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Einleitung

In dieser Arbeit soll versucht werden, die durch das Kirunert’sche Prinzip der regionalen
Stendzie ausgedriickten Gesetzmifligkeiten anhand einiger theriologischer und herpetologi-
scher Beispiele zu betrachten, mit dem Ziel, Vorstellungen iiber seine Konstanz und mégliche
Verwendbarkeit als systematisches Kriterium zu gewinnen.
Diese Zielsetzung erscheint berechtigt, da
1. Erfahrungen vorlagen, die auf ein konstantes 6kologisches Phinomen unterhalb des
Artniveaus hindeuteten und
2. gerade dieser (Gamma-)Bereich der Systematik einer allgemein akzeptierten theoreti-
schen Grundlage entbehrt und demzufolge in der taxonomischen Praxis mit besonderer
Subjektivitit gehandhabt wird.
Nach einer kurzen Darstellung dieser auch heute noch unbefriedigenden Situation soll
hier eine theoretische Diskussion zum Subspezies-Problem gefiihrt werden, um — giinstig-
stenfalls — kiinftiger empirischer Forschung als Impuls zu dienen.
Die nachfolgend vorgetragenen Gedanken sind in den letzten Jahren durch viele Ge-
spriche mitgeformt worden, wofiir ich allen, die mit mir diskutiert haben, danke.
Besonders wertvoll fir die vorliegende Fassung des Manuskriptes war eine Diskussion,
zu der mich kiirzlich mein akademischer Lehrer, Herr Prof. Dr. Dr. h.c. W. HErRE mit
seinen Mitarbeitern Dr. K. Meunter und Dr. H. RercusteIN in Kiel einlud.

Die Situation des Subspezies-Konzepts

Einen besonders ausfithrlichen Uberblick iiber die Geschichte des Art- wie des Unterart-
begriffs gab HERRE (1961): Fiir beide Begriffe galt, daf} sie zunichst durch die Verquickung
mit der Typus-Vorstellung als statisch aufgefaflt wurden, und ,,eine Uberbewertung von
strukturellen Merkmalen des Typus-Individuums in der Biologie um sich griff“ (L.c.: 3).
Diese statische, typologische Betrachtungsweise muflte spiter einem Populationsgedanken
weichen und ging damit in eine dynamische Auffassung iiber. Doch die zwischen allen Po-
pulationen zu beobachtende Variablitit machte weiter- oder enggefaite Definitionen des
Unterartbegriffes moglich, so daff Herre (l.c.: 16) resiimierte: ,,Unterarten sind also
grundsitzlich rein subjektiv begrenzte Definitionseinheiten.“
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Dies gilt auch fiir die unter Zugrundelegung des Populationsgedankens erstellte Defini-
tion, die sogenannte 75-%-Regel, von Maygr, LinsLey und Usinger (1953), der von den
meisten Autoren der Vorzug gegeben wird. Doch auch sie stellte es weiterhin ins Er-
messen des Taxonomen, was er zwischen den betreffenden Gruppen fiir unterscheidbar
hielt und was nicht. Zudem verfeinerten sich die Untersuchungsmethoden (z.B. statistische
Verfahren), so dafl die Grenze dessen, was unterscheidbar war, stindig hinausgeschoben
wurde und wird (vgl. PETERS 1964:232),

Diese willkiirliche Ermessenspraxis bei der Abgrenzung von Unterarten hat viele Zoolo-
gen mit Recht skeptisch gemacht und einige von ihnen zur vlligen Ablehnung der Kategorie
und trinominaler Benennung tiberhaupt gefithrt (z. B. WiLson und BRown 1953, TERENTJEW
1957 u.a.).

So haben wir auch heute noch dieselbe subjektive Situation, wie sie in der jiingsten Defini-
tion von MAYR (1975:45) zum Ausdruck kommt: ,,Eine Subspezies ist die Zusammenfas-
sung phinotypisch dhnlicher Populationen einer Art, die ein geographisches Teilgebiet des
Areals der Art bewohnen und sich taxonomisch von anderen Populationen der Art unter-
scheiden.” Die beigegebene (l.c.) Erlduterung: ,,,taxonomisch’, d.h. durch ausreichende
diagnostische, morphologische Merkmale® unterschieden, macht wiederum den subjektiven
Charakter der Definition, oder mit den Worten von Wirson and Brown (1953:107):
ihre ,,demonstrably flimsy conceptual basis“ deutlich.

Der historische Aspekt

Der Unterartbegriff basiert also auf dem Phinomen geographisch vikariierender Populatio-
nen und ist dadurch auf die raumliche Dimension begrenzt. Damit nicht im Einklang steht
die frithere Aussage von Mavyr (1942:172): “that every one of the lower categories grades
without a break into the next one; the local population into the subspecies, the subspecies
into the monotypic species, the monotypic species into the polytypic species...” usw., daf}
also die Unterart nicht nur ein geographisches, riumliches, sondern auch ein zeitliches, also
historisches Phinomen ist.

Die hieraus ableitbare Vermutung, die einzelnen Kategorien seien keine bloflen Arte-
fakte, sondern reale objektive Phinomene, liefl sich bisher nur fiir eine einzige Kategorie
beweisen, die daher mit Recht als biologische Grundkategorie angesehen wird: die Art.
Thre Definition ist durch Fertilitatsprinzip bzw. reproduktive Isolation letztlich der Genetik
entlehnt und dadurch wenigstens annihernd objektiv faflbar. Sie mufl zwar auf zwei-
geschlechtige, rezente Arten eingeschrinkt werden, aber die nicht genetisch definierbaren
Satellitenbegriffe (z. B. Agamospezies, Paliospezies, Morphospezies) schmilern den grofien
Erkenntniswert des biologischen Artbegriffs (Biospezies) in keiner Weise.

Sehen wir also die Unterart als ein historisches Phinomen, als eine Etappe auf dem Wege
der Speciation, d.h. als zumindest potentielle ,,Art in statu nascendi“ an, und wollen wir
mit Timoreev-Ressovskr et al. (1977:197) als ,,Artbildung diejenigen Prozesse bezeich-
nen, die zur Entstehung einer stindigen reproduktiven biologischen Isolation zwischen
zwei (oder mehr) divergierenden Formen fithren®, dann miissen wir nach ihrem Wesen dort
suchen, wo sich eine divergierende, in zwei Richtungen auseinanderfithrende Entwicklung
anbahnt.

Riumliche und zeitliche Divergenz

Demzufolge sollteauch ein von uns zur Veranschaulichung benutztes Phylogramm die beiden
Dimensionen auszudriicken versuchen (Abb. 1): Wir stellen also die Entwicklungslinie nicht
als Strich, sondern zweidimensional dar und symbolisieren die einzelnen Populationen durch
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Kreise, die sich teils beriihren, teils nicht. Unterhalb der Gabelung, also im Stielbereich
unseres Phylogramms, kénnte man auf beliebiger Zeitebene (time-transect sensu WiLson
and BRown 1. c.:98), d. h. horizontal gefiihrter Linie, Einzelpopulationen (= Kreise) finden,
die von Nachbarkreisen mehr oder we-
niger isoliert sind, und die sich bei Ver-
gleich geniigend zahlreicher Merkmale
taxonomisch unterscheiden lieflen und
s genetische Isolation die 75-%-Regel erfiillten. Thre trinomi-
nale Benennung bliebe hier aber ober-
flichlicher Selbstzweck und hitte kei-
nerlei Relevanz fiir das Erkennen der
historischen innerartlichen Evolutions-
prozesse. Dasselbe gilt fiir nur durch
einen der Gabeliste gelegte Zeitebenen.
Die Gabelstelle ist also der entschei-
dende Punkt, wo eine Auseinanderent-
Abb. 1. Phylogramm zur Erliiute_rung innerartlicher wicklung der bisher homogenen Evo-
Divergenz (Erkldrung im Text) lutionseinheit der Ausgangsform ein-
setzt. Ist nun eine solche Divergenz,
die ja dann, wenn sie Forschungsgegenstand sein soll, bereits erfolgt sein oder begonnen
haben muf, nachtriglich beleg- und nachweisbar? Welche Merkmale sind hier aussage-
kriftig, ,,die ein solches Ereignis signalisieren™ (HERRE 1964:423)?

physiol- ethol, Isolation

Divergenz

Diagnostische und adaptive Merkmale

Hier zeigt sich, wie HERRE (1. c.: 423) formulierte, ,,die Problematik zwischen Artsein und
Artkennzeichen®. In dhnlicher Weise unterschied auch schon Kascakarow (1939) zwischen
Arteigenschaften und den sie begleitenden Trenn- oder Diagnosemerkmalen. Es ist daher
sicher ungiinstiger, diese verschiedenen Merkmalsgruppen als ,,morphophysiologischen
Gehalt (Timoreev-Ressovskr et al. 1977) zusammenzufassen, denn ,,eine Tierart lif}t sich
nicht nur durch ihre Gestalt kennzeichnen, sondern weist auch eigene Leistungen auf“
(HErRrE 1961:3).

Wihrend nun in der Gattungs- und Familien-(= Beta-)Systematik Gestaltmerkmale die
grofite Bedeutung haben, die, méglichst umweltunabhingig und selektionsneutral, dazu
verhelfen, Parallelbildungen und Konvergenzen ausschliefen zu kénnen, wird die Divergenz
im innerartlichen Bereich gerade von solchen Merkmalen {forangetrieben, die stark umwelt-
abhingig und daher selektiv wirksam sind. Mit Recht sicht daher Karasucuov (1960) in
der Entstehung von 6kologisch-physiologischen Besonderheiten bei sich nahestehenden
Tierformen die Anfangsetappe einer Divergenz. Derartige adaptive Leistungsmerkmale, wie
z.B. Verhaltensbesonderheiten, Klimaanspriiche usw. haben natiirlich sowohl fiir das Uber-
leben als auch fiir das Besiedeln neuer Areale, das Besetzen neuer Nischen usw. meist weitaus
groflere Bedeutungalsdie ,, klassischen Gestalt- und Diagnosemerkmale wie z. B. nuancierte
Farbunterschiede, subtile Mittelwertdifferenzen in Maflen, Proportionen oder (bei Reptilien)
Schuppenzahlen; alles Kriterien also, die sich auch zwischen Lokalpopulationen finden und
oft sogar statistisch sichern lassen. Dementsprechend oft sind letztere ja auch trinominal,
also subspezifisch, benannt worden.
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Das Kiihnelt’sche Prinzip

Diese Lokalpopulationen jedoch, stimmen die hier gemachten theoretischen Uberlegungen,
hitten sich physiologisch-6kologisch als homogen darzustellen. Hierzu ein erstes Beispiel:

Unsere fritheren Untersuchungen zur Verbreitung und Arealgeschichte der Brandmaus (Apodenus
agrarius Pall.) ergaben an ihrem nordwestdeutschen Arealrand ein disjunktes Verbreitungsbild und
ein gegeniiber dem Arealzentrum stark verindertes Biotopwahlverhalten (Bénme und RercusTeN
1966, 1967). Gerade Schleswig-Holstein, ein durch betrachtliche Klimaunterschiede auf relativ kleinem
Raum gekennzeichnetes Gebiet, erwies sich als geeignet, solche Anderungen der Biotopwahl auf kurze
Distanz nachzuweisen: Im (kontinental geprigten) Stiidosten des Landes allgemein verbreitet und in
einem geficherten Biotopspektrum anzutreffen, tritt die Brandmaus im (atlantisch geprigten) West-
kiistenbereich immer sporadischer auf und beschrinkt sich auf isolierte, extrem trocken-warme Stand-
orte (Geestinseln, Kiefernheiden etc.).

Es scheint hier also eine Art dstlicher (kontinentaler) Herkunft mit einem an kontinentale
Verhiltnisse adaptierten Klimaanspruch die sich verschlechternde (hier atlantische) Klima-
situation durch Ausweichen in bestimmte Standorte zu kompensieren, da ganz offenbar eine
direkte, d.h. plastische oder selektive Anpassung an die neue Situation im entsprechenden
Zeitraum nicht méglich ist! Dabei zeigte sich, dafl diese aus der verinderten Biotopwahl
gezogene Schlufffolgerung mit den geologischen und paldoklimatischen Tatsachen in Ein-
klang zu bringen war (BoaME und RercHsTEIN L. c.).

Doch auch ganz anderen Tiergruppen zugehdrige Arten, z.B. Reptilien, reagieren in
entsprechender Weise.

So ist, wie wir seinerzeit hervorhoben (BoumEe und RercHsTEIN 1966:323), das Brandmaus-
Areal in Schleswig-Holstein fast mit dem der Zauneidechse (Lacerta agilis L.) kongruent. Im Siidosten
des Landes hiufig und in einer Vielzahl verschiedener Biotope anzutreffen, wird sie nach Nordwesten
sehr selten, isoliert und auf trockenste, besonders wirmeexponierte Standorte beschrinkt. Wenn wir
uns nun das Zauneidechsenareal im gesamteuropaischen Raum ansehen (Abb. 2), so zeigt sich, dafl in
Richtung auf das Arealzentrum die 6kologische Valenz immer grofier wird, die Art also threm Ruf als
,.klassischer” Kulturfolger gerecht wird. Die Ab- bzw. Zunahme der 6kologischen Valenz ist auf Abb. 2
durch die diinner bzw. dicker werdenden Pfeile symbolisiert. Eine gleichartige Einengung kann man in
entgegengesetzter Richtung nach Siiden beobachten, wo das Klima z# warm oder trocken wird. Die
Zauneidechsen kompensieren dies, indem sie dort in Sumpfbiotope oder aber ins Gebirge ausweichen,
wo sie, wie auf dem Balkan der Fall, zu einer ausgesprochenen Montanform werden. Desgleichen im
Siidwesten, wo ihre Verbreitung in den Hochlagen der Pyrenden zum Abschluff kommit.

Die Annahme, dafl alle diese Populationen im Grunde den gleichen, offenbar in engen
Grenzen genetisch fixierten Klimaanspruch haben, ihn aber regional durch die Anderung
der Biotopwahl den értlichen Gegebenheiten anpassen miissen, ist keine neue Erkenntnis,
sondern Inhalt einer allgemeinen Gesetzlichkeit, die KiruNeLT (1943) in seinem ,,Prinzip
der regionalen Stenézie” formulierte. Es besagt, dafl eine Art nur im Zentrum ihres Areals
eurydk ist, gegen seine Rinder jedoch, wenn sich zumindest ein wichtiger Umweltfaktor
dem Pessimum nihert, stenék wird. Diese Gesetzmafligkeit, die letztlich auf konstante
Vorzugstemperaturen zuriickgeht, wurde von thm als arttypisch, also als spezifische Eigen-
schaft betrachtet, im Falle der Brandmaus auch von uns (BOHME und REICHSTEIN 1967).

Erste Versuche in der HErTER’schen Temperatur-Orgel, die ich an lebenden L. agilis von der
hollindischen Nordseekiiste und aus Andorra (2000 m Seeh&he in den Pyrenien) durchfiihrte, be-
stitigten dies zunichst, indem die Versuchstiere identische Vorzugstemperaturen aufwiesen, ungeachtet
ihrer verschiedenen Herkunft und kraf verschiedenen Lebensriume. Wihrend nun dieser von stendk
iiber eurydk zu stendk verlaufende ,,6kologische Klin®, wie ich es nennen méchte, in den Pyrenien
durch die montane Randform einen quasi natiirlichen Arealabschlufl findet, haben wir in Siidosteuropa
eine andere Situation. Zwar enden auch hier die L. agilis-Populationen als Montanformen (Karpathen,
Dinarische Gebirge, Rhodopen), aber noch weiter siidéstlich, und zwar in den heiflen Ebenen Molda-
wiens und der Walachei, leben wieder Zauneidechsen, die hier ein beachtliches Spektrum verschiedener
Biotope besetzen.
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Wir finden hier also ein zweites Zentrum eurydker Biotopwahl, das einen Bruch in den
bisher behandelten &kologischen Klin hineinbringt und das sich nur durch die Annahme
einer verschiedenen, klimatisch véllig anders angepafiten Form erkliren lifit, die eine von
den bisher besprochenen Eidechsen getrennte Entstehung und Entwicklung genommen
haben mufi!

Das Zauneidechsenbeispiel eignet sich zur Demonstration dieser Gedanken gut, da die letzte Fest-
stellung im Einklang mit den Ergebnissen der Morphologen steht, die diese Form mit dem zweiten
Zentrum eurybker Verbreitung als L. a. chersonensis Andrzejowski seit langem kennen und anerkennen.
Sie hat, &stlich des Karparthenbogens, ebenfalls eine Ausbreitung nach Norden genommen (Abb. 2),

Abb. 2. Ausbreitung und Biotopwahl der Zauneidechse (Lacerta agilis) in Europa (Erlduterung im Text)

wo sie Karelien erreicht (PETERs 1959), und wo sie westwirts auf die Nominatform stéfit und mit ihr
eine Mischzone von Intergrades bildet. Diese Mischpopulationen, am SO-Hang der Karpathen (Funn
und Vancea 1964) und in Masuren (BiscHorF 1970) genauer analysiert, lassen keine eingeschrinkte
Fertilitit oder gar reproduktive Isolation erkennen.

Dadurch ist erwiesen, daf} beide Formen, gemifl dem biologischen Artbegriff, artgleich
sind, das KtrunEeLT sche Prinzip, dahinter die konstante, objektiv falbare Grofle der Vor-
zugstemperatur, also keine Arteigenschaft ist, sondern ein selektiv wirksames, adaptives
Merkmal auf einer innerartlichen Ebene!
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Der Vorschlag eines 6kologischen Konzepts

Unsere aus dieser Feststellung zu ziehende Schlufifolgerung miindet daher in folgenden Vor-
schlag: Dader Unterartbegriff bisher unterhalb des Artniveaus auf keine Ebene innerartlicher
Gruppierungsméglichkeit per definitionem festgelegt ist, kénnte man ihn mit der real vor-
handenen Ebene des KiyHNELT schen Prinzipes in Deckung bringen und damit objektiv
faflbar, weniger willkiirlich definierbar machen: Durch 6kologische Freilandstudien oder
durch Laborexperimente (z. B. Messung von Vorzugstemperaturen) liefle sich nachweisen,
ob innerhalb einer Art mehrere Eury6zie-Zentren oder differente Temperaturanpassungen
existieren, die auf eine zeitliche und raumliche Divergenz hindeuten und damit sehr viel mit
Subspeziation, also — historisch gesehen — beginnender Artbildung zu tun haben.

Der Einwand, derartige nichtmorphologische Kriterien seien in der taxonomischen Praxis
nicht brauchbar, daam Priparat nicht zu ermitteln, ist nicht stichhaltig, daauch in der Alpha-
Systematik die Existenz verschiedener Arten nur durch Freilandstudien (Aufdecken von
Isolationsmechanismen) oder im Labor (Kreuzungexperimente) objektiv demonstriert
werden kann. Die Analyse nur der morphologischen (Begleit-)Merkmale hingegen lafit iiber
artliche Verschiedenheit zweier Formen auch nur Vermutungen, also subjektive Interpreta-
tionen zu. Und weil die moderne Systematik im Artbereich heute oft nichtmorphologische
(z.B. bioakustische, haematologische, ethologische) Merkmale zumindest nicht geringer
bewertet als morphologische, ist es nur folgerichtig, Entsprechendes auch fiir den Bereich
der Unterarten zu fordern, wenn wir sie als deren historische Vorstadien auffassen. Zumal
es einleuchtet, daff, wie eingangs dargelegt, es gerade diese adaptiven, selektiv wirksamen
Merkmale sind, die innerartliche Divergenzen und damit die Speziation vorantreiben.
Selbstverstindlich darf dies keinen Verzicht auf die Analyse der morphologischen Begleit-
merkmale bedeuten, da sie oft mit ersteren korrelieren, wie es bei unserem Beispiel L. a.
agilis und L. a. chersonensis der Fall war, und wesentlich zur Stiitzung und Abrundung der
okologischen Befunde beitragen.

Anwendungsbeispiele

Um das Gesagte anschaulicher zu machen, sei nochmals auf die angesprochenen sowie auf
zwel weitere Beispiele eingegangen:

Bei L. agilis kime, gemif} dem hier vorgeschlagenen Konzept, der nominellen Unterart L. a. bosnica
Schreiber kein Unterartstatus im Sinne einer Divergenz gegeniiber der Nominatform zu, denn diese aus
den Gebirgen des Balkans beschriebene Form fiigt sich als montaner Siidrandabschluf in den 6kologi-
schen Klin der Nominatform ein und ordnetssich ihrem Euryézie-Zentrum zu. Andererseits tauchenihre
dort zwar gehiuft auftretenden Diagnosemerkmale (Postnasalkonfiguration, durchgehende Vertebral-
linie) vereinzelt auch in weiten Teilen des iibrigen Areals der Nominatform auf. Genau dasselbe gilt fiir
die pyreniischen Montanpopulationen, die kiirzlich (Paracios y CasTroviejo 1975) mit einem
eigenen Trinomen (L. a. garzoni) belegt wurde, deren Zuordnung ebenfalls zum Euryézie-Zentrum
der Nominatform aber bereits experimentell getestet wurde (vgl. oben).

Eine erneute Interpretation von Verbreitung und Biotopwahl der Brandmaus (BéuME 1977) im
europdischen Mafistab ergab auch hier ein weitergehendes Verstindnis fiir die erfolgten innerartlichen
Entwicklungsprozesse. Die Nominatform mit Euryozie-Zentrum im ostlichen Europa und stendkem
Verhalten an der Nordseekiiste wird nach Siiden bereits in der CSSR wieder stendk, entsprechend dem
6kologischen Klin hier hygrotop. Auf dem Balkan dagegen wird sie erneut euryék, so dafl von einem
zweiten Zentrum in Europa gesprochen werden kann. Dies beleuchtet die subspezifische Eigenstindig-
keit von A. a kahmanni Malec und Storch besser als ihre bisherige morphologische Begriindung.

Im Falle der Nordischen Wiihlmaus (Mierotus oeconomus Pall.) haben wir einen weiteren Klein-
siuger, der im Zentrum seines Areals ein Charaktertier feuchter Gebiete ist. In Schleswig-Holstein in
historischer Zeit offenbar ausgestorben (Reicustein 1970), hilt sich die Art in nicgerliindischen
Reliktvorkommen (z. B. Texel), wo sie Feuchtstellen meist meidet und Sanddiinenbewohner geworden
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ist. Diese Population, die ebenfalls mit einem eigenen Namen (arenicola Sélys-Longchamps) belegt
wurde, demonstriert die scheinbare Paradoxie, dafl eine feuchtigkeitsliebende Art unter besonders
feuchten Klimabedingungen zu einem auf trockenen Plitzen lebenden Tier wird (vgl. auch Niet-
HAMMER 1976:53 iiber A. agrarius). Sie muf} also gerade wegen ihrer abweichenden Okologie nicht
als speziell angepafite eigenstandige Form, sondern als klimakompensierender Reliktbestandteil der
weiter ostlich geschlossen verbreiteten Form betrachtet werden, deren Euryézie-Zentrum sie als
stendke Randform, hier isolierte Reliktform zuzuordnen ist. Oder anders herum gesagt: Hitte sie unter
den dortigen Klimaverhiltnissen dieselbe Okologie wie die &stliche Form, wire das ein Hinweis auf
eine erfolgte Sonderanpassung und Eigenstindigkeit!

Als zusitzliches Reptilienbeispiel ist die Smaragdeidechse (Lacerta wiridis Laur.) aufschlufireich.
Sie zeigt im Grunde dieselbe Situation wie die Zauneidechse, nur nach Siiden verschoben. Sie ist in der
DDR stenék, wird tiber ihr osteuropiisches euryok besetztes Arealzentrum in SO-Europa ebenfalls
zum Gebirgstier (Griechenland) und besitzt in Gestalt ihrer Unterart meridionalis Cyrén eine verschie-
den adaptierte Form, die in Thrakien und Kleinasien wieder eine grofle 6kologische Valenz, also ein
eigenes Euryozie-Zentrum, demonstrieren kann. Die stendken Reliktposten in der DDR sind heute
bis auf einen erloschen, und zwar sind sie aufgrund langfristiger klimatischer Anderungen ausgestorben,
wie PETERS (1970a) zeigen konnte. Das heifit: wie bei den anderen Beispielen war eine (plastische oder
selektive) Anpassung an die neuen Bedingungen im entsprechenden Zeitraum nicht méglich! Gilten
die Aussterbensursachen (Atlantisierung, schneearme Winter), die fiir die mitteldeutschen Populationen
zweifellos stimmen, fiir deutsche Smaragdeidechsen allgemein, so miifiten die westdeutschen, rheini-
schen Vorkommen lingst erloschen sein. Sie sind es aber nicht! Denn abgesehen von anthropogenen Be-
eintrichtigungen gibt es im Rheintal noch durchaus intakte Populationen. Dies mufl, nach unserem
Denkmodell, bedeuten, dafl dort eine von den éstlichen verschiedene, nimlich atlantisch adaptierte
Form lebt. Versuchen wir, hiermit die morphologischen Befunde zu korrelieren, die MerTENS und
ScHNURRE (1949) erarbeitet haben, so lesen wir (1. c.: 15): ,,Wenn man ... von der Nominatrasse eine
deutsche Population abtrennen wollte, so miifite es die rheinische sein! Da aber . .. die Unterschiede
offenbar durch die alpinen Stiicke verwischt werden, empfiehlt es sich, davon zunichst auch Abstand
zu nehmen.*

Interpretieren wir nun das Areal beider Formen 6kologisch, so wird auffillig, daf die stliche konti-
nentale Form, durch die Terra typica Wien der Art L. viridis als Nominatform ausgewiesen, ein osteuro-
piisches Euryozie-Zentrum besitzt. Die rheinische Form dagegen zeigt Anschluff an die franzésischen
Populationen, wo sich ein eigenes Eurybzie-Zentrum im atlantischen Klimabereich findet. Historisch
interpretiert, wird auch die Herkunft der rheinischen Eidechsen iiber Rhonetal und Burgundische
Pforte als atlantomediterran deutlich.

Sollte sich diese Hypothese durch das Experiment sichern lassen — eine VT-Analyse franzésischer
und rheinischer Exemplare einerseits, mitteldeutscher und ésterreichischer andererseits ist in Vorberei-
tung —, miifiten die westdeutschen Populationen von der Nominatform getrennt werden, wobei der
Name bilineata Daudin zu revalidieren wire; die die Diagnosemerkmale ,,verwischenden® alpinen
Stiicke konnten sich als echte Intergrades herausstellen.

Der hier zur Diskussion gestellte Grundgedanke, Unterarten iiber 6kologisch-physiolo-
gische Merkmale zu definieren, die Riickschliisse auf erfolgte historische Divergenz zulassen,
fiihrt auch zu einem terminologischen Vorschlag: Arten, die in divergenten, historisch inter-
pretierbaren Unterarten existieren, sollten im Sinne von pE LATTIN (1967) als ,,polyzentri-
sche® Arten bezeichnet werden, da dieser Terminus sowohl auf die rezent zu ermittelnden
Euryozie-Zentren als auch auf die dahinter stehenden historischen Ausbreitungs-Zentren
abhebt. Erist daher dem gemeinhin benutzten und der statischen, typologischen Vorstellung
entlehnten Terminus ,,polytypisch® entschieden vorzuzichen.

Die Grenzen des Konzepts

Zahlreiche Arten entzichen sich jedoch oft einer historischen Interpretation und der hier
vorgeschlagenen Gedankenfithrung, so dafl das zur Diskussion gestellte Konzept bei ihnen
versagt: die inselbewohnenden Arten. Besonders die mediterranen Inseleidechsen sind ein
bekanntes Beispiel fiir die iibergebiihrliche Aufspaltung in nominelle Unterarten, deren
Validitit vollig von der subjektiven Meinung der Bearbeiter abhingt; sie sind im wahrsten
Sinne des Wortes polytypisch!

P e ks
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Etwas anders liegt der Fall jedoch bei den sogenannten Montanformen, bei denen wir
zwischen zwei grundverschiedenen Phinomenen unterscheiden miissen, wie PETERS
(1970b:222) am Bespiel des kubanischen Iguaniden Anolis cyanoplenrus dargetan hat:

a. Die ... montanen Populationen sind rezente Isolate eines ilteren Populationsverbandes, der még-
licherweise in kiihleren Zeitriumen (Pleistozin) auch die Tiler bevolkerte. Sie sind somit einheit-
lichen genotypischen Ursprungs.

b. Die Montanpopulationen, ... sind sogenannte ,Okotypen’, das heifit an ihre besonderen Umwelt-
verhiltnisse adaptierte Zustandsformen der ,normal® . . . gefirbten Art, mehrfach und parallel hervor-
gebracht und hervorgegangen aus den benachbarten Populationen in den Tallagen und also mit
diesen durch stindige Gendrift verbunden.®

Im ersten Falle dhnelt die Situation montaner Inseln derjenigen echter Inseln, besonders

kleinerer Eilande, so dafl die Suche nach Eury6zie-Zentren hier meist zum Scheitern verur-

teiltist. Diejenigen Montanformen jedoch, die wie im zweiten Falle Bestandteile weitraumig
verbreiteter, auch Flachlinder besiedelnder Arten sind, bieten durchaus die Moglichkeit, sie
als Okotypen, also taxonomisch irrelevante Phinomene zu entlarven, wenn sie sich als

Randformen in 6kologische Kline einordnen und zu Euryzie-Zentren in Beziehung setzen

lassen.

Erginzend sei eingefiigt, dafl unsere Gedanken sich auch auf Vogelbeispiele anwenden
lassen. Als Beispiel mag die afrikanische Campephagide Coracina caesia (Lichtenstein)
stehen, ,,in der von Siidafrika bis Siidrhodesien vorkommenden Nominatrasse ein Niede-
rungsbewohner, in den nérdlich davon gelegenen Gebieten dagegen ein Vogel der Montan-
waldungen® (E1seNTRAUT 1973:172). Thre verschiedenen nominellen Unterarten (,,Montan-
rassen”) koénnen nun ebenfalls als klimakompensierende Bestandteile der Nominatform
gedeutet werden.

Schlufibemerkung

Vor allem das Problem der Inselformen zeigt also, dafl eine umfassende objektive Definition
der Unterart auch weiterhin ein Desiderat bleiben muf. Doch erinnern wir uns, dafl auch
der biologische Artbegriff von dhnlichen Einschrinkungen (auf zweigeschlechtige rezente
Arten) betroffen, also nicht allumfassend ist (vgl. Kap. Der hist. Aspekt). Als Einstieg
jedoch, sich einem derartigen Ziel zu nihern, erscheint die Betrachtung der Biotopwahl
weitrdumig verbreiteter Festlandsarten im Hinblick auf Eurydzie-Zentren zur ErschlieRung
innerartlicher Divergenz niitzlich. Die Voraussetzung dazu, eine dufferst enge Abhingigkeit
vom Standortklima, ist bei poikilothermen Arten gegeben, wie die Eidechsenbeispiele
gezeigt haben. Bei Amphibien, von denen sich in Furopa eine ganze Reihe von Arten
ebenfalls fiir eine exemplarische Darstellung unserer Gedanken eignen wiirde, kommt als
zusitzlicher, die Deutung ihrer Areale und Habitate komplizierender Faktor noch die
Gewisserbindung und die grundverschiedene Okologie ihrer larvalen Zustandsformen
hinzu.

Besonders erstaunlich ist jedoch, daff auch homoiotherme Tiere, wie die Kleinsiuger-
beispiele gezeigt haben, ebenso empfindlich wie poikilotherme und teils in iiberraschender
Parallelitit zu ihnen (Apodemus agrarius — Lacerta agilis) die jeweiligen Standortklimate
zu kompensieren gezwungen sind.

Dabei ist fiir weitere Uberlegungen festzuhalten, dal derartige Kompensationen auch
jahreszeitlich bedingt auftreten kénnen; dafl sie aber nicht nur 6kologischer, sondern auch
ethologischer Natur sein kénnen: z. B. sind die dimmungsaktiven Reptilien Blindschleiche
(Anguis fragilis L.) und Kreuzotter (Vipera berus L.) am Nordrand ihrer Areale oder in
Gebirgslagen imstande, durch Verlegung ihrer Aktivititsphase standortklimatische Nach-
teile auszugleichen (CLoupsLey-THoMPSON 1971).

Betrachten wir zum Schlufi, was Mavyr (1975:129) jiingst zum Thema Unterarten und
Okologie gesagt:
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,»,Okologische Unterschiede zwischen Unterarten kommen hiufig vor. So unterscheiden sich
lokale Populationen der meisten weitverbreiteten Arten in ihrer Okologie, — eine Feststellung, die vor
allem fiir periphere Isolate zutrifft.“

Abgesehen von der hier erfolgten Gleichsetzung von Unterart und Lokalpopulation —
im eingangs zitierten Mayr’schen (1942) Satz bezeichnen beide Begriffe noch etwas Ver-
schiedenes —, ist das KiuNELT sche Prinzip der regionalen Stendzie hier aufler acht gelassen
bzw. mifideutet worden. Denn es besteht ja gerade nicht in der Verabsolutierung ékologi-
scher Abweichungen peripherer Isolate, sondern in deren relativierender Bewertung als
kompensierende Bestandteile 6kologischer Kline, deren jeweils zugehdrige Euryozie-
Zentren gesucht werden miissen. Demzufolge stellt auch nicht jedes geographische Isolat,
wie Mavyr (1. c.: 52) behauptet, ,, eine beginnende Art* dar, sondern gerade periphere Isolate
sind oftmals, wie unsere Beispiele zeigen sollten, nur kompensier-, aber nicht wandlungs-
fahige Reliktposten und daher zum Aussterben verurteilt. ,,Beginnende Arten®, als eigen-
stindige Evolutionseinheiten, sind sie in diesen Fillen nicht!

Wie im Titel dieser Arbeit betont, stellen die hier vorgetragenen Gedanken lediglich
einen theoretischen Ansatz dar, der vielleicht als einer von mehreren méglichen Wegen
diskussionswiirdig und gangbar ist. Es wire nun Sache 6kologischer, aber auch experimen-
tell-taxonomischer Forschung, ihn durch weitere Argumente zu stiitzen, oder aber zu
widerlegen.

Zusammenfassung

1. Noch heute steht das Subspezies-Konzept, wie es in der Definition von Mayr (1975) zum Ausdruck
kommrt, auf einer subjektiven, einer theoretischen Grundlage entbehrenden Basis.

2. Dies liefle sich dndern, wenn man die Subspezies nicht nur als riumliches, sondern auch als zeitliches
Phinomen versteht.

3. Sie mufl dort gesucht werden, wo eine innerartliche evolutive Divergenz, die zumindest potentiell zu
neuen Arten fithren kann, auftritt (Art in statu nascendi).

4. Merkmale, die solche innerartlichen Divergenzen erkennen lassen, miissen bedeutsam fiir das Voran-
schreiten der Evolution, d. h. selektiv wirksam sein (Adaptivmerkmale). Das trifft auf physiologische
und 6kologische Merkmale eher zu als auf ihre morphologischen Begleitmerkmale.

5. Theriologische und herpetologische Beispiele zeigen, dafl das Kirunert’sche Prinzip der regionalen
Stenézie ein derartiges dkologisches Kriterium darstellt. Es erweist sich als ein nicht auf Artiveau,
sondern auf einer innerartlichen Ebene konstantes Phinomen.

6. Daher wird vorgeschlagen, die bisher auf keine innerartliche Ebene fixierte Kategorie Subspezies auf
die real existente Ebene des KinNELT schen Prinzips zu projizieren und damit auf eine weniger will-
kiirliche Basis zu stellen.

7. Die mogliche Anwendung des vorgeschlagenen Konzepts wird an Beispielen erldutert. Dabei wird
angeregt, nachweislich in divergenten Unterarten existierende Arten als ,,polyzentrisch® (sensu pE
Larrin), und nicht als ,,polytypisch® zu bezeichnen.

8. Das vorgeschlagene Konzept ist vorliufig nur auf weiterverbreitete Festlandsformen, nicht aber auf
Inselformen anwendbar. Bei Montanformen kann es helfen, zwischen echten Montan(insel)formen
und Okotypen zu unterscheiden.

9. Hervorzuheben ist die Parallelitit, mit der poikilotherme und homoiotherme Arten auf Klimabe-
dingungen reagieren und sie kompensieren. Thre Randisolate haben oft Reliktcharakter und sind im
Aussterben begriffen. Daher kann nicht jedes Isolat grundsitzlich als potentielle ,,beginnende Art*
aufgefaflt werden.

Okologische und experimentell-taxonomische Forschungen haben den hier vorgetragenen theoreti-

schen Ansatz zu priifen.

Summary

Kiihnelt’s principle of regional stenoecy and its bearing on the subspecies problem: a theoretical approach

1. The subspecies concept as defined by Mayr (1975) and generally accepted at the present time is
arbitrary, subjective and lacking a precise theorerical basis.

2. This concept may be improved if the subspecies is recognized as a phenomenon not only in space but
also in time.

3. The term subspecies must be restricted only to those situations in which intra-specific evolutionary
divergence can potentially give rise to new species.
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4. Characters expressing these intra-specific divergences should be adaptive characters necessary for the
evolutionary process. This is true for physiological and ecological characters rather than for morpho-
logical ones.

5. Theriological and herpetological examples demonstrate that KiitnNeLT s principle of regional stenoecy

is such an ecological criterion. This principle states that individuals of a species can occupy a greater

variety of habitats in the center of the species range (euryoec) than towards the periphery (stenoec).

The discussed examples suggest however that this principle is a constant phenomenon not at the

species level, but at a lower level.

Therefore it is proposed to bring the category subspecies in coincidence with the really existant level

of KUuNELT's principle, thus making the category less arbitrary.

7. The application of this proposed concept is illustrated by several examples. Those sFemes which are
comprised of demonstrably divergent subspecific populations should be named “polycentric” rather
than “polytypic”.

8. The proposed concept is apparently applicable only to widely distributed mainland forms and not
to insular forms. When discussing montane populations, insular and ecotypic forms can however
be better distinguished.

9. The interesting parallelism of adaptation and compensation to similar climatic conditions of
both poikilotherm and homoiotherm species is pointed out. It is suggested that peripheral isolates
are most often relictual and in process of extinction because of environmental change. Therefore it
is not generally possible to interpret every isolate as a “beginning species”

The taxonomic applicability of the theoretical approach presented here must be tested by ecological

and experimental research.

o

Résumé

Le princip de la sténoecie régionale selon Kiihnelt et son importance pour le probléme de la sus-espéce:
wune approche théorique

1. La conception de la sous-espéce défini par Mayr (1975) et presque généralement acceptée actuelle-
ment, nous semble arbitraire, subjective et sans base théorique suffisament précise.

2. Cette conception peut étre améliorée si la sous-espéce est regardée non seulement comme un phéno-
méne spatial, mais aussi temporel.

3. Le terme sous-espeéce devrait-&tre limité aux cas ou une divergence évolutive au niveau intraspéci-
fique pourrait finir dans la formation d’espéces séparées.

4. Les caractéres manifestants cette divergence intraspécifique par nécessité seront des caractéres
adaptives importants pour le proces évolutive. Cela s’applique plutét aux caractéres physiologiques
et écologiques qu’aux caractéres morphologiques.

5. L’auteur est de I'avis que le principe de la sténoecie régionale selon KiiHNELT est un tel critére

écologique. Ce principe dit qu'une espéce peut peupler une plus grande variété de biotopes au

centre de son aire de répartition («euryoecique») que vers la périphérie («sténoecique»). Les
exemples discutées suggerent que ce principe est un phénoméne constant plutét au niveau infra-
spécifique qu’au niveau d’espéce.

L’auteur fait la proposition de mettre cette categorie en concordance avec le niveau du principe

de KUHNELT qui a une existence réelle. Ceci rend la catégorie sous-espéce moins subjective.

7. L’application de la conception proposée est illustrée par quelques exemples. Les espéces composées
de populations apparamment divergentes au niveau de sous-espéce devraient-étre appellées plutot
«polycentriques» que «polytypiques».

8. La concepnon proposée s’applique aux formes largement distribuées sur les continents mais pas
encore i des formes insulaires. Elle peut-étre utile en tranchant la question de distinguer d’entre
écotypes et formes «insulaires» limitées aux massifs de montagnes.

9. Ondémontre une paralléle intéréssante d’entre especes poikilothermes et homéothermes s’adaptants
i des conditions climatiques similaires et de leur mode d’y réagir. L’auteur suggére que les isolats
periphériques sont plus souvent rélictaires et en voie d’extinction par cause de changements clima-
tiques. Par conséquence il n’est toujours conseillé de regarder les isolats marginales comme espéces
«in statu nascendi».

La question si cette approche avancée ici est plus généralement applicable sera i examiner par des

recherches écologiques et expérimentales.

o~
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