo mit Langtagbelichtung,
August 1973;

unten: A. agestis, II.Gen., ex ovo, August 1973;

jeweils rechte Reihe: ¥ o-Hybriden (hercynica-Weibchen x agestis-Méann-
chen)z, Variationsbreite, ex ovo mit Langtagbelich-
tung, September-Oktober 1973

Natlirliche Grésse: Linke obere Falter 27,5 mm, kleinstes Méannchen Fo
21 mm, grosstes Weibchen 28, 5 mm.

Die Falter befinden sich in der Sammlung des Verfassers.
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