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Chemosystematische Untersuchungen zur Phylogenese der
Sammelgattung Lacerta (Reptilia: Sauria: Lacertidae)

Von W. MAYER und DaN1ELA LuTz

Abstract

Chemosystematic investigations concerning the phylogeny of the collective genus Lacerta
(Reptilia: Sanria: Lacertidae)

Investigated the albumins from 31 species and subspecies of the genus Lacerta s.1. by means of
the immunological technique Micro-Complement-fixation. Dendrograms were computed by
means of the Fitch-Margoliash algorithm. Moreover the taxa of the Lacerta saxicola and the
Lacerta danfordi complexes were analyzed by electrophoresis concerning 14 genetic loci. The
results were discussed together with karyological and genitalmorphological data so far known
yielding the following relationships:

Lacerta graeca shows a closer relationship to the subgenus Podarcis as does the quite closely
related species pair L. dugesii and L. perspicillata. Lacerta laevis probably is connected closely to
Podarcis, too. Lacerta parva shows a closer relationship to the “small l)irzards” than to the sub-
genus Lacerta s. str. A clear decision concerning the position of the Lacerta danfordi complex
according to chemosystematical data was not possible. It is isolated from the other species proba-
bly about as long as L. parva. Biochemical differences between its “species” are too small to
confirm their taxonomical revalorisation by E1seLt and ScHMIDTLER. Within the Lacerta saxicola
complex the investigated taxa show a close relationship. Lacerta praticola and L. derjugini were
definitly assigned to this group.
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Einleitung

Die Systematik der westpaliarktischen Arten der Familie Lacertidae war lange Zeit vor
allem auf adaptive Merkmale begriindet. BOGHME (1971) hat als erster ein nicht adaptives
»Merkmal von hohem systematischen Wert“ im Sinne von Mayr (1969), die mikroskopi-
sche Struktur des Hemipenisepithels, untersucht, um eine besser begriindete Bewertung
der systematischen Beziehungen zu finden. Seit der Revision von ArNoLD (1973) gelten
die vormaligen Untergattungen Gallotia und Podards als eigenstindige Gattungen.
ARrNOLD teilte den verbleibenden Rest in die taxonomisch irrelevanten Kategorien Lacerta
part I (= Subg. Lacerta s. str.) und Lacerta part II (= Rest). Aus den letzten Jahren liegen
zahlreiche Befunde aus proteinelektrophoretischen (GurLLAUME und LANzZA 1982; MAYER
und TiIEDEMANN 1982) und vor allem immunologischen (Lanza und Ce1 1977; LaNza,
CE1 und Crespro 1977; ENGELMANN und SCHAFENER 1981; ENGELMANN 1982; LuTz und
MavEr 1984, 1985; LuTz, BiscHorr und MAYER 1986; Busack und Maxson 1987) Unter-
suchungen vor, die teilweise im Widerspruch zum Konzept von ArNoLD (l.c.) stehen. Als
weiterer vielversprechender Ansatz zum besseren Verstindnis der phylogenetischen Bezie-
hungen in dieser Gruppe sind die differenzierten karyologischen Studien zu bewerten,
wie sie vor allem von der Arbeitsgruppe um E. OLmo (Ormo, Opierna und COBROR
1986; OLMo, ODIERNA und CAPRIGLIONE 1987; OpiERNA, OLMO und Cosror 1987)
vorgenommen wurden. Die vorliegende Studie betrachtet sich als Ausweitung bisheriger
chemosystematischer Untersuchungen, vor allem hinsichtlich der Phylogenie der Arten
von Lacerta part Il sensu ArNorLp (L.c.).
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Material und Methoden

In Tabelle 1 werden die 33 untersuchten Taxa mit ihren Fundorten aufgefiihrt. Die Formen, gegen
deren Albumine Antiseren schon vorlagen oder neu hergestellt worden sind, sind in der Liste mit
* ausgezeichnet.

Tabelle 1. Material
Verwendete Abkiirzungen und Fundorte der untersuchten Taxa
Table 1. Material
Abbreviations used and localities of the taxa investigated

RU * L. rudis ssp. Yalikéy (Vil. Ordu) TR
RUb L. v bithynica Ulu dag (Vil. Bursa) TR
RUr L. 7 ruds Zigana gegidi (Vil. Gimiighane) TR
RU: L.r tristis Kastamonu (Vil. Kastamonu) TR
RUo L.r obscura Pasanauri (Georg. SSR) USSR
RUf L. bischoffi Batumi (Georg. SSR) USSR
RUs L.7 svanetica Inguri Tal (Georg. SSR) USSR
SXs L. s. saxicola Kislovodsk (Stavropol) USSR
SXd L.s. darevskii Mzimta Tal (Georg. SSR) USSR
RD L. 7. raddei Gegard (Armen. SSR) USSR
CA L. ¢. cancasica Tviker Pafl (Georg. SSR) USSR
PO L. portschinskii Kodjori (Georg. SSR) USSR
VAv L. v. valentini Armen. SSR USSR
VAl L. v. lantzicyreni Ergyas dag (Vil. Kayseri) TR
PR L. praticola pontica Herkulesbad RO
MX L. mixta Achaldaba (Georg. SSR) USSR
19 L. parvala adjarica Arhavi (Vil. Artvin) TR
DE L. derjugini barani Arhavi (Vil. Artvin) TR
PA * L. parva Goreme (Vil. Nevsehir) TR
DAI L. d. danfordi Ivriz (Vil. Konya) TR
DA * L. d. danfordi Findikpinar (Vil. Mersin) TR
AN L. a. anatolica Boz dag (Vil. Izmir) TR
OFEi L. oertzeni ibrabimi Antalya (Vil. Antalya) TR
OEp L. o. pelasgiana Cine cay (Vil. Aydin) TR
LV L. laevis troodica Cypern CY
DG * L. dugesii Madeira P

PS L. perspicillata . Ciudadela (Menorca) E

CP * L. cappadocica Diyarbakur (Vil. Diyarbakir) TR
BE * L. b. bedriagae Melo-See (Corsica) F

GR * L. graeca Taygetos (Peloponnes) GR
ER * L. erhardii naxensis Insel Naxos GR
TR * L.t trilineata Insel Tos GR
PH * Ps. bispanicus Agde F

* = Antiserum vorhanden

Immunologische Methodik

Albuminisolierung und Immunisierung erfolgten wie von Lutz und MAYER (1984) beschrieben.

Die MC'F-Tests wurden nach den Arbeitsvorschriften von CHampION et al. ( 1974f und ZWILLING

(1977) durchgefihrt. Die individuellen Antiseren wurden verkehrt proportional zu ihrem Titer

%epﬁ)olt. Die 18b-Titer der Pools betrugen zwischen 2100 und 6500 (firr 50 % C'-Fixierung im
€aK).

Elektrophoretische Methodik

Fiir alle vorliegenden Taxa der L. saxicola-Gruppe und der L. danfordii-Gruppe wurden 14 Gen-

loci mittels horizontaler Stirkegelelektrophorese untersucht. Die Auswahl der Proteine war (mit

Ausnahme von Esterase-1 und Muskelprotein-1 anstatt Alkoholdehydrogenase und Muskelprot-

ein-A) dieselbe wie bei Lutz und MAYER (1984). Probengewinnung, Durchfithrung der Elektro-

ghox;s.eré sowie Anfirbung der Pherogramme erfolgte wie von MayYer und TIEDEMANN (1980)
eschrieben.
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Erstellung der Dendrogramme

Die reziproken immunologischen Distanzen wurden einer Skalierung nach der Methode von
UzzeLL (1982) unterworfen. Zur Festsetzung der absoluten Distanzwerte in der skalierten
Matrix haben wir den Werten des Antiserums zu Lacerta trilineata einen Skalierungsfaktor von
0.83 zugewiesen (zur Begriindung siehe Lutz und MAYER 1986).

Aus der reziproken skalierten%\/[atrix wurden nach der Methode von Frrcd und MARGOLIASH
(1967) zahlreiche verschiedene Dendrogramme errechnet. Lacerta laevis und L.perspicillata
wurden nach der Methode von BEVERLEY und WiLsoN (1982) nacheriglich eingefiigt. Auflerdem
wurden die gleichen Dendrogramme aus der alternativ um die Distanzen zu L. laevis und L. per-
spicillata erweiterten Matrix berechnet (und das jeweils andere Taxon nachtriglich eingefiigt).

Aus den nach NE1 (1971) ermittelten elektrophoretischen Distanzen innerhalb der L. saxicola-
Gruppe wurde nach der Methode von DEICHSEL (1985) ein Minimalbaum erstellt (Abb. 2).

Ergebnisse

Die Matrix der ermittelten irhmunologischen Distanzen ist in Tabelle2, die Matrix der
skalierten und gemittelten Werte in Tabelle 3 angegeben. Nach Ausscheidung aller Den-
drogramme mit negativen Astlingen >0.5 verblieben insgesamt sechs Biume mit unter-

Tabelle 2. Immunologische Distanzen — gemessen
Abkiirzungen s. Tab. 1
Table 2. Immunological distances — measured
Abbrev. s. Table 1

| TR l GR L ER | BE \ RU [ PH | PA | cp | DA—[ DG
TR 0 41 38 25 16 37 19 14 16 18.5
GR 56 0 40 47 46 62 37 32 40 34
ER 47 38 0 31 31 54 22 27 37 29
BE 44 36 34 0 24 38 30 13.5 23 22
RU 28 38 27 17 0 33 24 11 14 215
PH 57 70 67 67 49 0 55 39 64 64.5
PA 36 45 33 22 21 38 0 14 20 26
cp 28 42 33 23 13.5 36 28 0 21 26
DA 32 36 34 24 21.5 38 25 20 0 26.5
DG 36 38 32 20 23 40 28 18 23 0
LV 50 40 34 31.5 28 41 37 23 33 36
PS 44 51 30 31 33 50 40 28 33 21

Tabelle 3. Inmunologische Distanzen — Skaliert und gemittelt
Table 3. Immunological distances — scaled and averaged

B i GR | ER | BE | RU | PH | Pa [ CP | DA—{ DG
GR 503
ER 427 493
BE 335 522 395
RU 207 51.0 339 238
PH 55.0 985 8.4 728 55.6
PA 267 524 336 31.8 266  66.0
CP 234 546 429 253 169 634  29.1
DA 235 492 443 292 211  73.0 266 303
DG 272 474 386 266 272 651 344 323 321

Lv 41.6 52.6 41.4 38.2 31.6 69.3 45.6 38.8 42.1 47.5
PS 36.6 67.0 36.5 37.6 37.3 84.6 49.3 47.3 42.1 27.7

SK.F 0.83 1.32 1.22 1.21 1.13 1.69 1.23 1.69 1.28 1.32

Sk.F = Skalierungsfaktoren nach Uzzgrr 1982, weitere Abk. s. Tab. 1
Sk.F = scaling factors (UzzerL 1982), further abbrev. s. Table 1
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Abb.1. Dendrogramm anhand der immunologischen Distanzen. Pfeile geben die verschiedenen
Einfiigungsméglichkeiten eines Taxons an. Punktierte Linie: weniger wahrscheinliche Méglich-
keit der Einfiigung. Gestrichelte Linien: Anhand unidirektionaler Mefiwerte sekundir in das
Dendrogramm eingefiigte Taxa

Fig.1. Dendrogram constructed from the immunological distances. Arrows indicate the various
possibilities of inserting a taxon. Dotted line: less probable location of insertion. Broken line:
taxa inserted secundarily due to unidirectional values

schiedlichen Stellungen fiir Lacerta danfordi und L. bedriagae: L. danfordi kann sowohl an
dem zu L. parva fithrenden Ast (Fehler nach Pracer und WiLson 1976 5.3 % bis 6.2 %
- je nach Stellung von L. bedriagae) als auch ,unterhalb” der zu L. parva fiihrenden Ab-
zweigung (Fehler 5.9 % bis 6.6 %) angefiigt werden; fiir die Stellung von L. bedriagae erge-
ben sich drei Méglichkeiten, nimlich die Einfiigung am zu L. dugesii fihrenden Ast
(Fehler 5.4 % bis 5.9% - je nach der Stellung von L. danfords), die Stellung ,,unterhalb“
der zu L. dugesii filhrenden Abzweigung (Fehler 5.3 % bis 5.9 %) und die Stellung am zu
L. rudis/ L. cappadocica fiilhrenden Ast (Fehler 6.2 % bis 6.6 %). Analoge Dendrogramme
ergeben sich bei der Berechnung aus den jeweils um die Daten zu L. lzevis und L. cappado-
cica erweiterten Matrices. Die entsprechenden Fehler liegen zwischen 5.9 % und 7.1 %.

Das Dendrogramm der Abb. 1 zeigt den ,,Grundbaum® mit den verschiedenen Einfii-
gungsméglichkeiten von L. danfordi und L. bedriagae. Die Arten L. laevis und L. perspicil-
lata, zu denen nur unidirektionale Meflwerte vorliegen, sind mit gestrichelten Linien ange-
tigt.

Die in Tabelle 2 angegebenen Werte unterscheiden sich in manchen Fillen von frither
von uns publizierten Daten (Lurz und MAYER 1984, 1985; LuTz et al. 1986). In solchen
Fillen sind nunmehr mehrfach iiberpriifte Werte oder deren Mittelwerte angegeben. Im
allgemeinen sind diese Unterschiede fiir die Gestalt der Dendrogramme bedeutungslos.
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In einem Fall, der Distanz zwischen dem Antiserum zu L. bedriagae und dem Antigen von
L. graeca jedoch ist uns in zwei fritheren Arbeiten (LuTz und MAYER 1984, 1985) ein bedau-
erlicher Fehler bei der Auswertung der Meflergebnisse unterlaufen, der eine Miflinterpre-
tation der systematischen Stellung von L. graeca zur Folge hatte. Den damals angegebenen
Wert von ID = 33 korrigieren wir hiermit auf ID = 47,

Die elektrophoretischen und immunologischen Ergebnisse fiir die L. danfordi-Gruppe
sind in Tabelle 4 wiedergegeben. Fiir die L. saxicola-Gruppe sind die elektrophoretischen
Ergebnisse in Tabelle 5 und 6, die immunologischen Resultate in Tabelle 7 aufgefiihrt.

Diskussion

Im folgenden werden die chemosystematischen Ergebnisse fiir die in dieser Studie unter-
suchten Arten und Artengruppen im einzelnen diskutiert und mit bislang verfiigbaren ka-
ryologischen und genitalmorphologischen Daten verglichen.

L. graeca

Arvorp (l.c.) wertet die Art (ebenso wie L. bedriagae) als ,more typical member of La-
certa part I1I¥, Die vorliegenden immunologischen Daten sprechen jedoch eindeutig fiir
eine nihere Verwandtschaft mit Podarcis. Auf einen bedauerlichen Fehler bei der Einschit-
zung der systematischen Stellung von L. graeca in zwei fritheren Arbeiten (Lutz und
MavERr 1984, 1985) haben wir bereits im Abschnitt , Ergebnisse hingewiesen. Sowohl ge-
nitaimorphologische (L. graeca hat am Hemipenis ein Hakenepithel, das der bei Podarcis
typischen Ausprigung entspricht — BOuME 1971) als auch karyologische Ergebnisse (NOR
befindet sich auf einem Chromosom, das gréflenmiflig den NOR-tragenden Chromoso-
men bei Podarcis entspricht — OLMO et al. 1987) stiitzen diesen Befund.

L. dugesii und L. perspicillata

Beide Arten wurden von RicHTER (1979) in einer Untergattung Téira vereint und zu Podar-
ais gestellt. Thre relativ nahe Verwandtschaft zueinander spiegelt sich auch im immunologi-
schen Ergebnis wider. Auflerdem ist auch eine gewisse Nihe zu Podarcis gegeben, die
jedoch keineswegs an die bei L. graeca gefundenen Verhiltnisse heranreicht. Die bisherigen
karyologischen Befunde (OLMO et al. 1987) sprechen nicht fiir eine besonders enge Bezie-
hung zu Podarcis.

L. laevis

Zu L. laevis (vorliegend in der Subsp. troodica aus Cypern) besitzen wir leider kein spezifi-
sches Antiserum, so dafl nur unidirektionale MC'F-Ergebnisse die Stellung der Art be-
leuchten konnen. Danach 1ifit sie sich am besten an den zu Podarcis und L. graeca fihren-
den Ast des Dendrogramms anfiigen. Hingegen wiirde ein Anfiigen an den zu L. danfords
fihrenden Ast in der Rechnung zu bedeutenden negativen Dendrogrammabschnitten
fihren. Dieses Ergebnis iiberrascht deshalb so sehr, da nicht nur morphologische
(s. E1seLT und SCHMIDTLER, l.c.), sondern auch elektrophoretische Merkmale (MavEg,
unpubl.) die Art in der niheren Verwandtschaft von L. danfordi vermuten lassen.

L.parva

Die Art, die von BOULENGER (1920) in die Nihe von Lacerta agilis gestellt wurde, wird
von ARNOLD (l.c.) in einer eigenen Untergruppe ,Lacerta parva and its relations® bei La-
certa part II aufgefilhrt. Bereits die immunologischen Ergebnisse von ENGELMANN und
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SCHAFFNER (1981) bestitigten ihre Abtrennung von den Smaragdeidechsen des Subgenus
Lacertass. str. Die MC'F-Daten zeigen keine nihere Verwandtschaft mit irgendeiner bisher
albuminimmunologisch untersuchten Art (L. brandtii und L. frasii lagen uns leider nicht
vor). L. parva zeigt nach BOHME (l.c.) ein Hemipenisepithel mit gabelig ausgezogenen
Spitzen, eine Ausprigung, die zwar in der Sammelgattung Lacerta einzigartig ist, sich
jedoch interessanterweise auch bei den drei kleinen Arten der Gattung Psammodromus,
P hispanicus, P. blanci und P. microdactylus, findet. Nach den albuminimmunologischen
Daten erweist sich jedoch Psammodromus als sehr distant zu allen Arten des Lacerta-Kom-
plexes (s. auch Lutz et al. 1986), wihrend L. parva direkt der Radiation dieser Sammelgat-
tung zu entspringen scheint. Im Rahmen dieser Verwandtschaft jedoch ist L. parva lange
Zeit isoliert. Die Art weist auch die in der Familie Lacertidae einzigartige Anzahl von nur
24 Chromosomen auf (NF = 38 wie bei den meisten Vertretern der Familie) (GorMAN
1969) gegeniiber 36 bei Psammodromus algirus (OLMO et al. 1987; MATTHEY 1949); fir
Psammodromus hispanicus liegen dazu bislang noch keine Angaben vor. Die Identitit der
eigenartigen Struktur des Hemipenisepithels mufl also wohl als unabhingig erworbenes
Merkmal gedeutet werden. '

L. danfordi

Die systematische Position des L. danfordi-Komplexes muf} auch nach den vorliegenden
chemosystematischen Daten unklar bleiben. Nach den immunologischen Ergebnissen
steht L. danfordi weit entfernt von allen anderen untersuchten Arten. Der Ursprung des
zu dieser Art fithrenden individuellen Astes liegt knapp unter- oder oberhalb der zu
L. parva fithrenden Abzweigung. Er ist von dieser Stelle nur um <1 unit entfernt. Inner-
halb des L. danfordi-Komplexes zeigen die elektrophoretischen Vergleiche von Tieren aus
Findikpinar, Ivriz (beides L. d. danfordi), Antalya (L. oertzeni ithrabimi), Cine gay
(L.o.pelasgiana) und Boz dag (L. a. anatolica) nur 0-2 Proteinunterschiede. Unidirektio-
nale MC'F-Tests mit dem Antiserum zu L. d. danfordi von Findikpinar zeigten gegen
L.a.anatolica eine Distanz von 3 units, die iibrigen Stichproben erwiesen sich als nicht
unterscheidbar von L. d. danfordi (Findikpinar). Die biochemischen Unterschiede — spe-
ziell jene zwischen den ,Semispecies® L. danfordi und L. oertzeni — sind damit kleiner als
z.B. bei manchen sogenannten Subspecies von L. erbardsi (BENYR und MAYER, in Vorb.).
Einen Hinweis, ob die beiden Taxa bereits Artrang erreicht haben, wiirden am ehesten
Untersuchungen in den Kontaktzonen liefern kénnen. Bis dahin sollten wir die taxonomi-
sche Aufwertung (Eiserr und ScHMIDTLER 1986) doch eher skeptisch betrachten.

Tabelle 4. Elektrophoretische und immunologische Ergebnisse in der L. danfordi-Gruppe
Table 4. Electrophoretic and immunological results in the L. danfordi-group

| DA [ Dpai | oE [ o | AN

GOT f f s s f
EST-1 f f s s
I.D. - 0 0 0 3

t = schnell wandernde Elektromorphe; s = langsam wandernde Elektromorphe;
I. D. = Immunologische Distanz, weitere Abk. s. Tab. 1

f = fast migrating electromorph, s = slow migrating electromorph;

L. D. = Immunological distance; further abbrev. s. Table

Nach elektrophoretischen Befunden (Maver, unpubl.) schlieflen sich L. danfords,
L.laevis (siehe dort) und zusitzlich noch L. cappadocica zu einer engeren Gruppe zusam-
men. Leider liegen zu diesen Arten noch keine subtilen karyologischen Ergebnisse vor, so
dafl, wie bei den europiischen Gebirgseidechsen, fiir eine solide systematische Bewertung
erst weitere Untersuchungen von hochwertigen Merkmalskomplexen abgewartet werden
miissen.
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L. bedriagea

Die Art ist nach den immunologischen Daten leider nicht ganz eindeutig im Dendro-
gramm zuzuordnen (s. Abb. 2). Sie lifit sich danach am ehesten ,unterhalb® der Abzwei-
gung von L. dugesii (und L. perspicillata) oder knapp ,oberhalb® am zu L. dugesii fithren-
den Ast einfiigen. Diese Unterschiede sind jedoch relativ unbedeutend, da die betreffen-
den Astlingen nur 2 bzw. <1 unit sind. Einen wesentlich bedeutenderen Einfluf§ in der
Aussagekraft hinsichtlich der phylogenetischen Beziehungen hat jedoch eine andere prak-
tikable Méglichkeit der Einfiigung: L. bedriagae zweigt vom zu L. cappadocica und L. rudis
fihrenden Ast ab (Dendrogrammfehler um 1% grofier als bei den vorgenannten Méglich-
keiten). Die erstgenannten Dendrogrammvarianten lassen sich scheinbar durch genital-
morphologische Befunde (BOHME l.c.) stitzen: Die Art zeigt am Hemipenisepithel ein-
fach ausgezogene Spitzen, eine Gegebenheit, die eher an das fiir Podaras typische Haken-
als das fiir die meisten Gebirgs- und Felseidechsen typische Kronenepithel erinnert.
Jedoch ergaben frithere immunologische Untersuchungen (LuTtz und Maver 1985) enge
Bezichungen von L. bedriagae zu L. oxycephala und vor allem L. borvathi, beides Arten
mit Kronenepithel. Die Stellung von L. bedriagae am zu L. cappadocica und L. rudis fah-
renden Ast entspricht mehr der herkdmmlichen Ansicht iiber die Stellung der Art. Leider
sind derzeit keine Resultate aus karyologischen Untersuchungen bekannt, die fiir die eine
oder andere Moglichkeit sprechen wiirden, so dafl eine Entscheidung derzeit nicht mog-
lich erscheint.

Der Lacerta saxicola-Komplex

Wir besitzen Daten aus elektrophoretischen Vergleichen zwischen den meisten nominellen
Arten und einer Anzahl von Unterarten von L. rudis sowie MC'F-Daten zu einem Anti-
serum gegen das Albumin einer L. rudis-Population aus dem Intergrades-Gebiet (BOGHME
und BiscHOFF 1984) zwischen L. 7. rudis und L. r. tristis aus der Umgebung von Ordu (Yah-
k&y) an der tiirkischen Schwarzmeerkiiste. Nach diesen Ergebnissen erwies sich die ganze
Gruppe als sehr enges Artenbiindel mit Lacerta parvula als jener Art, die sich vom Rest

Tabelle 5. L. saxicola-Gruppe: Proteinvarianten
Die Elektromorphen sind nach ihrer anodischen elektrophoretischen Mobilitit geordnet.
Seltene Varianten sind in Klammern angegeben
Table 5. L. saxicola-group: protein variants
Electromorphs ranked according to their anodic electrophoretic mobility, Rare variants in

brackets

[ RU [sxd [ ca Jro[rD [pv [ va[Lc [Mx[RUb[ DE | PR
LDH-1 c c d() ¢ b c c c c < a c
a-GPDH b/c b c a b c b a c c b b
GOT a a c a b c a a a a c c
MP-E a(b) a(b) a b b b b a a b b b
CPK b/c b/c b c a c c c c b b b
GPI a a a a b a a a a a b b
IDH-1 b b b c b a b b b b b b
IDH-2 a a a a a b a a a a a a
HG a a a a a b a a a a a a
EST-1 b b b b b a b b b b b b

Die elektrophoretische Mobilitit der Proteine LDH-2, MDH, MP-1 und PGM-1 war fiir alle
untersuchten Individuen identisch. Die meisten Stichproben von L. radis waren von “RU”
elektrophoretisch ununterscheidbar, ebenso waren die Stichproben SXs und SXd unterein-
ander identisch. Abk. fiir die Arten s, Tab. 1

The electrophoretic mobility of the proteins LDH-2, MDH, MP-1 and PGM-1 was identical
for all specimens investigated. Most samples of L. rudis did not differ electrophoretically from
“RU”; the samples “SXs” and “SXd” were identical as well. Abbrev. for the species s. Table 1
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Tabelle 6. Elektrophoretische Ergebnisse in der L. saxicola-Gruppe
Oberhalb der Diagonale: Genetische Distanz D X 100 (NE1 1971); Unterhalb der Diagonale:
Proteinunterschiede n/14
Table 6. Electrophoretic results within the L. saxicola-group
Above the diagonal: genetic distance D x 100 (NE1 1971); below the diagonal: protein differences

n/14

[RU]sstCA]PoJRDLPVIVA[LCTMX[RUb[DETPR
RU - 4 24 29 50 69 15 11 7 15 44 34
SXs 0.5 - 29 29 44 7711 1 11 20 39 29
CA 3 3.5 - 56 56 69 44 34 24 24 34 34
PO 3.5 3.5 6 - 56 56 15 15 24 24 56 44
RD 5.5 5 6 6 - 103 34 56 56 44 24 24
PV 7 7.5 7 6 9 - 5% 69 5 56 8 69
VA 2 1.5 5 2 4 6 - 15 15 15 34 24
LC 1.5 1.5 4 2 6 7 2 - 7 24 56 44
MX 1 1.5 3 3 6 6 2 1 - 15 56 44
RUb 2 2.5 3 3 5 6 2 3 2 - 34 24
DE 5 4.5 4 6 3 8 4 6 6 4 - 7
PR 4 35 4 5 3 7 3 5 5 3 1 -
Abk. s. Tab. 1
Abbrev. s. Table 1

noch am weitesten absetzte, dies vor allem gemaf den elektrophoretischen Daten. Unsere
Ergebnisse beweisen auch klar die Zugehdrigkeit von L. praticola und L. derjugini zu dieser
Gruppe. Die Ahnlichkeiten der beiden Arten mit L. vivipara (zu deren systematischer Stel-
lung siehe LuTz und MAYER 1984 und Busack und Maxson 1987) sind offenbar rein adap-
tiver Art. Die gefundenen Albuminunterschiede in der L. saxicols-Gruppe sind sehr ge-
ring, zudem gibt es einige Widerspriichlichkeiten zwischen den MC'F- und proteinelek-
trophoretischen Daten, so dafl eine weitere Biindelung der Arten recht schwierig ist. Doch
lassen die ID-Werte zwischen L. rudis (Yalikdy) und den iibrigen untersuchten Mitgliedern
der L. saxicola-Gruppe gewisse Distanzbereiche erkennen. So liegen die ID-Werte der mei-
sten Subspezies von L. rudis in einem Bereich von 0~1 units, die von L. v. valentini und
L.v. lantzicyreni bei 2-3 units und die aller iibrigen Taxa zwischen (4)5 und 7 units. Unsere

Tabelle 7 Immunologische Distanzen in der L. saxicola-Gruppe
Gemessen zwischen dem Antiserum gegen das Albumin von L. rudis spp. (RU) und den ent-
sprechenden Antigenen
Table 7. Immunological distances within the L. saxicola-group
Measured between the antiserum against the albumin of L. rudis ssp. (RU) and the corresponding

antigenes

| RUs _[ RUb T RUoc | RUr L RUf L RUt
Mefwert 0 1 5,5 1.5,1 1 1.5,1.5
Mittelwert 0 1 5 1 1 1.5

T $Xs T Sxd —[ RD- | PV L cu L PO
Mefdwert 6.5, 6 6 5,5.5 6.5,7 5,4 5,7
Mittelwert 6 6 5 7 4.5 6

T DE J PR T MX T VAvy ] val L
Mefiwert 5,6 6,6.5 5,5.5 3,3 2.5,2.5
Mittelwert 5.5 6 5 3 2.5
Abk.s. Tab. 1
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Abb.2. Minimalbaum (nach DEercuser 1985), erstellt nach den elektrophoretisch ermittelten
Proteinunterschieden (Min. Prot. Unt. = Minimaler Proteinunterschied, weitere Abk. s. Tab. 1)

Fig. 2, Minimal tree (DEICHSEL 1985) constructed according to the protein differences obtained
electrophoretically (Min. Prot. Unt. = minimal protein difterence, turther abbrev. s. Table 1)

Daten spiegeln somit recht gut die anhand morphologischer Gegebenheiten vermuteten
Verwandtschaftsbeziehungen wider.

Interessante SchluB8folgerungen lassen sich auch aus den proteinelektrophoretischen
Ergebnissen ableiten. Alle Taxa oberhalb des 3-Unterschiede-Verschmelzungsniveaus auf
dem zu L. rudis fihrenden Ast des Dendrogramms der Abb. 2 (mit Ausnahme von L. saxi-
cola) besitzen — soweit diesbeziiglich untersucht — die abgeleitete Anzahl von nur 36 Chro-
mosomen, wihrend die iibrigen Arten die fiir die meisten Lacertidae charakteristische
Anzahl von 38 Chromosomen besitzen (Darewski] und KuLikowa 1961; BOHME und
BiscHOFF 1984). Unsere Ergebnisse sprechen somit fiir eine nihere Verwandtschaft der
Formen der reduzierter Chromosomenzahl und fiir die Synapomorphie dieses Merkmals
in der L. saxicola-Gruppe.

Widerspriichlich sind vor allem die Ergebnisse zu L. saxicola selbst. Die Art ist mit ID
ca. 6 units relativ distant von L. rudis und besitzt auch die plesiomorphe Zahl von 38 Chro-
mosomen. Nach den proteinelektrophoretischen Ergebnissen sollte sie jedoch L. rudis be-
sonders nahestehen, da nicht einmal eine sichere Unterscheidung der beiden Arten anhand
der untersuchten Merkmale méglich ist.

Eine weitere Unsicherheit betrifft die Stellung von L. parvula: Die hohe genetische Di-
stanz, wie sie sich aus den elektrophoretischen Daten ergibt, wird durch die immunologi-
schen Daten relativiert. Hier fiigt sich die Art unmittelbar an die zu L. rudis etwas distante-
ren Formen an.

Merkwiirdig abweichend waren die immunologischen Ergebnisse fiir unser einziges
Exemplar von L. 7. obscura (RUo). Seine Distanz zu L. rudis ssp. war mit 5 units in einem
Bereich, der in der L. saxicola-Gruppe fiir die weniger nahe verwandten Taxa charakteri-
stisch ist. Auch elektrophoretisch zeigten sich einige Eigentiimlichkeiten, die jedoch man-
gels weiteren Materials bislang nicht Giberpriift werden konnten, weshalb ,RUo“ auch
nicht in die Tab. 62 aufgenommen worden ist.

Als nichster Verwandter des L. saxicola-Komplexes erwies sich L. cappadocica. Die Art
wurde von ARNOLD (l.c.) gemeinsam mit L. jayakari und L. cyanura in seine Gruppe
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~south-eastern species” von Lacerta part II gestellt, ist aber nach chemotaxonomischen
Befunden zumindest mit L. jayakari nicht niher verwandt (LuTz et al. 1986). Fiir die rela-
tiv enge Verwandischaft von L.cappadocica mit dem L. saxicola-Komplex sprechen auch
einige zusitzliche Vergleiche mit dem Antiserum von L. cappadocica: alle ID-Werte lagen
zwischen 9 und 13 units (d. i. skaliert zwischen 15 und 22 units) und sind die niedrigsten,
die mit diesem Antiserum erzielt worden sind.

Hierarchische Ordnung und Isolationszeiten

Wir sind analog zu LuTz et al. (1986) davon ausgegangen, daf§ die Aufspaltung der zu den
Smaragdeidechsen und den ,Kleinlacerten® fithrenden Linien vor ca. 23 bis 24 Mill.
Jahren und die erste Radiation der ,Kleinlacerten® vor ca. 20 Mill. Jahren stattgefunden
hat. Damit wiirde sich das Subgenus Téira vor 16 bis 17 Mill. Jahren, L. lzevis vor etwa
.15Mill. Jahren und L. graeca vor etwa 13 Mill. Jahren von der zu den anderen Arten von
Podarcis filhrenden Entwicklungslinie abgespalten haben. Wenn man von der unsicheren
Stellung von L. bedriagae absieht, ergibt sich fiir alle anderen hier behandelten Arten (Ar-
tengruppen) eine Isolation seit einem Zeitbereich vor 17 bis 20 Mill. Jahren. Die vorliegen-
den Daten sprechen klar fiir die Auflenseiterstellung der Smaragdeidechsen; die Gattung
Lacerta senus ARNOLD stellt somit hinsichtlich einer eigenstindigen Gattung Podarcis eine
paraphyletische Gruppe dar, weshalb wir diese Arten vorliufig weiter als Angehdrige
einer ,Sammelgattung® Lacerta betrachten.
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Zusammenfassung

Die Albumine von 31 Species und Subspecies aus der Gattung Lacerta s. 1. wurden mittels der

immunologischen Methode der Micro-Complement-Fixierung untersucht. Dariber hinaus

wurden die Taxa des Lacerta saxicola-Komplexes und des Lacerta danfordi-Komplexes protein-

elektrophoretisch hinsichtlich 14 Genloci untersucht. Die Ergebnisse werden gemeinsam mit bis-

lang bekannten karyologischen und genitalmorphologischen Daten diskutiert. Im einzelnen er-
aben sich folgende Verwandtschaftsbeziehungen.

%. Lacerta graeca zeigt eine engere Verwandtschaft zum Subgenus Podarcis.

2. Lacerta dugesii und L. pespicillata (Subgenus Tesra sensu RICHTER 1979) sind untereinander
niher verwandt. Sie sind jedoch anscheinend schon linger als L. graeca von Podarcis getrennt.

3. Auch Lacerta laevis steht am wahrscheinlichsten Podarcs und L. graeca nahe.

4. Lacerta parva zeigt zu den ,Kleinlacerten® engere Verwandtschaft als zum Subgenus Lacerta
s. str.

5. Die Stellung des Lacerta danfordi-Komplexes kann nach den chemosystematischen Daten
nicht klar entschieden werden. Der gesamte Formenkreis ist wahrscheinlich etwa ebenso
lange wie L. parva von den anderen Arten isoliert. Die biochemischen Unterschiede zwischen
L. §anfordi, L. oertzeni und L. anatolica sind so gering, daf} ihre taxonomische Aufwertung
(E1seLT und SCHMIDTLER 1986) nicht bestitigt werden konnte.

6. Die Stellung von Lacerta bedriagae muff vorﬁﬁuﬁg unklar bleiben. Die Art kénnte in die Ver-
wandtschaft um L. cappadocica und L. rudis gestellt werden, oder aber in den Formenkreis
Podarcis— L. dugesii / L. perspicillata — L. laevis.

7. Innerhalb des Lacerta saxicola-Komplexes zeigen die untersuchten Taxa eine enge Verwandt-
schsgt miteinander. L. praticola und L. derjugini konnten eindeutig dieser Gruppe zugeordnet
werden,

Summary

The albumins from 31 species and subspecies of the genus Lacerta s. 1. were investigated by means
of the immunological technique Micro-Complement-fixation. Moreover the taxa of the Lacerta
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saxicola and the Lacerta danfordi-complex were investigated by electrophoresis concerning 14
enetic loci. The results were discussed together with karyological and genitalmorphological
ata so far known. In particular the following relationships were found:

1. Lacerta graeca shows a close relationship to the subgenus Podarcis.

2. Lacerta dugesii and L. perspicillata (subgenus Teira sensu RICHTER 1979) are quite closely re-

lated. But apparently they are isolated from Podarcis already longer than L. §meca.

3. Lacerta leavis most probably is connected closely to the subgenus Podarcis also.

4. Lacerta parva shows a closer relationship to the “small lizards” than to the subgenus Lacerta
s. Str.

5. A clear decision concerning the position of the Lacerta danfordi-complex according to
chemosystematical data was not possible. The whole species group is isolated from the other
species probably about as long as L. parva. The biochemical gifferences between L. danfords,
L. oertzeni and L. anatolica are too small to confirm their taxonomical revalorisation {EiseLt
and SCHMIDTLER 1986).

6. The position of Lacerta bedriagae must stay uncertain for the present. This species could
belong the relationship about L. ca;lfadoa'ca and L. rudis or it could belong to the group Podar-
cis— L. dugesii/ L. perspicillata — L. laevis.

7. With the Lacerta saxicola complex the investigated taxa show a close relationship to one
another. L. praticola and L. derjugini were definitly assigned to this group.

Résumée

Recherches chemosystématiques concernant la phylogenie du genve collective Lacerta
(Reptilia: Sauria: Lacertidae)

Les albumines de 31 espéces et sous-espéces du genre Lacerta s. |. ont été examinées par recher-

ches du micro-complement-fixation. En plus les taxons du complexe de Lacerta darf{ordi et du

complexe de Lacerta saxicola ont été examinés de la comparaison électrophoretique de 14 locus
genetiques. Les résultats sont discutés en commune avec Ees factes karyologiques et genital-mor-
phologiques connus jusqu’a maintenant. En détail les degrés parentés suivants résultent:

1. Lacerta graeca montre une relation plus proche au sous-genre Podarcis.

2. Larcerta dugesii et L. perspicillata (sous-genre Teira sensu RICHTER 1979) ont des relations assez
proche. Elles paraissent 1solées de Podardis plus longtemps que L. graeca.

3. Lacerta laevis selon toutes probabilité est aussi proche 4 Podarcis.

4. Lacerta parva montre une relation plus proche aux «petits Lacertidés“» qu’au sous-genre La-
certass. str.

5. On ne peut pas faire une décision précise concernant la position du Lacerta danfordi-complexe
selon les résultats chemosystématiques. La entiére groupe des espéces est isolée des autres
espéces environ le méme temps que L. parva. Les différences biochemiques entre L. danfords,
L. oertzeni et L. anatolica ont tellement insignifiantes qu’on ne peut pas confirmé leurs revalo-
risation taxonomique (EISELT et SCHMIDTLER 1986).

6. Pour P'instant la position de Lacerta bedriagae doit étre obscure. Certe espéce pourrait
appartenir & L. radis / L. cappadocica o 2 la groupe Podarcis — L. dugesii / L. perspicillata ~
L. laevis.

7. Au-dedans du L. saxicola-complexe les taxons examinés montrent un degré de parenté trés
proche. L. praticola et L. derjugini sont sans doutes attribuées i cette groupe.
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