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Abstract

Chemosystematic investigations on the position of Lacerta jayakari and the genera
Gallotia and Psammodromus (Sauria; Lacertidae)

13 species of the genera Lacerta, Psammodromus and Gallotia (L. erbardii, L. filfolensis, L. bedria-
gae, L. cappadocica, L. jayakari, L. vivipara, L. trilineata, L. agilis, P. hispanicus, P. algirus, G.
atlantica, do galloti, G. stehlini) have been examined by means ofmicro complemeijt fixation tests
(albumin) as well as by proteinelectrophoresis concerning 14 genetic loci. The results and their con-
sequences are the follows:

1. L. cappadocica, L. bedriagae, and L. erbardii/L. filfolensis are representatives of hylogeneticly

equivalent groups (subgenera). Their isolation in the Middle Miocene corresponds with the first
contacts of the landmasses of Eurasia and Africa.

- Lacerta jayakari may be considered as a representative of a further group equivalent in this
aspect; though the immunological results would not exclude a position near the green lizards
(subgenus Lacerta s. sur.).

3. Because of this isolated position of L. jayakari for this species (and Lacerta cyanura) the subgenus

Omanosaura subgen. nov. has been established.
4. Psammodromus bhispanicus and P. algirus have probably been isolated of each other since the
Middle Miocene, too.

5. The radiation of the genus Gallotia corresponds closely with genesis of the Canary Isles.

(]

Einleitung

Lacerta jayakari wurde nach der Erstbeschreibung durch BOUuLENGER (1887) erst 1916
und 1920 durch denselben Autor ausfiihrlicher charakterisiert. Er gruppierte sie, gemein-
sam mit vielen anderen Arten, in seine Sektion IV (Podardis) und vermutete als nichstver-
wandte Art Lacerta laevis. Dies fihrte dazu, daf L. jayakari in den folgenden Jahrzehnten
wiederholt als grofiter Vertreter der Mauereidechsen betrachter worden ist (vergleiche
z. B. PETERs 1967). Auf der Basis zusitzlichen neuen Materials wird die Art von ARNOLD
(1972) ausfiihrlich beschrieben. Erstmals werden auch einige 5kologische Daten bekannt.
ARrNOLD (l. c.) sicht keinen Hinweis auf eine nihere Verwandtschaft mit L. laevis, er hilt
L. jayakari vielmehr fir eng verwandt mit der von ihm in derselben Arbeit neu beschrie-
benen Lacerta cyanura. Beiden Arten stiinde dann die im Linderdreieck Tirkei-Iran-Irak
lebende L. cappadocica am nichsten. In der zitierten und ciner weiteren Arbeit (ARNOLD
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1973) weist er auf zahlreiche Ubercinstimmungen zwischen allen drei Arten hin: Vorhan-
denscin ciner zusitzlichen Reihe wenigstens andeutungsweise vergrafienier Schilder auf
der Inncnseite des Unterarms, Verbleiben der Supratemporalia auf der Parictalplate,
Vorhandenscin von zwei Postnasalia, Subdigitalkiclung bei L. cappadocicaund L. cyanura
und entfernte Ahnlichkeit des Jugendkleides von L. cpamsra mit dém von L. cappadocica
wolteri. BoHME und BiscHOFF (1976) geben erste Hinweise 7um Paarungsverhalten von
L. jayakari und halten die Art fir cin mégliches zoogeographisches Bindeglied ciner alien
Reliktgruppe von Eidechsen. Die Moglichkeit einer Basisgruppe nach Remaxe (1952),
bestchend aus den Gallotia-Arten, den Perleidechsen, L. princeps und L. jayakari, die
jedoch im Sinne HENNIG's (1950) paraphyletischer Natur wire, diskutierien Rykena et
al. (1977). Neben weiteren 6kologischen Daten Gber L. jayakari beschreibt BiscHorr
(1981) erstmals das Paarungsverhalten der Art und weist fir sie den Nackenbifl nach.
Dieses gleicht vollig dem der Kanareneidechsen der Gattung Gallotia. BiscHorr (l. ¢.)
weist jedoch ausdricklich darauf hin, dafl dieses als plesiomorphes Merkmal keinen Hin-
weis auf nihere Verwandtschaft zwischen diesen Arten geben kann. Anhand erster immu-
nologischer Tests mit einem L. lepida- Antiserum weist ENGELMANN (1982) nach, dafi L.
jayakan: serologisch eher in der Nihe der Perleidechse als bei den Kanareneidechsen ein-
zuordnen wire.

Ein grofier Teil der Merkmale, anhand derer BOUuLENGER (1916, 1920) eine Systemarik
der Lacertidae erstellte, haben adaptiven Charakter und vermégen somit phylogenetische
Bezichungen nicht auszudriicken. So stellen die Arbeiten von BOHME (1971) und ARNOLD
(1973) wichtige Beitrige im Bemihen dar, unter Beriicksichtigung moglichst vieler - vor
allem nicht-adaptiver — Merkmalskomplexe, eine phylogenetischen Gesichtspunkien ge-
recht werdende systematische Einordnung der jeweils bearbeiteten Arten zu erreichen.
Doch zeigte sich, dafl allein mit morphologischen und anatomischen Merkmalen keine
wirklich befriedigende Systematik der Lacertidae und besonders der schwierigen Sammel-
gattung Lacerta s. |. erstellt werden kann. Die von Arnold vorgenommene Abtrennung
der Kanareneidechsen in der Gattung Gallotia lief sich durch proteinelektrophoretische
und immunologische Befunde bestitigen (ENGELMANN und SCHAFFNER 1981; ENGEL-
MANN 1982; Lutz und MAYER 1984, 1985). Doch waren die von ihm vorgenommene An-
gliederung von L. lepida und L. princeps an die Smaragdeidechsen des Subgenus Lacerta
s. str. (s. LuTz und MAYER 1984), sowie ganz besonders seine unnatiirliche Sammelgruppe
Lacerta part 11 wie die Aufstellung der Gattung Podarcis fir die Mauereidechsen im ei-
gentlichen Sinne (dies vor allem gegentber seiner Lacerta part 11) durchaus nichr iiberzeu-
gend begrindet. Ebenso erscheint heute die Gattung Psammodromus weder in ihrer Stel-

Tabelle 1

Die untersuchten Arten mit den zugehérigen Fundorten
(Die Abkiirzungen bezichen sich auf die nachfolgenden Tabellen und Abbildungen)

L. (P.)erhardii (ER) Naxos GR
L. (P.)filfolensis (FL) Mala M
L.(A.)bedriagae (BE) Korsika F
L. (Ap.)cappadocica (CP) - Diyarbakir TR
L.(O.)jayakari(YA) Omangebirge UAE
L.(2Z.)vizvipara (VP) Mariazell A
L.(L.)trilineata (TR) los GR
L.(L.)agilis (AG) Orth/Donau A
Ps. bispanicus (PH) Agde F
Ps. algirus (PA) Almeria E
G. atlantica (GA) Fuerteventura E
G. galloti (GG) Teneriffa E
G. steblini (GS) Gran Canaria E
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lung innerhalb der Lacertidae noch in ihrem Umfang (s. Bonme: 1971) gentigend peklar,
Es ist also schr wiinschenswert, mit weiteren Untersuchungen, vor allem .nicht-adapui-
ver™ Merkmale, ciner Klirung der Stammesgeschichte der Familie Lacertidae niherzu-
kommen. Dic vorlicgende Arbeit versucht mirtels albumin-immunologischer und teil-

weise auch proteinclcktrophoretischer Untersuchungen einen Beitrag in dieser Hinsich
zu leisten.

Material und Methoden

In Tabelle 1 werden die 13 untersuchten Arten mitihren Fundorten aufgefihrt. Gegen die Albumine
der folgenden Arten sind Antisera hergestellt worden: Lacerta (Podaras) erhardii, L. (P.) filfolensis,
L. (Archacolacerta) bedriagae, L. (Apathya) cappadocica, L. jayakari, L. (Zootoca) vizipara, L. (L.)

trilineata, L. (L.) agilis, Psammodromus /:ispanicus und Gallotia steblini.

Albuminisolierung

Plasma, dem als Gerinnungshemmer Natriumcitrat zugesetzt worden war, wurde zunichst mittels
Siulenchromatographie mit Sephadex G-25 Coarse entsalzt und dann lyophilisiert. Das Lyophilisat
wurde in einem Volumen dest. Wasser geldst, das ungefihr der Hilfte des urspringlichen Plasmavo-
lumens entsprach. Mit 0,025 Mol/l HCl wurde das pH auf 6 eingestellt und die Lésung auf eine
Mikrosiule (DEAE-Sephadex A-50) aufgebracht. Die Saulenchromatographie wurde wie von Cur-
LING et al. (1977) bescﬂriebcn durchgefihrt, allerdings wurde das pH des Elutionspuffers auf 4,5
abgesenkt. Die Albuminfraktion wurde wieder mit Sephadex G-25 entsalzt, | rophilisiert und zur
weiteren Reinigung auf Stirkegel elektrophoretisch autPgetrennt (Stirke 12 %, Bruckenpuffer: 0,22
Mol/] Borsiure, 0,17 Mol/l Tns, 0,005 Mol/l EDTA; Gelpuffer: 10 % Briickenpuffer). Als Sprih-
reagens zur Sichtbarmachung der Albuminbande wurde das Mg-Salz der 8-Anilino-naphtahinsul-
fonsiure (0,003 % in Elektrophoresepuffer) verwendet. Die nun im kurzwelligen UV-Licht gelb

4 floereszierende Albnminband}: wurde aus dem Gel ausgeschnitten und bei ~25°C tiefgefroren.

¥ Nach 2 Tagen hatte sich die Konsistenz des Stirkegels derartig verindert, daf das Albumin mittels
einer Spritze aus dem Gel ausgeprefit werden konnte. Schlicflich wurde das Albumin noch elektro-
phoreusch (Acrylamid) auf seine Reinheit hin untersucht.

Immunisierung

Die Antiseren wurden, wie von Lutz und MAYER (1984) beschrieben, hergestellt. Gegen die Albu-
mine von L. vivipara und G. steblini wurden je vier, gegen alle iibrigen je drei Kaninchen immuni-
siert.

MC'F-Tests

Die Versuche wurden nach den Arbeitsvorschriften von CHAMPION et al. (1974) und ZwiLLING -
(1977) durchgefihrr. Die einzelnen Antiseren wurden verkehrt proportional zuihrem Titer gepoolt.
Die Titer der Pools betrugen zwischen 2100 und 11000 (die AnEaben beziehen sich auf 50 % C’-Fi-
xierung im Peak und cine Inkubationszeit von 18 Stunden bei 4°C).

Proteinelektrophorese

Eidechsen aller in Tabelle 1 aufgefihrien Taxa wurden mittels horizontaler Stirke. elelektrophorese
auf 14 Genloci hin untersucht. Eie Auswahl der Proteine war (mit der Ausmhme%sterase-l anstatt
Muskelprotein-A) dieselbe wic bei Lutz und Maver (1984). Die Behandlung der Tiere, Aufarbei-
mnﬁ der Proben, Durchfihrung der Elektrophoresen sowie Anfirbung der Elcktropherogramme

rfolgte wie von MAVER und TIEDEMANN (1980) beschrieben. Die aus den Ergebnissen nach Nei
(1971) ermittelten genetischen Distanzen Dg fir die Arten von Gallotia und Psammodromus, sowie
dic Mittelwerte der D¢ dieser Arten gegeniiber den Arten von Lacerta s. |. sind in der Tabelle 2
angegeben.
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Tabelle 2

Genetische Distanzen nach Nei (1971)
(®L = Durchschnittswert gegenuber den untersuchien Anien von Lacerta s. L., ibrige Abkiir-
zungen s. Tab. 1)

J oL l ra ] rd I GA [ GG
GS 1.62 1.03 1.03 0.85 0.69
GG 1.25 0.85 1.03 0.44
GA 1.48 1.C3 1.03
PH 1.41 1.C3
PA 1.67

Erstellung der Dendrogramme

Die Matrix der ermittelten immunologischen Distanzen ist in Tabelle 3 angegeben, ihr
prozentueller Standardfehler (CHAMPION et al. 1975) ist 15,1 %. Um die individuellen
Unterschiede der einzelnen Antisera abzugleichen, wurde eine Skalierung der Werte nach
der Methode von UzzELL (1982) vorgenommen, wobei die mit dem Antiserum zu L. trili-
neata erhaltenen Werte als Bezugsgrofien eingeserzt worden sind. Die so erhaltene ska-
lierte Matrix weist einen Fehler von nur mehr 8,3 % auf. Soweit vorhanden, wurden die
bidirektionalen Distanzen gemittelt. Fir die Erstellung von Dendrogrammen nach der
Methode von FiTcH und MARGOL1ASH (1967) bendtigt man cine vollstindige Marrix, die
wir aus den Werten aller Taxa, zu denen Antisera zur Verfigung standen, vermehrt um
die Mittelwerte gegeniiber G. galloti/G. atlantica, erstellten (Tab. 4). Wie die Ergebnisse
zeigen, konnen beide als Artenpaar G. steblini gegenibergestellt werden. Aufierdem
haben diese Mittelwerte (in Tab. 4 und den Abb. 2 und 3 mit Gga bezeichnet) dasselbe
Gewicht wie die ja ebenfalls durch Mittelung je zweier Werte erhaltenen iibrigen Distan-
zen der Matrix der Tab. 4.

Tabelle 3

Gemessenc immunologische Distanzen
(Die Skalierungs-Faktoren wurden nach UzzeLL [1982]) berechner)

AS
AG
& [ n || ol mi|oe | wiw ]| sl m

ER 0 8 31 17 57 46 47 44 47 41
FL 9 0 32 29 51 48 47 45 45 42.
BE 34 32 0 14 38 kY4 45 35 39 40
CP 34 39 27 0 38 42 44 40 28 28
PH 67 70 67 39 0 43 94 54 56 53
GS 48 59 52 33 38 0 89 44 4) 48
YA 6} 69 45 38 69 50 0 62 52 54
vp 49 47 39 25 52 49 59 0 40 s
AG 40 39 22 16 38 33 45 30 0 7
TR 40 40 25 22 338 37 44 29 9 0
PA 69 71 69 47 23 46 100 56 56 57
GA . & 8 = s 2 " & B 9w
GG 54 64 56 39 54 23 89 56 58 57
Skal.-
Faktor 1,07 1,06 1,10 1,62 1,49 1,37 1,17 1,24 0,93 1,00
AG = Antigen, AS = Antiserum; restlichen Abkirzungen siehe Tab. 1.
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Tabelle 4

Nach Uzzcll (1982) korrigicrte Matrix
(Abkirzungen s. Tab. 1, Gga = Minclwert GG/GA, s. auch unter Ergebnisse)

| Er ] KL ] BE T cr | pPH rcs J YA I Ve | AG ] TR } Ui
ER -
BL 9.1 -
BE 35,2 34,1 -
cr 31,9 44.1 26.1 -
PH 78.3 75,0 64,9 59.7 -
GS 57.2 64,1 53:3 55,4 52,7 -
YA 61.3 64,1 51.0 56,4 106,3 86,3 -
vp 53,5 92.8 43,0 44,9 72.1 60.3 72,9 -
AG 432 #M15 301 B9 552 0% 504 329 -
TR 41,9 42,2 33.7 31,8 54,7 49,3 52,7 3.9 - 7.7 -
Gga 60,0 70,0 59,7 67,0 75,8 29,4 97,7 74,9 523 58,0 -

Ohne Bericksichtigung der Werte zu Ps. algirus wurden nach FircH und Marco-
LIAsH (1. c.) zahireiche alternative Dendrogramme errechnet. Ps. algirus wurde nach der
Methode von BEVERLEY und WiLson (1982) jeweils nachtriglich eingefiigt. Nach Aus-
scheidung aller Dendrogramme mit negativen Astlingen ergaben sich hinsichtlich der
Stellung von L. jayakari zwei Gruppen von Biumen: entweder schliefit sich die Art an die
»Kleinlacerten® oder an die Smaragdeidechsen an. Die Unterschiede innerhalb der Grup-
pen liegen in der relativen Stellung von Podarcis, L. bedriagae und L. cappadocica zuein-
ander bzw. zu L. vivipara. Das Dendrogramm mit dem kleinsten Fehler (PraGER und
WiLsON 1976) aus der Gruppe L. jayakari: ,Kleinlacerten® istin Abb. 2 (f = 5,9 %), jenes
aus der Gruppe L. jayakari: Smaragdeidechsen in Abb. 3 (f = 7.1 %) dargestellt. Die
Abstwufungen zwischen Podarcis, L. bedriagae und L. cappadocica einerseits und dieser
Gruppe, L. vivipara und Lacertass. str. andererseits sind durchwegs sehr gering und daher
in hohem Mafe unsicher. Im Dendrogramm der Abb. 4 haben wir daher Taxa mit solch
geringen Abstufungen auf ein gemeinsames zeitliches Niveau gesetzt.

Berechnung der Isolationszeiten

Die Ausrechnung von Isolationszeiten aus Dendrogrammen, die sich aus MC'F-Daten
ermitteln lassen, stoflt solange auf keine Schwierigkeiten, wie die Evolutionsgeschwindig-
keiten auf den einzelnen Asten des Dendrogramms nur unbedeutend voneinander abwei-
chen. In diesem Fall stellt der nach der Beziehung

1D,

() =gt

(D; = Distanz des i-ten rezenten Taxons vom letzten gemeinsamen Vorfahren
- LGV -, n = Anzahl der Taxa)

errechnete Durchschnittsabstand @ eines LGV von dessen untersuchten rezenten Nach-
fahren auch die relative Isolationszeit dar. Im genannten Fall ist es nicht notwendig, die
einzelnen relativen Zeitebenen zu skalieren, auch hat die bei Verwendung von Gleichung
(1) mehrfache Beriicksichtigung von Dendrogrammabschnitten, die mehreren rezenten

Taxa gleichzeitig zukommen, keine nennenswerte Bedeutung fiir das Ergebnis. Eine Be-
rechnung der absoluten Zeiten kann dann nach

(2) t = 2a® (mita = 0,6 Mio Jahre - Maxson et al. 1975)
erfolgen.
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Fir den Fall von stirker unterschiedlichen Evolutionsgeschwindigkeiten fihr diese
Vorgangsweise jedoch nicht zu befricdigenden Ergebnissen. Erste Ansitze zur Abglei-
chung solcher Unterschiede stammen von Sarich und Winson (1967), Saricn (1969) und
WatrLAce et al. (1973): .

Offenbar ist der Unterschied des LGV von A und B in Abb. 1

a+b
3) - P s
A B C D €
o b %, : —éDE'
[
A}
$ an -- s
A e —&coe
4
25
t, ------- - —@}ancpE
| *o
I :

Abb. 1. Schema zur Erklirung der Berechnung der Isolationszeiten

Wenn wir davon ausgehen, dafl in gleichen Zeiten durchschnittlich gleich viele Anderun-

gen auftreten, lafdt sich das Alter des LGV von A und B mit 3

(4) =14 Q:\B + 1

dann berechnen, wenn t, bereits bekannt ist. Diese Beziehung beriicksichtigt nicht nur

die Anzahl der Evolutionsschritte, die vom LGV zu den Taxa A und B fithren, sondern

auch die Gréfle von ry des im Dendrogramm nach unten fihrenden Astes. Die von uns

angewendete Methode stellt eine konsequente Weiterentwicklung dieses Ansatzes dar.
Das Verhilnis der Zeiten t; zu t; ist entsprechend Gl. (4)

_ o
6  Queg=t-

Unter der genannten Annahme, dafl in gleichen Zeiten durchschnittlich gleich viele Ver-
inderungen auftreten, ist — bezogen auf die Zeitt, - Q5 p sowohl die relative Zeitdauer des
Abschnirtes a als auch des Abschnittes b, und (1-Q,3) ist die relative Zeitdauer des Ab-

schnittes ry. Dieselben Uberlegungen gelten beziiglich der Dendrogrammabschnitte d, e

und r. Um im Gegensatz zu einer Berechnung gemif Gl. (1) eine zweifache Berucksichti-
gung von ry zu vermeiden, miissen wir zur Ermittlung von ®cpg die Summe aller Distan-
zen ,oberhalb t; durch die Summe aller den Einzelabschnitten entsprechenden relativen
(bezogen auf t3) Zeiten dividieren. Es ergibt sich somit

c+ry+d+e c+r_‘+d-il-c
1+ (1-Qpe) + Qoe + Qoe 2 + Qpe
und weiter analog Gl. (5)

(6) ®cpe =

(]
7 o tCDES -
(7)  Qcoe i
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Bezogen aul das nichstiltere Zeitniveau 1 erpeben sich die relativen Zeitlingen (1)
der cinzelnen Dendrogrammabschnitte mit tg(a) = t,q(b) = Qam () = (1=Qan).
Yel(r2) = (1= Qcpe) te(c) = Qe tei(d) = ta(e) = Qi Que: und tea(ry) = (Qcu:
=Qcoe " Qur)-

Allgemein ergibe sich fiir die Berechnung des Wertes fir ¢:

Ny
8) S
und fiir Q:
¢
e

Mitder Beziehung 1, = Q-t, lassen sich die Zeiten fiir alle Verzweigungsstellen eines Den-
drogramms relativ zu einem beliebigen Zeitniveau errechnen.

Diskussion

Nach dem im Abschnitt ,Berechnung der Isolationszeiten“ angegebenen Verfahren
konnen wir fiir alle Verzweigungsstellen in den Dendrogrammen relative Zeitniveaus an-
geben, fiir absolute Zeitangaben bedarf es der Festlegung des absoluten Alters irgendeiner
Verzweigungsstelle. Die Verzweigungsstelle mit den meisten Einzeldaten ist die Aufspal-
tung in die Entwicklungslinien, die z.B. zu L. trilineata einerseits und L. erbardii ande-
rerseits fiihren. Der letzte gemeinsame Vorfahre aller hier untersuchten Lacerta-Arten hat
eine durchschnittliche immunologische Distanz (®/,cen.) von 24,2 (Abb. 2) bzw. von,
23,1 units (Abb. 3). Eine Berechnung des Alters nach der herkdmmlichen Beziehung der’
Gleichung (2) wiirde entsprechend zu 29 bzw. 27 Mio Jahren fithren. Die in die Berech-
nung eingegangenen Distanzwerte sind jedoch nicht Mefwerte, sondern skalierte Werte,
die vor allem von der absoluten Grofle der mit dem L. trilineata- Antiserum erzielten Di-

YA
PA
10,3 . PH 3
ve Gga :
149,4
cp us4 |
1
25,9 i 96 :
S |
436 2 TR &
52
|
w5 22,4
i
AR

Abb. 2. Dendrogramm konstruiert nach Frrcu und MARGOLIASH (1967) und BEVERLEY und

WiLson (1982). Fehler nach PRAGER und Wirson (1976) f = 5,9 %. Die Zahlen geben die Linge der

Aste in immunologischen units an, die eingerahmte Zahl entspricht dem zeitlichen Niveau des LGV
der untersuchten Anten von Lacerta s. |. (Abkirzungen s. Tab. 1 und 4)
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Abb. 3. Dendrogramm konstruiert nach FircH und MArGOLIASH (1967) und BEVERLEY und
WiLsoN (1982). Fehler nach PRAGER und WirLson (1976) f = 7,1 %. (Abkurzungen s. Tab. 1 und 4,
Zahlenangaben s. Abb. 2)
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Abb. 4. Stammesgeschichtliche Bezichungen der untersuchten Arten anhand elcktrophoretischer

und albuminimmunologischer Resultate. Die wahrscheinlichste Stellung von Lacerta jayakan ist

mit «—, die weniger wahrscheinliche Stellung mit - - — dargestellt. Die angegebenen Zahlen geben
die geschiatzten Isolationszeiten an. (Abkirzungen s. Tab. 1)

stanzen abhingen. Daher wiirden mit diesem Antiserum erhaliene durchschnittlich zu
hohe oder zu niedrige Werte zu ciner entsprechenden Uber- oder Unterschitzung aller
Isolationszeiten fihren. Der Durchschnitt der Skalierungsfakioren aller Antisera ist nun
tatsichlich 1,2, was dafiir sprichr, dafl das als Standard verwendete Antiserum gegen das
Albumin von L. trilineata um etwa 20 % zu hohe Werte gibt, weshalb bei der Berechnung
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der Isolationszciten um dicsen Faktor korrigiert werden muft. Wir nchmen daher fiir den
LGV der hier untersuchten Lacerta-Arten cin Alter von 23 bis 24 Mio Jahren an. Daraus
licfen sich fir alle Gbrigen Verzweigungsstellen die Isolationszeiten errechnen.

In cinem zeitlichen Bereich, der ctwa 17 bis 20 Mio Jahre zuriickliegt, haben offenbar
zahlreiche Evolutionslinien innerhalb der Sammelgattung Lacerta s. 1. ihren Ursprung.
Es sind dies die Untergattungen Podarcis, Archacolacerta (unter Ausschlu von L. gracca),
L. graeca sclbst (Lutz und MAYER 1985), Timon (Lutz und MAYER 1984) sowic Apathya
(L. cappadocica) und schr wahrscheinlich auch L. jayakari (siche unten). Diese starke Ra-
diation der Lacertidac im westpalaearktischen Raum trifft zeitlich mit dem ersten Kontakt
zwischen Afrika und Eurasien zusammen (Hsi et al. 1977). Sei es nun, daf die Vorfahren
in Afrika oder auch in Eurasien gelebt hatten, sie konnten nun erstmals in gréferem
Umfang den anderen Kontinent erreichen. Wir neigen zu der Ansicht, da auch die Tren-
nung von Ps. algirus und Ps. bispanicus auf die oben erwihnten geologischen Vorginge
zuriickzufiihren ist. Seither entwickelte sich Ps. hispanicus auf der Iberischen Halbinsel.
Ps. algirus ist dagegen nach BOHME (1981) eindeutig nordafrikanischen Ursprungs und
mit Sicherheit erst in jingerer Zeit nach Europa gelangt. Gegenwirtig ist die Art offen-
sichtlich noch im Begriff, ihr europiisches Areal auszuweiten. Die anscheinend mit Ps.
hispanicus niher verwandten nordafrikanischen Arten Ps. bland und Ps. microdactylus
standen fiir unsere Untersuchungen leider nicht zur Verfigung, doch kénnte man ihre
Abrrennung von Ps. hispanicus vielleicht mit der Austrocknung des Mittelmeeres in Zu-
sammenhang bringen. Die in den Dendrogrammen dargestellte Verzweigung zwischen
Ps. hispanicus und Ps. algirus (durchschnittliche immunologische Distanz zum LGV ca.
17 units) ist nur durch eine unidirektional gemessene Distanz belegt, also sehr wenig gesi-
chert. Zusarzlich ist die relativ hohe genetische Distanz von 1,0 (liegt im selben Bereich
wie die Distanz zu den Gallotia-Arten) ein Hinweis dafir, dafl wir das Isolationsalter der
beiden Arten etwas héher als in Abb. 4 angegeben ansetzen sollten.

Hingggen miissen wir die mit etwa 16 Mio Jahren errechnete Isolationszeit zwischen
Gallotia steblini und den Arten G. galloti und G. atlantica sicherlich anders interpretieren.
Studien zur Entstehungsgeschichte der Kanarischen Inseln zeigen, daf Gran Canaria (das
Areal von G. steblini) etwa 16 Mio Jahre altist, wihrend Teneriffa (Vorkommen von G. g
galloti, der von uns untersuchten Subspezies) mit etwa 15 Mio Jahren etwas )inger zu sein
scheint. Demgegeniiber besitzen die Ostinseln Fuerteventura und Lanzarote (G. atlan-
tica) seit etwa 35 Mio Jahren iibermeerische Anteile (ABDEL-MONEM et al. 1971 und 1972;
MiTcHELL-THOME 1976; SCHMINCKE 1976 und 1982). Die Isolationszeit von G. steblini
stimmt somit mit dem Alter der von ihr besiedelten Insel ebenso genau iiberein wie die
Isolationszeit der gesamten Gattung Gallotia mit dem geologischen Alter der Ostinseln.
Dieses Ergebnis hat eine bemerkenswerte Parallele in den Resultaten, die JoGer (1984)
mit Hilfe des Prizipitintests mit Antialbuminseren fiir dic kanarischen Geckos erhielt: Er
errechnete fiir die makaronesischen Tarentola-Arten ebenfalls eine Isolationszeit von ca.
35 Mio Jahren gegeniiber ihren festlindischen Verwandten. Bisher wurde G. atlantica eine
gewisse Sonderstellung zugebilligy, da sie duflerlich vom Gesamtbild der Gattung am mei-
sten abweicht (PETERs 1961 und BiscHoFr 1985). Die genetische Distanz zwischen ihr
und G. galloti ist jedoch deutlich kleiner als zwischen beiden und G. steblini. Auch die
ausgezeichnete Ubereinstimmung der immunologischen Distanzen zwischen G. steblini
und den beiden anderen Arten spricht dafiir, daf8 G. galloti und G. atlantica miteinander
am nichsten verwandt sind. Anhand der genetischen Distanz von 0,44 wollen wir vorsich-
tig cinc Isolationszeit von etwa 10 Mio Jahren abschitzen. Somit scheint es, dafl im Be-
reich der Ostinseln zunichst die. Ausgangsform aller kanarischen Lacertidae angesiedelt
war. Von dort wurde zuerst die nichstjiingere Insel Gran Canaria und einige Mio Jahre
spater, wiederum von dort aus, die Insel Teneriffa besiedelt (Abb. 5). Bei den Besonder-
heiten von G. atlantica scheint es sich somit wohl in erster Linie um Anpassungen an
ihren ariden Lebensraum zu handeln.
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Abb. 5. Schematische Darstellung ciner maglichen Besiedlung der Kanarischen Inseln durch die

Gattung Gallotia. Die Pfeile geben die vermutete Ausbreitungsrichtung an, wobei die Zahlen auf

den Zeitraum der Ausbreitung hinweisen. Die kleinen Zahlen auf den Inseln verweisen auf deren
geologisches Alter. (Zeichnung U. BotT, Museum Alexander Koenig, Bonn)

In den Dendrogrammen haben wir die Gattungen Gallotia und Psammodromus als
Schwestergruppen dargestellt und sie gemeinsam Lacerta s. |. gegeniibergestellt. Die albu-
minimmunologischen Ergebnisse konnten keine Hinweise auf die verwandtschaftlichen
Beziehungen der drei Genera untereinander liefern. Doch sowohl die proteinelektropho-
retischen Daten (Tab. 2) als auch eine Reihe von Gemeinsamkeiten im Skelett und am
Hemipenis zwischen Gallotia- und den kleinen Psammodromus-Arten (ARNOLD 1973)
sowie die Tatsache, dafl alle Arten dieser beiden Gattungen ganz im Gegensatz zur uber-
wiegenden Mehrheit aller Lacertidae als abgeleitetes Merkmal eine deutlich wahrnehm-
bare Stimme besitzen, sprechen fir eine engere Verwandtschaft zwischen Psammodromus
und Gallotia.

Lacerta jayakari entspringt, wie die albuminimmunologischen Ergebnisse zeigen, un-
mittelbar der Radiation der Gatrung Lacerta s. |. So scheint sogar ihre Abtrennung vor
der Aufspaltung der Entwicklungslinien, die zu Lacerta s. str., L. vivipara und z.B. den
Mauercidechsen fithren, uflerst unwahrscheinlich (negative Astlingen in den Dendro-
grammen!). Hingegen kénnen wir anhand unserer Resultate nicht sicher entscheiden, ob
wir L. jayakari besser den ,Kleinlacerten® oder den Smaragdeidechsen anschliefen soll-
ten. Fiir die erste Moglichkeit sprechen allerdings zahlreiche Fakten, so dafl wir sie als
schr wahrscheinlich ansehen missen (siche Dendrogramme der Abb. 2 bis 4). So ist der
Fehler des Dendrogramms der Abb. 2 mit 5,9 % bedeutend kleiner als der Fehler des
Dendrogramms der Abb. 3 mit 7,1 %. Hinzu kommen noch die in der Einleitung aufge-
fihrten morphologischen Ubereinstimmungen zwischen L. jayakari und speziell L. cap-
padocica. Als weitere Ahnlichkeit sei hier noch eine Verhaltensweise aus der innerartli-
chen Kommunikation aufgefihn: Als Beschwichtigungsgebirde kreist L. jayakari weit
ausholend mit dem dem Partner zugewandten Arm. L. cappadocica kreist mit beiden
Armen (NETTMANN und RYKENA, mundl. Mitt.) oder auch nur mit einem Arm (BOHME,
mindl. Mitt.). Diese Verhaltensweise konnten wir jingst auch bei L. bedriagae beobach-
ten. Das Armkreisen entspricht offenbar dem Treteln vieler anderer Lacertidae. Eine
Schwierigkeit fir die widerspruchsfreie Eingliederung von L. jayakari sowohl gemifl
Abb. 2 als auch Abb. 3 stellt dic Tatsache dar, dafl die Art zum Unterschied zu allen ande-



ren Arten von Lacerta s. 1. bei der Paarung den plesiomorp Lackenbil zeigt. Jedoch
scheint der abgeleitere FlankenbiB in der Familie Lacertidac ™ irfach unabhingig ent.-
standen zu sein. So ergaben neueste Beobachtungen fir Psammodromus bispanicus den
Nachweis, daf die Art bei der eigentlichen Paarung zwar den Nackenbifl benutar, das
Minnchen sich vorher aber zeitweilig im Flankenbercich festbeifien kann (18 pEN Boscy
1986). Dicse Verhilinisse entsprechen recht gut, allerdings genau umgekehrt, den Gege-
benhciten bei L. vivipara (MORTENSEN 1887; VERBEEK 1972). Beide Arten zeigen die
Moglichkeit des Wandels vom Nacken- zum Flankenbif auf, den Ps. hispanicns noch
nicht, L. wizvipara dagegen bereits erreicht hat.

Allen Emwicklungslinien innerhalb der Sammelgattung Lacerta s. 1., fir dic wir
durchweg einen Ursprung im mittleren Miozin annehmen diirfen, steht nach bisheriger
Auffassung - mit Ausnahme von L. jayakari - der Rang von Gattungen oder Untergattun-
gen zu. Gemifl dem Umfang der vorliegenden Studie sind dies Podaras, Archacolacerta,
Apathya, Zootoca und Lacerta s. str. Wenn wir uns dafiir entschieden haben, diese Grup-
pierungen als Untergattungen zu behandeln, und daher eine Sammelgattung Lacerta s. |.
weiter akzeptieren, so hat dies rein praktische Griinde. Im Moment sind die verwandt-
schaftlichen Bezichungen zu vieler Arten noch zu wenig bekannt, weshalb die stickweise
Herausnahme von Arten oder Artengruppen aus Lacerta zwangsliufig eine taxonomische
Einheit mit paraphyletischem Charakter hinterlassen wiirde (siche Lutz und MavER 1985).

Leider war es uns wegen der grofien Seltenheit von L. cyanura nicht méglich, auch
diese Art in die chemosystematische Untersuchung mit einzubezichen, doch sprechen
viele Hinweise dafiir, sie in unmittelbare Nihe von L. jayakari zu stellen (ARNOLD 1972
und 1973). Die auffilligen dufleren Unterschiede zwischen beiden Arten sind wahrschein-
lich eine Folge unterschiedlicher 6kologischer Einnischung im selben Areal. Im folgenden
wollen wir fiir Lacerta jayakari — und mit ihr gemeinsam L. cyanura - eine neue Untergat-
tung aufstellen:

Omanosaura subgen. nov.
Species typica: Lacerta jayakar: Boulenger, 1887.

Diagnose: Omanosaura besitzt jederseits 2 Postnasalia und 5 bis 7 Supralabialia vor
dem Suboculare. Ein Massetericum ist nie vorhanden, und das Tympanicum ist sehr klein.
Das Collare ist sehr schmal, und die Caudalia sind stark gekielt. Im Unterschied zu Podar-
as besitzt Omanosaura stark entwickelte Hautfalten beiderseits des Halses. Von Podarcis
(sensu ARNOLD 1973), Archaeolacerta, Timon und Apathya unterscheidert sich die neue
Untergarttung durch das an seiner Vorderkante zweifach eingebuchtete Frontale und die
granulire Temporalbeschuppung, von all diesen Arten, aufler Apathya, auch dadurch,
dafl die Supratemporalia auf der Parietalplatte liegen. Im Unterschied zu allen anderen
palacarktischen Lacertidae folgen dem groflen ersten Supratemporale mehrere kleinere,
die stets mit abgeschrigten Rindern aufeinanderstofien, befindet sich auf der Innenseite
des Unterarms eine zusitzliche Reihe vergroferter Schilder, und ist eine sehr stark ausge-
bildete Hemipenisarmatur (sensu ARNOLD 1973) vorhanden. Die Anzahl der Praesakralia
ist sehr konstant und niedrig (25 bei den Minnchen und 26 bei den Weibchen) - der grofite
Teil dieser Angaben nach ArRNOLD (1972 und 1973).

Bezichungen: Die nichstverwandten Arten werden durch die Mauereidechsen (Podar-
as), die europiischen Felseidechsen (Archaeolacerta), die Perleidechsen (Timon) und La-
certa cappadocica (Apathya) reprisentiert, die, wie Omanosaura, im mittleren Miozin
ihre Ausgangsbasis haben.

Eingeschlossene Arten: Lacerta (Omanosaura) jayakari Boulenger, 1887 und die sym-
patrische Lacerta (Omanosaura) cyanura Arnold, 1972. Beide Arten weisen gemeinsam
eine Reihe abgeleiteter morphologischer Merkmale auf (siche Diagnose), die an ihrer
engen Verwandtschaft kaum einen Zweifel lassen.

Derivatio nominis: Beide Eidechsenarten leben ausschliefilich im Omangebirge im
Osten der Arabischen Halbinsel.
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Abstract

Cepbhalisation, Teltncephaliu'zion and Neocorticalisation within Mustelidae

Studied were the interspecific relationships berween brain weight and body weight, volume of telen-
cephalon and body weight, volume of neocortex and body weight. The allometric lines of Mustela
nivalis, Mustela putorius and Mustela vison have been used as reference lines (100) to determine
cephalisation, telencephalisation and neocorticalisation of the studied species. Within the family
Mustelidae values for cephalisation reach from 65 (Mephitis mepbhitis) 10 260 (Preronura brasiliensis).
Higher cephalisation is correlated with even higher telencephalisation and neocorticalisation: Values
for Munei nivalis 99, 98, 102, for Pteronura brasitiensis 263, 271, 308. The differences in cephalisa-
tion, telencephalisation and neocorticalisation correspond partially with the biology ot the species.
Ground living species have a lower cephalisation, their olfactory system is quite good developed. In
tree living ang climbing species cephalisation and neocorticalisation is higher; the optical system is
of more importance. Otters show a reduction of the olfactory system, high cephalisation and neo-
corticalisation.

Within the ground living species Conefanu chinga and Taxidae 1axus have a very high cephalisa-
tion, within the climbing species Eira barbara and within the Lutrinae Pteronura brasiliensis.
Biological inte rcnlions%or these species with high cephalisation - in comparison with their related
species — are difficult.
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