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Das Problem der Farbiibereinstimmung

von Kérperiarbe und Untergrund
Von
W. Hoesch, Okahandja, S.W.Afrika.

(Mit 2 Abbildungen)
(Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschatt.)

Allgemeines.

Bei der Auswahl der Fundgebiete, in denen die Bidlge fiir die
vorstehend abgehandelte Sammlung siidwestafrikanischer Sdugetiere ge-
sammelt wurden, war «der Wunsch bestimmend, weiteras Material zu be-
schaffen fiir eine Uberpriifung der bereits fiir andere Tierklassen Siid-
wests nachgewiesenen Tendenz, in von Ost nach West zunehmend heller
wendende Rassen aufzuspalten und Umgebungstrachten auszubilden. Beide
Tendenzen treten — unabhdngig voneinander — bei den sidwestafrika-
nischen Kleinsdugern sehr deutlich in Erscheinung, und in der Mehrzahl
der Fialle wird hierdurch ein erhdéhter Anpassungsschutz des Tieres er-
reicht. Die Bezeichnung dieses Phdnomens mit dem Ausdruck ,kryptische
Anpassung” ist aber voreilig. AuBer den in mehr oder weniger gleiten-
der Skala aufgehellten Formen entbdli unser Material Belegstiicke von
,0kologischen Inseln”, die einer anderen Rasse angehoOren als die Tiere
gleicher Species aus dem diese Insel umschliefenden Gebiet, und zwar
einer helleren, wenn es sich um ein helleres Inselgebiet handelt, und einer
dunkleren, wenn die Bodenfarbe des Insel-Fundorts dunkler ist als die-
jenige der benachbarten Fundorte. In vielen Féllen muBten bei der
taxonomischen Auswertung des Materials zwangsldufig (d. h. um eine
Verwirrung durch die Aufstellung einer Unzahl von neuen Rassen zu
vermeiden), die Populationen okologisch verwandter, aber geographisch
getrennter ,Inseln” in die gleiche geographische Rasse eingeordnet wer-
den, obwohl kaum ein Zweifel bestehen kann, daB diese getrennt leben-
den Populalionen nicht gleichen genetischen Ursprungs sind. Das trifft
insbesondere fir die felsgebundenen Rassen der Gattungen Ratfus
{Aethomys) und Petromyscus zu, von denen niemals Stiicke in einer Falle
gefangen wurden, die in mehr als 30 m Entfernung vom Wohngebiet dieser
Arten gestelli worden war. In der Namib-Wiiste, aus der ein Teil der
Inselbergstiicke stammt, kdme der Versuch einer Uberquerung der vege-
tationsarmen Zwischengebiete einem Selbstmordversuch gleich. Da aber
die Rassenaufspaitungen bei den Muriden und Macrosceliden zu einem
erdgeschichtlich spdteren Zeitpunkt stattgefunden haben als die letzten
Verdanderungen im geologischen Aufbau des siidwestafrikanischen Fest-
landgebiets, kann es sich bei gleich gefdrbten Populationen &kologisch
gleicher, aber gecgraphisch getrennter Inselvorkommen nur um Konwver-
genzen handeln.
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Dr. Lee R. Dice (3) hat sich bereits vor vielen Jahren bei der Bearbei-
tung der Peromyscus-Arten' und -Rassen sehr eingehend mit diesem
Problem auseinandergesetzt. Sein Befund lautet: “Mice which appear
alike in pelage colour and in body proportions may not necessary have
the same hereditary constitution.” Er folgert: “The. interpretation of a
subspecies as being an ecological trend is more sound than the current
concept of the vertebrate taxonomists, which holds, that the subspecies
is a unit of descent, and which implies that it also is a unit of heredity*.
Die Frage der ,okologischen Einheiten” erscheint mir deshalb von Wich-
tigkeit, weil wir es dann mit einer Mehrzahi von - Entstehungsherden bei
phanotypisch gleichen ,Anpassungsformen” zu tun haben wiirden, —

Aus der Welt der afmkanischen Bodenvégel sind solche Fille von
Parallelentwicklung isolierter Populationen, die zu einer Rasse vereinigt
wurden, ebenfalls bekannt., Mac Donald (8) stellte die von mir im
Etoscha-Gebiet gesammelten hallen Stiicke der Lerche Tephrocorys
cinerea zur gleichen Rasse (,spleniata®) wie die im Kiistengebiet nérdlich
Swakopmund lebenden Végel. Im Zwischengebiet aber lebt die Rasse
anderssoni. G. Niethammer sammelte in Bol am Ostufer des Tschadsees
eine Serie sehr hell gefarbter Haubenlerchen, die sich von Végeln der
gleichen Art aus Somaliland und vom Rudolf-See nicht unterscheiden
lieBen und deshalb zu Galerida cristata somalensis gestellt wurden. Das
Zwischenfeld von 2500 km Breite aber ist von zwei dunkler gefdrbten
Rassen (isabellina u. alexanderi) bewohnt. Niethammer schreibt hierza
(12): ,Wir haben also hier das schon mehrfach diskutierte systematische
Problem, zwei weit voneinander getrennte Populationen, zwischen die
sich andere Rassen schieben, nicht unterscheiden zu kéunen . .. Diese
~Rassenkonvergenz” ist vielleicht am h&ufigsten bei den Alaudidae und
hat sicherlich dazu beigetragen, daB iber die Giiltigkeit vieler Rassen
bzw. ihre Benennung die Auffassung der Bearbeiter so verschieden ist.
Denn im allgemeinen werden bei Neu-Beschreibungen geographischer
Rassen nur die benachbarten Populationen zum Vergleich herangezogen.
Die Frage, ob solche konvergenten Rassen eigene Namen verdienen, ist
umstritten. Da die terndren Namen nur -dann vergeben werden, wenn
am Balg Kennzeichen zu sehen oder (gesperrt W. H.) zu messen sind,
die diese Population von jeder anderen derselben Art unterscheiden,
durften folgerichtig zwei konvergente Rassen nur einen Namen
haben”. Bei derBearbeitung der standortsgebundenen Kleinsduger, die viel
mehr Lokalformen ausbilden als die beweglicheren Alaudiden, muBte aber
diese letztere SchluBfolgerung G. Niethammers dahingehend abgedndert
werden, daB fiir eine Neu-Benennung nicht sichtbare oder meBbare,
sondern sichtbare und meBbare Unterschiede von allen anderen Po-
pulationen der gleichen Art vorliegen miissen. Tatsache ist aber, daB
innerhalb der Populationen, die auf Grund ihrer Ubereinstimmungen in
den mefBbaren morphologischen Merkmalen zu der gleichen Subspecies
gestelll wurden, in den meisten Fillen noch Farbunterschiede bestehen,
die grof genug sind, um eine Verteilung der einzelnen Populationen
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auf die verschiedenen Fundorte auch ohne Kenntnis des Fangplatzes zu
gestatten. Korrelationen zwischen Farb- und MaB-Abweichungen sind
nicht erkennbar, es hangt vielmehr von dem zufdlligen gleichzeitigen
Auftreten meBbarer taxonomischer Unterschiede ab, ob Farbabweichun-
gen zur Aufstellung neuer geographischer Rassen fithren. Mit anderen
Worten: Abweichungen, die keinerlei Selektionsvorteil fiir den Trager
besitzen wie z.B. die relative Schwanzlange, werden zwangsldufig héher
bewertet als Farbmerkmale von grofem Selektionswert.

Wie schon eingangs erwahnt, zeigen nicht nur Kleins&uger-Arten der
verschiedensten Gattungen, Familien, ja selbst Ordnungen in bestimm-
ten, mehr oder weniger begrenzien Arealen die gleiche Reaktion auf
gleiche Umweltsverhiitnisse (soweit sie iiberhaupt zur Rassenaufspaltung
tendieren), auch die Angehérigen anderer Tierklassen Teagieren in glei-
cher oder &hnlicher Form. Dafiir ein Beispiel: In bestimmten Teilen der
Namib-Wiiste gibt es eine ,Einheitsfarbe”, ein rétliches Gelb, das «dem
Farbton des Namib-Verwitterungsschuttes entspricht.- Die Analogien in
der Reaktion auf die spezifischen Standorts- und klimatischen Verhiltnisse
dieses Gebietes greifen sogar auf die Pflanzenwelt {iber: kleine sukkulente
Steinpflanzen der Gattung Lithops zeigen die gleiche Farbanpassung an
den Untergrund wie die Macroscelide Elephantulus intufi namibensis, die
Nager Gerbillus g. leucanthus und Gerbillus (Gerbillurus) vallinus, die
Lerchen Certhilauda curvirostris damarensis, Tephrocorys cinerea sple-
niata und Ammomanes grayi grayi, die Trappe Helerotelrax riippelli, die
Viper Bitis peringueyi, die Eidechse Eremias undata gaerdesi, der Fransen-
finger Meroles suborbitalis und endlich wie die artenreiche Gruppe der
fligellosen Krétenheuschrecken (Batrachotettiginae). Dieses Phinomen
eines fir groBe Teile der Tierwelt giiltigen ,Lokalkolorits® lassen sich
auch flir andere Bezirke Sudwests, z.B. die Gegend um Usakos (Vor-
Namib), fiir die Waterberg-Gegend, fiir das Etoscha-Gebiet und fiir das
Kaokoveld nachweisen.

Der Material-Befund.

Die slidwestafrikanischen Kleinsduger-Arten, die zur Ausbildung von
,Farbrassen” tendieren, zerfallen in zwei Gruppen. Zu der ersten, die
auch in ihren O&silichen Rassen stets ein ,wiistenfarbenes” Kolorit beibe-
halten, gehdren alle sog. ,Gerbillen”, also die Gattungen Desmodillus,
Gerbillus und Talera. Sie bilden zwar auch im Osten dunklerée Formen
aus als im Westen, gehdéren aber dennoch in allen Rassen zur Wiisten-
fauna, worauf schon die langen HinterfiiBe und die behaarten FuBsohlen
bindeuten. Die zweite, gleichfalls in Farbrassen aufspaltende Gruppe ist
in meiner Sammlung fir das Mus. Koenig mit folgenden Gattungen ver-
treten: Elephantulus, Herpestes, Surricata, Procavia, Heterohyrax, Lepus,
Pronolagus, Petromus, Ratius (Thallomys), Rattus (Aethomys), Mus, Pe-
tromyscus und Parafomys. Aber nur ein Teil dieser Gattungen ist in
der vorliegenden Sammlung durch geniigend lange Serien und uberhaupt
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durch eine geniigende Anzahl von Bilgen so vertreten, daB sie fiir eine
Analyse des Anpassungsphinomens mit herangezogen werden kénnten.
Das wire nur méglich, wenn alle von mir gesammelten und iiber die
halbe Welt verstreuten Belegstiicke fiir eine gemeinsame Bearbeitung
zusammengezogen wiirden. — Meine eigenen Tagebuchaufzeichnungen
decken sich im groBen ganzen mit dem, was A. Roberts in seinem Buch
»The mammals of South Africa” iiber die Farbunterschiede seiner von
gleichen oder benachbarten stidwestafrikanischen Fundorten stammenden
Sammelstlicke geschrieben hat. Wie in der Arbeit ,Zur Siugetierfauna
Siidwestafrikas” bereits erwahnt, wurde bei der Bearbeitung meines Ma-
terials die gleiche Nomenklatur benutzt, die J. R. Ellerman, T. C. S.
Morrison-Scott und R. W. Hayman in ihrer Publikation ,Southern African
Mammals” anwandten. Durch die vielen mit dieser Verbifentlichung
durchgefiihrten nomenklatorischen Abanderungen, insbes. die Einzichungen
vieler von A. Roberts und anderen aufgestellten geographischen Rassen
sind in einer Reihe von Fallen tatsdchlich vorhandene erhebliche Farb-
unterschiede verwischt worden, mégen diese Einziehungen auch aus Man-
gel an anderen morphologischen Merkmalsabweichungen begriindet sein.
Wenn z B. die dunkel-braunen Klippschliefer des Waterbergs unter
Streichung der Subspecies ,waterbergensis” mit den hellen Stiicken aus
der Windhoeker Gegend in der Subspecies ,windhuki® zusammengefaBt
werden, so wird dadurch der Unterschied verschleiert, der zwischen den
Mittelwerten langer Serien beider Fundorte besteht, Fiir unsere Unter-
suchungen dUber die gleichsinnigen Farbabweichungen in bestimmten
Fundgebieten, {iber das Phénomen des ,Lokalkolorits”, sind aber solche
Farbunterschiede durchaus bedeutungsvoll.

Bel einigen silidwestafrikanischen Kleinsdugerformen ist keine oder
nur eine geringe Tendenz fiir die Auvsbildung farbangepaBter Lokalformen
erkennbar. Die meisten von ihnen sind Nachttiere und leben in Gebieten
mit dichter Bodenvegetation. Sie sind nicht standorttreu, haben aber
keine Wistenformen ausgebildet. Hierher gehéren: Steatomys, Saccosto-
mus, Raltus (Aethomys) chrysophilus, Lemniscomys und. Mastomys. Bei
der letzteren herrscht eine auffallende Farb-Variabilitit innerhalb der
einzelnen Populationen, unabhdngig von der Bodeufarbe des Fundorts,
Unter den taglebenden Kleinsaugern, die nicht (oder noch nicht) in An-
passungsformen aufspalten, nimmt die grau gefirbte Elefantenspitzmaus
_ Elephantulus vandami eine Sonderstellung ein. Im Kaokoveld bewohnt sie
die deckungsdrmsten semi-ariden Gebiete, und hier die Gergllhiigel aus
hellem Granit und Pegmatit, so daB sie sich weithin vom Untergrund
abhebt, sobald sie sich bewegt. Hiigel der gleichen mineralogischen Be-
schaffenheit und Fé&rbung, durch Zwischenfelder von 100 oder weniger
Metern von den Wiohngebieten der vandami-Tiere entfernt, werden von
der gut angepaBten, hellen Elephantulus intufi-Rasse ,barlowi” bewohnt.
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Die unterschiedlichen Umgebungs-Trachten der Elefantenspitzmaus

Elephantulus intufi.

Abbildung 1

Von links nach rechts:

Subspecies: Untergrund: Fundort:

Elephantulus intufi weiBes Gabbro- Epupa-Félle, Kunene
canescens Anorthosit

Elephantulus intufi stark eisenhydroxyd- Kl. Okaputa
omahekensis haltiger roter Sand
(im Haarwechsel

Dieselbe do Okamatangara
(Haarwechsel beendet)

| Elephantulus intufi quarzitischer Sandstein Renosterberyg, Kaokoveld

bariowi

Elephantulus intufi heller Muskowit-Granit westl. Usakos

mchugi
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Als Material fiir die Untersuchung des Ursachengefiiges fiir die Farb-
Ubereinstimmungen von Haarkleid und Untergrund und das Zustande-
~ kommen gleichsinniger Farbabweichungen bei Kleinsdugern (selbst) ver-
schiedener Ordnungen kommen in unserer Sammlung folgende drei, in
guten Serien vornliegenden Formen in Frage: Elephantulus intufi (#5 Balge),
(s. Abb. 1), Rattus {Aethomys) namaquensis (109 Bélge) und Petromyscus
collinus (27 Bélge). Die in nachfolgender Tabelle enthaltenen Farbextreme
der drei Formen sind im Farbton kaum voneinander zu unterscheiden, nur
die dunkle Form von Elephantulus ist - der Bodenfarbe des Fangplatzes
im Vorland des "‘Omboroko-Gebirges entsprechend — mehr rétlich getdnt.

Analogien in der Haarfarbung beslehern bei:

Von West nach Ost: Elephantulus intufi Aethomys namaquensis Petromyscus
. collinus
extrem helle Form ssp. mchugi Ssp. namibensis 8p. nami-
(»Usakos-Kolorit") . ben'sis
Ubergangsform ssp. barlowi ssp. longicaudatus ssp. kurzi

(,.Renosterberg-Kolorit“)

ssp. short-
extrem dunkle Fo?m ssp. omahekensis | SSP- waterbergensis ridgei
(+Omboroko-Kolorit") (dunkle Phase) (dunkle
. Phase)

Die Rassen ~waterbergensis” von Ratius (Aethomys) namaquensis und
»8hortridgei” von Petromyscus collinus sind die dunkelsten der betreffen-
den Rassenkreise. Die oben aufgefiihrten Omboroko-Tiere sind noch’
dunkler als die dunkelsten Stiicke gleicher Rasse von anderen Fund-
orten.

Mﬁglidxkeiten fiir das Zustandekommen der Farbiibereinstifnmungen.

Ungerichtete Mutation und Selektion.

Die Vorstellung, daB Farbunterschiede zwischen zwei Inselberg-Popu-
lationen der gleichen geographischen Rasse, aber ohne die Moéglichkeit,
sich sexuell zu mischen, dadurch zustandekommen, daB in jeder isolier-
ten 'Population anders geartete Mutationen auftreten, macht keine
Schwierigkeiten. Die Annahme aber, daB eine nun einsetzende Selektion
die in der Farbe bestangepaBten Mutanten dadurch begiinstigt, daB sie
die weniger gut angepaBten ausmerzt, macht eine genaue Uberpriifung
der tatsdchlich fiir eine solche Selektion in Frage kommenden Vierfolger
und ihrer Jagdmethoden, sowie aller ibrigen, die quantitative Verbrei-
tung steuernden Faktioren erforderlich. —

T R R
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Es kann kein Zweifel dariiber bestehen, dal ganz allgemein die
kryptisch oder somatolytisch gefarbten S&uger einen gewissen selektiven
Vorteil haben gegenliber somatisch gefdrbten. Bei einigen GroB8-Sdugern
erscheint mir jedoch eine Gleichwertung von ,Umgebungstracht” mit
,,‘kryptischer Anpassung” nicht den tatsdchlichen Gegebenheiten zu ent-
sprechen. Unsere Lowen sind zwar ,wistenfarben”, aber weder ,pro-
kryptisch” noch ,antikryptisch” gefdrbt, sie haben weder Feinde zu be-
firchten noch eine deckende Angriffstracht nétig, ihre natirliche Uber-
legenheit und der Reicitum an Beutetieren sichert ihnen in jedem Fall
ihr Dasein.

Von den insgesamt drei Kleinsduger-Arten, die in ausreichender
Stickzahl in unserer Sammiung vertreten sind, um als Untersuchungs-
material fiir das Anpassungsproblem Verwendung finden zu kdnnen, sind
zwei nachtlebend und eine ist taglebend. . Im Heimatgebiet der aufgehell-
ten Namib-Rassen, die miir” fir eine Kldrung des Anpassungsproblems
als besonders geeignet erscheinen, kommt als ‘gefiederter Feind fiir nacht-
lebende Formen nur die Schleiereule (Tyio alba) in Frage, und diese
"auch nur in den Teilen der Namib, in denen sich Inselberge oder zum
mindesten eingesprengte Granit-Kuppen befinden. Als Feind der tag-
lebenden Elefanten-Spitzméduse ware der an den gleichen Biotop wie die
Schleiereulen gebundene Turmfalke (Falco finnunculus) zu nennen. Aa
Haarraubzeug wurden in den Teilen der Namib, die ein Mindestmall an
Dedkungsmdglichkeiten boten, folgende Arten beobachtet: Schabracken-
schakal, Silberschakal, Loéffelhunde — die sich aber vornehmlich von In-
sekten erndhren —, sowie vereinzelt Mangusten der Gattung Herpestes.
Sie alle spielen, rein zahlenmd&Big, und im Vergleich zur Zahl der Mil-
lionen hier lebender Nager, eine nur untergeordnete Rolle fiir die Se-
lektion. Anders die relativ hdufigen Schlangen, unter ihnen besonders
die sog. Hornvipern (Bitis caudalis). Ein grofler Teil der hier gesam-
melten Vipern enthielt Reste von Kleinsdugern. Ob aber gerade die
Schxlangeri einen nennenswerten Beitrag fir die Selektion in Richtung
einer Herausziichtung von Umgebungstrachten leisten, erscheint zweifel-
haft. Sie iibersehen auf nachste Entfernung alle Beutetiere, die sich still
verhalten, ganz gleich, ob sie eine Schutztracht haben oder nicht. Der alte
Erfahrungssatz, daB Bewegung Tarnung entwertet, hat im Zusammenhang
mit den Gefahren, die den Namib-Kleinsdugern durch Schlangen drohen,
noch erhghte Bedeutung: nur die Bewegung kann dem Beutetier zum
Verhangnis werden, die Farbung ist vollkommen nebenséchlich,

Eine schwerwiegende Belastung fur die Deutung der ,Wiistenfarbig-
keit" als kryptische Umgebungstracht ist der bereits erwdhnte Umstand,
daB alle wiistenfarbenen Gerbillen Nachttiere sind und auch erst bei
voller Dunkelheit ihre Baue verlassen. Das gleiche trifft fiir die fels-
bewohnende, in zahlreiche ,angepaBte” Lokalformen aufspaltende Ratte
Rattus (Aethomys) namaquensis vnd fir die Felsenmaus Petromyscus
collinus zu, die beide in der Namib durch extrem helle Formen vertreten
sind. Auch gibt es in der Namib in allen Tierklassen Formen, deren



Bonn.

66 W.Hoesch Lzonl. Beitr.

Tracht in starkem Kontrast zur Bodenfarbe steht und die sich trotzdem
im Kampf ums Dasein behaupten. Unter den Kleinsdugern sind es die
beiden schwarzen bzw. schwarz-braunen Mungo-Arien Helogale parvula
und Herpestes nigratus sowie die dunkel ‘mausgrau gefdrbte Elefanten-
spitzmaus Elephantulus vandami, alles drei Tagtiere, unter den Végeln
der schwarz-weiBe Bergschmdétzer Oenanthe monticola, unter den Echsen
die pechschwarze Mabuia nigra, unter den Insekten die in der Mehrzahl
schwarzen Tenebrioniden. Sie alle gleichen den Mangel an Farbanpassung
durch ,angepaBtes Verhalten” aus: Die schwarzen Mungos jagen im
Schatten von Gesteinsriffen und Felsblocken, ihre gelb-rot gefarbten, den
gleichen Biotop bewohnenden Vettern, Herpestes sanguineus, in der
prallen Sonne; die schwarze Tenebrionide Physosterna lobola steckt bei
,Gefahr im Verzug“ den ungeschitzten Kopf in den Sand, so daB nur
der durch eine harte Chitin-Hille geschiitzte Rumpf zunachst fir einen
Angriff offen liegt. Die schwarze Mabuje M. nigra, die an der Atlantik-
kiiste in Lideritzbucht auf hellem Kalksandstein lebt und von vielen
Feinden umgeben ist (Schmarotzer-Raubmoven, Schildraben usw.), jagt
stets in der Niahe von Klippenspalten, die ihr Zufluchtsmaéglichkeiten
bieten. Nur das Feindschema ,lange Pinzette” ist ihnen vorerst noch
unbekannt, sie lassen sich mit ihr miihelos und viel leichter als die
{ibrigen dort.heimischen Echsen in ihren Verstecken ergreifen und her-
vorholen. BloB bei der Elefantenspitzmaus Elephantulus vandami, die in
gleichern Biotop und auf dem gleichen hellen Untergrund lebt wie die
gut angepaBte ,barlowi“-Rasse von Elephantulus intufi, waren keinerlei
kompensierende Verhaltensweisen herauszufinden; den Kampf ums Da-
sein meistern sie dennoch.

Mir will scheinen, daB ein weit wichtigerer Ansatzpunkt fir die ,na-
tirliche Auslese” bei einem den 3kologischen Ve rhaltnissen
Rechnung tragenden Verhalten und einer diesen
Verhaltnissen angepaBten Konstitution liegt als bei der
Schutzfirbung. Erhéhte Sinnesscharfe fur ein zeitiges und richtiges An-
sprechen von Feinden, Ausnutzen auch der minimalsten Moglichkeiten,
sich gegen Sicht zu decken, regungsloses Verhalten bei der Anndherung
von Feinden auf der einen Seite, und koérperliche Resistenz gegen die
Auswirkungen von Notzeiten auf die Nahrungsdecke, z. B. durch die
Anlage von Kérperreservern, so wie s unsere sukkulenten Namibpflanzen
in ihren Stimmen oder Blattern und die Echsen Pachydactylus rugosus
und Riopa sundevalli in ihren verdickten Schwinzen tun, auf der anderen
Seite, dies alles will mir weit wichtiger fir den Kampf ums Dasein der
Wiistentiere erscheinen als der Trachtenschutz.

Der Anteil, den die Vertilgung durch beutemachende Feinde an der
gesamten Bestandsdezimierung bei unseren Kleinsaugern hat, darf nicht
{iberschatzt werden, die quantitative Steuerung der Bestande erfolgt in
erster Linie durch periodisch, wenn auch in unregel-
miBigen Zeitabstanden wiederkehrende Dirreperio-
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den und durch Abgédnge infolge Massensterbens im
AnschluB an iibernormale Bestandsverdichtungen.

1) Die Dirre-Katastrophen.

Trockenperioden, wie wir sie z. B. in den Jahren 1930—33 hatten,
fallen etwa 80% «der gesamten Siaugetierwelt zum Opfer, ohne Riicksicht
darauf, ob sie kryptisch gekleidet sind oder nicht. Die Steppe glich
damals einer Scheunentenne, die kleinen Nager waren so selten gewor-
den, dafi Schakale und Wildkatzen auf der Suche nach Nahrung an die
Farmhauser kamen. Die sehr wasserabhéngigen Kudu-Antilopen ver-
suchten des nachts die Gartenzdune, hinter denen sie Wasser vermuteten
bzw. witterten, zu iiberfallen und blieben zu Duizenden in ihnen héangen,
da sie schon zu weit entkrédftet waren. Man konnte mitten am Tage
Erdferkel, sonst heimliche Nachttiere, im Felde bei dem hoffnungslosen-
Veersuch t{iberraschen, die zu Zement erhirteten Termitenhaufen aufzu-
brechen, um sich die einzige Nahrung zu holen, die aufzunehmen sie mit
ihrem hochspezialisierten Zungen- und GebiB-Mechanismus fahig' sind,
ndamlich Termiten. Die Viégel waren besser dran, sie konnten in Gebiete
ausweichen, die von der Katastrophe verschont gebliehen waren — mit
Ausnahme der Straufie, die zu Tausenden der Diirre zum Opfer fielen.
Reptilien und Amphibien waren praktisch verschwunden.

2) Das periodisch auftretende Massensterben.

Die Hauptursache fiir die als Folge tiibernormaler Bestandsverdich-
tungen auftretenden Populationszusammenbriiche scheint in Sidwest-
afrika das epidemische Auftreten von Seuchen zu sein. Fiir die Gattung
Tatera ist dies nachgewiesen, In einer Publikation des Department of
Agriculture and Forestry in Pretoria (StGdafrika) (1) heiBt es: “Gerbilles
(worunter der Verfasser nur die Gattung Talera meint) were shown to
be the reservoir of plague in South Africa ... One of the diseases that
effect gerbilles, when the populations become very large, is plague
(Beulenpest). There are others that are known, and it can be safely
predicted that when gerbilles reach a peak in numbers, disease will break
out in due course and the gerbilles will vanish from the lands”. (Die
Ubertragung der Beulenpest von Tier auf Tier und von Tier auf Mensch
erfolgt durch Ecto-Parasiten, vormehmlich durch den ,Pestfloh” (Xenop-
sylla brasiliensis)). — A. Roberts (13) machte im AnschluB an das gute
Regenjahr 1934 die gleichen Beobachtungen in S.W.A., ein tberdurch-
schnittliches Anwachsen der Kleinsduger-Populationen, gefolgt von einem
Massensterben infolge Auftretens von Epidemien. “I witnessed this in
1937, three years after the flood in S.W.A., where the burrows of various
species of rodents hore testimony of the previous great numbers of
rodents, which had been practically wiped out by an epizootic or bubonic
plague”. —
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Ubervélkerte Nager-Populationen, aus denen ich Sammelstiicke her-
ausfing, hatten in vielen Féllen an der Innenseite der Hinterbeine, der
FuBsohle und am Hals furunkel-dhnliche Verdickungen, in denen die
Larven der Schmarotzerfliege Cordylobia anthropophaga ihr erstes
Larvenstadium durchmachten. Die erwachsene Fliege lebt unparasitisch,
sie legt ihre Eier in den Sand, erst die jungen Larven bohren sich in die
Haut von Nagern, im zweiten Stadium in die Haut von Mensch oder
Hund. An dieser unter dem Namen ,Myasis” bekannten Erkrankung
gehen sehr viel Nagetiere zu Grunde (F. Zumpt, 18). — Ubernstarke Ver-
mehrung bis zum Auftreten von Plagen und darauf folgendem Massen-
sterben reguliert auch die Bestdnde der Streifenmause (Rhabdomys
pumilio), unserer héaufigsten Tagmaus, sowie der Kurzschwanz-Ratte
(Mastomys natalensis), einem nachtlebenden weit verbreiteten kleinen
Nager mit einer erstaunlich hohen Wurfziffer {bis zu 14 juv.). Bei diesen
beiden Nagern wurden keinerlei Anzeichen fiir epidemische Erkrankungen
beobachtet, ich méchte daher annehmen, daB nicht Epidemien bei ihuen
den Grund fiir das schlagartig einsetzende Massensterben .abgeben,
sondern der sog. ,hypoglykamische Schock” als Folge einer iiberstarken’
Senkung des Blutzuckerspiegels (Fr. Frank, 4). Im Anschluf an gute
Regenjahre fiihrt ein ungewd&hnlicher Nahrungsiiberschufi zu einer iiber-
normalen Verdichtung der Populationen, aber schon jede normal verlau-
fende ,kalte Zeit" (Trockenzeit) zwingt durch das natiirliche Absterben
der Bodenvegetation zu Revierverkleinerungen. Steigt der Bevélkerungs-
druck Uber ein bestimmtes Schwellenniveau an, so tritt der ,Gedriange-
faktor” in Erscheinung und verursacht innerphysiologische ‘S'tbrungen, die
schlieBlich den Zusammenbruch der infolge Nahrungsverknappung ge-
schwdchten Populationen herbeifiihren, '

Es steht auer Zweifel, daB sowohl die periodisch
wiederkehrenden Diirreperioden wie das periodische
Auftreten von Epidemien und von Populationszu-
sammenbrichen infolge hypoglykdmischen Schocks
einer Auslese in Richtung auf Farbanpassung inso-
fern entgegenarbeiten, als alle positiven Anpas-
sungsmutationen, noch bevor sie sich durchsetzen
konnten, mit in den Strudel des Massensterbens hin-
eingezogen werden. Nur die vitalsten Stdamme werden i(iberleben,
ohne Riicksicht auf den selektiven Wert ihres Haarkleides. Rein zahlen-
méBig sind die Bestandsdezimierungen durch Feinde verschwindend gering
gegeniiber den oben erwdhnten Massendezimierungen, und von den Fein-
den kommt wiederum nur ein geringer Prozentsatz fiir die Auslese, die
Ausmerzung der weniger gut angepaBten Mutanten in Frage. Jede im
Kampf ums Dasein nitzliche ‘Mutation muB, will sie.sich behaupten, zu-
nachst einmal bei einer hinreichenden Anzahl bevorteilter Individuen in
Erscheinung treten. Dies scheint mir aus den oben angefiihrten Griinden
auch dann nicht moéglich, wenn man fir die Evolution der ,Farbrassen”
einen Zeitraum von Tausenden von Jahren ansetzt.
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- Alle Versuche, sich auf dem Umweg iber das Experiment Klarheit tiber
den EinfluB ‘der Selektion auf die Hertausziichtung von Verbergetrachten
zu verschaffen, sind von den Schwierigkeiten belastet, die natiirlichen' In-
stinkthandlungen des angreifenden Feindes und die triebméBigen Abwehr-
reaktionen des Beutetieres bei Gefangenschaftstieren, also unter unnatir-
lichen Umweltsbedingungen, in normaler Weise zum Ablauf zu bringen.
Zweifellos spielt z. B. die Selektion durch Eulen bei der Dezimierung der
Wiistenkleinsduger eine, wenn auch in ihrem Wert fiir die Herausziichtung
der Tarntrachten zweifethafte Rolle, Wenn aber eine gekafigte Eule eine
tote, dunkel gefdarbte Maus, die auf hellen Untergrund gelegt wurde,
schneller und frither aufnimmt als eine daneben liegende hell gefarbte, so
beweist das nicht mehr als die sich alljhrlich wiederholende Beobachtung
an Kindern, daB schlecht versteckte Ostereier leichter gefunden werden als
gut versteckte. Nur fir Untersuchungen zur Feststellung der untersten
Schwelle des Ddmmerungssehens bei Eulen sind die Ergebnisse solcher Ver-
suche von Interesse. Ein normaler Ablauf der Instinkthandlungen hungriger
Eulen ist m. E. nur durch lebende Méuse als Beutetiere auslésbar. Zu dem
das Schlagen von Beutetieren auslésenden Schema gehéren vermutlich
auch Wahrnehmungen mittels des Gehdrsinns. '

Wir wissen auch von Auswirkungen des Wiistenklimas auf die Pigment-
steuerung, die mit ,kryptischer” Anpassung nichts zu tun haben, wohl aber
fir den Kampf ums Dasein Vorteile schaffen. R. Mertens (10) wies mach,
daB die namib-bewohnenden Eidechsen Eremias namaquensis, E. Jineo- ocel-
lata und E. undata Einlagerungen von schwarzem Pigment in den Augen-
lidern bzw. an den Randern der durchsichtigen Fenster des unteren Augen-
lides haben zur Abschirmung der tbergroBen Lichtfiille, wie sie fiir die
Namib-Wiiste charakteristisch ist. Theoretisch lassen sich diese -umwelt-
bedingten (von der Umwelt gepragten?) Schutzvorrichtungen mit dem Auf-
treten richtungsloser Mutationen und nachfolgender Selektion der Tiere mit
unpigmentierten Augenlidern erkldren. Aber auch die weit gréBere Anzahl
von Namib-Reptilien der Gattungen Mabuia, Agama, Meroles, Gerrhosaurus
usw. erfreuen sich ohne diesen Pigmentschutz allerbesten Wohlbefindens.
Es muB noch andere Mdoglichkeitan geben, die Entstehung solcher Anpas-
sungsmerkmale zu erklaren, als den der Zuchtwahlhypothese.. .

Die subjektive Selektion (aktive Anpassung an den Lebens-
raum), :

Der Beitrag, den das Tier selbst fiir ein Aufgehen in seiner Umgebung
beisteuert, wird im allgemeinen unterschitzt. Es handelt sich hierbei so-
wohl um die aktive Herbeifiithrung von Farbiberein-
stimmungen zwischen der eigenen Fadrbung und der-

/jenigen des Untergrundes wie um ein mehrt oder we-
niger gutder Umwelt angepalStes zweckmidBiges Ver-
halten. Die Begabung der einzelnen Tierarten, sich in vorhandene Um-
weltsgegebenheiten einzupassen bzw, sich auf neu auftretende umzustellen,
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ist unterschiedlich und von dem jeweiligen Reaktionsvermégen auf Um-
weltreize abhéngig. Tiere, die bevorzugt befdhigt sind, in ihrer Umwelt
au;fgenommen-é Sinneseindriicke in psychische Regungen, in Lust- und Un-
lustgefiihle umzusetzen, genieflen einen Selektionsvorteil gegeniiber den
weniger bevorzugten Arten, wenn auch fiir diese letzteren haufig andere
Moéglichkeiten bestehen mogen, diesen Nachteil auszugleichen.

Die stidwestafrikanische Tierwelt ist reich an Beispielen fiir eine hoch
entwickelte Fahigkeit, Umgebungsreize in ein der Arterhaltung dienliches
Verhalten zu verarbeiten. Einige Beispiele mégen dies illustrieren.

In der Namib-Wiiste leben vier verschiedene Tag-Geckos der Gattung
Rhoptropus. Sie gehéren vier verschiedenen Arten an, sind unterschiedlich
gefarbt und suchen aktiv den jeweils mit ihter Kérperfarbe am weitgehend-
sten Ubereinstimmenden Untergrund auf. Mertens (10) schreibt iiber sein
Zusammentreffen mit ihnen in Stidwestafrika folgendes: ,Sehr eindrucksvoll
war meine erste Begegnung mit dem Gecko Rhopiropus bradfieldi, den ich
in nahezu einfarbig kohlschwarzen Stlicken auf den schwarzen Diabas-
Klippen der Namib antraf, wéhrend die kaum 1 Meter davon entfernt auf
hellem kiesigen Boden lebenden Geckos -hellgrau waren und zu Rhoptropus
Lsafer” (der hellsten der vier Rhoptropus-Arten) gehornten.” In der Tsissab-
Schlucht im Brandberg (Namib) sammelten wir auf einer von Prof. Mertens
geleiteten Expedition drei der vier fir Siidwest bekannten Rhoptropus-
Arten in néchster Nachbarschaft, aber jede Art auf einem anderen Gestein,
das sie sofort wieder aufsuchten, wenn sie mit Gewalt davon vertrieben
worden waren: den schieferfarbigen, rot gefledkten Rh. boultoni auf dunk-
len, rot getdnten Granitblocken, den hellgrauen Rh. barnardi auf grau-
braunem Sandsteingerdll und den hier dunkel sepia-braunen Rh. bradfieldi
auf schwarz-braunem Diabas. Die in der gleichen Bergschlucht ebenfalls
haufigen Felsen-Agamen (Agama planiceps) legten ein beredtes Zeugnis
ab fir O. Heintoths klassischen Ausspruch ,es geht auch anders”. Sie
lassen jegliche Spur von Anpassung an den Untergrund vermissen. Sie
sind so bunt gefarbt, daf fir sie Uberhaupt keine Moglichkeiten bestehen,
sich aktiv der Farbung des Untergrundes anzupassen. Sie.gleichen diesen
Nachteil durch erhéhte Wachsamkeit und erhdohte Fluchtbereitschaft aus.

Der Reichtum der siidwestafrikanischen Vogelwelt an Beispielen fiir
eine subjektive Selektion seitens des Tieres zwecks Erreichung eines
Héchstmafles an Umgebungsschutz ist ebenfalls groB. Viele unserer Lerchen
,Wissen, wie sie aussehen”, mit anderen Worten, sie empfinden ein Unlust-
gefiihl gegeniliber kontrastgefdrbten, ein Lustgefithl gegeniiber gleichge-
farbtem Boden. G. Niethammer (11) hat sich w&hrend seines Aufenthalts
in Stdwestafrika eingehend dem Studium der Frage gewidmet, wie weit
die Farbkorrelationen von Gefieder und Untergrund mit dem geogra-
phischen Verbreitungsgebiet der betr. Lerchenrassen tbereinstimmen und
wie sich die Vogel der Grenzgebicte zweier Areale mit unterschiedlicher
Bodenfarbung verhalten. Er konnie feststellen, daf selbst eng umgrenzte
Farb-Areale von Populationen mit farbgleichem Gefieder bewohnt und daB
die Grenzen zwischen zwei Arealen mit verschiedener Bodenfarbe von
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jeder der beiderseitig lebenden Formen streng respektiert werden. An
mehreren Stellen durchgefiihrte Versuche, die rot gefarbten Lerchen Mi-
rafra africanoides und Mirafra fasciolata auf hellen Kalkboden, und umge-
kehrt die hellen Spizocorys starki von einer eingesprengten Kalkpfanne
hinweg auf den benachbarten roten Sand zu treiben, miBlangen. :

Die Erzielung von Farbiibereinstimmungen zwischen dem wihlenden
Tier und dem Untergrund setzt voraus, daB das auswahlende Tier nicht mur
die Farbe des Bodens, sondern auch seine eigene Farbe ,kennt”. Wenn
Végel — wie G. Kramer nachwies — ein instinktives Zeitgefiihl besitzen,
das ihnen bei gleichzeitiger Beriicksichtigung des jeweiligen Standes der
Sonne die Fernorientierung erméglicht, so fallt die Annahme nicht schwer,
daB sie auch ein instinktives Farbgefiihl besitzen, das sie bei der Auswahl
des Untergrundes leitet. — E. Stresemann (14) nimmt an, daB die Entschei-
dung bei der Auswahl des Untergrundes ,primar nicht durch die Farbung
des Bodens, sondern durch dessen vom Tastsinn wahrgenommene mecha-
nische Qualitdten” bestimmt wiirde. Er ist der Ansicht, dah das angeborene
Schema der fraglichen Végel ,nur noch auf diesen und keinen andersfar-
bigen Boden anspricht, infolge einer durch Selektion bewirkten Einengung
des Schemas, mit der die ebenfalls durch Selektion herbeigefithrte Farb-
anpassung des Gefieders an den Biotop einherging”. Ich glaube nicht, daB
ein solch komplizierter, von der Auslese gesteuerter Mechanismus das Rat-
sel der aktiven Anpassung lésen kann.

Noch hiufiger als die aktive Auswahl eines in der Farbe iibereinstim-
menden Untergrundes sind eine Reihe anderer Verhaltensweisen, die nur
dem Zweck dienen, sich der Umwelt bestmdglichst anzupassen. Der Ziegen-
melker schliefit nicht nur seine Augenlider bis auf einen schmalen Spalt,
um den Schutzeffekt seines rindenfarbigen Federkleides zu steigern®, er
versucht auch, wenn aufgescheucht, durch geschickte Auswahl des Lande-
platzes in seiner Umgebung unterzutauchen. Die Namib-Lerche Ammo-
manes grayi erhéht die Schutzwirkung ihres Tarnkleides durch flaches Nie-
derdriicken auf den Boden, so daf das WeiB des unterseitigen Gefieders
und das Schwarz des Korperschattens nicht mehr sichtbar sind. Die unter-
schiedlichen Verhaltensweisen der beiden Mungo-Arten Herpestes san-
guineus und Herpestes nigratus seien noch einmal in diesem Zusammen-
hang erwiéhnt: erstere ist rétlich-gelb gefdrbt, sie jagt mit Vorliebe in of-
fenem Feld. Die schwarz-braune ,nigratus” dagegen streift auf der Jagd die
Schattenseiten der Felsblocke und Gesteinsriffe ab und kommt nur selten ans
»Licht”. Beide Arten kommen nebeneinander im gleichen Biotop vor.

Alle diese Handlungsweisen, einschlieflich des Triebes, der unsere Ler-
chen bei der Auswahl eines farbgleichen Untergrundes leitet, machen nach
meinem Daftirhalten das Bestehen eines Urtriebes, sich der
"Umwelt anzupassen, wahrscheinlich. Es ist denkmoglich, daB im
Falle der Nichtbefriedigung dieses Triebes Unlustgefiihle und somit psychi-
sche Regungen ausgelost werden, die sich in einer der Farbanpassung dien-
lichen Form auswirken. Wie das im einzelnen méglich sein kénnte, soll
nachfolgend erdrtert werden. :
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Pragung durch Umwelteinflisse:

Folgende Moglichkeiten sind denkbar:

1. Angriff der Umwelt auf das Keimplasma
a) durch Auslésung gerichteter Mutationen,
b) durch Ausniitzung der Plastizitdt des Keimplasmas.

2. Angriff der Umwelt auf die Sinnesorgane und das Nervensystem:
Pigmentstewerung in den Farbstoffzellen des heranwachsenden Haar-
bzw. Federkleides, dem physiologischen Farbwechsel der Reptilien
vergleichbar.

Zu 1. Angriff der Umwelt auf das Keimplasma.

Die Bedeutung der Selektion als Filter fiir die Gesunderhaltung der
Wiistentiere durch Ausmerzung lebensschwacher Stiicke und pathologischer
Mutanten steht auBer Zweifel. Ebenso wird sie eine Rolle spielen bei der
Erhaltung des Zustandes.des AngepaBtseins. Fiir die Anpassung als
Vorgang, fiir das Zustandek ommen der Farbibereinstimmungen
von Haarfarbe und Untergrund bei wistenlebenden Kleinsdugern, fiir das
Phanomen des ,Lokal-Kolorits”, fiir das Problem der Analogien in der Re-
aktion auf bestimmte Standorts- und klimatische Bedingungen, hierfiir gibt
uns die Selektionstheorie keine ausreichende Erklarung. Es muf noch an-
dere Méglichkeiten geben, die Probleme des Parallelismus im Phaenotyp
der Wiistenbewohner zu deuten als die einer Heranziichtung ,kryptischer”
Formen durch natiirliche Auslese. Die Vielzahl sich dhnelnder Anpassungs-
formen quer durch die Familien, Ordnungen und Klassen des Tierreichs
haben m. E. als gemeinsame Wurzel ein gleichsinniges Reagieren des Keim-
plasmas auf eine gleiche Umwelt. Gleiche Reizquellen schaffen gleiche
Reaktionen, gleiche Reaktionen konvergente Formen. Nur so war z. B.
eine Ausnutzung der Namib-Wiiste als Lebensraum mdglich.

Durch eine Reihe von Experimenten der letzten Jahre ist die Méglich-
keit erwiesen, durch Einwirkungen von aufien (Chemikalien, Bestrahlungen,
Temperaturschock) erbliche Mutationen auszulésen bzw. die Mutationsrate
zu steigern. Es konnte aber in keinem Fall der Nachweis fiir eine experi-
mentell auslosbare Erbanderung in Richtung auf eine Verbesserung des
Trachtenschutzes erbracht werden. Wir wissen nur so viel, daB neben ,zu-
f8llig” auftretenden Mutationen auch solche denkmoglich sind, die durch
irgendwelche Umwelteinfliisse ausgelést werden. — Nach W, Zimmer-
mann (17) liegen ganz allgemein die Anpassungsmutationen im Bereich der
leicht sichtbaren Anderungen unter 1%. Die Zahl der Kleinmutationen,
die als erste Stationen auf dem Wege zu einer Verbesserung der Anpas-
sung gewertet werden konnten, wird hoher liegen. Aber selbst wenn sie
durch Umwelteinfliisse ausgeldst wurden, so gaben diese (nach bisheriger
Erkenntnis) nur einen richtungslosen AnstoB zur Umgestaltung der .gene-
tischen Struktur des Keimplasmas,
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Es besteht noch eine weitere Denkmdglichkeit fiir die Auswirkung von
Umwelteinflissen auf das Keimplasma. In den westlichen Diirregebieten
leben unter den gleichen dkologischen Bedingungen gut angepafite Formen
neben solchen; die iberhaupt keine Tendenz zur Anpassung erkennen las-
sen. Es ist denkbar, daf die Unterschiede in der Fahigkeit, auf Umweltreize
zu reagieren, sich auf eine unterschiedliche Plastizitat des
Keimplasmas grinden, daf also nicht Erbanderungen fiir die Ausbil-
dung von Umgebungstrachten notwendig sind, sondern nur ein ,Zum-Zuge-
Kommen" eines fiir eine bestimmte Umwelt bereitstehenden Gens bzw.
Gen-Komplexes. DaB zwei so unterschiedlich gefdrbte Arten der gleichen
Gattung wie die auf Abb. 2 wied"ergegetbenen Elephantulus-Arten unter vol-
lig gleichen &kologischen Bedingungen und im gleichen Biotop leben, finde
somit seine Erkldrung in der unterschiedlichen Plastizitdt des Keimplasmas
der beiden Arten. Die hdufigen Fille von Konvergenzen genetisch nicht
verwandter Formen ein und derselben Species mit groBem Verbreitungs-
areal, wie wir sie fir die Peromyscus-Rassen R. Dices, die Galerida-Rassen
G. Niethammers und die Aethomys- und Petromyscus-Rassen in Stidwest-
afrika aufzeigten, wéren dann nicht als Koordinierungen der Farbmerkmale
von Haar- bzw. Federkleid und Untergrund durch ein gleiches Wedhselspiel
von Mutation und Selektion zu werten, sondern als Analogien in der Pla-
stizitdt des Keimplasmas.

Abb. 2: Farbungsunterschiede der beiden Elefantenspitzmause Elephantulus intufi
und Elephantulus vandami des gleichen Fundorts.

Von links nach rechts:

Elephantulus intufi barlowi,
Elephantulus vandami vandami

Gestein:
heller Granit

Fundort:
Welwitschia, Kaokoveld
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Unter den Umweltbedingungen, die sich auf das Keimplasma auswirken
konnen, nimmt das Klima die erste Stelle ein.

Einfliisse des Klimas (Tabelle S. 76 und 77).

Die Unterschiede, die zwischen den einzelnen Fundorten bezliglich ab-
soluter Niederschlagshohe, relativer Luftfeuchtigkeit, Temperatur, Hoéhen-
lage iiber dem Meeresspiegel und Entfernung von der Kiiste, also vom
kalten Benguellastrom, bestehen, sind aus der Tabelle ersichtlich. Eine
Periodizitat der fiir die Bestandsschwankungen der Kleinsduger am meisten
verantwortlichen Wechsel zwischen guten und schiechten Regenjahren, ZwWi-
schen mehrjahrigen Diirreperioden und einer mehrjahrigen Folge ,guter”
Regenjahre, ist nicht erkennbar. Nur konnte nachgewiesen werden, daf}
ein etwa elfjahriger Sonnenflecken-Zyklus nicht ohne EinfluB auf das Wet-
tergeschehen ist (Dr. Skoberla, Wetterstation Windhoek, miindlich).

Die Gloger'sche Klimaregel, die besagt, daB die in wirmeren und feuch-
teren Gebieten beheimateten Rassen eine stdrkere Pigmentierung der Haut
aufweisen als die Rassen kithlerer und trockenerer Gebiet, daB. also letz-
tere heller simxl als erstere, trifft im grofien ganzen auf die Farbunterschiede
der sitdwestafrikanischen Kleinsduger-Rassen zu. Der regenarme Westen
beherbergt hellere Formen als der regenreichere Osten. (Die Quelle der
Niederschldge in Stdwestafrika ist der Indische Ozean im Osten, nicht der
viel niher gelegene Atlantische Ozean im Westen. Der Grund hierftr ist
der, daB der langs der stidwestafrikanischen Atlantik-Kiiste nordwarts strel-
chende kalte Benguella-Strom ,die warme, feuchte Luft des Atlantischen
Ozeans von Stidwestafrika absperrt und sie vor Erreichung der Kiiste zur
Abgabe ihrer ilberschiissigen Feuchtigkeit zwingt” [P. Heidke, 5.]). Aber
nicht nur die Kleinsduger zeigen eine Aufhellung von Ost nach West, son-
dern auch das Gestein, auf dem sie leben. Diese Gesteinsaufhellung ist
darin begriindet, daf der durch chemische Verwitterung erzeugten Patina
eine nach Westen zu sich steigernde mechanische. Verwitterung entgegen-
wirkt, teils diese zerstort, teils abwandelt, teils die Ausbildung einer sol-
chen Patina ganz verhindert (Dr. Martin, mandlich). Ein solcher indirek-
ter Zusammenhang zwischen der Niederschlagshdéhe
und dem Gradder Haarpigmentierung besteht auchdurch
die im allgemeinen dunklere Farbung «des Mutterbodens im Osten, Zwar
ist much hier das Vorkommen humushaltigen Bodens auf einige wenige
TrockenfluB-Betten und -Pfannen beschrinkt, aber das Landschaftsbild im
ganzen genommen hat dunklere Farbtdne, teils infolge des Vorherrschens
einer dunkel getdonten Sanddedke, deren rétliche Farbung mit dem Gehalt
an Eisenhydroxyd wechselt, teils durch erhéhte Schattenwirkung infolge
dichterer Vegetation.

Es gibt aber auch Argumente, die gegen einen nur indirekten Zusam-
menhang zwischen Niederschlagshohe und Haarfarbe sprechen. So geht
2. B. die Farbanpassung der Kleinsduger. im niederschlagsreichen Omboroko-
Bezirk weit iiber das MaB einer Farbibereinstimmung mit dem Untergrund
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hinaus, es leben dort fast schwarze Formen auf rotem Sandstein. Auch ist
zu bedenken, daB die ausschlieBlich baumbewohnende Ratte Raltus paed-
ulcus ebenfalls im regenarmen Westen eine hellere Rasse (,damarensis”)
ausgebildet hat. Die Farbe des ,Untergrundes”, auf dem sie lebt, die Rinde
der Akazienbiume; ist in Ost und West die gleiche. Auch in der Vogelwelt
gibt es einige Beispiele dafiir, daB eine Aufhellung im regenarmen Westen
nicht auf bodenlebende Formen beschrdnkt ist. So hat z. B. der Wiirger (La-
nius collaris) ebenfalls eine helle Wiistenrasse (aridicolus) ausgebildet. Und
endlich ist in diesem Zusammenhang von Bedeutung, daB in unmittelbarer
Nihe der Atlantik-Kiiste, also im Tegendrmsten Gebiet des Landes mit
dem am starksten aufgehellien Untergrund, wieder dunklere {rétere) For-
men auftreten (Gerbillus g. swakopensis, Rattus [Aethomys] n. namaquen-
sis). BEs ist anzunehmen, dafB die hohe relative Luftfeuchte im Kistengebiet
hier bestimmend ist. Denn je mehr wir uns, vom Inland kommend, der
Kiiste nahern, um so gréBer ist der prozentuale Anteil des Nebels an der
Gesamtniederschlagsmenge, er erreicht in Swakopmund mit rund 50 mm
Jahresmenge fast das Dreifache der dort niedergehenden Regenmenge. Die
relative Luftfenchte betragt hier in den Mittagsstunden immer noch 79%
(gegenitber 25% in Windhoek), nimmt aber mit zunehmender Entfernung
von der Kiiste sehr rasch ab. Nach Messungen, die Walter (15) durch-
fithrte, betrug sie bei 1 km Entfernung von der Kiiste 67 %, bei 40 km Ent-
fernung nur noch 29%. (Die Namib-Fundorte der hellen Rassen von Rattus
[Aethomys] namaquensis, Petromyscus collinus und Elephantulus intufi lie-
gen 100km von der Kiste entfernt, also weit auBerhalb der eigentlichen
‘Nebelzone.)

Temperaturunterschiede bestehen in doppelter Hinsicht. Zunachst
einmal sind die tdglichen Temperaturschwankungen sowie die jahreszeit-
lichen Temperaturunterschiede im Osten gréBer als im Westen. Unabhangig
davon bestehen noch gréfere Unterschiede beziiglich des Mikro-Klimas fir
tag- und nachtlebende Formen. Die in Erdbauen lebenden Nachtnager sind
weder tagsiiber in, noch des Nachts auBerhalb ihrer Baue anndhernd so
hohen Temperaturgraden ausgesetzt wie die taglebenden Formen, die in
den bodennahen, die ,offiziellen” Wetterwarten-Temperaturen noch weit
iibersteigenden Warmegraden ihren Lebenskampf bestehen miissen. Aus-
wirkungen dieser Unterschiede auf die Haarfdrbung sind nicht erkennbar.
— In der tabellarischen Zusammenstellung der Temperaturen kommt fer-
ner nicht die Tatsache zum Ausdrudk, daB im vegetationsarmen Westen
und Siiden die Tierwelt weit mehr der direkten Sonnenbestrahlung und
der Riickstrahlung eines auf 650 und mehr erwdrmten Bodens ausgesetzt ist
als im vegetationsreicheren Osten, wo sie weit hdufiger in den ,Genuf”
der ja im Schatten gemessenen Tabellen-Temperaturen (von ,hur” 409)
kommt.

Es ist jedoch ganz offensichtlich, daB die Gloger'sche Klimaregel nur so-
lange Giiltigkeit hat, wie sich nicht Situationen -ergeben, die zu einer Auf-
hebung des Trachtenschutzes fithren wiirden. So finden wir — wie ich an
anderer Stelle (7) bereits ausfiihrte — die jeweils hellsten Rassen der Ler-
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chen Mirafra sabota, M. africanoides und M. africana auf dem hell-kalk-
grauen Untergrund des Etoscha-Gebiets vereint, obgleich dieses zum nie-
derschlagsreichsten Teil unseres Landes gehdrt, und obgleich die Nachbpar-
gebiete mit gleicher Regenhéhe, aber dunklerem Untergrund von dunklen
Rassen der gleichen Arten bewohnt werden. Meinertzhagen (9) machte &hn-
liche Feststellungen an Lerchen des Rassenkreises Ammomanes deserti in
Nord-Arabien: zwischen den Verbreitungsgebieten der dunkelsten, auf
schwarzer Lava lebenden Rasse und der hellsten vom hellen Wiistensand
lag ein Zwischenfeld von nur wenigen Meilen, die Niederschlagshshe war
in beiden Gebieten die gleiche.

In unserer Sammlung befinden sich Belegstiicke von Ratfus (Aethomys)
hamaquensis von einem Marmorhiigel in Ozondjache, einem Fundort, der
rein geographisch und beziiglich der Niederschlagshéhe in das Verbrei-
tungsgebiet der dunklen nwaterbergensis”-Rasse fallt, ja sogar in der Mitte
zwischen den beiden Hauptfundpldtzen dieser dunklen Rasse, dem Om-
boroko-Gebirge und dem Waterberg, liegt. Trotzdem gehéren die Stiicke
dieses Marmorhiigels zu der helleren Rasse ,siccatus”. Umgekehrt wird
der schwarz-rote Diabas des Ombutoso-Gebirges, 50 km nérdlich von Oka-
handja, von der dunkelsten Phase der dunklen ,waterbergensis”-Rasse be-
wohnt, obwohl dieser Bergstock in das Verbreitungsgebiet der hellen ,sic-
catus“-Rasse fallt und obwohl! der néchstgelegene Fundort von siccatus nur
12km vom Ombutoso-Gebirge entfernt liegt (Kuppe aus hellem Gneis-Gra-
nit auf Farm Eckenberg). —

Alles in allem kann kein Zweifel daran, bestehen,
daB detr EinfluB der Bodenfdrbung auf das Farbkleid
von Kleinsdugern und Vdgeln unseres Landes
gréBer ist als der EinfluB der Nieders chlagsmenge.
Es miissen sich also noch weitere Reizquellen der Umwelt (auBer der des
Klimas) innerhalb der Plastizitit des Keimplasmas auswirken, um das
Phédnomen der Farbiibereinstimmungen von Kérperfarbe und Untergrund
Zu bewirken.

Die Begriffe ,Umgebungstracht” und ,Schutztracht” miissen klar von ein-
ander getrennt werden, wenn auch die Mehrzahl der Umgebungstrachten
sich naturgemdB als Schutztrachten auswirken. Aber nicht alle, Die Schutz-
wirkung der gut ,angepaBten” Umgebungstrachien unserer nachtlebenden
Kleinsduger ist minimal. Es gibt aber auch unter den Tagtieren Félle von -
Farbiibereinstimmungen, in denen man nur von einer Umgebungstracht,
nicht von eirer Schutztracht, sprechen kann. Hierzu ein Beispiel aus der
stidwestafrikanischen Reptilienwelt. '

Im kistennahen Teil der Namib lebt die kleine Wiisten-Otter Bitis
peringueyi. Sie hat sich in Anpassung an das Leben im Wiistensand nicht
‘nur zum Seitenwinder entwickelt — im Gegensatz zu der Hochlandform
dieser Gattung, der Puffotter Bitis arietans —, sondern hat sich auch eine
liberaus vollkommene Umgebungstracht zugelegt. ,Die Anpassung der
Farbung an den Untergrund ist bei ihr auf die Spitze getrieben” (Mertens,
10). Als Schutztracht kommt dieser Umgebungstracht kaum Bedeutung zu,
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denn erstens gibt es im Verbreitungsgebiet dieser Zwergotter, das ich ge-
nauestens kenne, iiberhaupt keine potentiellen Feinde (Mungos, Mambas,
Kobras, schlangenfressende Raubvdgel), und zweitens lebt sie fast nur
unter der Erdoberfliche, da sie die Fahigkeit besitzt, sich mit den Rippen-
enden in weniger als einer Minute in den Sand einzuschaufeln und auch
.die Kopfoberseite durch einige rasch aufeinanderfolgende seitliche Kopf-
bewegungen bis auf die nach oben gerichteten Augen mit Sand zu be-
decken” (Mertens). Bei weitem den lingsten Teil des Tages werbringt
diese Otter unter der Erndoberfliche. ,Sie pflegt sich nach kurzen Streif-
zitgen im Sande sogleich zu verstecken” (Mertens). Mit einer Herausziich-
tung durch ,natiirliche Auslese” ist die hochgradig ausgeprédgte Uberein-
stimmung von Kérperfarbe und Untergrund nicht zu erkldren. Arterhaltend
ware eine Mutation gewesen, die dieser Schlangenart das Zischen ,abge-
wo&hnt” hétte, denn dadurch verrat sie ihren Standort und bringt sich selbst
in Gefahr. Schlangenvertilger kann sie durch ein solches Verhalten nicht
abschrecken, nur anlocken. —

Eine Farbaufnahme, die den kleinen Wiistennager Gerbillus gerbillus
und die Zwergotter Bitis peringuevi auf dem Diinensand der Atlantik-
kiste zeigt, ohne in der Beschriftung zu betonen, daB es sich bei der im
Bilde wiedergegebenen Maus um eine nachtlebende Form und bei der
Zwergotter um eine Schlangenart handelt, die mehr unter als auf dem
Sande lebt, ist eine Unwahrheit in sich. Sie wird zur Tduschung, wenn sie
als Beweis fiir die ,formende Kraft der natiirlichen Zuchtwahl” angepriesen
wird. Denn in beiden Fallen handelt es sich nicht um ,Schutztrachten”, son-
dern um ,Umgebungstrachten”. —

In vollem BewuBtsein des ,mystischen” Beigeschmacks, der jedem Deu-
tungsversuch des Evolutionsgeschehens auf anderer Basis als der einer auf’
ZweckméaBigkeit gegrindeten mechanischen Auslese nun einmal anhaftet,
bin ich von der Mdéglichkeit einer durch Sinneseindriicke ausgeldsten, in
psychische Regungen verarbeiteten Umweltsprdgung im Rahmen einer mehr
oder weniger ausgepragten Plastizitdt des Keimplasmas iiberzeugt und der
Ansicht, da8 hierbei der oben erwdhnte Anpassungstrieb eine Rolle spielt.
Die Schwierigkeit liegt darin, diese Vorgange der menschlichen Beobach-
tung zugdnglich zu machen.

Zu 2. Direkter EinfluB der Umwelt auf die Pigment-

ausbildung im heranwachsenden Haar- bzw. Feder-
kleid,

Viele Reptilien in Stidwestafrika (wie auch in anderen Ldndern) passen
sich dadurch ihrem Lebensraum an, daB bei ihnen tiber das Nervensystem
geleitete Umweltreize bestimmte Pigmentwanderungen in den Farbstoff-
zellen ausldsen, Wahrscheinlich werden nur optische Reize in dieser Weise
verarbeitet. Bei geblendeten Tieren versagt der Farbwechsel. Das Chamae-
leon, das wégen seiner hohen Fahigkeit, die Kdrperfarbe zu wechseln, am
héufigsten in diesem Zusammenhang genannt wird, macht von dieser Féhig-
keit mehr in aposematischem als in prokryptischem Sinne Gebrauch, bei
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ihm wird der Farbwechsel haufiger durch Erregungszustiande als durch op-
tische Wahrnehmungen ausgeldst. Letzteres ist aber eindeutig der Fall bei
der Zwergotter Bilis caudalis, den Eier-Schlangen (Dasypeltis scabra), der
Eidechse Agama hispida aculeata und einigen Geckos der Gattung Pachy-
dactylus. Sie alle sind in der Lage, sich weitgehend der jeweiligen Farbe
des Untergrundes, auf dem sie leben, anzupassen. -— Eine Beeinflussung
der Haar- bzw. Gefiederfairbung von Warmbliitern durch Umweiltfaktoren
ist nur méglich, solange das Haar bzw. die Feder im Wachsen sind und An-
schluB an den Blutkreislauf haben.

Den Nachweis fiir das Bestehen solcher Mglichkeiten lieferte u. a. ein
Versuch von H. Weber (16) an ménnlichen Kreuzschnibeln, Rote Wildfange
dieses Vogels werden bei der ersten Gefangenschaftsmauser gelb und be-
halten das gelbe Gefieder in Gefangenschaft zeitlebens, auch wenn sie in
GroBvolieren gehalten werden und ihnen alles an Nahrung geboten wird,
was sie drauBen finden. Dagegen regenerierten sie schon nach 17 Tagen an
den Rupfstellen auf Brust und Biirzel rote Federn, wenn sie im Freiflug ge-
halten, jedoch weiterhin am Futtertisch verpflegt wurden. Weber faBt seine
Versuchsergebnisse wie folgt zusammen: ,Von der Art der Nahrung hingt
es nicht ab, ob ein mé&nnlicher Kreuzschnabel gelb bleibt oder rot wird.
Aus meinen bisherigen Versuchen folgere ich, daB nur solche Kreuzschnibel
rote Federn hervorbringen, die volle Bewegungsfreiheit geniefien.” )

Es sind demnach auch Farb-Anpassungen denkméglich, die durch direkte
Umweltprégung ohne Mitwirkung des Keimplasmas hervorgerufen werden.

Ich glaube nicht, daB nahrungshedingte Farbunterschiede bei den siid-
westafrikanischen Kleinsdugern bestehen. Die Analogien in der Ausbildung
von Farbrassen umfassen Insektenfresser, Fleischfresser und Kornerfresser,

. Raubtiere, Huftiere (Klippschliefer) und Nagetiere.

SchluBfolgerungen und Zusammenfassung

Jeder, der sich mit dem Problem der Farbanpassungen beschiftigt, nimmt
fir sich in Anspruch, von weltanschaulicher Voreingenommenheit frei zu
sein. Die Vielfalt der Erscheinungen in der lebenden Natur ist aber so groB
und allen GesetzméBigkeiten stehen eine so grofe Anzahl von Ausnahmen
gegeniiber, daB jede noch so schlechte Theorie iber das Zustandekommen
der Farbibereinstimmungen durch eine groBe Zah! von Musterbeispielen
gestlitzt werden kann. Die subjektive Einstellung des Bearbeiters zum
Naturgeschehen leitet ihn, bewuBt oder unbewuBt, bei der Sichtﬁng dieser
Musterbeispiele. Jemand, der die Natur in der Hauptsache aus dem Er-
leben kennt, wird haufig anderen SchluBfolgerungen bei der Deutung der
Naturvorgange zuntelgen als derjenige, der sie rein gedanklich zu erfassen
- sucht.

Die Griinde, die mich veranlassen, das Problem der Anpassungsfarben
und des Umwelts-Parallelismus im Sinne einer gleichen Reaktion auf be-
stimmte Standorts- und klimatische Bedingungen zu deuten und nicht als
ein vom zufallsdiktierten' Selektionismus geschaffenes techmsch;es Wunder-
werk, smd zusammenfassend folgende: :
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1. Vergleicht man rein mengenmiBig den Bestand an Kleinsdugern des
Beobachtungsgebietes, inshesondere den der Namib-Wiiste, mit dem tat-
sdchlichen Bestand an potentiellen Feinden, und bericksichtigt man die
Jagdmethoden dieser potentiellen Feinde, so kénnte sich eine Ausmerzung
unangepaBter Formen, zumal es sich in 80% der Fille um nachtlebende
Tiere handelt, nur in unendlich langen Zeiten auswirken.

2. Diese Jahrtausende haben nur theoretisch fiir die Evolution der Ras-
sen zur Verfligung gestanden. Praktisch wurde eine kontinuierliche Weiter-
entwicklung positiver Anpassungs-Mutationen durch wiederkehrendes
Massensterben infolge Diirrekatastrophen und epidemischer sowie para-
sitdrer Erkrankungen héaufig unterbrochen.

3. Von den Umwelteinfliissen, die fiir eine Pragung der Farbmerkmale
in Frage kommen, schaffen die Einfliisse des Klirnas.den groben Rahmen.
Er geniigt hdufig in den Fallen, in welchen eine ebenfalls klimabedingte
Gesteinsverwitterung und Bodenfarbung zur Erreichung der Farbiiberein-
stimmung beisteuert,

4. Die Gloger'sche Klima-Regel verliert immer dann an Gliltigkeit,
wenn sie mit den biologischen Erfordernissen einer Einpassung in die Um-
welt in Konkurrenz tritt. Das hdufige Vorkommen konvergenter, unter den
gleichen Standortsbedingungen lebender, aber genetisch nicht miteinander
verwandter Formen einerseits und das Auftreten unterschiedlich gefarbter,
dem jeweiligen Untergrund angepaBSter Formen in Gebieten mit gleichen
klimatischen Vierhéaltnissen andererseits lassen vermuten, daBl noch andere
Umweltreize bei der Festlegung des Phanotyps eine Rolle spielen. Denk-
moglich sind:

a) Reize, die die Mutation auslésen,
b) Reize, die unter den Genen eines plastischen Keimplasmas auswihlen,

¢} Reize, die sich auf die Plgmentcteuerung in den Farbstoffzellen aus-
wirken.

Von diesen Mdglichkeiten erscheint mir diejenige am wahrscheinlichsten,
die von der Annahme einer verschieden groBen Reaktionsbreite des Keim-
plasmas ausgeht. Es wird nur der Rahmen ausgenutzt, den die Erbmasse
setzt, und zwar dadurch, daB Umweltreize sich innerhalb dieses Rahmens
auswirken, Farb-,Rassen” sind nur unterschiedliche Ausdrucksformen der
gleichen,, gzographischen” Rasse, solange sich nicht weitere morphologische
“Unterschiede hinzugesellen. Sie sind keine Vorstufen auf dem Wege zur
Artbildung, keine Micro-Evolutionen, die sich zu Macro-Evolutionen aus-
weiten kénnten, Geographische Rassen, die nicht zur Aufspaltung in farb-
unterschiedene Standortsformen tendieren, haben die gleichen Evolutions-
Chancen wie die farbaufspaltenden, wenn letztere auch im Kampf ums Da-
sein selektive Vorteile besitzen, Erbspriinge, die das Keimplasma &ndern

und zur Neubildung von Formen tfihren, werden theoretlsch in beiden Fal-
Ien gleich hdufig auftreten.
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5. Viele Naturbeobachtungen machen das Bestehen eines ,Urtriebes®,
sich der Umwelt anzupassen, wahrscheinlich, Ein solcher Trieb wird auch
fiir d i.e Falle als gegeben angesehen, in denen Tiere ihren Trachtenschutz
dadurch erreichen, daf sie einen mit der eigenen Korperfarbe tlibereinstim-
menden Untergrund aufsuchen. Es wird angenommen, daB sich dieser An-
passungstrieb auch im Keimplasma bei der Festlegung der Korperfarbe
auswirkt. ‘ ‘

Es miiBte versucht werden, die Zusammenhdnge im Experiment zu klaren
und vor allem die Frage der Erbfestigkeit der Farbvarianten zu priifen, in-
dem man die Umwelteinfliisse in bestimmter Richtung abdndert. Man miiite
den hellen Formen des Lokal-Kolorits ,Usakos" beispielsweise in Gefangen-
schaft Umweltsverhaltnisse aufzwingen, die denen der dunklen Formen des
Lokal-Kolorits ,Omboroko” entsprechen, und durch Parallelversuche den
sehr unterschiedlichen Hohenlagen dieser beiden Fundgebiete Rechnung
tragen. Bei der schnellen Generationsfolge der kleinen Nager liegen posi-
tive Versuchsergebnisse im Bereich der Moglichkeit. Die Durchfithrbarkeit
eines solchen Versuches ist fiir mich kein technisches, nur ein finanzielles
Problem.
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