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Abstract. All recent members of the genus Gallofia from the seven large isles of the Canary
Archipelago have been investigated immunologically by means of micro-complement-
fixation technique. Three species of genera living in NW-Africa were used as outgroup. From
the evolutionary tree constructed from the results isolation times can be estimated and
ways of colonization can be reconstructed. Various possibilities of insertion of the fossil
species G. goliath in the evolutionary tree are discussed.

Key words: Speciation in islands; Lacertidae, Gallotia; Canary Archipelago; albumin-
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Einleitung

Auf den Kanarischen Inseln leben rezent Angehorige von 3 Reptilien-Familien: ndm-
lich den Gekkonidae (Gattung Tarentola), Lacertidae {Gattung Gallotia) und Scincidae
(Gattung Chalcides). Arten der Gattungen Tarentola und Gallotza besiedeln gegenwirtig
alle 7 groBen Inseln sowie cinen GroBteil der kleineren Eilande und Inselfelsen. Die bei
der Besiedelung etwas weniger erfolgreiche Gattung Chalcides fehlt auf einigen Inseln.

In der ca. 150 Jahre zuriickreichenden Lrforschung der systematischen Beziehungen
der kanarischen Echsen wurden berwiegend morphologische, in den letzten Jahren
auch einige biologische Merkmale als Entscheidungskriterien herangezogen (vgl. z. B.
STEINDACHNER 1889, 1891, LEHRS 1914, BOTTGER & MULLER 1914, PETERS 1061,
SALVADOR 1975, BOHME & BISCHOFF 1976, BIsCHOFF 1982, 1g85a, CASTROVIEJO et al.
1985 und PASTEUR et al. 1988). In jungster Zeit kamen auch biochemische Untersu-
chungsmethoden zum Einsatz. JoGER (1984a, b u. c¢) untersuchte die Albumine der
Geckos der Gattung Tarentole immunologisch mittels der Prizipitationsmethode und
gibt anndhernde Isolationsalter auch fiir die kanarischen Arten an. Erste albuminim-
munologische Ergebnisse fiir die Eidechsen der Gattung Gallotia wurden von LUTZ et al.
(1986) im Rahmen der Bearbeitung anderer Lacertiden-Arten erzielt. Danach ergibt
sich eine Trennung vom Rest der Lacertidae vor tber 30 Mio Jahren. Damit wird die
durch ARNOLD (1973) vorgenommene Abtrennung der Kanareneidechsen von Lacerta in
einer eigenen Gattung Gallotia bestdtigt. Diese lange Isolation kann dariiber hinaus
sogar ein Argument fiir die Aufstellung einer Unterfamilie Gallotiinae sein und damit
den aufgrund der karyologischen Sonderstellung von Gallofia (2n = 40) geiiuBerten
Ansichten von CaNoO et al. (1984) entgegenkommen.

Ziel dieser Arbeit ist es, anhand der durch Micro-Komplement-Fixierungstests ge-
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wonnenen immunologischen Daten, unter Beriicksichtigung bisher publizierter geo-
logischer Befunde zur Entstehung des kanarischen Archipels, eine Rekonstruktion der
Evolutionsgeschichte der Gattung Gallotia vorzunehmen, wobei nach Méglichkeit auch
die ausgestorbenen Arten mitdiskutiert werden.

Vorbemerkungen

Die Gattung Gallotia ist auf den Kanarischen Inseln endemisch. In der ndheren Um-
gebung dieses Archipels, in NW-Afrika leben heute Arten der Gattungen Lacerta s. 1.,
Mesalina, Acanthodactylus, Podarcis und Psammodromus. In der letztgenanuten Gat-
tung haben wir vermutlich die Schwestergruppe von Gallotia zu suchen (Lutz ct al.
1986, ArNoLD 1989), doch liegt nach immunologischen Befunden die Trennung zwi-
schen ihnen auch etwa 30 —35 Mio Jahre zuriick. Auf den nérdlich der Kanaren liegenden
kleinen Tlhas Selvagens lebt rezent eine Unterart von Podarcis dugesii; ihre Besiedelung
durch diese Art vermuten wir im Quartir (BISCHOFF et al. 1980g).

Dic rezente Verbreitung der Gallotia-Arten und ihrer Unterarten stellt sich nach
BiscHOFF (1985b, ¢ u. d) wie folgt dar (Kleinstinselpopulationen, denen teilweise Unter-
artrang zugemessen wird, sind fiir unsere Uberlegungen belanglos und werden daher im
folgenden nicht bertcksichtigt):

Gallotia galloti: W-Kanaren auBler Gran Canaria
G. g. galloti: Zentral- und S-Tenerife
G. g. etsentrauti: N-Tenerife
G. g. palmae: La Palma
G. g. gomerae: La Gomera
G. g. caesaris: El Hierro
Gallotia stehlini: Gran Canaria
Gallotia atlantica: Ostinseln; cine eingeschleppte Population lebt bei Arinaga auf Gran
Canaria
G. a. atlantica: Lanzarote und Isletas
G. a. mahoratae.: Fuerteventura und Lobos
Gallotia simonyi: El Hierro. Diese vom dufleren Roque del Salmor bei Hierro beschrie-
bene Art (STEINDACHNER 1889¢) ist heute dort ausgestorben. Vor wenigen Jahren
wurde auf Hierro selbst eine Population entdeckt (Biume & Bings 1975, 1977),
die neuverdings von LoOrEz-JUrRADPO (198¢) wegen angeblicher Unterschiede zur
Typenseric als cigene Unterart beschrieben wurde.

Auf allen kanarischen W-Inseln konnten fossile Reste von Rieseneidechsen nachge-
wiesen werden. Diese gehéren 2 heute ausgestorbenen Arten (Gallotia goliath und G.
maxima), wie auch den rezenten G. simonyi und G. slehling an. Wir sind jedoch keines-
wegs davon iiberzeugt, dafl dic auf Tencrife gefundenen Knochenfragmente von G.
maxima tatsdchlich eine von G. goliath verschiedene Entwicklungslinie reprisentieren.
Jedenfalls verteilen sich die Nachweise folgendermalen auf die einzelnen Inseln:

Tenerife: (r. simonyt (HUTTERER 1985), G. goliath (MERTENS 1042), (. maxtma
(Bravo 1953)

La Palma: G. goliath (BRAVO 1953)

La Gomera: . simonyi (HUTTERER 1985), G. goliath (HUTTERER 19835)
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E!l Hierro: G. simownyi (hier noch rezentes Vorkommen), G. goliath (IZQUIERDO et al.
1989)
Gran Canaria: sehr groBwiichsige G. cf. stehlini (LOPEZ- JURADO 1085)

Alle diese Fossilfunde sind relativ jung, stammen wohl durchweg aus dem Quartir
und sind somit fiir eine Rekonstruktion der Evolutionsgeschichte der Gattung nur von
geringem Nutzen. Zu einem groBen Teil wurden sie gemeinsam mit Ziegen- und Haus-
mausresten gefunden, mit Arten also, die erst mit dem Menschen vor frithestens 5000
Jahren auf die Inseln kamen. Oft entstammen sie den Abfallhaufen (Concheros) der
Ureinwohner. Somit ist sicher, dafi die groBen Eidechsen bis in die jiingste Zeit hinein
noch auf den Inseln lebten.

Material und Methode

Zwoli Lacertiden-Arten und Unterarten wurden immunologisch untersucht (Tab. 1). Fiir
fiilnf von ihnen, Podarcis erhardii naxensis, Lacerta vivipara, Acawnthodactylus schveiberi
syriacus, Gallotia galloti eisentvauti und G. stehlini, lagen uns spezifische Albumin-Antiseren
(Kaninchen) vor. Die MC'F-Tests wurden nach den Arbeitsvorschriften von CHaMPION et al.
(1974) und ZWILLING (1977) durchgefiihrt. Tabelle 2 zeigt die Matrix der ermittelten immuno-
logischen Distanzen. Es handelt sich dabei durchweg um Eigebnisse aus Doppelbestim-
mungen bzw. deren Mittelwerte. Um die individuellen Unterschiede der einzelnen Antiseren
abzugleichen, wurde eine Skalierung der Werte nach der Methode von UzzELL (1982) durch-
gefithrt. Die Justierung der Skalierungsfaktoren wurde so festgelegt, dall ihr Mittelwert 1 ist.
Dic skalierten reziproken Werte wurden gemittelt, die daraus resultierende Matrix (Tab. 3)
war die Grundlage zur Erstellung von Dendrogrammen nach der Methode von Fitca & Mar-
GOLIASH (1967). Taxa, fir die keine Antiseren vorlagen, wurden nach der Methode von
BEVERLEY & WILSON (1982) nachtriglich eingefiigt. Fiir alle errechneten Dendogramme
wurden zur Kontrolle solche zusitzlich auch aus der mit G. atlantica oder G. simonyt er-
weiterten Matrix berechnet.

Tabelle 1
Liste der immunologisch untersuchten Arten und Unterarten.
(Die Abkiiizungen beziehen sich auf die nachfolgenden Tabellen.)

Gallotia stehlini Gst Gran Canaria
G. galloti galloti Ggl Siid-Tenerife
G. g. eisentrauti Gge Nord-Tenerife
G. g. palmae Ggp La Palma

G. g. gomerae Ggg La Gomera
G. g. cagsaris Ggce El Hierro

G. atlantica atlantica Gaa Lanzarote

G. a. mahoratae Gam Fuerteventura
G. simonyi Gsy El Hierro
Podarcis evhardii Per Naxos (GR)
Lacerta vivipara Lvi Osterreich
Acanthodactylus schreiberi Ash Israel

Ergebnisse und Diskussion

Unsere Vertreter von Lacerta s. 1., Podarcis und Acanthodactylus erwiesen sich gegeniiber
Gallotia klar als Outgroup. Das in Abbildung 1 dargestellte Dendrogramm ist das ein-
zige, das unserem Datensatz gerecht wird (das einzige ohne negative Astlingen). Sein
Fehler nach PRacErR & WILsON {1076) ist 1,5%.
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Tabelle 2

Gemessene immunologische Distanzen.

(Die Skalierungsfaktoren (Skf) wurden nach UzzeLL [1982] berechnet, Abkiirzungen siehe
Tab. 1.)

AG AS

Gst Gge Per Lvi Ash
Gst — 14,5 49 48,5 52
Gge 20 - 51,5 54 65
Per 49 46 - 53.5 53,5
Lvi 47,5 51 44.5 - 39
Ash 54 45,5 47 41,5 -
Gaa 23 22 oo 71 G2
Gam 25 20 60 70.5 61
Ggl 18 1 34 54 63
Ggp 18,5 o 54,5 53,5 65
Gegg 17 o 53,5 52,5 6o
Gge 17 o 52 52,5 62
Gsy 22 13 54 54 69,5
Ski. 0,04 1,16 1,04 0,94 0,91

Tabelle 3
Nach UzzELL {1982) korrigierte Matrix. (Abkiirzungen siehe Tab. 1.)

Gst Gge Per Lvi Ash
Gge 17,8 —
Per 48,5 53:4 —
Lvi 45,2 55 48,2 -—
Ash 49,2 56,1 48,8 37,3 -
Gaa 21,7 25,5 62,2 66,8 56,7
Gam 23,5 23,2 62,2 66,3 55,8
Gyl 16,9 1,1 35,9 50,8 37,0
Ggp 17,4 o 56,5 50,3 59,4
Ggg 16 o 55:4 49,4 54,8
Gge th o 53.9 49,4 56,7
Gsy 20,7 15,1 55,6 50,8 03,5

Nach den albuminimmunologischen LErgebnissen lassen sich die Isolationszeiten
(MaxsoN et al. 1975) wie folgt schitzen:

Alle Kanareneidechsen sind von den festlindischen Vertretern der Lacertidae ca.
33 Mio Jahre isoliert. Gallotia siehlini ist von allen iibrigen Arten des (Genus ca. 14 Mio
Jahre, G. atlantica von G. galloti und G. simonyi ca. 11 Mio Jahre und die beiden letzten
Arten sind ca. 7 Mio Jahre isoliert. Die immunologischen Unterschiede zwischen den
Untcrarten von G. galloti liegen -~ soweit iberhaupt feststellbar — im Bereich der Nach-
weisgrenze der Methode. Ihre Aufspaltung ist somit sehr jung und zwecifellos erst im
Quartér erfolgt.

Diese Ergebnisse lassen die Verwandtschaftsbezichungen der Kanareneidechsen
untereinander in einem vollig neuen Licht erscheinen. G. stehlini galt bis in die jlingste
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Abb. 1. Evolution der rezenten Vertreter der Eidechsengattung Gallotia anhand immuno-
logischer Daten, unter Hinzufiigung der méglichen Stellung der fossilen G. goliath. — Zeichn.
U. Borr, Bonn.

Zeit lediglich als Unterart von G. simony? (vgl. z. B. MARTINEZ Rica 198z, BAEZ 1984).
Erst seit SALVADOR (1971, 1974) setzte sich die Ansicht von BOULENGER (1920) langsam
wieder durch, der sie als zwei Arten ansah. Und BiscHOFF (1985c¢) duBerte iiberhaupt
erstmals die Vermutung, daB G. simonyi dic Schwesterart von G. galloti sein kdnnte.
Auch die Stellung von G. atlantica innerhalb der Gattung ist zu revidieren, galt doch
bislang die Ansicht, daB sie zu allen iibrigen Vertretern von Gallolia im Schwester-
gruppenverhiltnis steht, und erst LuTz et al. (1986) deuteten an, daB diese Stellung
G. stehlini zukommen konnte.

ScHMINCKE (1976, 1982, in litt.), einer der kompetentesten Kenner der Geologie der
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Kanarischen Inseln, ist — im Unterschied zu vor allem ilteren Autoren — ganz ent-
schieden der Ansicht, daB alle Inseln, auch die Ostinseln, ozeanischen Ursprungs sind,
also nie Kontakt mit dem afrikanischen Festland hatten. Die Inseln miissen also von
den Reptilien ,,ibermcerisch® besiedelt worden sein. Fir das jeweilige Alter der iiber-
meerischen Anteile der Kanarischen Inseln gibt es zwar im Detail recht unterschiedliche
Angaben, doch scheint es sicher, dafi wir die dltesten Teile des Archipels auf den Ost-
inseln zu suchen haben, wo sich auf Fuerteventura Gesteine auf mehr als 35 Mio Jahre
zuriickdatieren lassen (ABDEL-MoNEM et al. 1971, 1972, MITCHELL THOME 1976,
SCHMINCKE 1¢70, 1982, Rotur 1986). Die ncucsten Altersangaben fir die einzelnen
Inseln verbffentlichte RoTHE (1986). Danach ist Gran Canaria 13,5 bis 14 Mio Jahre alt.
Auf Tenerife gibt es mindestens zwei alte Teile; das Anaga-Gebirge im Osten ist ca.
16 Mio Jahre und das Teno-Gebirge im Westen ca. 5 bis ¥ Mio Jahre alt. Die zentralen
Teile um den Pico de Teide haben dagegen ein Alter von nur 0,6 bis 2 Mio Jahren; der
Teide selbst ist wohl jiinger als 200000 Jahre. Es ist somit sehr wahrscheinlich, daB die
heutige Insel Tenerife urspriinglich aus mindestens zwei getrennten Inseln, Anaga und
Teno, bestand, die erst wihrend des Quartir mit dem Entstehen der Canadas-Region
und letztendlich des Teide selber vercinigt wurden (I'riTscE & REIss 1867, SrMoNy
1892, EvERS 1904, BiscHOFF 1982). La Gomera ist mindestens 15 Mio Jahre alt. Die
jingsten Inseln sind El Hierro (ca. 2 Mio Jahre) und La Palma (wahrscheinlich unter
2 Mio Jahre).

Der Vergleich der errechneten Tsolationszeiten der Eidechsenarten mit dem jeweili-
gen Alter der von ihnen bewohnten Inseln liBt einige auffallende Ubereinstimmungen
erkennen: Das Alter der Gattung Gallotia (33 Mio Jahre) stimmt gut mit dem Alter der
dltesten iibermeerischen Anteile der Kanaren (> 35 Mio Jahre) iiberein, ebenso die Iso-
lationszeit von G. stehlini (14 Mio Jahre) mit dem Alter der von ihr bewohnten Insel
Gran Canaria (13,5 —14 Mio Jahre). Ebenso gut korreliert ist die Aufspaltung G. galloti
— G. simonyt (7 Mio Jahre) mit dem Alter des westlichen Teils des heutigen Tenerife,
dem Teno-Gebirge (5—% Mio Jahre).

Sowohl dic Meeresstromung, der Kanarenstrom, als auch die Passatwinde in dieser
Region sind von N bis NO nach S bis SW gerichtet. JOoGER (1984b) nimmt dhnliche
Stromungsverhiltnisse bereits mindestens far das Miozin an. Wir halten es fur sehr
unwahrscheinlich, daB Besiedlungen (iiber weite Strecken) gegen die Richtung der
Meeres- und Windstromungen erfolgen konnten. Unter Beriicksichtigung dieser Ge-
gebenhciten bietet sich fir die Besiedlung der Kanarischen Inseln durch die Lacertiden
folgende Theorie an (vgl. Abb. 2):

Die erste erfolgreiche Besiedlung erfolgte vor ca. 33 Mio Jahren, wahrscheinlich von
SW-Europa ausgehend, auf den Ostinseln (Beginn der Isolation der Gattung Gallotia).
Vor ca. 14 Mio Jahren wurde die ,,eben erst“ entstandene Insel Gran Canaria besiedelt
(prae-stehlini), vor ca. 11 Mio Jahren — wieder von den Ostinseln aus — der zu diesem
Zeitpunkt allerdings schon 5 Mio Jahre alte Ostteil Tenerifes, die Insel ,,Anaga” (ge-
meinsamer Vorldufer von G. galloti und G. simonyt). Von hier aus erfolgte vor ctwa
7 Mio Jahren die Besiedlung des neu entstandenen Westteils des heutigen Tenerife,
der Insel ,, Teno”, und damit die Trennung der zu G. galloti und G. simony? fithrenden
Entwicklungslinien. Durch den Zusammenschlull der heiden alten Inseln zum heutigen
Tenerife im Quartdr hatten beide Arten Gelegenheit, sich iiber das gesamte Gebiet
auszubreiten. Alle weiteren Ausbreitungen erfolgten offenbar erst im Quartir, erstaun-
licherweise anscheinend auch erst jetzt auf die ca. 15 Mio Jahre alte Insel La Gomera.
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Gewisse Probleme bietet die Einbindung der ausgestorbenen G. goliath in das oben
entworfene Besicdlungsschema, wenn wir eine sympatrische Artbildung als sehr un-
wahrscheinlich nicht ndher in Betracht ziehen wollen. Die Fossilfunde bieten tiberdies
bislang wenig Anhaltspunkte zum effektiven taxonomischen Rang der einzelnen Insel-
populationen und deren Tsolationsalter (dies gilt uneingeschrinkt ebenso [ir G. simonyi).
Wenn wir tberhaupt davon ausgehen, daB es sich bei G. maxima, G. goliath und G. simo-
nyt oder doch zumindest bei den beiden letzteren um unterschiedliche Arten handelt
(kaum erkennbare osteologische Unterschicde und Fossilfunde im goliath-Ausmall von
G. stehlini auf Gran Canaria lassen Zweilel aufkommen), dann bieten sich vier Denk-
modelle fur die Entstehung von G. goliath an:

(1) G. goliath ist die Schwesterart zu G. stehling (siche HUTTERER 1085), hat also von
Gran Canaria aus ihr Verbreitungsareal erreicht. Diese Annahme ist jedoch eher un-
wahrscheinlich, da G. stehlini im Unterschied zu allen anderen Gallotia-Arten (auch zu
G. goliath), die tricuspide Zihne besitzen, als offenbar autapomorphes Merkmal 4- bis
6-hickrige Zihne aufweist.

(2) G. goliath ist das Produkt einer Besiedlung, die vor 11 bis 16 Mio Jahren (vor der
Besiedlung durch ,,prae-galloti-simonyi™) von den Ostinseln aus die Insel ,,Anaga’ oder
auch La Gomera crreicht hat. Die Art ist also das Adelphotaxon aller anderen Gallotia-
Arten, auBer (vielleicht) G. stekling.

(3) G. goliath ist das Adelphotaxon von G. galloti und G. simonyi und ist durch eine mehr
als 7 Mio Jahre zuriickliegende Besiedlung Gomeras von Anaga aus jsoliert worden.

(4) G. goliath ist die Schwesterart von G. galloti oder G. simonyi. Sic ist das Ergebnis
einer Besiedlung Gomeras von W-Tenerife (Teno) aus. (Die gute Ubercinstimmung des
Alters von Teno mit der immunologisch ermittelten Isolationszeit von G. galloti und
G. stmonyt ist zwar ein ausgezeichnetes Indiz dafiir, daB die Besiedlung dieser Inscl
der Anlal} fiir die Differenzierung der beiden Arten ist, doch haben wir nicht den gering-
sten Anhaltspunkt dafiir, welche Art sich aunf welcher Insel entwickelt hat.)

Der ausgezeichneten Ubercinstimmung des Alters der Ostkanaren mit dem Alter
der Gattung Gallotia, des Alters von Gran Canaria mit dem Alter von G. steAlini und des
Teno-Gebirges mit dem Alter des letzten gemeinsamen Vorfahren von G. gallotr und
. simonyt steht die Tatsache gegeniiber, dall Ost-Tenerife anscheinend erst ca. 5 Mio
Jahre nach seiner Entstehung, die iber 15 Mio Jahre alte Insel La Gomera gar erst im
Quartir mit Vorldufern der rezenten Arten besiedelt wurden. Eine Interpretation der
Entstehungsgeschichte von G. golfath, wie unter (2) angefithrt, wirde diese Besied-
langsliicke auch nur fiir eine der beiden Inseln schlieBen.

Die groflen Eidechsen der westlichen Kanaren haben auf allen Inseln noch mit dem
Menschen zusammengelebt, sind dann allerdings in kurzer Zecit — mit Ausnahme von
G. stehling aul Gran Canaria — offenbar durch den EinfluB des Menschen (Umwelt-
veranderungen, Jagd, Hunde, Ratten usw.) vollstindig oder nahezu (G. simonyi aul
Hierro) ausgerottet worden. Zweifellos konnen auch vor Jahrmillionen ganze Insel-
populationen speziell durch Vulkanausbriiche vernichtet worden sein; dic Inscl konnte
dann nach Regeneration der Umwelt neu besiedelt werden. Moglicherwcise — dies rein
hypothetisch — ereigneten sich in den Bereichen Anaga/Gomera solche Katastrophen
vor etwa 11 Mio Jahren. Danach kénnten Anaga und bald darauf Gomera (wieder?)
besiedelt worden sein. Diese Hypothese entspricht dem Punkt (3) der fir G. goliath auf-
gezeigten Entstehungsméglichkeiten (diese Variante ist im Dendrogramm der Abb. 1
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gestrichelt eingezeichnet). Sie kénnte auch gewisse Probleme bei der Interpretation der
von JOGER (1984b) ermittelten Immundistanzen der kanarischen Gekkos 18sen. Doch
soll diese Problematik erst nach Fertigstellung derzeit in Arbeit befindlicher immuno-
logischer Analysen der Skinke der Kanarischen Inseln ausfithrlich diskutiert werden.
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Zusammenfassung

Alle rezenten Vertreter der Eidechsen-Gattung Gallotia von den sicben groBen Inseln des
Kanarischen Archipels wurden mittels der Methode der Mikro-Komplement-Fixierung
albumin-immunologisch untersucht. Als Vergleichstaxa dienten drei Arten auch in NW-
Afrika beheimateter Gattungen. Aus dem danach ermittelten Stammbaum lassen sich Iso-
lationszeiten abschitzen und Besiedlungswege rekonstruieren. Moglichkeiten einer Ein-
fiigung der fossilen Art G. goliath in den Stammbaum werden diskutiert.

Resumen

Las albiminas sanguineas de todos los representantes recientas de lagartos del género
Gallotia de las siete islas del archipiélago Canario fueron examinadas imunologicamente por
el método de fijacién de microcomplemento. Como taxones de referencia sirvieron tres
especies de géneros que habitan también el nor-oeste de Africa. De los dendrogramas de-
ducidos de estas relaciones es posible estimar tiempos de aislamiento y reconstruir las vias de
colonitzaciéon. Se discute ademads la posicién que ocuparia la especie fosil G. goliath.
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