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I. Einleitung

Dieser Vortrag soll weder ein Sammelreferat noch eine erschépfende zu-
sammenfassende Abhandlung iiber das gesamte Gebiet ,,Genetik und Evolution®
darstellen. Denn: erstens wire es in der kurzen zur Verfiigung stehenden Zeit
kaum mdglich, und zweitens sind schon einige allgemeinere Grundrisse dieses
Gebietes in der Literatur vorhanden (DoBzrHANSKY 1937, HALDANE 1932, MoRGAN
1932). Der Zweck dieses Vortrages besteht vielmehr darin, eine Aufzéhlung und
Priiffung einiger wichtiger Pramissen der Anwendung genetischer Feststellungen
und.Begriffe zur Klarung der Evolutionsfragen zu geben. Dieses konnte dann als
Grundlage sowohl fiir weitere Diskussionen iiber Evolutionsfragen, als auch fiir die
Formulierung empirischer Arbeitsaufgaben auf dem genetisch-evolutionistischen
Gebiete dienen. Die folgenden Abschnitte werden deshalb dem Evolutions-
material, der relativen Bewertung der Evolutionsfaktoren und den Methoden
der genetisch-evolutionistischen Forschung gewidmet sein; die erstere dieser
Fragen wird vorwiegend in der Priffung der Eigenschaften der Mutationen als
Evolutionsmaterial bestehen, und an einigen Beispielen zeigen, daBl Mutationen
auch tatsichlich zur Sippenbildung im historischen Evolutionsvorgang benutzt
werden. Vorher wollen wir aber kurz den Zustand der klassischen Evolutions-
forschung rekapitulieren und den Bereich der Evolutionsvorginge abgrenzen,
auf dem eine unmittelbare Anwendung der Erkenntnisse der experimentellen
Genetik moglich und fruchtbar ist.

Die Evolution besteht definitionsgemif aus zwei Hauptvorgingen: der
Adaptation und der Differenzierung. Die klassische Evolutionsforschung hatte
zunichst als Aufgabe das Bestehen der Evolution als solches zu beweisen, und
dann sich Vorstellungen iiber den Evolutionsmechanismus und tber die an die
Evolutionstatsache gekniipften phyletischen Beziehungen der Organismen zu
bilden. Die klassischen Evolutionsstudien bedienten sich dabei beschreibender
Methoden, die vorwiegend auf den Tatsachen der Paldontologie, vergleichenden
Morphologie und Biogeographie beruhten. Diese beschreibenden Methoden
gestatten die wichtigsten historischen Etappen und Vorginge des Evolutions-
prozesses zu rekonstruieren. Seit DARWIN, der in genialer und klarer Weise
das Selektionsprinzip in der organischen Natur gesehen und es als Grundprinzip
fiir die Erklirung des Evolutionsmechanismus angewandt hat, wurde viel umfang-
reiche und geistreiche Arbeit auf dem Gebiete der beschreibenden Evolutions-
forschung geleistet. Man hat aber den Eindruck, daB heutzutage und in nichster
Zukunft diese beschreibende Arbeitsrichtung uns keine wesentlichen neuen Ent-
deckungen, oder ein tieferes Verstindnis des Evolutionsmechanismus bringen
wird; denn durch die Arbeit der grofien Biologen des Endes des vorigen und
Anfangs des jetzigen Jahrhunderts ist diese Arbeitsrichtung mehr oder weniger
ersch6pft. Tatsichlich, die Paldontologie kann uns in mehr oder weniger voll-
stindiger Weise die Mannigfaltigkeit der morphologischen Haupttypen aufzeigen,
die mehr oder weniger genau in Zeit und Raum angeordnet sind. Diese Methode
ist von groler Bedeutung, da sie uns Dokumente iiber die geschichtlichen Haupt-
tatsachen und Etappen der Evolution liefert; sie kann aber, ohne Zuhilfenahme
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von Uberlegungen, die auf anderen Tatsachen beruhen, unméglich uns genaueres
iiber den eigentlichen Mechanismus des Evolutionsvorganges aussagen. Fiir die
Erklirung und Deutung paldontologischer Tatsachen bedienten sich deshalb die
Evolutionisten der Feststellungen, die aus Gebieten der vergleichenden Morphiologie,
Embryologie und Biogeographie stammten. Als fiihrende Gesichtspunkte bei der
Zusammenstellung und Deutung der jeweils vorhandenen Evolutionstatsachen
dienten das DaARwINsche Prinzip der natiirlichen Auslese und, bei Vertretern der
sog. lamarckistischen Richtung, das ‘dltere Lamarcksche Prinzip der direkten
Anpassung der Organismen an ihre Umgebung. Darwins Prinzip der natiirlichen
Auslese ist dabei das bei weitem fruchtbarere . und wirkungsreichere gewesen, da
es in seiner allgemeinen Form nicht auf hypothetischen Annahmen, sondern auf
einer der allgemeinsten, fiir alle Lebewesen charakteristischen Tatsachen beruht:
dem UberschuB der Nachkommenproduktion, gemessen an der relativen Stabilitit
der Populationen bei allen Organismen. Die klassische Methode der Evolutions-
forschung kann folgendermaBen definiert werden: sie besteht in der Priifung,
ob gewisse paldontologische, morphologische und biogeographische Tatsachen
sich mehr oder weniger zwanglos in die Evolutionstheorien, die auf Grund eines
oder beider allgemeiner Erklarungsprinzipien entwickelt werden, hineinfiigen.
Trotzdem in vielen Einzelfillen induktiv vom beschriebenen Material aus vor-
gegangen wird, mufl die klassische Evolutionsmethode als vorwiegend deduktiv
bezeichnet werden.

Die klassischen Evolutionsmethoden wurden in der Hauptsache beim Stu-
dium der, wie man sie bezeichnen kénnte, ,Makroevolution benutzt. Unter
letzterer wird die Feststellung der Hauptziige der Differenzierung und Adap-
tation innerhalb gréBerer Organismengruppen, lingerer Zeitabschnitte und hoherer
systematischer Kategorien verstanden. Methodologisch wird die Erforschung
der Makroevolution dadurch charakterisiert, dal es dabei unmoglich ist, nicht
nur experimentell den Makroevolutionsvorgang zu analysieren, sondern ihn auch
direkt zu beobachten; letzteres beruht auf der auBerordentlich geringen Ver-
dnderungsrate pro Einheit unserer Zeitrechnung. Deshalb wird der Mechanismus
der Makroevolution immer nur indirekten Erklirungen zugénglich bleiben.
Diese konnen aber induktiv aus dem Studium der ,,Mikroevolution gewonnen
werden. Als ,,Mikroevolution® werden solche Vorginge der Adaptation und Dif-
ferenzierung bezeichnet, die von einer in Zeit und Raum sowohl der wissenschaft-
lichen Beobachtung, als auch dem Experiment zuginglichen GréBenordnung
sind; dabei beziehen sie sich nur auf kleinere Organismengruppen und niedere
systematische Kategorien.

Auf die Mikroevolutionsvorginge konnen fruchtbar die Erkenntnisse und
Methoden der experimentellen Genetik angewandt werden. Das soll zu einer
induktiven Analyse der tatsichlichen Mechanismen der Mikroevolutionsvorginge
fithren. Auf diese Weise werden zwingende Erkenntnisse der zeitlich und rdumlich
beobachtbaren Adaptations- und Differenzierungsvorginge gewonnen; es bleibt
dann allerdings die Frage, inwiefern man die aus der Analyse der Mikroevolutions-
vorginge gewonnenen Erkenntnisse als Erklarungsprinzip fiir die Makroevolution
benutzen darf. Diese Frage, iiber die man sich erst nach spezieller Uberlegung
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und Priiffung des Tatsachenmaterials einigen kann (und die meiner Meinung
nach positiv entschieden werden muf), fallt aber aus dem engeren Rahmen
des genetisch-evolutionistischen Arbeitsgebietes heraus. Sicher scheint mir
auf jeden Fall, daB heutzutage auch die Erforschung der Makroevolution nur
durch Gesichtspunkte, die aus der engeren genetisch-evolutionistischen Forschung
sich ergeben, belebt werden kénnte.

II. Das Evolutionsmaterial

Zu der Zeit, als DARWIN sein Prinzip der natiirlichen Auslese aufgestellt hat,
war sehr wenig iiber die Natur und Vererbung von Variationen der Organismen
bekannt. Dieses hat zwar nicht die wunderbar klare und exakte Formulierung
der Darwinschen Selektionstheorie beeinflult, hat aber jegliche Moglichkeit
einer exakten Analyse der Einzelheiten des Mechanismus der Adaptations- und
Differenzierungsvorginge verhindert. Es erscheint direkt sonderbar, wie wenig
Aufmerksamkeit die Evolutionisten am Ende des vorigen und Anfang dieses
Jahrhunderts der exakten Analyse der Variabilitit und Vererbung geschenkt
haben; diese fundamentalen Grundlagen des Evolutionsvorganges wurden ledig-
lich in Form von unbegriindeten Hypothesen diskutiert. Dabei hat schon DARwIN
die Notwendigkeit genauerer Kenntnisse iiber den Mechanismus der Variabilitsit
und Vererbung gefiihlt und die Unzulinglichkeit der zu seiner Zeit allgemein
verbreiteten Hypothese der ,,blending inheritance” erkannt; aber auch er hat
nur vollkommen fehlgeschlagene Versuche einer rein abstrakten Hypothesen-
bildung zur Erklirung der Vererbung unternommen. Vom Standpunkt einer
optimalen historischen Entwicklung der Biologie aus gesehen ist vielleicht die
Uninteressiertheit der Evolutionisten fiir das eigentliche Evolutionsmaterial
insofern als gliickliche Erscheinung zu betrachten, als dieses ihnen ermdoglichte
sich ganz oder vorwiegend der Beschreibung der grofien Etappen der Makro-
evolution zu widmen. Andererseits hatte es aber zur Folge, daBl unzihlige,
wissenschaftlich kurzlebige, zum groften Teil unbegriindete und iiberfliissige
Spekulationen iiber einzelne Mechanismen des Evolutionsvorganges und iiber die
relative Bedeutung der groBen Erkldrungsprinzipien entstanden; sie wurden
meist in methodologisch inaddquater Weise aufgestellt, férderten nicht die empi-
rische Weiterarbeit und erschweren oft noch jetzt das Herausschilen wertvoller
Beobachtungstatsachen aus einem Gemisch von Spekulationen. Bekanntlich
dauerte auch nach der Wiederentdeckung der Mendelgesetze und der weitgehenden
Klarung der Grundlagen der Variabilitit der Organismen, eine gewisse Entfrem-
dung zwischen den Mendelisten und den Evolutionisten an. Erst in létzter Zeit
wird von beiden Seiten aus das Bediirfnis empfunden, die Ergebnisse der experi-
mentellen Genetik fiir evolutionistische Studien und Fragestellungen zu ver-
wenden.

1. Mutationen als Evolutionsmaterial
Die experimentelle Genetik hat in allgemeinen Ziigen die Natur der Varia-
bilitdt der Organismen gekldrt. Es konnte experimentell gezeigt werden, daB
Variationen grundsétzlich in zwei Gruppen eingeteilt werden koénnen: in nicht
Induktive Abstammungs- und Vererbnngsle_hre. LXXVI 11
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erbliche Modifikationen und erbliche Variationen. Die Grundlage der allermeisten
erblichen Variationen bilden mendelnde Gene, die in den Chromosomen der Zell-
kerne linear angeordnet sind. Wir wissen, daB die allermeisten Erbunterschiede
im wesentlichen nach Mendelgesetzen spalten und sich rekombinieren; und daf3
mendelnde Erbeinheiten urspriinglich durch Mutation entstehen. Wir kénnen
also behaupten, daB, mit gewissen spéter noch zu erwihnenden Ausnahmen und
Einschrinkungen, die gesamte erbliche Variabilitdt der Organismen auf mendelnde
Mutationen zuriickgefiihrt werden kann. Somit bilden die Mutationen und ihre
Kombinationen sicherlich den wesentlichsten Teil des eigentlichen Evolutions-
materials. Wir wollen deshalb in diesem Abschnitt die Frage priifen, inwiefern
die Eigenschaften und das Vorkommen von Mutationen den Anforderungen, die
an das Evolutionsmaterial gestellt werden miissen, geniigen. Dazu mul} gepriift
werden: welche Art von -Merkmalsinderungen durch Mutationen entstehen
konnen, ob Mutationen in freilebenden Populationen in geniigender Zahl vor-
kommen, und ob den Mutationen und ihren Kombinationen geniigende Unter-
schiede im Selektionswert zugeschrieben werden kénnen.

a) Die Mutabilitdt

Als Mutationen bezeichnen wir plotzliche, sprunghafte Erbénderungen,
die in ihrem weiteren Erbgang nach den generelleren Mendelregeln bei Kreuzungen
spalten und sich rekombinieren kénnen. Bei allen daraufhin untersuchten pflanz-
lichen und tierischen Objekten wurde das spontane, ohne Anwendung spezieller
Auslosungsreize erfolgende Auftreten von Mutationen beobachtet; daraus kann
geschlossen werden, daf das spontane Mutieren eine ganz allgemeine, allen Orga-
nismengruppen eigene Erscheinung ist. Uber die Ursache des spontanen Mutierens
der Organismen kénnen zwar noch keine endgiiltigen Aussagen gemacht werden;
die experimentelle Mutationsforschung ist aber schon auf dem Wege, diese Ursache
zu kliren (StusBm 1937, TmMmoriErF-REssovsky 1937).

Eingehende Beobachtungen an groBem Material iiber den Mutations-
prozeB bei verschiedenen Arten von Pflanzen und Tieren zeigten, daB durch
Mutation samtliche Formen von bei den betreffenden Arten méglichen Anderungen
von morphologischen und physiologischen Merkmalen entstehen kénnen. Auf
der einen Seite stehen ,,grofe’ Mutationen, die oft sehr starke Abweichungen
morphologischer und physiologischer Art von dem Ausgangstyp aufweisen; die
also stark abnorme, oft teratologisch wirkende Merkmalsabweichungen, oder
Merkmale, die den Wert von Merkmalsunterschieden bei hoheren systematischen
Kategorien haben kionnten, hervorrufen. Von solchen ,,groBen* Mutationen gibt
es alle ﬁbergéi,nge zu den ,,kleinen‘ Mutationen, die kaum feststellbare Abwei-
chungen der quantitativen Merkmale und Eigenschaften erzeugen. Man hat
den wohlbegriindeten Eindruck, daf durch Mutationen und deren Kombinationen
die gesamte, bei den betreffenden Arten denkbare erbliche Variabilitét zustande
gebracht wird. )

Die experimentell-genetische und zytogenetische Forschung hat gezeigt,
dafl die plotzlichen Erbanderungen beziiglich des sich mutativ &ndernden Sub-
strates in verschiedene Mutationstypen eingeteilt werden kénnen. Die verschiedenen
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Mutationen kénnen in drei Haupttypen eingeteilt werden: Gen- oder Punkt-
mutationen, bei denen lediglich ein Gen gedndert wird ; Chromosomenmutationen,
bei denen die Morphologie eines oder mehrerer Einzelchromosome durch Briiche
und , falsche’* Rekombinationen der Bruchstiicke sich dndert; und schlieBlich
Genommutationen, bei denen weder einzelne Gene noch Chromosomen an sich
geiindert werden, sondern nur die Zahl einzelner oder aller Chromosomen ver-
andert wird. Auf Fig. 1 sind diese verschiedenen Mutationstypen schematisch
dargestellt. Bei Pflanzen kennt man auBerdem Mutationen der im Zytoplasma
sich befindenden chlorophyllbildenden Strukturen, die sog. Plastidenmutationen.
Andere Formen von Mutationen wurden zunéichst nicht gefunden. Man kennt
zwar aus einigen Kreuzungen bei Pflanzen,

daB verschiedene Sippen weitgehend kon- A He § § § §
stante plasmatische Unterschiede aufweisen A § § b‘ § 8 ¢ § & §
konnen; von plotzlichen mutativen Ande- ¥ VY N J
rungen solcher Plasmonunterschiede, und iiber -
die Entstehungsweise der plasmatischen § § \ ' g \ §
Unterschiede, ist aber zunichst nichts be- \‘ O N \N
kannt. In manchen Fillen kénnen Chromo- ) a N ¢ eV
somenmutationen die Wirkungsweise der an 8 q 3 S 8
Y o
Fig: 1. 4 £

Verschiedene Mutationstypen. 4. Genmutationen: ' [
rozessive Mufation A — a, dominante Mutation

b — B und multiple Allelenreihe C-—cl—c?2. “) ' ( Z) l
B. Chromosomenmutationen: @ einfacher Chromo- ¢

somenbruch, b Deletion, ¢ Inversion, d einfache 9 (] |
Translokation; e reziproke Translokation.

O. Genommutationen: o normaler haploider Chro- ¢ ll 4 l '

mosomensatz, b und ¢ Heteroploidien, d Polyploidie.

den Bruchpunkten liegenden Gene beeinflussen, was als Positions- oder Lage-
effekt der Gene bezeichnet wird. Wir kénnen somit behaupten, dafi die gesamte
uns bekannte erbliche Variabilitdt der Organismen auf Mutationen im Genom,
einschlieflich des Positionseffektes der Gene, beruht; bei Pflanzen kommen
Plastidenmutationen als Anderungen besonderer, konstanter, im Zytoplasma
sich befindender Strukturen hinzu.

Bei besonders eingehend untersuchten Objekten konnte festgestellt werden,
daB die verschiedenen einzelnen Mutationsschritte unter konstanten Bedingungen
bestimmte Mutationsraten aufweisen. Wahrscheinlich gibt es gewisse Unterschiede
in den totalen Mutationsraten bei verschiedenen Organismen und in verschicucisoss
Entwicklungsstadien und Geweben derselben Organismenart. Die absoluten
Werte der spontanen Mutationsraten sind aber gering, liegen fiir einzelne Mu-
tationsschritte in der GroBenordnung von 0,001 bis 0,00001 9/, und fiir die totale
Mutationsrate in der GréBenordnung von 1 bis 10 9, pro Generation. Milieu-

11%
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schwankungen, denen die Organismen normalerweise ausgesetzt werden, haben
keinen, oder einen nur sehr geringen Einflu3 auf die Mutationsraten. Die Hrb-
masse der Organismen scheint also weitgehend umweltstabil zu sein.

b) Mutationen in freilebenden Populationen

Im vorhergehenden Abschnitt haben wir gesehen, daf durch Mutationen
die gesamte uns bekannte erbliche Variabilitdt der Organismen erklirt werden
kann. In diesem Sinne erfiillen sie die erste Forderung, die an das Evolutions-
material gestellt werden muBl. Es wurde aber oft, gerade von Seiten mancher
Evolutionisten behauptet, dal das, was von den Genetikern an ihren Labor-
kulturen und Zuchtstdmmen an Mutationen beobachtet wird — Laboratoriums-
kunstprodukte darstellt; daB in den freilebenden Populationen man zwar eine
gewisse erbliche Variabilitdt erkennt, nicht aber das Vorkommen von solchen
Mutationen, die von Genetikern beschrieben werden. Die einzelnen Populationen

wild P

Fig. 2.
Kreuzungsmethode zur Analyse der Hetero-
zygotie von Individuen aus freilebenden Po-

pulationen. Aus F; werden mehrere Einzel-
parchen angesetzt und in F, wird gepriift,
ob einige dieser Pdrchen rezessive
ggzggggggg Mutationen herausspalten.

von Pflanzen und Tieren sind auch tatséchlich meistens phinotypisch recht
einheitlich. Unterschiede zwischen verschiedenen Populationen und unter den
Individuen innerhalb einer Population betreffen meistens quantitativ-fluktu-
ierende Merkmale. Man konnte deswegen zumindestens den Schluf3 ziehen, daf,
wenn diese natiirlichen Erbunterschiede letzten Endes auch auf kleine Muta-
tionen zuriickgefithrt werden kénnten, man doch in freilebenden Populationen
nicht den Mutationsproze wie in den Laboratoriumskulturen kennt. Diese
Frage kann in einfacher Weise experimentell gepriift werden.

Auf Fig. 2 ist das Schema der Priifungsmethode zur Feststellung einer
eventuellen Heterozygotie freilebender Individuen fiir Mutationen dargestellt.
Falls nach dieser Methode in einer oder mehreren F,;-Parchenkreuzungen das Her-
ausspalten eines mutanten Merkmals beobachtet wird, so mufl angenommen wer-
den, daf3 das entsprechende wilde P-Individuum heterozygot fiir die betreffende
Mutation gewesen ist. Bei einer grofBen Zahl von Pflanzen und Tieren wurde auf
diese Weise das gelegentliche Herausspalten verschiedenster Mutationen in der
Nachkommenschaft wilder Individuen beobachtet. An verschiedenen Drosophila-
Arten wurden ausgedehnte Versuche durchgefithrt, die zum Ziel hatten,
auch quantitativ die Heterozygotie freilebender Populationen fiir verschiedene
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Mutationen festzustellen, und zu priifen, ob die in den wilden Populationen ent-
haltenen Mutationen im grofien und ganzen den Labormutationen entsprechen.
Auf Fig. 3 ist das Ergebnis solcher Versuche an Drosophila funebris und Droso-
phila melanogaster dargestellt. Diese Versuche zeigten, dafi wilde Populationen
eine ganze Reihe von zum Teil ,,grofen’ Mutationen enthalten, von denen der
gréfte Teil schon aus den genetischen Laboratoriumsversuchen bei den ent-
sprechen Arten bekannt ist. Es zeigte sich, daB einige Mutationen in erstaunlich
hohen Konzentrationen in den Populationen enthalten sind. ¥s konnte weiter
festgestellt werden, dall verschiedene Populationen betrichtliche Unterschiede
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Fig. 3. Der Gehalt an Genmutationen in freilebenden Populationen von Drosophila funebris
(TrmoriEFF-REssovskY) und Drosophile melanogaster {DusiviN und Mitarbeiter). Auf den
Abszissen sind mit 1-—23 fiir Drosophila funebris und mit 1—34 fiir Drosophila melanogaster
verschiedene Mutationen bezeichnet; die Ordinaten stellen die Haufigkeiten der betreffenden
Mutationen in den verschiedenen Populationen bzw. verschiedenen Jahren dar. Verschiedene
Populationen zeigen auffallende Unterschiede in den in ihnen enthaltenen Mutationen; in
derselben Population bleiben die haufigsten Mutationen iiber mchrere Jahre (also viele
Generationen) erhalten, andere Mutationen schwanken dagegen betrichtlich von Jahr zu Jahr.

in der Zusammensetzung der Mutationen aufweisen, und dafl innerhalb derselben
Populationen .die besonders haufig vertretenen Mutationen sich iiber mehrere
Jahre, also bei Drosophila viele Generationen, erhalten, dagegen die Zusammen-
setzung der selten vertretenen Mutationen von Jahr zu Jahr schwankt. Diese
Ergebnisse sind durchaus nicht als Zufallsbefunde an einzelnen wenigen Popu-
lationen zu bewerten, da grundsitzlich die gleichen Befunde an allen diesbeziiglich
untersuchten Populationen bei verschiedenen Drosophila-Arten bestitigt werden
konnten. Nach den ersten Versuchen an Drosophila melanogaster (TIMOFEEFF-
REssovsky 1927, TscHETVERIKOV 1928), konnten dhnliche Befunde an anderen
Populationen derselben Art (DuBININ und Mitarbeiter 1934, 1936, 1937, GorDON



166 Timoféeff-Ressovsky

1935, TimorEErFF-REsSsOVSKY, unverdff.), an verschiedenen Populationen von
Drosophila funebris (RomascHOFF, TiMOFEEFF-RESSOVSKY), Drosophila obscura
(GERSHENSON 1934), Drosophila subobscura (GorpoN 1936), Drosophila pseudo-
obscura (DoBzHANSKY and QUEAL 1938), Drosophila phalerata, Drosophila trans-
versa und Drosophila vibrissina (BALKASHINA und RomascHOFF 1935) gemacht
werden. Bei Drosophila melanogaster und Drosophila pseudoobscura wurden neben
groBen Mutationen auch Kleinmutationen mit Hilfe spezieller Kreuzungsanord-
nungen in gleicher Weise untersucht. Bei denselben Arten wurde auch das Vor-
kommen von Chromosomenmutationen, fast ausschlieBlich Inversionen, in frei-
lebenden Populationen untersucht. Auf Fig. 4 ist das Ergebnis solcher Unter-
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verschiedene  Inpversionen

suchungen an verschiedenen Populationen von Drosophila melanogaster dar-
gestellt. Die Untersuchungen von Inversionen in freilebenden Populationen
haben nicht nur ein Interesse im Sinne der Feststellung, dafi auch Chromosomen-
mutationen in zum Teil hohen Konzentrationen in sémtlichen freilebenden Popu-
lationen vorkommen, sondern gestatten auch Schliisse iiber die historischen und
phyletischen Beziehungen verschiedener Populationen zueinander zu ziehen.
Denn Inversionen, die durch mindestens zwei Briiche entstehen, kdnnen nur
duBerst selten in wirklich identischer Form wiederholt neu auftreten; deshalb
muB angenommen werden, daf verschiedene Populationen, die gleiche Inversionen
in héheren Konzentrationen enthalten, auch unmittelbar historisch zusammen-
hiingen. AuBer einfachen Inversionen werden auch komplizierte Inversionen
gefunden, bei denen also in einem invertierten Chromosom eine weitere Inversion
entsteht ; es kann auch ein Chromosom drei, und vielleicht auch mehr aufeinander-
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folgende Inversionen aufweisen. Es ist klar, daB durch (allerdings miihselige)
Analyse der einfach, doppelt, dreifach usw. invertierten Chromosome man die
Reihenfolge der Inversionen, und aus der geographischen Verbreitung der einfach
und mehrfach invertierten Chromosome in verschiedenen Populationen — die
phyletischen Beziehungen dieser Populationen in strenger und exakter Form
feststellen kann (DoBzransky 1937, STURTEVANT und DoBzHANSKY 1936).

Die systematischen und ausgedehnten Versuche an verschiedenen Droso-
phila-Arten haben somit gezeigt, dall verschiedenste, aus dem MutationsprozeB
in den Laboratoriumsversuchen bekannte Formen und Typen von Gen- und
Chromosomenmutationen in freilebenden Populationen in zum Teil recht hohen
Konzentrationen enthalten sind. Stichprobenartige Einzelbefunde an ver-
schiedensten anderen Tieren und Pflanzen gestatten, die an Drosophila gemachten
Feststellungen als fiir alle Lebewesen im Prinzip geltend zu betrachten. Somit
erfilllen die Mutationen eine zweite Forderung, die an das Evolutionsmaterial
gestellt werden muB: sie sind in geniigenden Mengen in den freiflebenden Popu-
lationen vorhanden.

¢} Relative Vitalitit von Mutationen

Es muB jetzt noch die Frage gepriift werden, ob Mutationen solche Unter-
schiede in dem biologischen Wert der Mutanten und Kombinanten aufweisen, die
das Evolutionsmaterial besitzen mull, um durch Selektionsvorginge die mannig-
faltigen Erscheinungen der Adaptation und Differenzierung ergeben zu koénnen.

Es wurde vorher erwihnt, daB durch Mutationen alle méglichen Anderungen
von Merkmalen und Eigenschaften der Organismen entstehen kénnen. Daraus
geht schon hervor, daB Mutationen auch wesentliche Unterschiede in dem bio-
logischen Wert der sie enthaltenden Organismen erzeugen miissen. Es ist aller-
dings bekannt, daB der groBte Teil der neu auftretenden Mutationen Vitalitits-
herabsetzungen (zum Teil sehr betrichtliche, bis zur Letalitéit in homozygotem
Zustande) hervorrufen. An sich ist diese Feststellung durchaus nicht iiber-
raschend, denn man mufl annehmen, daf durch natiirtiche Auslese die ,,besten‘
Allele und Allelkombinationen dauernd in den ,,normalen* Typ der betreffenden
Sippen aufgenommen werden; die jeweils neu auftretenden Mutationen miissen
somit zum groBten Teil eher ,,schlechter als ,,besser* als der durch natiirliche
Auslese dauernd in harmonischer Beziehung zur Umwelt gehaltene Ausgangstyp
sein. Auf den ersten Blick kann angenommen werden, daB dadurch die Muta-
tionen als Evolutionsmaterial gar nicht in Frage kommen. Dieser Schlul} ist
aber falsch, denn diese Feststellung bezieht sich nicht auf alle Mutationen, und
vorwiegend auf die Homozygoten. Es wird dadurch lediglich ein groBer Teil
der Mutationen jeweils unter die Wirkung der negativen Auslese gestellt, und
dadurch sozusagen die als Evolutionsmaterial verwendbare Mutationsrate ver-
kleinert.

Um etwas ndher die Beeinflussung der Vitalitdt der Organismén durch
Mutationen zu untersuchen, kénnen spezielle Versuche iiber die Vitalitit von
Mutationen und Mutationskombinationen unter verschiedenen Bedingungen
durchgefithrt werden, Dabei muf man sich irgendeines Vitalitdtscharakteristi-
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kums bedienen, da der summarische Gesamtvitalitdtswert eines Organismus
schwer zu erfassen und sogar zu definieren ist. Es kann z. B. die relative Vitalitat
von Mutationen und Mutationskombinationen im Vergleich zu der des normalen
Ausgangstyps untersucht werden, indem man Uberlebungs- oder (wie z. B. bei
Insekten) Sehliipfungsraten mutanter und normaler Individuen unter bestimmten
Milieubedingungen und bei bestimmtem Selektionsdruck (z.B. in konstant
iibervilkerten Kulturen) feststellt. Auf Fig. 5 sind schematisch einfache Methoden
zur Feststellung der relativen Vitalitit verschiedener Genotypen bei Drosophila
dargestellt.

Mit Hilfe solcher Methoden wurden bei Drosophila funebris und Drosophila
melanogaster eine Reihe von Mutationen und Mutationskombinationen in bezug
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Fig. 5. Methoden der Feststellung der relativen Vitalitit genetisch-verschiedener Gruppen

von Drosophila. Links — durch Untersuchung der Abweichung vom erwarteten 1 : 1-Spal-

tungsverhiltnis in iibervélkerten Kulturen; rechts — durch Feststellung der Schliipfungs-

raten von zwei Fliegengruppen, von denen gleiche, aber fiir die betreffenden Gliser zu grofie
Zahlen von Eiern pro Kulturglischen angesetzt wurden.

auf ihre relative Vitalitit untersucht (Timorfrrr-Russovsky 1934). Kinige
Ergebnisse dieser Untersuchungen sind graphisch auf den Fig. 6 und 7 dargestellt.
Die wesentlichsten dieser Ergebnisse sind folgende. Verschiedene Mutationen
zeigen verschiedene Vitalitdtswerte unter bestimmten konstanten Bedingungen
der Ubervilkerung und des duBeren Milieus; meistens zeigen sie eine Herab-
setzung, manchmal aber auch eine Erhéhung der Vitalitit im Vergleich zur nor-
malen Ausgangsform (Fig. 6 oben). Untersucht man die Vitalititswerte von
Mutationskombinationen, so zeigt es sich, dall die Mutationen durchaus nicht
immer rein additive Wirkungen auf die Vitalitit in Kombinationen austiben. Das
kommt zwar vor, wie auf dem linken Schema (sn Va) der unteren Reihe der Fig. 6
angegeben ist; in anderen Fillen kann aber die Kombination eine im Vergleich
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zur additiven Wirkung zu niedrige (wie bei ev Va der Fig. 6) oder zu hohe (wie
bei m bb der Fig. 6) Vitalitat ergeben. Daraus geht hervor, dafl in Kombinationen
die Mutationen in bezug auf Vitalitit sich gegenseitig spezifisch beeinflussen
konnen. Da in einigen Fallen ein deutlicher Einflufl der positiven und negativen
kiinstlichen Auslese auf die relative Vitalitit einer bestimmten Mutation fest-
gestellt werden konnte, so kann behauptet werden, dall ganz allgemein die relative
Vitalitiat einer Mutation zum Teil von der genotypischen Kombination, in der sie
sich befindet, abhingig ist. Ahnliche Verhaltnisse wurden auch bei der Mehlmotte
Ephestia beobachtet (Kirmn 1934). Die relative Vitalitit von Mutationen und
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Kombinationen #ndert sich auch wesentlich mit Anderungen der Milieubedin-
gungen. Eine Mutation kann z. B. die hochste relative Vitalitdt bei mittleren
Temperaturen und eine Herabsetzung der relativen Vitalitit bei tiefen und hohen
Temperaturen aufweisen (wie z. B. ev auf Fig. 7 oben links); andere Mutationen
kénnen mit Erh6hung der Temperatur eine Herabsetzung (wie z. B. m auf Fig.7
oben in der Mitte), oder Erhohung der Vitalitéit (wie z. B. bb auf Fig. 7 oben rechts)
zeigen. Ahnliches ergibt sich nicht nur fiir Temperatur, sondern auch fiir Be-
volkerungsdichte, Futterverhiltnisse und sonstige AuBlenbedingungen. Schlieflich
kann, ebenso wie der morphologische Effekt, der Vitalitdtswert der Mutationen
dominant, intermediir oder rezessiv sein, wobei der Vitalititseffekt in bezug auf
die Dominanzverhaltnisse durchaus nicht immer mit dem morphologischen
Effekt parallel zu gehen braucht (wie es z. B. die beiden rezessiven Mutationen
bb und st auf Fig. 7 unten zeigen). In einigen Fillen wurden Mutationen gefunden,
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die in homozygotem Zustande eine merkliche Herabsetzung der relativen Vitalitit
zeigten, die aber in heterozygotem Zustande eine hohere Vitalitat als der normale
Ausgangstyp hatten (wie z. B. die Mutationen A auf Fig. 7 unten links).

Es ergibt sich somit, daBl Mutationen und Mutationskombinationen in sehr
mannigfaltiger und plastischer Weise die Vitalitit des Organismus beeinflussen
koénnen.

Die oben beschriebenen Versuche wurden an ,,groffen” Mutationen durch-
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Modellversuche darstellen, aber wenig Bedeutung fiir das eigentliche Evolutions-
material, dafl sich vorwiegend aus ,kleinen Mutationen rekrutiert, haben.
An Drosophila ist es aber gelungen zu zeigen, dall gerade kleine Vitalitdtsmuta-
tionen eine der hiufigsten Mutationsgruppen darstellen (TIMOFEEFF-RESSOVSKY
1935). Falls man Minnchen aus einer sorgfiltig ingeziichteten Kultur mit be-
kanntem und konstantem Zahlenverhiltnis der Geschlechter bestrahlt, so miissen
die in dem X-Chromosom der bestrahlten Spermien entstehenden rezessiven Muta-
tionen sich in entsprechenden F,-Kulturen bei den Enkeln manifestieren; falls
darunter Mutationen entstehen, die die Vitalitit herabsetzen oder erhohen, so.
muf sich das in der Abweichung des Zahlenverhiltnisses der Geschlechter in
den entsprechenden Fyp-Kulturen dullern. Auf Fig. 8 ist das Ergebnis eines solchen
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Versuches graphisch dargestellt; im Vergleich zu den Kontrollkreuzungen ist
eine Gruppe von Kulturen mit abweichenden Zahlenverhéltnissen der Geschlechter
entstanden. Durch weitere Kreuzungsanalysen kann gepriift werden, ob diese
Abweichungen tatsidchlich auf Mutationen im X-Chromosom beruhen; solche
Priifungen wurden durchgefiihrt und sind positiv ausgefallen. Es wurde also
festgestellt, daB viele Mutationen entstehen, die vorwiegend eine gewisse Herab-
setzung, manchmal aber auch eine Erhhung der relativen Vitalitdt des Orga-
nismus bedingen. An einigen dieser Mutationen wurden weitere Versuche unter
verschiedenen Temperaturen und verschiedenen Bevilkerungsbedingungen durch-
gefiihrt, die gezeigt haben, dalB diese kleinen Vitalitdtsmutationen ebenso wie die
groBen Mutationen sich unter verschiedenen Milieubedingungen in bezug auf ihre
relative Vitalitdt sehr verschieden verhalten kénnen. Bei einigen der kleinen
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Fig. 8.
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Vitalitatsmutationen konnte biometrisch eine geringe Beeinflussung quanti-
tativer morphologischer Merkmale nachgewiesen werden. Diese Versuche haben
also gezeigt, dall kleine Mutationen relativ héufig auftreten und grundsatzlich
sich ebenso wie die wohlbekannten groBen Mutationen verhalten. Im wesentlichen
gleiche Ergebnisse iiber die Haufigkeit von kleinen Vitalitdtsmutationen wurden
unabhéngig von den oben dargestellten Versuchen von KERKIS gewonnen (1938).
Bei Drosophila pseudoobscura wurde auch in freilebenden Populationen starke
Heterozygotie fiir solche kleinen Vitalitatsinutationen festgestellt (DoBzHANSKY
und QUEAL 1938).

Die Ergebnisse simtlicher durchgefiihrter Versuche iiber die relative Vita-
litdt von Mutationen und Mutationskombinationen zeigen, daf die Vitalitis,
also der ,,biologische Wert‘‘, der Organismen in mannigfaltigster Weise durch
Mutationen beeinfluBt werden kann. Als wesentlichste Ergebnisse kénnen fol-
gende bezeichnet werden. FErstens ist die relative Vitalitit verschiedener Muta-
tionen im Verhéltnis zu Milieudnderungen verschieden: d.h. dafl verschiedene
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Mutationen mit Anderung eines Milieufaktors in verschiedencin Sinne ihre
relative Vitalitit dndern kénnen. Dabei kann das Optimum durch die betref-
fende Mutation verindert oder nicht verindert werden. Im ersten Falle, wenn
also zwei Allele das gleiche Optimum, aber verschiedene Resistenz gegeniiber
extremen Bedingungen zeigen, kann man von Beeinflussung der ,,Resistenz-
erscheinungen‘ durch Mutation sprechen; wird dagegen durch Mutation das Op-
timum verschoben, so kann das als ,,Anpassungserscheinung* bezeichnet werden.
Schematisch sind diese verschiedenen Moglichkeiten der Vitalitdtsinderung durch
Mutationen auf Fig. 9 dargestellt. Die zweite wichtige Erkenntnis, die aus den
Versuchen iiber relative Vitalitdt von Mutationen hervorging, ist die, da8 die
relative Vitalitdt einer bestimmten Mutation durch Kombination mit anderen

Vitalitat

Fig. 9.
Graphische Darstellung verschiedener
Moglichkeiten der Vitalitatsanderungen
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bestimmten Mutationen wesentlich geindert werden kann. Mit anderen Worten

kann fiir jede Mutation von einem mehr oder minder giinstigen ,,genotypischen

Milieu‘ gesprochen werden. Oder noch anders ausgedriickt: eine Mutation, die

in einem Biotyp eine Herabsetzung der relativen Vitalitit erzeugt, kann in einem
anderen Biotyp sich wesentlich giinstiger auswirken.

d) Verschiedene Mutationsformen und Positionseffekte als Evo-
lutionsmaterial

Aus den vorhergehenden Abschnitten haben wir gesehen, dafl Gen-, Chro-
mosomen- und Genommutationen, sowie die bei Chromosomenmutationen auf-
tretenden Positionseffekte der Gene die Grundlage der gesamten uns bekannten
erblichen Variabilitit bilden, indem sie einzeln und in Kombinationen sdmtliche
uns bekannten intraspezifischen Merkmalsinderungen ergeben konnen; bei
Pflanzen gesellen sich noch Plastidenmutationen dazu. Wir sahen ferner, daf} die
von den Genetikern analysierten Mutationen, zum Teil in recht hohen Konzen-
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trationen, in simtlichen freilebenden Populationen vorkommen. Schlieflich
haben Versuche iiber relative Vitalitit von Mutationen und Mutationskombina-
tionen gezeigt, dal durch Mutationen die Vitalitit des Organismus in sehr mannig-
faltiger und plastischer Weise beeinfluft wird; und daBl, wenigstens bei den
daraufhin untersuchten Arten, kleine vitalititsbeeinflussende Mutationen be-
sonders haufig vorkommen. Somit erfiillen die der experimentellen Genetik
bekannten Mutationsformen alle Forderungen, die man an das Evolutions-
material stellen mufl. Die spontanen Mutationsraten sind allerdings sehr gering;
da auBerdem, wie es sich bei allen daraufhin ausreichend untersuchten Pflanzen--
und Tierarten herausgestellt hat, ein mehr oder weniger groBler Teil der neu-
auftretenden Mutationen eine starke Herabsetzung der Vitalitit der sie enthal-
tenden Organismen erzeugt, wird der als Evolutionsmaterial in Frage kommmende
Teil der Mutationsraten noch wesentlich herabgesetzt. Die Mutabilitit wird
quantitativ und qualitativ. von den in der Umwelt der Pflanzen und Tiere
normalerweise vorkommenden Milisuschwankungen gar nicht, oder in nur sehr
geringem MaBe beeinfluit.. Die Feststellungen beziiglich der geringen Hohe
und der Konstanz der Mutationsraten werden weiter bei der relativen Bewertung
der Evolutionsfaktoren von Bedeutung sein.

2. Sippenbildung durech Mutationen

Im vorhergehenden Kapitel wurde gezeigt, dall die Mutationen allen An-
forderungen, die man an das Evolutionsmaterial stellen mu8, geniigen. Wurden
sie auch tatsichlich als Material im historischen Evolutionsvorgang, d. h. in
Adaptations- und Differenzierungsprozessen, benutzt, so miissen sie als Ele-
mentarbestandteile systematisch reeller Sippen wiedergefunden werden. In den
folgenden Abschnitten wollen wir diese Frage priiffen. Vorher mufl man aber die
»Systematisch reelle Sippe abgrenzen.

Wir wissen, daB3, abgesehen von Klonen und reinen Linien, es kaum erb-
gleiche Individuen innerhalb einer Art gibt. Deswegen kann man den Geno-
typus noch nicht als reelle systematische Kategorie bezeichnen, denn man hitte,
da verschiedene Genotypen erbliche Unterschiede aufweisen, dann praktisch
fast ebenso viele Sippen wie Individuen. Auch Gruppen von Individuen, die
durch ein oder mehrere gemeinsame KErbmerkmale charakterisiert sind, kénnen
nicht ohne weiteres als eine systematisch reelle Sippe betrachtet werden. Letztere
muBl als Grundeigenschaft neben der Erblichkeit der sie charakterisierenden
Merkmale noch eine historisch-taxonomische Realitét aufweisen, indem sie als
gewissermafen selbstdndige und geschlossene Einheit im EvolutionsprozeB
auftritt. Unter diesen Bedingungen ist es wohl am. einfachsten als ,,systematisch
reelle Sippe* eine Gruppe von Individuen, die durch ein oder mehrere gemeinsame
Erbmerkmale charakterisiert sind und ein Areal besetzt haben, zu bezeichnen.
Dabei soll das Areal nicht unbedingt als geographisch geschlossenes und abge-
grenztes Territorium, sondern eventuell auch als ,,6kologisches’* Areal verstanden
werden; innerhalb des gleichen geographischen Territoriums kénnen also zwei
oder mehrere 6kologische Areale nebeneinander vorhanden sein. Die taxono-
mische Bewertung der so definierten systematisch reellen Sippen muBl selbst-
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verstindlich der ZweckméBigkeit des jeweiligen Standes der Systematik der ent-
sprechenden gréfleren Organismengruppen entsprechen; und da, wie wir sehen
werden, in der Natur man systematisch reelle Sippen sowohl in statu nascendi
als auch wahrscheinlich im Verschwinden beobachten kann, so mufl die Aufnahme
solcher Gruppen in das System, der Erfahrung und dem ,,Formengefithl” des
Systematikers iiberlassen werden.

In klarer Form kénnen an Hand der vorher gegebenen Abgrenzung die
untersten intraspezifischen systematischen Kategorien erkannt werden. Es ist
zur Geniige bekannt, daBl man nur mit Schwierigkeiten und geringem Grade an
Exaktheit phyletisch-rellee hohere systematische Kategorien abgrenzen kann.
Diese Schwierigkeit betrifft schon die Definition und Abgrenzung der Artein-
heiten. Darauf wollen wir jetzt nicht im einzelnen eingehen und nur bemerken,
dafl allem Anschein nach es wohl kaum eine fiir alle Lebewesen giiltige, einfache
und prézise Artdefinition geben kann. Am vorsichtigsten kénnte man vielleicht
als Arten solche Gruppen von morphologisch und physiologisch dhnlichen (ob-
wohl auch zu verschiedenen untersten systematischen Kategorien gehorenden)
Individuen bezeichnen, die praktisch eine vollstindige biologische Isolation von
anderen solchen Individuengruppen erreicht haben. Als biologische Isolation
wird dabei eine Vermischungsunmdoglichkeit in der freien Natur verstanden;
sie ist letzten Endes immer genetisch bedingt und beruht entweder direkt auf
genisch-chromosomaler Verhinderung der Kreuzbarkeit bzw. Erzeugung fertiler
Bastarde (genetische Isolation sensu strictu), oder auf ebenfalls genetisch be-
dingten verschiedenen Formen der physiologisch-sexuellen Inkongruenz und 8ko-
logischen Divergenz der betreffenden verschiedenen Sippen. Die Schwierig-
keiten einer allgemeinen und einfachen Artdefinition ersieht man daraus, daf}
auf der einen Seite morphologisch kaum unterscheidbare Formen bekannt sind,
die aber absolute biologische Isolation von den néichstihnlichen aufweisen, ein
bestimmtes, sich mit dem der nichstverwandten Form zum groflen Teil iiber-
schneidendes Areal besitzen, und somit als ,gute’ Arten bezeichnet werden
miissen (z. B. Drosophila melanogaster und Drosophila simulans, Drosophila
miranda und Drosophila pseudoobscura); auf der anderen Seite gibt es morpho-
logisch und biogeographisch gut definierbare Arten, die unter Laboratoriums-
bedingungen fertile Bastarde ergeben konnen. In dem ersten Fall entscheidet
das rein genetische Intersterilititskriterium, im zweiten — mufl die Abgren-
zung auf Grund morphologischer und biogeographischer Kriterien, unter Heran-
ziehung der Tatsache der praktisch nicht vorkommenden Mischung, entschei-
den. Es ist klar, daBl weitere und dabei grundsétzliche Schwierigkeiten bei
Formen ohne geschlechtliche Fortpflanzung und auch bei Selbstbestdubern
auftreten.

Eine zweite Frage mufl hier noch gepriift werden. Wie im vorigen Kapitel
schon flichtig erwihnt wurde, wird von manchen Systematikern und Biologen
der Standpunkt vertreten, daB es einen grundsitzlichen Unterschied zwischen
der individuellen und der geographischen Variabilitit innerhalb der Art gibt.
Diese Meinung beruht wohl auf vielen Beobachtungstatsachen, die zeigen, daB
unter Mutationen und seltenen Aberrationen man oft Merkmale trifft, die nicht
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zu den Unterschieden der geographischen und okologischen Rassen gehdren.
Diese Beobachtungstatsachen sind richtig, die daraus gezogenen Schliisse aber
grundsitzlich falsch. Die Masse der Individualvariationen. unterscheidet sich
im wesentlichen in denselben Merkmalen wie die systematisch reellen Sippen;
daB unter Mutationen, und damit auch bei Individualvarianten neben diesen
auch andere Merkmale vorkommen, die vom Prozell der Sippenbildung nicht
erfaBt wurden, ist selbstverstandlich. Die Mutationen, und dadurch die Indivi-
dualvarianten, bilden zwar das Evolutionsmaterial; von diesem wird aber nur ein
kleiner Teil vom Evolutionsvorgang zur jeweiligen Sippenbildung praktisch
verwendet; deshalb ist es selbstverstindlich, daf in der Gruppe der Individual-
varianten jeweils diejenigen Merkmale besonders ins Auge springen, die nicht
zur Sippendifferenzierung verwendet wurden. Daraus ergibt sich aber bei weitem
noch kein grundsitzlicher Unterschied fiir die beiden Merkmalsgruppen. Aufler-
dem kénnen viele Fille gefunden werden, in denen Merkmale, die in einer Sippe
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als Individualvarianten auftreten, in anderen Sippen zum typischen Rassen-
bestand gehdren. Als Beispiel kann das auf Fig. 10 angefiihrte Fligeladern-
merkmal bei verschiedenen Andrena-Aiten dienen.

Wir wollen jetzt zu der Betrachtung des Anteils der Mutationen bei der
Sippenbildung tbergehen.

a) Genetische Analyse von Rassen- und Artunterschieden

Der erste Weg. die Beteiligung der Mutationen an der Sippenbildung zu
analysieren besteht in der genetischen Kreuzungsanalyse der betreffenden Sippen.
Die Mutationen sind definitionsgemia8 mendelnde Anderungen genotypischer
Einheiten (Gene, Chromosome, Genome); eine Ausnahme bilden, indem sie nicht
mendeln, die Plastidenmutationen bei Pflanzen. Der Nachweis, daBl Sippen-
unterschiede auf mendelnde Erbfaktoren zuriickgefithrt werden kénnen, wiirde
beweisen, daBB diese Unterschiede auf Mutationen und Mutationskombinationen
beruhen.

Die Zahl der Fille in denen Individuen aus verschiedenen natiirlichen
Sippen gekreuzt und genetisch analysiert wurden ist sehr grof3, obwohl nur in
wenigen Fillen systematische Versuche einer mehr oder weniger vollstindigen
genetischen Analyse verschiedener Rassen innerhalb einer Art durchgefiihrt
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wurden. Es ist unmdoglich und tibertliissig, das ganze Material zu sichten und zu
besprechen. Alle bisherigen Versuche haben im wesentlichen das gleiche Bild
ergeben. In vielen Fallen konnte nach Rassenkreuzungen das Aufspalten in
bezug auf einzelne mendelnde Erbmerkmale beobachtet werden. Die Schwierig-
keit besteht bloB darin, daB in den allermeisten Fillen, die wohldifferenzierten
geographischen Rassen sich in einer groflen Anzahl von Merkmalen voneinander
unterscheiden, und daf viele dieser Unterschiede auf geringen quantitativen
Merkmalen beruhen. Auf Fig. 11 ist ein typisches Beispiel einer derartigen poly-
hybriden Aufspaltung eines quantitativen Merkmals nach Kreuzung zweier
Unterarten der amerikanischen Hirschmaus Peromyscus polionotus dargestellt.
Ahnliche polyhybride Aufspaltungen quantitativer Merkmale wurden in fast
allen durchgefihrten Rassenkreuzungen bei verschiedensten Arten beobachtet.
Obwohl es in solchen Fillen schwer, manchmal unmdglich ist, die Mendelfaktoren
einzeln zu analysieren, konnte aber an gilinstigen Objekten in genetischen Ver-
suchen gezeigt werden, dafl diese Fille, ebenso wie klar-alternative monogene
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Fig. 11.

Typisches Beispiel einer polygenen Auf-

5 M=683 spaltung nach Rassenkreuzung. Ver-
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farbung in der Rassenkreuzung Peromys-

/’/eucocepﬁa/us P polionotus cus polionotus polionotus X P. p. leucoce-

M=455 M=930 . phalus. (Nach SuMNER 1930.)
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Unterschiede, auf einzelne, in den Chromosomen lokalisierte mendelnde Erb-
faktoren zuriickgefithrt werden miissen. Hs handelt sich bloB um Merkmale,
die quantitativ von vielen kleinen Mutationen beeinflult werden. Dal solche
Fille bei Rassenunterschieden besonders héiufig sind, ist nicht verwunderlich.
Denn erstens haben wir gesehen, daf kleine Mutationen besonders hiufig sind.
Fs ist weiter anzunehmen, daf3 verschiedene Kombinationen von Kleinmutationen
auf Grund ihrer relativen Vitalitdtswerte von der natiirlichen Auslese zur Bildung
lokal angepaBter Formen besonders hiufig verwendet werden. Schlieflich ist
anzunehmen, daB falls die Rassendifferenzierung auf Grund weniger groBler
Mutationen erfolgt, oder allgemeiner ausgedriickt, daf3 falls zwe: Sippen sich auch
in bezug auf einige wenige Mutationen (die vielleicht als solche einen positiven
Selektionswert unter lokalen Bedingungen besafen) unterscheiden, so miissen
automatisch auch weitere Unterschiede in vorwiegend kleinen Mutationen sich
im Laufe der Zeit ergeben, da, wie wir gesehen haben, Mutationen und Mutations-
kombinationen in verschiedenem genotypischen Milien Unterschiede in der rela-
tiven Vitalitit zeigen. Sie miissen also sozusagen eine Reihe anderer Allele mit-
selektionieren, wodurch eine Reihe von quantitativen Merkmalen durch polymere
erbliche Modifikatoren belastet wird.
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Es kann behauptet werden, daf§ in allen Fillen, in denen die Analyse weit
genug durchgefithrt werden konnte und wurde, die subspezifischen Sippen ledig-
lich Unterschiede in mendelnden Erbfaktoren, also Mutationen und deren Kombi-
nationen, zeigten. Artkreuzungen sind im Tierreich nur selten mdglich, da die
Artbastarde (auch falls sie erzeugt werden kdnnen) meistens vollkommen steril
sind. In den wenigen Fillen, wo eine genetische Analyse, wenigstens mit Hilfe
von Riickkreuzung der Bastarde mit einer oder beiden der Elternformen moglich
war, zeigt es sich, dal Abweichungen von der Mendelspaltung, falls solche auf-
treten, auf Inkongruenz der Chromosomensitze der beiden Elternarten, also auf
Chromosomen- bzw. (enommutationen, in denen sich die betreffenden Arten
unterscheiden, zuriickgefithrt werden konnen. Zytogenetische Vergleiche ver-
schiedener Drosophila-Arten haben ebenfalls gezeigt, daB diese Arten sich haufig
in den Genanordnungstypen (also Inversionen) und auch anderen Chromosomen-
mutationen voneinander unterscheiden (STURTEVANT und PrLUNKETT 1926,
Pirav 1935, DoszHANSKY 1937). Das, was die Arten bei den Tieren gegeniiber
den Rassen charakterisiert, ist also die vorhin erwihnte biologische Isolation;
die experimentelle Genetik hat schon eine Reihe von Intersterilititsmechanismen
entdeckt, ihre evolutionistische Verwendung bedarf aber noch weiterer miihseliger
Bearbeitung der recht seltenen giinstigen Félle, an denen bei Tieren diese Me-
chanismen studiert werden konnen (DoBzHANSKY 1937). Dieses Problem ist an
Pflanzen leichter zu bearbeiten, da bei letzteren viel 6fter Chromosomen- und
Genommutationen nicht nur die Vitalitit des sie enthaltenden Organismus,
sondern auch die Fertilitdt, wenigstens zum Teil, unberithrt lassen.

Somit zeigen Rassen- und sogar Artkreuzungen zundchst keinerlei gene-
tisch unbekannte Unterscheidungsfaktoren zwischen diesen Sippen. Einer wei-
teren Klirung bediirfen bloB die auf Gen-, Chromosomen- und Genomunter-
schieden beruhenden verschiedenen Intersterilititsmechanismen bei Tieren,
und die Natur der Plasmonunterschiede zwischen Arten und entsprechenden
biologisch-isolierten Sippen bei Pflanzen; letztere kénnen vielleicht letzten Endes
ebenfalls auf genotypische Faktoren zuriickgefiihrt werden und sind vielleicht
der Ausdruck der chemischen Plasmadifferenzierung, die nach erfolgter biolo-
gischer Isolation eintreten kann.

b) Sippenbildung in statu nascendi

Die im vorhergehenden Abschnitt beschriebene Methode bezieht sich so-
zusagen auf die genetische Analyse fertiger statischer Fille schon endgiiltig
differenzierter Sippen. Falls Mutationen als Material der Sippenbildung im Evo-
Iutionsvorgange benutzt werden, so miilte es moglich sein, gewissermafBen auch
Fille der Sippenbildung in statu nascendi finden zu konnen, an denen man
mehr oder weniger direkt die Beteiligung von Mutationen an der Rassendiffe-
renzierung beobachten konnte.

Die Teilnahme von Mutationen an der Sippenbildung kann in folgenden
Fillen direkt beobachtet werden. Erstens, falls sonst irgendwie (durch andere
Merkmale, oder durch geographische Trennung) unterscheidbare Populationen
einer Art, Unterschiede in bezug auf Konzentration eines oder mehrerer alterna-

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXXVI 12
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tiver erblicher Merkmale aufweisen. Weiterhin, wenn in einer in bezug auf alter-
native erbliche Merkmale polymorphen Art, gewisse Populationen das eine oder
andere Merkmal in mehr oder weniger reiner Form aufweisen, andere Popula-
tionen dagegen verschiedene Ubergiinge in den Konzentrationen dieser Merkmale
zeigen. Schlielich in Fillen, wo eine bestimmte Mutation von einem Ausbrei-
tungszentrum aus ein Areal allméhlich besetzt. Alle diese Fiélle sollten recht
héufig zu beobachten sein. Es sind aber heutzutage nur recht wenige bekannt,
was sicherlich auf mangelnde Kenntnisse der Populationsstatistik und Klein-
systematik unserer gewohnlichsten Arten zuriickzufithren ist. Dafl aber solche
Fille sicherlich vorkommen, kann schon heute durch eine Reihe von Beispielen
belegt werden.
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Fig. 12. Beispiele von Populationen, die verschiedene Kombinationen alternativer Merkmals-

paare enthalten. Geographische Verbreitung alternativ variierender Rassenmerkmale bei

Pachycephala pectoralis auf den Siidseeinseln; 1 bis 8 — verschiedene Merkmalskombina-
tionen bei den einzelnen Inselrassen. (Nach Mayr 1932.)

Auf Fig. 12 ist ein Beispiel von Inselpopulationen des Vogels Pachycephala
pectoralis angefiithrt, die sich durch verschiedene Kombinationen von fiinf alter-
nativen Merkmalspaaren unterscheiden. Viele dhnliche Beispiele wurden schon
vor lingerer Zeit, ebenfalls an Vogeln, von STRESEMANN beschrieben (STRESE-
MANK 1926). Auf Fig. 13 ist ein schoner, von CrampToN untersuchter Fall von
Unterschieden in bezug auf ein alternatives erbliches Merkmalspaar, der Rechts-
bzw. Linksdrehung des Schneckengehéuses, bei Partula suturalis in Populationen,
die verschiedene Tiler auf der Insel Morea bewohnen, angefiihrt.

Auf Fig. 14 ist ein Beispiel einer ,unvollkommenen geographischen
Rassendifferenzierung bei einem polymorphen Marienkifer Harmonia axyridis
in Ostasien nach Untersuchungen von DoBzaANSKY angefithrt. Die Erblichkeit
der einzelnen Zeichnungsmuster wurde experimentell festgestellt (Tax und L1
1934). Einige Populationen sind monomorph und kénnen deshalb als ,,gute’,
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klar abgrenzbare, subspezifische Gruppen bezeichnet werden ; andere — enthalten
verschiedene Mutationen in verschiedenen Proportionen. An diesem Beispiel
sieht man innerhalb einer Art Uberginge von polymorphen zu monomorphen
Populationen, die auf verschiedener geographischer Verbreitung eingelner Mu-
tationen beruhen.

ﬂ [
Fig. 13. '
Relative Héaufigkeiten eines alternativen
Merkmalspaares, der Rechts- (-, schwarz)
bzw. Linksdrehung (<-, wei) des
Schneckengehiuses bei Partula suturalis
in verschiedenen Populationen auf der

Insel Morea.
(Nach Cramprow 1916—1932.)
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Fig. 14. Beispiel der Zusammensetzung verschiedener Populationen aus vier im wesentlichen

monogenen Formen. Geographische Verbreitung von vier Fiarbungsmusterformen bei dem

Marienkafer Harmonia axyridis PaLL. in Ostasien. [ var. signate, E= var. axyridis,
% var. spectabilis, W wvar. conspicua. (Nach DorzHANSKY 1937.)

Auf den Fig. 15—18 sind Beispiele der geographischen Verbreitung einzelner
Mutationen angefithrt. Die Fig. 15 bringt die Verbreitung einer dominanten
Mutation des Fligeldeckenmusters bei dem Marienkafer Epilachna chrysomelina
in einem Teil des nordlichen mediterranen Gebietes; diese Mutation Elateris
ruft ein typisches ZusammenflieBen eines Teils der schwarzen Elytrenflecke
hervor, ist unvollkommen dominant und erlaubt deshalb besonders leicht die
Verbreitung und Konzentration des betreffenden mutanten Allels zu verfolgen.
Ob diese Mutation sich noch im Zustande der weiteren Ausbreitung befindet,

12%
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oder ob ihr Areal schon mehr oder weniger stabilisiert ist, kann nicht entschieden
werden. Fig. 16 bringt einen dhnlichen Fall bei der Feldmaus Microtus arvalis:
in Nordwestdeutschland (Sehleswig-Holstein und westliches Mecklenburg) ist
eine rezessive Mutation, die ein typisches Zahnmerkmal hervorruft (simplex),

Fig. 15. Verbreitung der intermediér dominierenden Mutation Elaferii, die bei dem phyto-
phagen Marienkifer Epilachna chrysomelina F. ein ZusammenflieBen der vier hinteren Elytren-
flecke erzeugt, in einem Teil des nordmediterranen Gebietes.

Fig. 16. Verbreitung einer rezessiven Mutation, die das Zahnmerkmal ,,simplex* bedingt,

in den norddeutschen Populationen der Feldmaus Microtus arvalis Parr. 1 = iiber 85 %,

homozygote simplex-Individuen; 2 = iiber 65 %; 3 = iiber 50 %,; 4 = iiber 25 %; § = iiber
109,; 6 = iiber 5%; 7 = unter 5 9. (Nach Znmermanx 1935.)
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fast 100prozentig in den Populationen verbreitet. Nach Siiden von diesem Ge-
biete nimmt die Konzentration dieser Mutation rasch ab, so dafl sie in Mittel-
und Ostdeutschland nur noch als gelegentliche Aberration getroffen wird. Die
Konzentrationsprozentsétze der Fig. 16 beziehen sich auf homozygote Individuen.
Uber Ursache und Dynamik der Ausbreitung dieser Mutation ist ebenfalls noch
nichts bekannt. Besonders giinstiges Material fiir das Studium des Auftretens
und der Ausbreitung einzelner Mutationen bieten Tiere, die seit Jahrzehnten in
groBen Individuenzahlen beobachtet werden; das sind vor allem Jagd- und Pelz-
tiere. An Pelzmérkten wird ein riesiges und dabei geographisch ziemlich genau
lokalisiertes Fellmaterial seit Jahrzehnten gesichtet und klassifiziert. Trotzdem
selbstverstandlich nicht das ganze Material mit geniigender Exaktheit untersucht
wird, und trotzdem immer Fehler in be-
zug auf die geographische Herkunft der [ . Br 7 & 5
Felle moglich sind, werden diese Nach- X R SERHY] ¥, S
teile fiir gewisse biogeographische Stu-
dien (die sich allerdings auf Fellmerk-
male beschrinken miissen) durch riesige,
fiir zoologische Museumsarbeit unerreich-
bare Individuenzahlen bei weitem aus-
geglichen. Die Jager und Pelzhidndler
haben auch ihre, oft bis in geringe Einzel-
heiten durchgefiihrte Klassifikation der
Phinotypen des Felles, die man fir

Fig. 17.
Verbreitung einer rezessiven rufinistischen
Mutation beim Iltis Putorius putorius L. in
WestruBland. Sie wurde als Subspecies
P. p. Stanchinskis MEL. beschrieben. (Nach
MEerANDER 1926 und anderen Quellen.)

populationsstatistische Untersuchungen sehr gut benutzen kann, nachdem fiir
jede Art sozusagen ein ,,Ubersetzungsschliissel” in die zoologische Sprache aus-
gearbeitet wurde. Der Vorteil dieses Materials besteht darin, daff man in ein-
zelnen Fillen unter Umstinden genau die Verbreitungsdynamik eines bestimmten
Phénotyps iiber Jahrzehnte verfolgen kann. Auf den Fig. 17 und 18 sind zwei
Beispiele von Mutationen bei Tieren, die pelzhiindlerische Verwendung haben,
angefiithrt. Auf Fig. 17 ist die Verbreitung einer rezessiven rufinistischen Mutation
beim gewohnlichen Iltis Puforius pulorius in WestruBland aufgetragen. Diese
Mutation scheint sich in den letzten Jahrzehnten verbreitet zu haben, so daB das
auf Fig. 17 bezeichnete Gebiet jetzt vorwiegend und stellenweise ausschlieBlick
von der mutanten Form besiedelt ist. Da diese Mutation nunmehr ein bestimmtes
abgrenzbares Verbreitungsareal hat, so wurde sie mit Recht als Subspecies
(P. p. Stanchinskit MEL.) beschrieben und benannt (MELANDER 1926). Ein noch
interessanteres Beispiel stellt die auf Fig. 18 angefiihrte rezessive melanistische
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Mutation des gewchnlichen Hamsters Cricetus cricetus dar. Diese Mutation
kommt als gelegentliche Aberration in verschiedensten Teilen des Verbreitungs-
areals des Hamsters vor; sie ist also in heterozygotem Zustande in verschiedenen
Populationen des Hamsters in gewissen Konzentrationen vorhanden, so wie es
vorhin fiir Mutationen in Drosophila-Populationen beschrieben wurde. Ende des
18. Jahrhunderts hat ein bekannter russischer Forscher (LepPECcHIN) wihrend
seiner Forschungsreisen in dem Gebiete der Fliisse Kama und Belaja gefunden,
daB an einer ganz bestimmten Stelle, im nordsstlichen Dreieck: zwischen dem

’;jﬁ

Fig. 18. Gegenwirtige geographische Verbreitung eiher rezessiven melanistischen. Mutation
beim Hamster Cricefus cricetus L., die Ende des 18. Jahrhunderts an dem Unterlauf der
Belaja (siiddstlicher NebenfluB der Kama) in merklicher Konzentration beobachtet wurde,
seitdem sich lings der Nordgrenze des Artareals westwirts verbreitete und in der Kama—
Belaja-Gegend die normale Ausgangsform ganz verdriangt hat. Als seltene Aberration kommé
sie in verschiedenen Populationen gelegentlich vor. (Nach Kirikov 1934 und anderen Quellen.)

Unterlauf der Belaja und der. Kama, die dortige Hamster-Population auffallend
viele melanistische Individuen enthilt. Da in OstruBland viele lokale alljihrliche
Pelzmirkte stattfinden, so konnte seitdem das Schicksal dieser schwarzen Hamster
nunmehr iiber anderthalb Jahrhunderte verfolgt werden. Die Fig. 18 gibt die
heutige Verbreitung dieser Mutation wieder. Das Kamatal und der untere Lauf
der Belaja sind nunmehr hundertprozentig von dieser Mutation begiedelt; im
- Laufe des letzten Jahrbunderts hat sie sich weit nach Westen lings der Nord-
grenze des Artareals verbreitet. Je weiter nach Westen; desto seltener werden die
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Flecke (Lokalpopulationen), in denen diese Mutation eine héhere Konzentration
erreicht; ihr Verbreitungsareal hat aber schon den Dnjepr erreicht. Diese Form,
die meines Wissens noch nicht endgiiltig benannt ist, kann jetzt mit Recht als
eine klare Subspecies des Hamsters bezeichnet werden. Das Interessante an diesem
Beispiel ist erstens, daB man iiber anderthalb Jahrhunderte die allmihliche
Ausdehnunig des Verbreitungsareals dieser Mutation verfolgen konnte; auBlerdem
scheint sie deutliche Beziehungen zu bestimmten Milieubedingungen zu zeigen.
Wie aus Fig. 18 klar zu ersehen ist, hat sie sich lings der Nordgrenze des Art-
areals verbreitet, wo sie also anscheinend eine héhere relative Vitalitit als die
Ausgangsform hat. Der Hamster ist ein typischer Nager der bebauten Gebiete
der Steppenzone; die Nordgrenze seines Verbreitungsareals verlauft zwar durch
die Waldzone, er ist aber dort an bebaute Felder und Wiesen gebunden. Das
Areal der melanistischen Mutation liegt dagegen ganz innerhalb der siidlichen
Wald- und der Wald-Steppen-Zone; so daBl man annehmen muf, daB diese
Mutation sich in dem kiihleren und feuohteren Klima an der nérdlichen Areals-
grenze durchgesetzt hat. Die Erbginge solcher alternativer Farbungsmutationen
konnen bei hiufig vorkommenden kleinen Siugern und Vigeln ohne spezielle
Ziichtungsversuche durch Feldbeobachtungen und Auszdhlungen von Wiirfen
festgestellt werden. '

Die oben angefiihrten Beispiele geniigen, um zu zeigen, daB Mutationen,
wie es theoretisch zu erwarten ist, an der Sippenbildung in statu nascendi tat-
sichlich teilnehmen. Wendet man spezielle Aufmerksamkeit der Frage der Sippen-
bildung in freier Natur zu und benutzt man fiir derartige Studien passendes
Material (also die gewohnlichsten, bequem statistisch erfaBbaren, einheimischen
Arten), so wird man sicherlich viele weitere dhnliche Fille finden und auch genau
den Mechanismus, die Geschwindigkeit und die Ursachen der Ausbreitung einzelner
Mutationen studieren kénnen.

Bei den vorhin angefiihrten Beispielen handelt es sich um Gerimutationen.
Bei der Bebhandlung der Frage iiber das Vorkommen von Mutationen in frei-
lebenden Populationen haben wir gesehen, daB auch Chromosomenmutationen
in freier Natur in geniigender Zahl vorhanden sind. Bei Drosophila pseudo-
obscura konnte von DoBzHANSKY auch die geographische Verbreitung verschie-
dener, durch Inversionen entstandener Genanordnungstypen festgestellt werden.
Auf den Fig. 19 und 20 sind die Ergebnisse dieser Untersuchungen in bezug auf
das 3. Chromosom der sog. A- und B-Rassen von Drosophila pseudoobscura (die
eigentlich ,,gute” Arten sind) angefiihrt. Die geographische Verbreitung von
Chromosomenmutationen und das Erreichen von hohen Konzentrationen durch
einzeine Chromosomenmutationen in bestimmten Populationen' ist von beson-
derem Interesse. Es wurde schon frither darauf hingewiesen, daB ein besonders
wichtiges Artkriterium die interspezifische biologische Isolation ist. Letzte
wird wahrscheinlich in verschiedenen Fillen auf genetisch recht verschiedenen
Wegen erreicht; einer der Mechanismen der genetischen Isolation beruht aber
sicherlich auf der Akkumulation von Chromosomenmutationen. Es ist nicht
unwahrscheinlich, da gerade in der Gattung Drosophile Inversionen und eventuell
auch Duplikationen und Translokationen bei der Artdifferenzierung beteiligt
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waren. Auflerdem konnen, wie frither schon angedeutet wurde, durch Vergleiche
wiederholt invertierter Chromosomen die intra- und interspezifischen phylogene-
tischen Beziehungen innerhalb einer Organismengruppe festgestellt werden. Auf
Fig.21 sind derartige phylogenetische Beziehungen der geograph:sch verschiedenen
Populationen von Drosophila pseudoobscura A, Drosophila pseudoobscura B und
Drosophila miranda auf Grund von Untersuchungen von DoBZHANSKY und
STURTEVANT dargestellt (DoBZHANSKY 1937, STURTEVANT und DoBZHANSKY 1936).
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Fig. 20.
Geographische Verbreitung der
Genanordnungstypen des IIL.
Geographische Verbreitung der Genanordnungs- Chromosoms von Drosophila
typen (Inversionen) des III. Chromosoms von pseudoobscura B in
Drosophila  pseudoobscura A in Nordamerika. Nordamerika.
(Nach Dopzransky 1937.) (Nach Doszmaxsgy 1937.)

Somit zeigte das in diesem Kapitel angefiihrte Material mit geniigender
Deutlichkeit, dal die in freier Natur zu beobachtenden Fille von Sippenbildung
in statu nascendi auf entsprechende Verbreitung oder Kombination von Muta-
tionen zuriickgefiihrt werden miissen. Zum Schlufl méchte ich -noch zwei Bei-
spiele anfiihren, bei denen es sich um klimatisch sinnvolle Verbreitung von in
bezug auf ein physiologisches Merkmal sich unterscheidenden Rassen handelt.
Es wurde die relative Vitalitit bei drei verschiedenen Temperaturen (15°, 229
und 299 C) von Drosophila funebris-Fliegen aus 24 verschiedenen Populationen
der West-Paldarktik verglichen (Tmvorfrrr-REssovsky 1935). In bezug auf
ihre Vitalitit bei verschiedenen Temperaturen zeigten die Populationen aus dem
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Fig. 21. Phylogenetische Beziehungen verschiedener Populationen von Drosophila pseudo-
obscura in Nordamerika, aufgestellt auf Grund der Analyse von Inversions-Kombinationen
im III. Chromosom. (Nach DomzaANsky 1937.)

nordwestlichen, siidwestlichen, nordéstlichen und siiddstlichen Teil des unter-
suchten Gebietes Verhiltnisse, die schematisch auf Fig. 22 dargestellt sind.
Nimmt man die Vitalitdtswerte bei allen drei Temperaturen fiir die Gruppe der
Populationen aus dem Nordwesten (die unter sich keine gesicherten Unter-
schiede ergaben) als 100 %, an, so zeigen die siidwestlichen Populationen deutlich
eine geringere Vitalitit bei tiefer und eine hohere Vitalitit bei hoher Temperatur
(wobei wiederum die einzelnen Populationen untereinander keine gesicherten
Unterschiede aufweisen); die Populationen aus dem Nordosten (die unter sich
diesbeziiglich wiederum praktisch gleich sind) zeigten einen auffallenden Unter-
schied, indem sie erhdhte relative Vitalitdt sowohl bei tiefer, als auch bei hoher
Temperatur im Vergleich zu der nordwestlichen Gruppe von Populationen
aufweisen; ein ungefihr gleiches Ergebnis, blo mit stirkerer Betonung der
Vitalititserh6hung bei hohen Temperaturen wurde auch fiir die Gruppe der siid-
ostlichen Populationen festgestellt. Man kann also simtliche Populationen des
untersuchten Gebietes in bezug auf ihre relativen Vitalititen bei verschiedenen
Temperaturen in drei Grupppen einteilen: die nordwestliche Gruppe, die siid-
westliche Gruppe (die im Vergleich zur ersten eine Herabsetzung der relativen
Vitalitat bei tiefer und eine Erhéhung bei hoher Temperatur aufweist) und die
ostliche (die erhohte relative Vitalitit sowohl bei tiefer als auch bei hoher Tem-
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peratur zeigt). Auf den ersten Blick scheint es, dal im Westen die Temperatur-
reaktionen der einzelnen Populationen den klimatischen Verhiltnissen gut ent-
sprechen, dagegen aber im Osten keinen Zusammenhang mit der gegen Siiden
‘zunehmenden Temperatur mehr aufweisen. Bei niherer Betrachtung sieht man
aber, daf diese drei ,,Temperaturrassen‘ sehr gut den klimatischen Verhiltnissen

150~ Fig. 22.

s Relative Vitalitat (relative Schliipfungsraten
< 5] 7 N in tbervolkerten Kulturen) von Drosophila.
§ N funebris aus dem Nordwesten (7 Populationen
S0l % N aus: Deutschland, Schweden, Norwegen, Dine-
< mark, Schottland, England und Frankreich),
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® - : ten), Nordosten (6 Populationen aus: Lenin-
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Fig. 23. Auf Grund der relativen Vitalititswerte der Fig. 22 aufgestellte Verbreitungskarte

von drei ,,Temperaturrassen® von Drosophila funebris in der westlichen Halfte der Pali-

arktik; auf der Karte sind auBerdem die Juliisotherme von +20° C, die Januarisotherme

von —5°C und die Linie der mittleren Jahresschwankungen der Temperatur von 25°C
aufgetragen.

in der Westpaldarktik entsprechen. Auf Fig. 23 sind die untersuchten Popu-
lationen, die ungefiéhre Verbreitung der drei ,,Temperaturrassen‘ und gleich-
zeitig einige charakteristische Isothermen angegeben; man sieht, daf das ge-
samte von der Ostlichen Temperaturrasse bewohnte Gebiet durch kontinentales
Klima mit extrem hohen Sommer- und extrem tiefen Wintertemperaturen, also
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starken Temperaturschwankungen charakterisiert ist. Somit zeigen diese Tem-
peraturrassen eine an die klimatischen Verhéltnisse wohlangepallite geographische
Verbreitung. Es ist aus technischen Griinden unméglich, die einzelnen Muta-
tionen, in denen sich die verschiedenen Populationsgruppen beziiglich der Tem-
peraturreaktionen voneinander unterscheiden, kreuzungsanalytisch festzustellen;
wir sind aber durchaus berechtigt, die gefundenen Unterschiede auf die friiher
beschriebenen kleinen Vitalitdtsmutationen zuriickzufithren. Ganz #hnliche
Verhiltnisse wurden von DoBzuANsKY (1935, 1937) fiir die Fertilitit verschiedener
Drosophila pseudoobscura-Stimme bei verschiedenen Temperaturen festgestellt;
ein Beispiel fiir drei geographisch verschiedene Populationen dieser Art ist auf
Fig. 24 angegeben.

Diese letzten Beispiele wurden angefithrt um zu zeigen, daB eine geogra-
phische Differenzierung auf Grund physiologischer Merkmale von klar adaptiver
Bedeutung erfolgen kann, unter Benutzung der in der experimentellen Genetik
wohlbekannten, besonders haufigen Kleinmutationen. Diese durch natiirliche

o i -
. g 1
Fig. 24. 700\ .
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Selektion bei allen Organismen zustandekommende adaptive Differenzierung
schafft aber ihrerseits Unterschiede im genotypischen Milieu fiir andere Muta-
tionen, und ermdglicht schon dadurch auch eine Differenzierung in bezug auf
Merkmale, die als solche vielleicht keinen lokalen Selektionswert hatten.

1. Evo{lutionsmechanismus

Der Mechanismus des historischen Evolutionsvorganges ergibt sich aus
dem Zusammenspiel verschiederer Evolutionsfaktoren, von denen das vorhin
betrachtete Evolutionsmaterial, das an sich 'richtungslos variiert, in einen ge-
regelten Adaptations- und Differenzierungsprozef3 geleitet wird. Wir wollen hier
die einzelnen Evolutionsfaktoren und ihre relative Bewertung betrachten.

1. Evolutionsfaktoren

Drei Vorginge, die aus bekannten Tatsachen deduziert werden miissen,
kénnen vor allem als Evolutionsfaktoren betrachtet werden. Es sind dies die
Mutabilitdt, die Selektion und die Isolation. Die Mutabilitit liefert vor allem
das Evolutionsmaterial, und es mu8 untersucht werden, inwiefern sie auch rich-
tend in den Evolutionsvorgang eingreifen kann. Dal} die Selektion einen wichtigen
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Evolutionsfaktor darstellt, ist zur Geniige bekannt; und aus der vorhergehenden
Betrachtung des Evolutionsmaterials sahen wir, dafl letzteres so beschaffen ist,
daB es immer dem Selektionssieb unterliegen muf. SchlieBlich ist die Isolation
ein besonders wichtiger Faktor der Differenzierung, da von der Art und dem Grade
der Isolation, wie wir sehen werden, sowohl die Lieferung des Evolutionsmaterials
als auch die Wirksamkeit der Selektion wesentlich abhéingen. Aus Griinden, die
spéter angefiihrt werden, kann von der Isolation im eigentlichen Sinne des Wortes
ein ihr in bezug auf den Wirkungsmechanismus wesensverwandter Vorgang der
,,Populationswellen‘‘ abgetrennt werden.

a) Mutabilitat

Wie wir vorhin gesehen haben, bildet die Mutabilitit die hauptsichliche,
wenn nicht gar die einzige Quelle neuen Evolutionsmaterials. In diesem Sinne
ist ihre Bedeutung als Evolutionsfaktor ohne weiteres klar. Es wurde aber friiher,
und manchmal auch noch sogar in den letzten Jahren versucht, in der Mutabilitat
den richtenden Faktor der Evolution zu sehen. Ich glaube, dafl wir heutzutage
die wesentlichsten Ziige und Eigenschaften der Mutabilitit bei verschiedenen
daraufhin ausfithrlich untersuchten Organismen geniigend kennen, um wenigstens
in groben Ziigen die Wirkungsmoglichkeiten der Mutabilitit als Evolutionsfaktor
einschitzen und begrenzen zu koénnen.

Es unterliegt keinem Zweifel, daBl Mutationen die Hauptgrundlage der im
Evolutionsvorgang entstehenden neuen Merkmalskombinationen bilden. Wir
haben aber gesehen, daB die Mutabilitit zwei wichtige Eigenschaften aufweist:
erstens sind die spontanen Mutationsraten, vor allem in bezug auf einzelne be-
stimmte Mutationsschritte sehr gering; und zweitens zeigt der Mutationsvorgang
bei allen daraufhin untersuchten Objekten keine eindeutige Gerichtetheit, was
sich darin duBert, dafl unter simtlichen Bedingungen sehr verschiedene Muta-
tionen auftreten konnen. Aus diesen zwei Eigenschaften des Mutationsvorganges
ergibt sich einerseits der Schluf}, daff die Mutabilitat als solche, d. h. die relativen
Haufigkeiten einzelner Mutationen, nur insofern den Evolutionsvorgang beein-
flussen kann, als der relative ,,Mutationsdruck den ,,Druck® anderer Fak-
toren, wie Selektion und Isolation tibertrifft, oder wesentlich beeinflult. Mit
anderen Worten wird in der Mehrzahl der Fille iiber das Evolutionsschicksal
von zwei Mutationen A und B, nicht der an sich ziemlich bedeutungslose Unter-
schied in ihren ohnehin sehr geringen Mutationsraten, sondern ihr relativer
Selektionswert und ihr historisches Schicksal im Verlauf der Isolationsvorginge
ausschlaggebend sein. In diesem Sinne wiren auch Fille von gerichteter Muta-
bilitét (die, abgesehen von fast immer vorkommenden Unterschieden in den
Mutationsraten verschiedener Allele in verschiedenen Richtungen, einwandfrei
nicht bewiesen werden konnten) von keiner oder nur untergeordneter Bedeutung
fiir das Zustandekommen chronologisch- oder territorial-gerichteter Phénotypen-
reihen. Eine gewisse Gerichtetheit wird andererseits selbstverstindlich durch die
Mutabilitdt in den Evolutionsvorgang hineingebracht, insofern, als nur das im
Evolutionsprozel einer Organismengruppe gebildet wird, wozu durch den Mu-
tationsprozef die erforderlichen Bausteine geliefert werden konnen. AufBerdem
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bedeutet sicherlich jeder Differenzierungsschritt eine gewisse Einschrinkung
oder Anderung weiterer Variationsmoglichkeiten; als elementares Beispiel dieser
Art stelle man sich z. B. nur die Ausschaltung der Farbenmustermerkmale als
solche in Anwesenheit eines Albinofaktors vor. Es gibt selbstverstéindlich un-
zihlige Moglichkeiten, sich verschiedene Fille des Eingiiffes jedes Differen-
zierungs- und Adaptationsschrittes in die weitere Variationspotenz vorzustellen.
In diesem, also rein negativen, Sinne kann die Mutabilitét als richtender Faktor
betrachtet werden'). Der Mutabilitit als Evolutionsfaktor muf} also vor allem die
Rolle des Materiallieferanten zugeschrieben werden; ihr EinfluB als richtender
Faktor in der Evolution muBl auf Grund dessen, was wir bisher iiber den Muta-
tionsvorgang wissen, verneint oder als unbedeutend betrachtet werden.

b) Selektion

Die Selektion als Evolutionsfaktor ist allgemein und geniigend bekannt.
Wir wollen deshalb hier nur auf einige Einzelheiten der Selektionsmaoglichkeiten
eingehen, die durch genetische Kenntnisse des Mutations- und Kombinations-
materials wesentlich klarer als vorher zum Vorschein kommen.

Im allgemeinen besteht der Selektionsvorgang darin, daBl von zwei oder
mehreren Organismentypen derjenige allméihlich quantitativ Uberhand gewinnt,
der eine groBere Gesamtwahrscheinlichkeit besitzt, unter gegebenen Bedingungen
zur Fortpflanzung gelangende Nachkommen zu erzeugen. Der Selektionsdruck
kann numerisch in Form von Selektionskoeffizienten ausgedriickt werden, die
die relativen Wahrscheinlichkeiten der einzelnen Organismentypen zur Fort-
pflanzung zu gelangen, darstellen. In vielen mathematischen Arbeiten (R. A.
FisHER, G. GaUse, J.B.S. Haupane, 8. S.TSCHETVERIKOV, V. VOLTERRA,
S. WricHT) wurde gezeigt, dal, unter Konstantbleiben sonstiger*Bedingungen,
auch die geringsten Selektionsvorteile im Laufe der Zeit innerhalb groSer Popu--
lationen, anfinglich seltenen Variationen dazu verhelfen den Ausgangstyp
praktisch vollstindig zu ersetzen. Allerdings sind fiir den AbschluB von Selek-
tionsvorgingen bei geringen Werten des selektiven Vorteils sehr groBe (Genera-
tionszahlen, also sehr lange Zeitspannen erforderlich. In der klassischen Evo-
lutionsforschung wurde meistens, auf Grund der etwas anthropomorphen Be-
wertung eventueller selektiver Vor- und Nachteile einzelner Merkmale und
Variationen, der numerische Wert der meisten Selektionskoeffizienten eigentlich
unterschitzt. Die Betrachtung der relativen Vitalititen einzelner Mutationen und
Kombinationen zeigt uns, daf in vielen Fillen ganz groBe Selektionskoeffizienten
einzusetzen sind.

1) Vielleicht konnte man einige Falle der sekundiren Reduktion solcher Organe,
die ihren friiheren Selektionswert in vollentwickelter Form verloren haben, durch automa-
tische Anhaufung von Mutationen erkliren, von denen die meisten das betr. Organ reduzieren.
Das wire aber nur ein Spezialfall einer sehr allgemeinen Erscheinung, die darin besteht, da8
die Mutabilitit allein, ohne die selektionierende, und dadurch richtende, Tétigkeit der natiir-
lichen Auslese — zu einer allgemeinen Regression hoch differenzierter Organismen fiibren
miifite, da die meisten Mutationen, wie wir gesehen haben, ,,schidliche oder ,,regressive‘
Merkmale hervorrufen.
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Selbstverstdndlich muBl es auch viele Fille geben, in denen kaum merkbare
Selektionskoeffizienten vorkommen. Awuf Grund mathematischer Analysen und
der Betrachtung der tatséchlichen Zustinde in freier Natur muf} aber angenommen
werden, dall geringe Selektionskoeffizienten keine allzu grofie Rolle in der Evo-
lution spielen kénnen; denn die Selektion kann auf die Dauver nur dann evolu-
tionistisch wirksam sein, wenn sie die Einfliisse anderer Evolutionsfaktoren, vor
allem der Mutabilitit und der Isolation, iiberwiegt. Dies gilt wiederum selbst-
verstdndlich mit der Einschrankung, daf fiir diejenigen Vorginge, bei denen
andere Faktoren ohne wesentliche Bedeutung sind, auch die geringsten Selek-
tionskoeffiziente, falls sie lange genug wirken kénnen, von entscheidender Be-
deutung sein miissen. Auf jeden Fall zeigt die Betrachtung des genetisch
bekannten Evolutionsmaterials, dall man gar nicht nur mit allzu kleinen Selek-
tionskoeffizienten zu rechnen braucht.

Sehr wichtig ist die durch Untersuchungen der relativen Vitalitit von
Mutationen und Kombinationen geférderte Erkenntnis, daf3 die Selektion in sehr
feiner und plastischer Weise das Evolutionsmaterial beeinflussen kann. Letzteres
geht aus den wesentlichen Anderungen der relativen Vitalitit eines bestimmten
Genotyps bei Anderung #uBerer Bedingungen, und eines bestimmten Allels in
verschiedenen Kombinationen mit anderen Genen hervor. Daraus ergeben sich
wesentliche Anderungen der iiblichen Vorstellungen iiber die Selektionsvorginge.
Erstens ergibt sich daraus, daB eine bestimmte, wiederholt auftretende Mutation,
in verschiedenen Teilen der Artpopulation unter verschiedene Milieubedingungen
und auch in verschiedene Kombinationen anderer Allele gerdt, und somit wesent-
liche Unterschiede im Selektionswert in den einzelnen Fillen aufweisen kann.
Zweitens geht daraus hervor, daf} eigentlich immer nicht einzelne Allele, sondern
bestimmte Allelkombinationen, also bestimmte Genotypen selektioniert werden;
denn, falls auch eine bestimmte einzelne Mutation positiv selektioniert wird,
muB sie die fir ihre relative Vitalitdt giinstigsten Genkombinationen sozusagen
mit sich ziehen. Auch eine einsetzende negative Selektion eines nicht allzu seltenen
Allels muf3 einen gewissen Einfluf auf die Konzentration anderer Allele mit sich
bringen.

Weiterhin ist nicht zu vergessen, dafl der Selektionswert von Homozygoten
und Heterozygoten verschieden sein kann. Es wurde vorhin (Fig. 7) gezeigt,
daB in gewissen Fillen eine Mutation, die in homozygotem Zustande eine recht
starke Herabsetzung der Vitalitit aufweist, heterozygot einen erhohten Vitalitéts-
wert haben kann. Auf Fig. 25 sind Versuche iiber das Verdringen von zwei
verschiedenen Mutationen durch die normale Ausgangsform in quantitativ sta-
bilen Populationen von Drosophila melanogaster angefiihrt. Die Mutation Bar
wird anfangs sehr schnell, dann langsamer, aber unaufhaltsam, ganz aus der
Population durch die vitalere normale Form verdringt. Die rezessive Mutation
ebony (die nach von diesen ganz unabhingigen Versuchen eine herabgesetzte
Vitalitat in homozygotem, und erhshte in heterozygotem Zustande hat) wird
zunéichst rasch verdringt, bleibt aber dann in einer gewissen Konzentration
stabil erhalten; diese Konzentration ergibt sich aus dem Zusammenwirken der
negativen Selektion der Homozygoten und der positiven Selektion der Hetero-
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zygoten. Zu den Milieufaktoren gehirt auch einer, der meistens bisher zu wenig
beachtet wurde: die absolute Frequenz des Vorkommens der betreffenden Form.
Einige botanische Versuche (SuraTscHEV 1928) und der auf Fig. 26 gebrachte
Fall bei Drosophila zeigen, dafl eine Form, die im Kampf ums Dasein unterliegt
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und von einer anderen Form mehr oder weniger rasch verdringt wird, sich auf
dem Niveau einer geringen Konzentration trotzdem stabilisieren kann. Diese
Beispiele zeigen wiederum die Vielseitigkeit der Selektionswirkungen. Ein noch
anderes Beispiel ist auf Fig. 27 angefiihrt. Hier handelt es sich um eine Marien-
kiferart, die in fast allen Populationen polymorph in bezug auf erbliche Fliigel-
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deckenmuster ist. In freier Natur hat bei Berlin diese Art etwa 3 Generationen
jihrlich. Im Herbst, meistens Ende Oktober, ziehen sich die Kifer zur Uber-
winterung in Winterquartiere (Ritze und Spalten in Winden und Mauern,
Spalten und Loécher in Holz und Baumrinde usw.) zuriick, aus denen sie im Friih-
jahr (Anfang April) beim Warmwerden in sehr verminderter Zahl wieder heraus-
kriechen. In drei Jahren wurden nun die relativen Héufigkeiten der zwei Haupt-
typen der Elytrenfirbung in den zur Uberwinterung sich ansammelnden Herbst-
und in denen aus den Winterquartieren herauskriechenden Friihjahrspopulationen
festgestellt. Dabei hat sich gezeigt, daB in allen drei Jahren die eine Form im
Herbst, die andere im Friihjahr zunimmt; daraus geht hervor, dafl die betref-
fenden Allele unter verschiedenen Saisonbedingungen verschiedene relative
Werte besitzen, wodurch auch der Polymorphismus der Population zu erkliren ist.

Wir sehen also, daBl das genetisch bekannte Evolutionsmaterial die mannig-
faltigsten Moglichkeiten einer Selektionswirkung bietet. Wir konnen uns dabei
jetzt viel differenziertere und feinere Selektionsmechanismen als zu Zeiten
Darwins vorstellen. Wir wissen auch, daB in vielen Fillen recht hohe Selektions-
koeffizienten in Frage kommen. Wir wissen aber zundchst nur sehr wenig iiber
die tatsichlichen Intensititen der Selektionsvorginge in freier Natur.

c) Isolation

Den dritten Evolutionsfaktor stellt, neben Mutabilitit und Selektion, die
Isolation dar. Das Wesen der Isolationswirkung beruht auf Beseitigung der
Panmixie, d.h. der freien Mischung mit anderen benachbarten Organismen-
gruppen, und der Einschrankung der Populationsgréfle. Durch ersteres wird die
Dissipation der aus irgendwelchen Griinden in dem betreffenden Teil der Art-
population entstehenden Differenzierung verhindert: der Differenzierungsvorgang
wird sozusagen lokalisiert ; durch das zweite wird die relative Bedeutung zufalliger
Genkonzentrationsschwankungen wesentlich erhéht. '

Die Isolation tritt in verschiedensten Formen auf. Unter diesen verschie-
denen Formen konnen zwei groBe Gruppen unterschieden werden: biologische
Isolation und mechanisch-geographische Isolation. Die erste dieser Gruppen
ist letzten Endes immer genetisch bedingt, und es ist nicht leicht klar unter-
scheidbare Untergruppen der biologischen Isolation zu definieren. Provisorisch
kanri man vielleicht folgende Einteilung der biologischen Isolation vornehmen,
unter Vorbehalt der natiirlichen Unschirfe der betreffenden Untergruppen:
1. genetische Isolation sensu strictu, worunter alle die Fille verstanden werden,
bei denen durch Gen-, Chromosomen- oder Genommutationen (bzw. ihre Kom-
binationen) die Lebensfihigkeit oder Fruchtbarkeit der Hybride zwischen den
betreffenden Organismengruppen herabgesetzt, oder vollstindig beseitigt wird;
2. physiologische Isolation, bei der zwar die hybride Zygote an sich lebensfahig
und fertil ist, ihr Zustandekommen aber durch sexuelle Inkongruenz der Eltern-
formen ganz oder zum Teil verhindert wird; und 3. Skologische Isolation, die
darauf beruht, daB eine Vermischung von zwei Organismengruppen, durch An-
passung an verschiedene Lebensbedingungen innerhalb desselben oder innerhalb
angrenzender Gebiete, ganz oder zum Teil verhindert wird. Die mechanisch-
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geographische Isolation besteht darin, dall durch ungleichmiBige Verteilung
der Individuen innerhalb des Verbreitungsareals, durch Zerrissenheit- des Art-
areals, oder durch schwer iiberwindbare geographisch-mechanische Hindernisse
innerhalb des Areals, einzelne Teile der Artpopulation rein mechanisch in ge-
wissem Grade, oder vollkommen an einer Vermischung verhindert werden. -

An verschiedenen Pflanzen und Tieren kennen wir heutzutage alle vorhin
aufgezihlten Formen der biologischen Isolation, obwohl nicht immer ohne wei-
teres noch festgestellt werden kann, welche der Formen im einzelnen Fall vorliegt
oder ausschlaggebend ist. Das Problem der genetischen Isolation wird jetzt gerade
wesentlich durch die vergleichenden Untersuchungen an Drosophila pseudo-
obscura A und B und Drosophila miranda geklart (DoszEANSKY 1935, 1936, 1937,
DoszransKY und BocuHE 1934, DoBzHANSKY und TaN 1936, GOTTSCHEWSKI
1939, STuRTEVANT und DoBzrANSKY 1936, STURTEVANT und Tax 1937, Tax
1935). Falle von physiologischer und 6kologischer Isolation wurden am ein-
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(Nach DoBzHANSKY 1937.)
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gehendsten an T'richogramma (HARLAND und ATTECK 1933) und an Blattldusen
(CHOLODKOWSKY 1908—1910) untersucht. SchlieBlich konnte bei einigen Muta~
tionskombinationen von Drosophila melanogaster eine partielle geschlechtliche
Isolation wahrscheinlich gemacht werden (SPETT 1931, N1iRORO und Mitarbeiter
1935, Tmmorier-REssovsky unver.). Daf physiologische Isolation graduell
abgestuft vorkommen bzw. entstehen kann, zeigen die auf Fig. 28 dargestellten
Versuche von DoBzEANSKY iiber die Befruchtungswahrscheinlichkeit von Droso- -
phila miranda-Weibchen durch Minnchen aus verschiedenen Stimmen von
Drosophila pseudoobscura. Die auf (durch Genomunterschiede bedingten) mecha-
nischen Stérungen der Mitose beruhende Hybridensterilitit wurde bekanntlich
schon vor lingerer Zeit an Tieren und besonders an Pflanzen grundsatzlich ge-
klirt (Literatur bei FEDERLEY 1932, KARPETSCHENKO 1935).

In den meisten Fillen wird wohl eine biologische Sterilitit zwischen ver-
schiedenen Sippen an sich eine sekundire Isolationserscheinung sein, die, wie
in einem fritheren Kapitel kurz erwéhnt wurde, den wichtigsten Schritt zur Art-
differenzierung bildet. Viel verbreiteter, und wahrscheinlich urspriinglicher ist
die mechanisch-geographische Isolation. Sie kann in verschiedensten Graden
und Formen auftreten. Auf Fig. 29 ist ein Beispiel einer extremen Zerrissenheit

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXXVI 13 )
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des Artareals in zwei weit getrennte Unterareale beim SchlammbeiBer angefiihrt;
solche Fille, von denen in der Zoogeographie Beispiele aus verschiedenen Tier-
gruppen bekannt sind, sind mit Sicherheit auf postdiluviale Disjunktion des
urspriinglich einheitlichen, in diluviale Refugien wihrend der Eiszeit zuriick-
gedrangten Artareals zuriickzufithren. Fig. 30 bringt ein typisches Beispiel
eines geographisch zerrissenen Areals einer Art, die ans Hochgebirge angepaBt ist.
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Fig. 29. Beispiel eines durch postdiluviale Disjunktion zerrissenen Artareals. Verbreitung
des Schlammbeilers Misgurnus fossilis L. in der Paldarktik. (Nach Brre 1916.)
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Fig. 30. Beispiel eines geographisch zerrissenen Artareals, Verbreitung der Gemse Rupi-
capra rupicapra L. (Nach GEpPTNER 1936.)

Auf Fig. 31 ist ein dhnlicher Fall gebracht, bei dem die betreffende Art an von-
einander durch Wiisten isolierte FluBtiler gebunden ist. In vielen Fallen greift
der Mensch ein und bringt, entweder durch teilweise Ausrottung, oder durch Ver-
schleppung in vorher von der betreffenden Art nicht bewohnte Gegenden sekundéir
eine Zerrissenheit in frither einheitliche Verbreitungsareale hinein. Auf Fig. 32
ist ein derartiges Beispiel, die heutige Verbreitung des Zobels, angefiihrt. Bei den
auf den Fig. 29 bis 32 angefiihrten Beispielen handelt es sich um geographische
Isolation zum Teil sehr groBer Teile der betreffenden Artpopulation. Die geo-
graphische Isolation kann sich aber auch auf wesentlich kleinere Populationen
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. B
Fig. 31.
Beispiel eines ,,Netzareals®,
zerrissen durch das Fehlen 1>

entsprechender Biotope zwi-

schen ‘den einzelnen FluB-

systemen. Verbreitung der

Erdratte Nesokia (GRAY)
in Mittelasien.

(Nach GeEprNER 1936.)

Fig. 32. Beispiel eines durch Ausrottung sekundér zerrissenen Artareals. Die gegenwirtige
Verbreitung des Zobels Martes zibelling L. in der Nord-Paldarktik. (Nach Oenev 1931.)

Fig. 33. Beispiele der fleckenartigen Verteilung der fiir die betreffende Art bewohnbaren
Biotope innerhalb des Artareals. Verteilung der Populationen der Schneemaus Chionomys
nivalis MarT. in den Alpen. (Nach E. MomR aus GerrNER 1936.)
13*
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beziehen, wie es auf Fig. 33 an der fleckenartigen Verteilung der Populationen
der Schneemaus in den Alpen gezeigt ist.

~ Die Betrachtung der Verbreitungskarten verschiedener Arten zeigt somit,
daB in verschiedensten MaBstiben geographische Zerrissenheit und geographische
Isolation vorkommt. Eine nihere Betrachtung der Individuenverteilung inner-
halb jeder lokalen Population einer Organismenart zeigt, dall auch da die Ver-
teilung nie vollkommen gleichmiBig ist. Entweder sind kleine Unterpopula-
tionen fleckenartig oder netzférmig nur an bestimmte Biotope gebunden, zwischen
denen die betreffende Art fehlt; oder es sind zumindest lokale Anhdufungen der
Individuen an bestimmten Stellen des von der betreffenden Art bewohnten
Gebietes festzustellen. Schematisch ist dies auf der oberen Reihe der Fig. 34

Fig. 34. Schema der Verteilung der Individuen innerhalb des Artareals, und das Verhaltnis
der ,,Kleinpopulationen zum ,,Aktjonsbereich* der betreffenden Art.

dargestellt. Eine territoriale Trennung von Unterpopulationen ist so gut wie
immer und tiberall innerhalb der Artareale vorhanden; diese kleine territoriale
Trennung von Unterpopulationen zeigt aber nicht immer den eigentlichen Grad
der territorialen Isolation der betreffenden Unterpopulatiorren an, denn die Iso-
lation hat eine mehr oder minder ausgesprochene Unterbrechung der Panmixie
zur Voraussetzung. Der Panmixiegrad wird aber nicht allein durch die terri-
toriale Verteilung der Individuen, sondern auch durch deren Beweglichkeit in
Raum und Zeit bedingt. Letzteres kann man als ,,Aktionsbereich‘‘ der Individuen
einer bestimmten Art bezeichnen. Als ,,Aktionsbereich® bezeichnen wir das
Territorium, innerhalb dessen sich einzelne Individuen einer Generation aktiv
bewegen, oder passiv, aber regelmifig verschleppt werden; somit stellt er das
regelmiBige potentielle Fortpflanzungsgebiet einzelner Individuen der betref-
fenden Art dar. Es ist klar, daB der Grad der Panmixie, und somit ihr Reziprokes
~-der Grad der Isolation einzelner Populationsteile innerhalb des Artareals, vor-
wiegend durch das Verhiltnis zwischen der territorialen Trennung einzelner
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Unterpopuldationen und dem Aktionsbereich der Individuen der betreffenden
Art bedingt werden; schematisch ist dieses auf Fig. 34 unten dargestellt. Ist
die territoriale Trennung klein im Vergleich zum Durchmesser des Aktions-
bereiches, so ist keine nennenswerte Isolation vorhanden; ist dagegen der Aktions-
bereich klein im Vergleich zur territorialen Trennung, so mu8 eine ausgesprochene
Isolation der betreffenden Populationsteile angenommen werden. Es ist noch
sehr wenig genaues iiber die Aktionsbereiche verschiedener Organismenarten
bekannt. Wie falsch die Beurteilung der intraspezifischen Isolation allein auf
Grund der territorialen Trennung der Populationen innerhalb des Artareals
sein kann, zeigt folgendes Beispiel. Die gewsGhnliche, weit verbreitete Krickente
hat ein typisches Fleckénareal ;. éie ist innerhalb des Artareals nur an bestimmten,

Fig. 35. ,,Aktionsbereiche der Krickente und des Stars. Junge Krickenten Nefiion crecca
L. wurden in England (schwarze Stelle) beringt und schon im niichsten Jahr als Brutvigel
in dem unterbrochen umgrenzten Gebiet gefunden; die in Dinemark (schwarze Stelle) jung
beringten Stare Sturnus vulgaris L. wurden in den nachfolgenden 8 Jahren in dem punktiert
umgrenzten Gebiet wiedergefunden. (Schematisiert nach ScmUTz und PrOMETOV.)

passenden Bictopen vorhanden, die manchmal recht weit voneinander entfernt
sind. Auf Fig. 35 sind Ergebnisse von in England durchgefiithrten Beringungs-
versuchen junger, ans dem Nest geholter Krickenten angefiihrt: die in Mittel-
england als Jungvogel beringten Enten wurden schon im nichsten Jahre als
Brutvogel in einem riesigen Gebiete gefunden. Das bedeutet eine enorme terri-
toriale Dispersion der Brut in jeder Generation, also einen enormen Aktions-
bereich, der bei weitem die territorialen Trennungen innerhalb des Artareals
ibertrifft und also die territoriale Trennung als solche jeder Bedeutung als Iso-
lationsfaktor beraubt. Das auf gleicher Figur angefiihrte Beispiel des gewohn-
lichen Stars zeigt einen wesentlich kleineren Aktionsbereich. An geeigneten
Objekten konnen durch genaue populationsstatistische Erhebungen und Mar-
kierungsversuche die Verteilungsverhiltnisse der Individuen und ihr Aktions-
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bereich innerhalb der Populationen untersucht werden. Auf Fig. 36 ist das Er-
gebnis einer Untersuchung iiber die tatsichliche Verteilung der Individuen von
drei verschiedenen Drosophila-Arten auf einem Grundstiick wihrend einer ganzen
Saison dargestellt. Diese Ergebnisse wurden mit Hilfe einer Untersuchungs-
methode gewonnen, die der in der Botanik seit langem benutzten Netzquadrat-
methode grundséitzlich dhnlich ist. Auf Fig. 37 ist das Ergebnis einer Unter-

Drasophila ,0bscura”

Drosophila funebris

Drosophila melanogaster
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Fig. 36. Verbreitung von drei Drosophila-Arten auf einem Grundstiick in Berlin-Buch nach
regelméiBigen Fangergebnissen mit Hilfe der ,,Netzquadratmethode®. In die Mitte aller
Quadrate wurden alle drei bis vier Wochen fiir zwei bis drei Tage je eine zweimal taglich
revidierte Fangflasche hingestellt. (Schematisiert nach H. A. TiMoFErrF-RESSOVSKY ; unver.)
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Fig. 37. ,,Aktionsbereich* von Droso-
phila  funebris. 1200 durch ,,Signal-
gene* (Mutationen) markierte Fliegen
wurden an einer mit Futter versehenen
Stelle (schwarzer Kreis) hinausgelassen;
die in regelmifiigen Abstinden um
diese Stelle verteilten Fangflaschen
wurden zwei Wochen lang téaglich auf
markierte Fliegen durchgesehen. Die
Kreise bezeichnen die Stellen, an denen
Fangflaschen standen; die Punkte in
diesen Kreisen bezeichnen markierte
Fliegen.
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suchung iiber die ungefihre Ausdehnung des Aktionsbereiches bei einer Droso-
_phila-Art angefithrt. Diese Ergebnisse wurden durch Wiedereinfangen an einer
bestimmten Stelle ausgesetzter markierter Individuen gewonnen; bei Drosophila,
ebenso wie bei anderen Objekten, bei denen verschiedene Mutationen bekannt
sind, konnen zur Markierung bestimmte Mutationskombinationen benutzt werden.
Die bisherigen Versuche zeigten, daB der Aktionsbereich bei Drosophila recht
klein ist; deshalb spielen auch relativ geringe territoriale Trennungen der Unter-
populationen bei dieser Organismengruppe eine recht groBe Rolle im Sinne der
intraspezifischen Isolation.

Wir sehen somit, da die Isolation in verschiedensten Formen bis in die
kleinsten Populationen aller Lebewesen verbreitet ist. Sie kann also als Evo-
Iutionsfaktor iiberall eingreifen. Ebenso wie bei der Selektion wissen wir aber
zundchst sehr wenig Exaktes und Quantitatives iiber den Grad der Isolation
innerhalb verschiedener Artpopulationen, und somit iiber ihre relative Rolle
als Evolutionsfaktor.

d) Populationswellen

Wenn wir von Isolation als Evolutionsfaktor sprechen, so stellen wir uns
meistens Vorginge vor, die betrachtliche Teile der Population fiir lingere Zeit-
spannen betreffen. Nur solche Isolationsvorginge kénnen richtend in den histo-
rischen Evolutionsvorgang eingreifen. Hs erscheint deshalb aus bioclogischen
Griinden zweckmiBig, als besonderen Evolutionsfaktor Vorginge herauszu-
gliedern, die beziiglich ihres Wirkungsmechanismus auf die genotypische Zu-
sammensetzung der Populationen von der ausgeprigten Isolation eigentlich nicht
zu trennen sind; die also ebenfalls die Panmixie und die Vermischung beein-
flussen. Diese Vorginge kénnen aber auBerdem auch wesentlich die Voraus-
setzungen fiir die evolutionistische Wirkung der anderen Evolutionsfaktoren
beeinflussen. Diese Vorgidnge wurden seinerzeit von TSCHETVERIKOFF als ,,Lebens-
wellen“ (TSCHETVERIKOFF 1915, 1926) und von DuBININ als ,,genetisch-auto-
matische Prozesse” (DUBININ 1931, DuBININ und RoMascHOFF 1932) bezeichnet;
vielleicht ist es zweckmiBiger, wie es sich wihrend der Wiirzburger Diskussion
hetausgestellt- hat, sie als ,,Populationswellen zu bezeichnen. '

Als ,,Populationswellen” bezeichnen wir quantitative Schwankungen der
Individuenzahl und territoriale Verschiebungen einzelner Populationen innerhalb
der Art, die grundsatzlich, dhnlich wie die vorhin definierte Isolation, die Pan-
mixie und die PopulationsgroBe einschrinken, bzw. dndern; der Unterschied
der Populationswellen von Isolation bezieht sich vorwiegend auf ihr zufilliges
Schwanken und auf beschrénkte Dauer eines bestimmt-gerichteten Populations-
wellen-Vorgangs. :

Quantitative Schwankungen der Individuenzahlen sind bei sdmtlichen
Lebewesen vorhanden. Solche Schwankungen konnen verschieden bedingt,
von verschiedener zeitlicher und rdumlicher Ausdehnung sein. Sie kénnen z. B.
streng perioaisch, bedingt durch Gebundenheit an Generations- oder Saisonzyklen
auftreten. Es ist wohlbekannt, daBl z. B. bei simtlichen Organismen nur ein
Bruchteil, manchmal ein ganz geringer Bruchteil der Nachkommen jeder Gene-
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ration das fortpflanzungsfihige Alter erreicht; hier handelt es sich allerdings
nur um quantitative Unterschiede in der Haufigkeit verschiedener Altersklassen
innerhalb der Population. Es ist ebenso bekannt, dafl auch bei Organismen, die
mehrere Generationen jiahrlich haben, ausgesprochene Unterschiede der Indi-
viduenzahlen in verschiedeneh Jahreszeiten vorkommen; bei manchen Insekten
der gemiBigten Zone kénnen die Unterschiede in der Individuenzahl unmittelbar
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Fig. 38. Quantitative Fluktuationen der Populationen des Hasen Lepus americanus und

Luchses Lynx canadensis, nach Zahl der Felle auf den Pelzmérkten in Kanada wahrend eines

Jahrhunderts. Beispiel koordinierter ,,Populationswellen* zweier Arten, (Nach Hewrrr
1921, aus GEPTNER 1936.)
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Fig. 39. Ausbreitung des Maisschadlings Pyrausta nubilalis in Nordamerika. (Nach Fgur
1928, aus GEPTNER 1936.) '

nach Uberwinterung und in der Hochsaison ‘sich wie 1: 1000 oder noch mehr
verhalten. SchlieBlich kénnen unpericdische, oder vielmehr an keine festgelegten
Zyklen gebundene, aber trotzdem mehr oder minder oft wiederkehrende Schwan-
kungen der Individuenzahl vorkommen; auf Fig. 38 sind derartige quantitative
Fluktuationen der Populationen der Hasen und Luchse in Kanada wahrend eines
Jahrhunderts angefiihrt.

Hin- und herschwanken kann nicht nur die Individuenzahl als solche,
sondern auch das Verbreitungsareal einer Sippe. Die Ursachen solcher terri-
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torialer Schwankungen konnen sehr verschieden sein. Es kann sich um rasche
Ausbreitung oder Zusammenschrumpfung gewisser Teile des Artareals handeln;
solche Vorginge kénnen auch langsamer sein und dann oft der Beobachtung ent-
gelien. Besonders bekannt sind Fille rascher Ausbreitung, manchmal innerhalb
weniger Jahre, von Schidlingen und Organismen, die in ihnen fremde, aber bio-
logisch passende Gebiete eingeschleppt wurden. Auf Fig. 39 ist die rasche Aus-
breitung des von Europa eingeschleppten Maisschidlings Pyrausta nubilalis in
Nordamerika angefiihrt; wohlbekannt sind wiederholte rasche Ausbreitungen
des aus Amerika eingeschleppten Koloradokéfers in Europa. Auf Fig. 40 ist die,
ebenfalls sehr rasche, Ausbreitung der amerikanischen Bisamratte in Mitteleuropa
angefiihrt, die 1907, ohne zu ahnen, daf} sie sich zu einem gefdhrlichen Schadling
entwickeln wird, an einer Stelle in Bohmen ausgesetzt wurde. DaB es sich nicht

Fig. 40.
Ausbreitung der amerika-
nischen Bisamratte Fiber
zibethicus L. in Mittel-
europa. Der schwarze Fleck
in der Mitte ist die Stelle,
an der 1907 die Bisamratte

ausgesetzt wurde.

(Nach “ULLBRICH 1930.)

nur um schnelle Ausbreitung von Schédlingen, oder an den Menschen gebundenen
bzw. vom Menschen importierten Organismen handeln kann, zeigen die nichsten
Figuren. Auf Fig. 41 sind zwei Beispiele einer relativ raschen Ausbreitung des
Artareals wild lebender Tiere in westéstlicher Richtung angefiibrt: seit Anfang
des 19. Jahrhunderts haben der Kanarienfink und.der Feldhase ihre Artareale
in nordostlicher Richtung enorm vergroBert. Auf Fig. 42 sind zwei Beispiele
einer dhnlichen Ausbreitung der Artareale nach dem Westen zu angefiihrt:
seit der Mitte des 19. Jahrhunderts haben der sibirische Ammer und der griine
Laubvogel sich rasch in- westlicher Richtung verbreitet und sehr groBe, fiir die
betreffenden Arten neue Gebiete besiedelt. Auf Fig. 43 ist die Ausbreitung eines
Artareals nach Norden, an dem Beispiel der Blauracke angefiihrt. Man kénnte
viele andere Beispiele nicht nur der raschen Ausdehnung, sondern des ebenso
raschen Schrumpfens von Artarealen anfiihren. Solche Vorginge finden dauernd
bei Vertretern verschiedenster Organismengruppen in der Natur statt. Es ist
allerdings nicht leicht, gut gesicherte und genau verfolgte Fille zu finden, denn
nur wenige wurden tiber Jahrzehnte zuverlissig registriert. Am besten kennt man
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territoriale Populationswellen bei den Schidlingen unter den Insekten, da sie
dort wegen der raschen Vermehrung schneller ablaufen und wegen ihrer prak-
tischen Bedeutung schon seit lingerer Zeit genau verfolgt werden. Bei ndherer
Betrachtung siecht man aber, dall diese Erscheinungen durchaus nicht an Schéd-
linge gebunden, sondern bei allen Lebewesen verbreitet sind.

Besonders deutlich sieht man quantitative und territoriale Populations-
wellen am Rande des Verbreitungsareals, an den Arealsgrerizen der Art. Jedem

Fig. 41. Ausbreitung in westostlicher Richtung des Kanarienfinkes Serinus canaria serinus

L. und des Feldhasen Lepus europaeus L. seit Anfang des 19. Jahrhunderts. Unterbrochene

Linien im Westen — 8. c. serinus; punktierte Linien im Osten — L. europaeus. (Nach MAYR
und FoLITAREK.)

Fig. 42.

Ausbreitung in ostwest-
licher Richtung des sibi-
rischen Ammers Emberiza
aureola Pary. und des grii-
nen Laubvogels Acantho-
pneuste  viridiana BLYTH.
seit der ersten Halfte des
19. Jahrbunderts. Unter-
brochene  Linien  und
schrige Zahlen = E. aure-
ola; punktierte Linien und
gerade Zahlen = 4. viri-
diana.
(Nach ProMpTOV 1934
und anderen Angaben.)
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Feldbiologen, der iiber lingere Zeiten Arealsgrenzen beobachten konnte, ist
bekannt, dal sich da direkt eine Art ,,Brandung® abspielt, indem an einzelnen
Stellen die Art vordringt, an anderen zuriickgeht, kleine Inselpopulationen auBer-

halb des geschlossenen Art-
areals, als sozusagen Pioniere
in fremder Umgebung bildet,
die ihrerseits wachsen und
mit der groBen Artpopulation
verschmelzen, oder sich ver-
kleinern wund verschwinden
kénnen. Auf Fig. 44 ist ein
Schema solcher territorialer
Populationsschwankungen an
einer Arealsgrenze angefiihrt;
die Zeichnung ist ganz sche-
matisch, es wurden ihr aber
tatsdchliche Verhaltnisse an
einer Stelle der siidlichen Aus-
breitungsgrenze des Zobels zu-
grundegelegt.

Quantitative und terri-
toriale Populationswellen, in
Verbindung mit unvollkom-
menen und variablen terri-

Fig. 44.

Schema der territorialen Popu-
lationsschwankungen (Bildung von
»»Populations-Inseln®, deren
Wachstum, bzw. Verschwinden)
an einer Arealsgrenze. Pfeile
zeigen Stellen von ansteigenden
territorialen Populationswellen an;
dazwischen — eine zuriickgehende
territoriale Populationswelle. Ge-
strichelt = frithere, ausgezogen
= spitere Verhiltnisse.

Fig. 43. Ausbreitung der Blauracke Coracias garrula
L. nach Norden im Laufe des letzten halben Jahr-
hunderts.

torialen Isolationen innerhalb kleinerer Populationen spielen in zweierlei Hin-
sicht eine besonders grofie Rolle.

Erstens wird dabei, durch Beschrinkung der Individuenzahl und des Pan-
mixiegrades, eine sehr starke zuféllige Schwankung der Konzentration einzelner
Mutationen und Mutationskombinationen zustande gebracht. Ein groBer Teil
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der wiederholt in geringen Raten auftretenden Mutationen wird durch diese zu-
filligen Schwankungen rasch, oft in einer Generation, zum vollkommenen Ver-
schwinden gebracht; andere kénnen ebenso zufillig (falls in einem kleinen, mehr
oder minder isolierten Populationsteil zufillig einige Mutationstrager zuriick-
bleiben und dann von einer ansteigenden Populationswelle erfat werden) schlag-
.artig hohe Konzentrationen erreichen. Diese Vorgidnge der zufdlligen Gen-
Konzentrationsschwankungen sind von ganz ausschlaggebender - Bedeutung:
denn erst die durch derartige zuféllige Schwankungen zu einer hoheren Konzen-
tration gebrachten Mutationen konnen einer mehr oder minder intensiven Auslese
ausgesetzt werden, da die Selektion bei sehr geringen Gen-Konzentrationen nur
sehr langsam fortschreiten kann. In diesem Sinne miissen Populationswellen
(deren ,,Brandung®* selbstverstdndlich nicht nur an Artarealsgrenzen, sondern
auch an allen Grenzen panmicktischer Unterpopulationen innerhalb des Art-
areals von besonderer Bedeutung ist) als eigentlicher Lieferant des Evolutions-
materials an die natirliche Auslese betrachtet werden; und nur durch solche
Populationswellen kénnen rezessive Merkmale in homozygoter Form unter
die Wirkung der Auslese gelangen; denn, wie wir gesehen haben, kann der
Auslesewert der Heterozygote ein ganz anderer als der der Homozygote sein,
ganz abgesehen davon, daB ein rezessives Merkmal als solches (z. B. als
mimetisches oder Schutzmerkmal) erst in homozygotem Zustand seinen
Selektionswert zeigen kann. Auf Wirkung der Populationswellen ist auch
zurtickzufiithren, daB, wie wir frither gesehen haben, in sdmtlichen freilebenden
Populationen eine Reihe von Mutationen in recht hohen Konzentrationen
vorhanden ist. :

Zweitens konnen sowohl die betriachtlichen Schwankungen der Individuen-
zahlen als auch Ausdehnungen der Verbreitungsareale wesentlich den Selektions-
vorgang beeinflussen. Es ist klar, daB bei quantitativen Lebenswellen, die sich
iilber mehrere Generationen erstrecken, die Intensitit der Auslese auf dem an-
steigenden Ast abnimmt und auf dem absteigenden zunimmt. Territoriale
Arealsschwankungen kénnen einen Teil der Individuen der betreffenden Sippe
unter neue Konstellationen von Milieubedingungen bringen, unter denen sich
dann auch die Auslesevorginge wesentlich dndern. In diesem Zusammenhang

‘ist es interessant, daB VaviLov (1927) fir eine ganze Reihe von Kulturpflanzen
gerade an den Arealsgrenzen das Vorkommen vieler rezessiver Formen feststellen
konnte. _

Grofere territoriale Populationswellen, die in extremen Fillen schon beinahe
den historischen Migrationen der Arten gleichzusetzen sind, konnen schlieflich
als wesentlicher Faktor der Vermischung schon differenzierter Formen, und somit

. der Bildung vieler neuer Mutationskombinationen dienen; und in manchen Fallen

miissen fortschreitende Arealsausbreitungen, falls sie durch Anwachsen eines
urspriinglich kleinen Populationsteiles zustande kommen, von einem Proze(;
der Verringerung der  genetischen Vielgestaltigkeit des betreffenden Popu-
lationsteiles begleitet werden; einem Vorgang, auf den vielleicht einige
Falle der geographisch-gerichteten Variabilitdt zuriickgefiihrt werden kénnten
(RErsic_1938). '
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2. Relative Bewertung einzelner Evolutionstaktoren

Aus der vorhin gegebenen Beschreibung der uns bekannten Evolutions-
faktoren geht im groBen und ganzen schon auch ihre relative Bedeutung im
Evolutionsmechanismus hervor. Selbstverstdndlich kann von verschiedener oder
relativer Bedeutung einzelner Evolutionsfaktoren nur im Sinne ihrer relativen
Beteiligung an den einzelnen Seiten des Evolutionsvorganges gesprochen werden;
denn es ist klar, daf} alle Evolutionsfaktoren fiir den Evolutionsvorgang, so wie
wir ihn vor uns haben, unbedingt notwendig sind.

Grundsitzlich konnen die vier von uns aufgezihlten Evolutionsfaktoren
auf drei Wirkungsmechanismen zuriickgefiihrt werden: den Mutationsdruck
durch wiederholte Lieferung des Evolutionsmaterials in Form bestimmter Mu-
tationen, den Selektionsdruck, der in Ausmerzung nicht adaptiven und Auslese
adaptiven Evolutionsmaterials besteht, und den zufélligen Konzentrations-
schwankungen einzelner Genotypen durch variierende Beschriankung der Pan-
mixie und der Individuenzahlen. Der letzte Wirkungsmechanismus unterscheidet
sich vorwiegend quantitativ in den von uns oben getrennten Evolutionsfaktoren,
der Isolation und den Populationswellen.

Der Mutationsdruck kann nur in beschrinktem MaBe als richtender Faktor
der Adaptation und Differenzierung angesehen werden. Nur insofern, als selbst-
verstindlich das nicht entstehen kann, wozu durch Mutabilitdt die notwendigen
Bausteine nicht geliefert werden konnen. Die Mutabilitit mufl somit als Lieferant
des Evolutionsmaterials angesehen werden. Dieselbe Bedeutung kommt vor-
wiegend auch den Populationswellen zu; denn, wie wir gesehen haben, wird
eigentlich "erst durch zufillige Konzentrationsschwankungen das Genotypen-
material auf die historische Evolutionsarena gebracht, und einer intensiveren
Auslese ausgeliefert. Die Populationswellen ermdglichen sozusagen eine vollere
und vielseitigere evolutionistische Ausnutzung des vom Mutationsprozel3 gelie-
ferten Evolutionsmaterials; sie schaffen dauernd, in verschiedenen Teilen des
Artareals ,,Evolutionskandidaten, deren weiteres Schicksal allerdings von den
zwei anderen Faktoren abhéngt.

Die eigentlichen richtenden Faktoren der Evolution sind die Selektion
und die Isolation. Die Selektion ist der Faktor, der die Adaptation zustande-
bringt und mit ihr die Differenzierung in Zeit, oder das, was wir Hoherentwicklung
nennen. Die Isolation, also linger andauernde Trennung einzelner Artpopu-
lationsteile, muf als Hauptfaktor der Differenzierung im Raum betrachtet
werden, die allerdings auch durch verschieden gerichtete Selektion in verschie-
denen Teilen des Artareals zustandegebracht werden konnte, die aber durch
Isolation wesentlich vertieft und irreversibel gemacht wird. Biologische, vor allem
genetische Isolation ist auch der wesentlichste Schritt der Artbildung; er ermog-
licht schon partiell morphophysiologisch differenzierten Sippen (die somit Unter-
schiede in ihrer weiteren Entwicklungspotenz in gewissem Grade besitzen miissen),
zum Teil nebeneinander, unter EinfluB} dhnlicher Bedingungskonstellationen sich
weiter zu entwickeln, ohne die vorhin gewonnene Differenzierung einzubiiflen.
Eine frithzeitig in einem kleinen Teil des urspriinglichen Artareals eingetretene
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biologische Isolation muB automatisch auch von vornherein einen Unterschied
in der weiteren Entwicklungspotenz mit sich bringen.

Die vier uns bekannten Evolutionsfaktoren bilden somit zwei Gruppen:
die Mutabilitdt und die Populationswellen liefern das Evolutionsmaterial, die
Selektion und die Isolation bilden die richtenden Evolutionsfaktoren; wobei die
Selektion die Adaptation und zeitliche Differenzierung, die Isolation — die
raumliche Differenzierung in erster Linie bedingen. Andere Faktoren, wie z. B.
ein direkter richtender EinfluB der Umwelt, sind uns nicht bekannt, und die
bisherigen Ergebnisse der experimentellen Genetik sprechen gegen die Moglichkeit
der Existenz derartiger Faktoren und gegen die Notwendigkeit ihrer Annahme.

IV. Methoden der genetisch-evolutionistischen Forschung

Es bleibt uns nur noch kurz die Methoden der genetisch-evolutionistischen
Forschung aufzuzéhlen. Die Methoden und Wege dieser Forschungsrichtung
kionnen selbstverstdindlich sehr mannigfaltiz sein. Man kann aber zunichst
zwei Richtungen unterscheiden: eine theoretische und eine empirische. Zu der.
ersten gehdren mathematische Analysen der Wirksamkeit verschiedener Evo-
lutionsfaktoren unter bestimmten Bedingungen und die Priifung der Voraus-
setzungen einer genetisch-selektionistischen Evolutionserklirung; zu der zweiten
gehort die genetische Analyse der Unterschiede zwischen verschiedenen taxo-
nomischen Sippen und ein sehr mannigfaltiges Arbeitsgebiet, das man als Popu-
lationsgenetik kurz bezeichnen kann.

1. Mathematische Analysen der Wirkungsfiihigkeit der Evolutionsfakforen

Von entscheidender Bedeutung fiir jede Art genetisch-evolutionistischer
Uberlegungen ist die Kenntnis der Wirkungsgesetze und Grenzwerte der Wirk-
samkeit einzelner Evolutionsfaktoren und deren Kombinationen. Solche Kennt-
nisse kénnen auf dem Wege einer mathematischen Analyse gewonnen werden.
Diese Forschungsrichtung wurde vor allem durch die Arbeiten von DuBININ und
Romascrov, R. A, FIsHER, GAUSE, J. B. S. HALDANE, HARDY, PEARSON, PHILIP-
TSCHENKO, TSCHETVERIKOV, VOLTERRA und S. WRI1GHT gefordert. Auf die Einzel-
heiten braucht hier nicht eingegangen zu werden, da dieser Arbeitsrichtung ein
besonderes Referat von K. PATAvu am heutigen Nachmittage gewidmet ist. Es
geniigt hier zu betonen, daB auf mathematischem Wege, bei Annahme bestimmter
biologischer Bedingungen und Bedingungskombinationen, die Wirkungsgesetze
und Wirkungsgeschwindigkeiten der Selektion, der Mutabilitit und der zu-
talligen Genkonzentrationsschwankungen einzeln und in Kombination ermittelt
werden kénnen. Dadurch wird die potentielle Wirkungsfihigkeit dieser Kvo-
lutionsfaktoren festgestellt; und diese Feststellung ist von entscheidender Be-
deutung fiir die Annahmen iiber mogliche Grenzwerte der Wirksamkeit der be-
treffenden Faktoren in freier Natur. Derartige mathematische Analysen kénnen
aber selbstverstindlich garnichts {iber die tatsichlichen Verhéltnisse der in der
Natur sich abspielenden Evolutionsvorginge aussagen, solange man keine
numerischen Werte wenigstens fiir die relative Grofie des Selektionsdruckes,
des Mutationsdruckes und der Populationswellen fiir die einzelnen Evolutions-
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ablaufe hat. Vorhin haben wir gesehen, dafl die experimentelle Genetik fiir einige
dieser Werte wenigstens die Grofenordnung anzugeben schon imstande ist.
‘Gegeniiber den unter den Biologen nicht seltenen extremen Empirikern, die dazu
neigen, diese und #hnliche Arbeitsrichtungen als iiberfliissige mathematische
Spielereien zu betrachten, mull aber betont werden, daf3-gerade auf diesem Ge-
biete ohne strenge und exakte Analyse der Verhiltnisse, wenn auch unter kiinstlich
angenommenen Voraussetzungen, der Evolutionsmechanismus iiberhaupt nicht
klar gesehen und erkannt werden kann. Eine ,,qualitative’ Schéitzung auf den
,,ersten Blick®, oder auf Grund sogenannter allgemein-biologischer ,,Erfahrungen*
und ,,Bewertungen kann zu bizarrsten Trugschliissen fiihren.

2, Experimentelle Priifung der Priimissen einer genetisch-selektionistischen
Evolutionsdeutung

Aus der vorher erwidhnten mathematischen Arbeitsrichtung ergeben sich
theoretische Voraussetzungen fiir die Bildung von Vorstellungen {iber den Evo-
lutionsmechanismus, die sich auf die Wirkungsfihigkeit bestimmter Evolutions-
faktoren unter bestimmten Bedingungen beziehen. Die in diesem Abschnitt
zu erwihnenden Arbeitsmethoden haben zur Aufgabe die Prifung, ob die uns
jeweils bekannt werdenden Tatsachen und Mechanismen der experimentellen
Genetik in ausreichendem MaBe solche Eigenschaften besitzen, um als allein-
giiltiges Evolutionsmaterial dienen zu koénnen. Unter diese Arbeitsrichtung
tallt also die Durchfithrung grundsitzlich wichtiger Modellversuche und Sichtung
des gesamten genetischen Tatsachenmaterials vom Standpunkt der Eignung
dieser genetischen Kenntnisse zur Klirung des Evolutionsmechanismus. Es ist
klar, dafi dieses Gebiet auBerordentlich mannigfaltig ist, seine besondere Art
braucht aber nicht ndher beschrieben zu werden, denn mein ganzer heutiger
Vortrag ist eigentlich nichts anderes, als ein Versuch diese Methode anzuwenden.
Diese Arbeitsrichtung hat also eigentlich keine bestimmte spezifische Arbeits-
methodik und besteht lediglich darin, daBl man von Zeit zu Zeit das mit ver-
schiedensten Arbeitsmethoden gewonnene genetische Tatsachenmaterial und dic
aus diesem Tatsachenmaterial sich ergebenden genetischen Gesichtspunkte,
vom Standpunkt ihrer Eignung zur Klirung von Evolutionsfragen kritisch
mustert. Dieses kann selbstverstdndlich nicht nur in einer so allgemeinen und
wenig eingehenden Form wie im heutigen Vortrag, unter dem allgemeinen Ge-
sichtspunkt ,,Genetik und Evolution*, sondern auch vom Standpunkt spezieller
Evolutionsfragestellungen (wie z. B. das Mimikryproblem, physiologische Adap-
tation, Korrelationsproblem, Artentstehung, usw.) durchgefiihrt werden. Die
Bedeutung dieser Arbeitsrichtung liegt darin, daBl nur auf diesem Wege die
Aufstellung evolutionistischer Theorien mit moglichst wenig unbegriindeten,
inhaltslosen und den genetischen Erfahrungen sogar widersprechenden Voraus-
setzungen ermoglicht wird; andererseits kann kritische, aber gleichzeitig strenge
und der Tragweite der genetischen Kenntnisse gerecht werdende Sichtung des
genetischen Tatsachenmaterials vom evolutionistischen Standpunkt aus, even-
tuelle Liicken in unseren Kenntnissen der Variabilitdt aufdecken und so zu der
Suche nach neuen Tatsachen und Mechanismen anregen.
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3. Krenzungsanalysen taxonomiseher Sippen

Neben den zwei vorhin erwihnten allgemeinen und eine vorwiegend theo-
retische Bedeutung besitzenden Arbeitsrichtungen, kann und muB rein empirische
und experimentelle genetische Arbeit betrieben werden, die der Klirung eve-
lutionistischer Probleme dienen soll. Als naheliegendste Methode erscheint dabei
die genetische Analyse von Unterschieden zwischen schon vorhandenen taxo-
nomischen, oder systematisch-reellen Sippen. Diese Arbeitsrichtung hat zweierlei
Bedeutung.

Erstens wird auf diesem Wege gepriift, ob die Unterschiede zwischen den
systematisch-reellen Sippen auf genetisch bekannte Faktoren zuriickgefithrt
werden kénnen, und welcher Art diese Faktoren sind. Wir haben schon friither
gesehen, daB die bisherigen derartigen Versuche gezeigt haben, da8 solche Sippen-
unterschiede im wesentlichen auf Kombinationen solcher Faktoren beruhen,
deren Entstehung aus dem Mutationsproze8 bekanut ist. Als ungeklirt kann nur
der Entstehungsmechanismus der in manchen Kreuzungen bei Pflanzen ge-

~fundenen Plasmonunterschiede betrachtet werden.

Zweitens ist von besonderer Bedeutung eine méoglichst eingehende, mono-
graphische genetische Analyse der Variabilitit innerhalb einer bestimmten Or-
ganismenart. Das Ziel solcher Analysen ist gewissermaBen die Zerlegung der Bio-
geographie der betreffenden Art in eine Genogeographie, d. h. in die Kenntnis
der Verbreitung und Konzentration einzelner Allele bzw. Chromosomentypen
(im Falle von Chromosomenmutationen) innerhalb des Artareals. Eine solche
Kenntnis der Genogeographie:einer Art hat insofern grofile Bedeutung, als erst
dadurch uns der'jetzige statische Zustand der Verteilung des Evolutionsmaterials
innerhalb einer Artpopulation gezeigt wird; denn die gewShnliche intraspezifische
systematisch-biogeographische Gliederung weist nur auf mehr oder minder
wohldefinierbare Merkmalsgruppen, die ein bestimmtes Areal innerhalb des
Verbreitungsgebietes der Art gewonnen haben, hin. In vielen Fillen wird man
aus derartigen genogeographischen Bildern einer Art schon Schlisse einerseits
itber die eigentlichen Zusammenhénge zwischen einzelnen Merkmalen und dem
Milieu, und andererseits iiber die Wege der Bildung von Merkmalskombinationen
{(z. B. ob rein historisch, durch gemeinsame Wanderung, oder adaptativ, durch
Selektion bestimmter Merkmalskombinationen unter.bestimmten Bedingungen,
oder schlieBlich zufallig durch Transgression unabhingiger ‘Verbreitungsareale
einzelner Gene in einem bestimmten Gebiet). ziehen konnen. Derartige mono-
graphische genetische Analysen der intraspezifischen Variabilitit sind aber
sehr zeitraubend und konnen selbstverstindlich nur an besonders geeigneten
Objekten durchgefiihrt werden.

Uber die genetische Dynamik innerhalb der Artpopulationen kénnen aller-
dings die Kreuzungsanalysen systematisch-reeller Sippen uns nur auf indirekten
Wegen einen Aufschlufl geben.

4. Populationsgenetik

Schlieflich mochte ich als letzte Methode der genetisch-evolutionistischen
Forschung eine Gruppe eigentlich sehr verschiedener Arbeitsrichtungen nennen,
die man als ,,Populationsgenetik zusammenfassen kann. Als Aufgaben der
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Populationsgenetik bezeichne ich die Suche, mit Hilfe verschiedenster Arbeits-
methoden, nach empirischen Tatsachen und Werten, die in die allgemeinen,
theoretischen, genetisch-evolutionistischen Ub_erlegungen eingesetzt werden
konnen und miissen.

Die konkreten Arbeitsaufgaben der Populationsgenetik kénnen sehr mannig-
faltig sein;hier ist nicht der Platz, sie eingehend zu betrachten, vor allem, da sie
vor kurzem in einem speziellen Aufsatz aufgezéahlt wurden (BuzzaTi-TRAVERSO,
Juoct und TiMorREFF-RESsovSKY 1938). Ich mochte nur kurz darauf hinweisen,
daf gerade auf diesem Gebiete die engste Zusammenarbeit zwischen den Gene-
tikern und den Systematikern und Biogeographen zustande gebracht werden
konnte. Denn nur ein Teil der populationsgenetischen Arbeiten erfordert die
Anwendung rein genetischer, kreuzungsanalytischer Arbeitsmethoden; viele
andere Aufgaben konnen mit Hilfe feldbiologischer, okologischer, klein-syste-
matischer und statistischer Methoden geltst werden.

Die Hauptrichtungen der populationsgenetischen Arbeiten sind, ganz
kurz aufgezihlt, folgende.

Vergleichende Phinoanalyse von Populationen. Die Systematik und Bio-
geographie, die vorwiegend taxonomisch, also auf fertige systematisch-reelle
Sippen orientiert sind, geben uns ein nur sehr schematisiertes Bild der intra-
spezifischen Variabilitit. Auch bei den gewohnlichsten einheimischen Tier- und
Pflanzenarten wissen wir nur sehr wenig itber die Merkmalsvariabilitdt und die
Hiufigkeiten einzelner Merkmale in verschiedenen Populationen. Eine statistisch
auswertbare, moglichst viele einzelne Merkmalseinheiten erfassende Analyse
verschiedener Populationen einer Art kénnte wertvolles Tatsachenmaterial fir
genetisch-evolutionistische Betrachtungen liefern.

Phéno- und Genogeographie. Aufller der im vorigen Kapitel erwihnten
monographischen genetischen Analyse der intraspezifischen Variabilitit kann an
Hand vieler Pflanzen- und Tierarten die genaue Verbreitung einzelner elementarer
Merkmale untersucht werden. Das Ergebnis solcher Studien wiirde uns ein Bild
einzelner Merkmalsareale innerhalb der Art zeigen, aus dem dann, dhnlich wie es
friiher fiir die monographisch-genetische Artanalyse erwédhnt wurde, wesentlich
strengere Schliisse als bisher iiber den Wert'einzelner Merkmale und der Art des
Zustandekommens von Merkmalskombinationen gezogen werden konnten. Bei
vielen Pflanzen- und Tierarten ist die genetische Natur einzelner Merkmale und
Merkmalskombinationen schon bekannt; in diesen Fillen kann die Phénogeo-
graphie zu einer Genogeographie vertieft werden:

Populationsstatische Analyse der Anpassungen und des Polymorphismus.
Durch geeignete, fortgesetzte populationsstatistische Merkmalsanalysen kann
vieles iiber die Anpassungserscheinungen und den Selektionswert einzelner Merk-
male geklirt werden. Verschiedene Merkmale bei verschiedenen Objekten kénnen
als Material fiir derartige populationsstatistisch-Gkologische Untersuchungen
dienen; auf einen der moglichen Wege wurde schon frither an Hand der Fig. 27
hingewiesen.

Analyse von Populationen an Verbreitungsgrenzen. Es ist ohne weiteres
klar, wie wichtig populationsstatistische Merkmalsanalysen an den Grenzen

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXXVI 14
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der Verbreitungsareale verschiedener systematisch-reeller Sippen sind. Auch
auf diesem Gebiete ist nur sehr wenig verwertbares Material vorhanden. Selbst-
verstindlich mufi man auch hier, wie in allen populationsgenetischen Arbeiten,
sich moglichst auf die gewshnlichsten, leicht erreichbaren und individuenreichen
Arten konzentrieren. :

Analyse der Individuenverteilung und der Isolation innerhalb der Art-
populationen. Es ist damit nicht die groBle geographische Isolation gemeint,
iiber die wir aus der modernen Biogeographie allméhlich gut unterrichtet werden,
sondern exakte Analysen iiber die Individuenverteilung, Okologie und woméglich
Aktionsbereiche der Individuen innerhalb begrenzter Lokalpopulationen, so, wie
es friher an Hand der Fig. 34—37 erwihnt wurde.

Genaue statistisch-6kologische Analysen der Populationswellen. Abgesehen
von einigen wenigen Fillen wissen wir noch schr wenig genaues iiber quantitative
und territoriale Populationswellen und ihren Zusammenhang mit Milieubedin-
gungen. Dabei ist das, wie frither betont wurde, ein wichtiger Evolutionsfaktor.
AuBlerdem ergeben sich durch statistische Untersuchungen einzelner Merkmale
und Merkmalskombinationen im Verlauf von Populationswellen Méglichkeiten,
wenigstens in einigen Fillen die Grofenordnung der zufalligen Konzentrations-
schwankungen und manchmal sogar der Selektionswerte in freier Natur zu be-
stimmen.

Die oben gegebene Aufzéhlung ist kurz und ganz allgemein; je nach Objekt
- und Arbeitsgebiet des einzelnen Forschers konnen unzéhlige, ganz konkrete
populationsgenetische Arbeitsaufgaben formuliert werden. Ich mochte nur be-
tonen, daf neben den makroevolutionistischen Aufgaben der Tiergeographie
und Systematik, die meines Erachtens fiir viele Fragestellungen und viele Gebiete
schon mehr oder weniger erschipft sind, es eine Menge auBlerordentlich wichtiger
mikroevolutionistischer Aufgaben gibt, die, bei entsprechender theoretischer
Einstellung der modernen. Systematiker und Tiergeographen, ohne weiteres
gelost werden kénnen, und auBerordentlich belebend und befruchtend sowohl
auf die evolutionistische Forschungsrichtung im ganzen, als auch auf die taxo-
nomisch-biogeographische Arbeitsrichtung im speziellen einwirken konnten.
Solche Forschungsergebnisse feblen uns ganz besonders, denn erst sie konnten
unsere genetisch-evolutionistischen Theorienskelette sozusagen mit Fleisch und
Blut ausfiillen.

Y. SechiuBbemerkungen

Die ganz allgemeine, notwendigerweise aber etwas fliichtige Sichtung des
genetisch-evolutionistischen Zwischengebietes die vorhin durchgefiihrt wurde,
fithrt meines Erachtens zu dem Schlu3, dal auf dem Gebiet der Mikroevolution
die experimentelle Genetik alle nétigen Tatsachen, Vorginge und Vorstellungen
fir Theorienbildungen iiber den Mechanismus der Mikroevolution zu liefern
schon imstande ist. Als Aufgabe der nichsten Zukunft kénnte man, glaube ich,
eine Vertiefung und Weiterentwicklung der systematisch-biogeographischen
Forschung nach genetischen Gesichtspunkten bezeichnen. Die immer noch von
seiten einiger Biologen empfundene Kluft zwischen den Erklirungsbediirfnissen
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der evolutionistischen Forschung und den Tatsachen und Begriffen, die die
Genetik dazu liefern kann, beruht, auf jeden Fall in bezug auf Mikroevolutions-
vorginge, meines Erachtens lediglich auf mangelnder Kenntnis der modernen
Genetik und falscher Kinschitzung der Tragweite ihrer Ergebnisse. Es ist auf
jeden Fall heutzutage viel fruchtbarer, die Ergebnisse der experimentellen Genetik
fiir die Evolutionsforschung moglichst erschépfend auszunutzen, als vom Stand-
punkte angeblicher Erfordernisse der Evolutionsforschung, gewiessermafen
,,an der Genetik vorbei‘ unbegriindete Hypothesen und Anschauungen iiber die
Variabilitdt der Organismen zu entwickeln. Erst wenn, nach wirklich sachgemaéfer,
eingehender und kritischer Sichtung, fiir gewisse Mikroevolutionsvorginge sich
Erklarungsliicken ergeben wiirden, miiite nach neuen Tatsachen und Mecha-
nismen der Variabilitdt, dann allerdings mit strengen, experimentellen Methoden,
gesucht werden.

Nicht behandelt haben wir die meisten Probleme der klassischen Makro-
evolutionsforschung. Wie anfangs betont wurde, fallen sie aus dem spezielleren
Rahmen dieses Vortrages heraus. Fir das erste dieser klassischen Probleme, das
Problem der Artdefinition und der Artbildung bestehen grundsétzlich, ebenso
wie fiir die Fragen der intraspezifischen Variabilitdt, keine Deutungsschwierig-
keiten; die experimentelle Genetik kennt eine ganze Reihe von Mechanismen,
die zur Artdifferenzierung fiihren kénnen. Das Neue, was vom genetischen
Gesichtspunkte in das Artbildungsproblem hineingebracht werden konnte,
besteht meines Erachtens darin, dafl eine allgemeine, in bezug auf den morpho-
physiologischen, biologischen und genetischen Inhalt der Art bei allen Organismen-
gruppen eindeutige Artdefinition wohl kaum gegeben werden kann; und zwar
deshalb, weil die Arten als ganz reelle, biologisch-isolierte Organismensippen
in verschiedenen Fillen vorwiegend durch verschiedene genetische Mechanismen
entstehen konnen. Es ist auch kaum anzunehmen, daB ernste Versuche der
Deutung des Entstehungsmechanismus hoherer systematischer Kategorien auf
Schwierigkeiten stofen kénnten; die Abgrenzung und taxonomische Bewertung
der hoheren systematischen Kategorien mull aber immer in gewissem Sinne
,,kiinstlich® bleiben, da diese hoheren Kategorien das Ergebnis einer zeitlichen
Projektion phylogenetischer Verhiltnisse (deren Festlegung immer liickenhaft
und unsicher bleiben wird) sind. Ob eine Kluft zwischen Mikro- und Makro-
evolution in bezug auf die Deutung der iibrigen/ klassischen Probleme der Makro-
evolution (von denen die wichtigsten die speziellen Anpassungen und speziellen
Organogenesen umfassen) sich ergibt, mull. durch spezielle genaue Analyse der
Verhaltnisse gekldrt werden. '
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Ausgprache zum Vortrag TIMOFEEFF - RESSOVSKY

F.LeNzZ. — Den Ausfilhrungen des Herrn TimorEErF-RESsovsky iber die Ur-
sachen der Evolution kann ich grundsitzlich durchaus zustimmen. Nur einen mehr
duflerlichen Umstand finde ich nicht gliicklich. Wenn Herr Timorterr die Isolierung
und die ,,Lebenswellen* in eine Reihe mit der Mutation und der Auslese stellt, so kann
dadurch nur zu leicht das MiBverstdndnis entstehen, als seien diese Dinge auch jhrer
Bedeutung nach der Mutation und Auslese an die Seite zu stellen. Wir sind doch aber
wohl alle einig dariiber, daB Mutation und Auslese unerlgBliche Bedingungen der Evo-
lution sind, nicht aber Isolierung und ,,Lebenswellen. Isolierung als solche macht, so-
viel ich sehe, iitberhaupt keine Anderung im. Genbestand einer Population, insbesondere
keine phyletische Anpassung. Wenn eine grofere Population isoliert wird, so dndert sich
ihr Genbestand im wesentlichen nur durch unterschiedliche Fortpflanzung, also durch
Auslese. GewiBl kann auch einmal zufillig ein einziger Biotypus in eine isolierte neue
Umwelt geraten und sich dort vermehren; aber eine wesentliche Bedeutung fir die Evo-
lution hat auch das nicht; insbesondere wird keine neue Anpassung daraus. Entspre-
chendes gilt auch von den ,Lebenswellen. Wenn durch Seuchen oder Witterungs-
einfliisse der Bestand einer Population stark reduziert wird und in der Folge wieder eine
Vermehrung eintritt, so ist auch dabei meist Auslese beteiligh. Wenn die Vernichtung
so weit geht, daBl nur einzelne Individuen tiibrigbleiben, die sich dann wieder vermehren,
so kénnen dadurch zufillige Anderungen im Genbestand entstehen. Fiir die Evolution
aber hat auch das nicht eine Bedeutung, die man irgendwie der Auslese an die Seite
stellen konnte. Isolierung und ,,Lebenswellen‘s setzen vielmehr nur gewisse Sonder-
bedingungen, unter denen die Auslese wirkt. Die einzige entscheidende Ursache der
phyletischen Gestaltung, die wir kennen, ist somit die Auslese. Die Mutation ist zwar
eine unerliBliche Voraussetzung der Auslese, sie bewirkt als solche aber nicht den phylo-
genetischen Aufbau der Erbmasse, weil sie ziellos ist. Herr TimoFEEFF-REssovsky hat
in seinem Referat fiir die Evolution keine multiplen Mutationen, keine gerichteten Muta-
tionen und keine Orthogenese in Anspruch genommen, und ich habe das nicht als Mangel
gefunden. Ich habe mir oft den Kopf zerbrochen, was das von manchen Autoren ge-
brauchte Wort ,,gerichtete Mutation® eigentlich bedeuten soll, und es ist mir nicht ge-
lungen, einen klaren Begriff davon zu bekommen. Fiir die Annahme, daf die Mutation
in einer einmal eingeschlagenen Richtung immer weiter gehe, fehlt es an empirischen
Belegen, Auch wiirde eine solche ,,Orthogeneses fiir die Evolution nur dann wesentliche
Bedeutung haben, wenn sie zufillig in der Richtung auf Anpassung ginge. Andernfalls
miiite der Ausdruck ,,gerichtete Mutation* schon bedeuten sollen, dafl Mutationen von
vornherein in der Richtung auf Anpassung gingen im Sinne des Lamarckismus bzw.
Vitalismus. Dafiir aber haben Belege nicht beigebracht werden kénnen. Ich bin also
mit TimorEErF der Ansicht, daB ,,gerichtete Mutationen fiir die Evolution keine Be-
deutung haben.
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BURGEFF. — Makro- und Mikromutationen. — Erstere bei Pflanzen moglich, zeigen
Entwicklungsrichtungen auf, die in den Gattungen verwirklicht sind (Marchantiaceae)
und konstruktive Bedeutung haben. Man kénnte auch sie ,, Gerichtete Mutationen‘ nennen.

W. ZimMERMANN-Tiibingen. — Es ist kein Anhaltspunks vorhanden, daB die Makro-
evolution grundsitzlich anders verliuft als die Mikroevolution. Mikro- und Makroevo-
Iutionen kénnten nur dann grundsitzlich voneinander verschieden sein, wenn die Makro-
evolution nicht iiber die Vorstufe von Mikroevolutionen verliefe. Dies aber ist nur mog-
lich, wenn es echte Makromutationen gibt, d. h. Mutationen, die in einem Sprunge durch
Umwandlung zahlreicher Gene mindestens Artdifferenzen schaffen. Solche Makromuta-
tionen sind bisher nie beobachtet. Die scheinbaren Makromutationen der Pflanzen be-
treffen einzelne, fiir die Grundorganisation, Systematik u. dergl. als ,,wesentlich* ange-
sehene Gene (Sympetalie, Symmetrie usw.). Die Makroevolution ist also nur verstind-
lich aus einer Folge von Mikroevolutionsabldufen. Bei diesen kennt man auch (z. B. bei
der Getreideumbildung) erhebliche korrelative Umbildung aufeinander angepaBter Merk-
male. Trotzdem sind natiirlich unmittelbare Modellversuche fiir umfassende Makro-
evolutionsabliufe erwiinscht.



