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I. Einleitung 
Dieser Vortrag soll weder ein Sammelreferat noch eine erschfpfende zu- 

sammenfassende Abhandlung fiber das gesamte Gebiet ,,Genetik und Evolution" 
darstellen. Denn: erstens w/£re es in der kurzen zur Verffigung stehenden Zeit 
kaum mfglich, und zweitens sind sehon einige allgemeinere Grundrisse dieses 
Gebietes in der Literatur vorhanden (DoBzItANSKY 1937, HALDANE 1932, MORGAN 
1932). Der Zweck dieses Vortrages besteht vielmehr darin, eine Aufz/~hlung und 
Prfifung einiger wichtiger Pr&missen der Anwendung genetischer Feststellungen 
undBegriffe zur K1/£rung der Evolutionsfragen zu geben. Dieses kfnnte dann als 
Grundlage sowohl ffir weitere Diskussionen fiber Evolutionsfragen, als aueh ffir die 
Formulierung empirischer Arbeitsaufgaben auf dem genetisch-evolutionistisehen 
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 Priifung der Eigenschaften der Mutationen als 
Evolutionsmaterial bestehen, und an einigen Beispielen zeigen, dab Mutationen 
auch tats/~ehlieh zur Sippenbildung im historisehen Evolutionsvorgang benutzt 
werden. Vorher wollen wir aber kurz den Zustand der klassisehen Evolutions- 
forsehung rekapitulieren und den Bereich der Evolutionsvorg~nge abgrenzen, 
auf dem eine unmittelbare Anwendung der Erkenntnisse der experimentellen 
Genetik mfglieh und fruchtbar ist. 

Die Evolution besteht definitionsgem/£B aus zwei Hauptvorgi£ngen: der 
Adaptation und der Differenzierung. Die klassische Evolutionsforsehung hatte 
zun/£chst als Aufgabe das Bestehen der Evolution als solehes zu beweisen, und 
dann sich Vorstellungen fiber den Evolutionsmechanismus und fiber die an die 
Evolutionstatsache geknfipften phyletischen Beziehungen der 0rganismen zu 
bilden. Die klassischen Evolutionsstudien bedienten sieh dabei besehreibender 
Methoden, die vorwiegend auf den Tatsachen der Pal/~ontologie, vergleiehenden 
Morphologie und Biogeographie beruhten. Diese besehreibenden Methoden 
gestatten die wiehtigsten historischen Etappen und Vorg/~nge des Evolutions- 
prozesses zu rekonstruieren. Seit DARWIN, der in genialer und klarer Weise 
das Selektionsprinzip in der organisehen Natur gesehen und es als Grundprinzip 
fiir die Erkl£rung des Evolutionsmechanismus angewandt hat, wurde viel umfang- 
reiehe und geistreiche Arbeit auf dem Gebiete der beschreibenden Evolutions- 
forschung geleistet. Man hat aber den Eindruek, dab heutzutage und in n£chster 
Zukunft diese besehreibende Arbeitsrichtung uns keine wesentliehen neuen Ent- 
deckungen, oder ein tieferes Verst/£ndnis des Evolutionsmeehanismus bringen 
wird; denn dureh die Arbeit der groBen Biologen des Endes des vorigen und 
Anfangs des jetzigen Jahrhunderts ist diese Arbeitsrichtung mehr oder weniger 
ersehfpft. Tats/~chlieh, die Palg0ntologie kann uns in mehr oder weniger voll- 
st/~ndiger Weise die Mannigfaltigkeit der morphologisehen Haupttypen aufzeigen, 
die mehr oder weniger genau in Zeit und Raum angeordnet sind. Diese Methode 
ist von groBer Bedeutung, da sie uns Dokumente fiber die geschichtlichen Haupt- 
tatsaehen und Etappen der Evolution liefert; sie kann aber, ohne Zuhilfenahme 
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yon lJberlegungen, die auf anderen Tatsachen beruhen, unmSglich uns genaueres 
fiber den eigentlichen Mechanismus des Evolutionsvorganges aussagen. Ffir die 
Erkl/irung und Deutung pal~ontologischer Tatsachen bedienten sich deshalb die 
Evolutionisten der Feststellungen, die aus Gebieten der vergleichenden Morphologie, 
Embryologie und Biogeographie stammten. Als ffihrende Gesichtspunkte bei der 
Zusammenstellung und Deutung der jewefls vorhandenen Evolutionstatsachen 
dienten das DARWI~ sche Prinzip der natiirlichen Auslese und, bei Vertretern der 
sog. lamarckistischen Richtung, das '~ltere LAMARCKsche Prinzip der direkten 
Anpassung der Organismen an ihre Umgebung. DARWIN S Prinzip der natfirlichen 
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 l~berschuB der Nachkommenproduktion, gemessen an der relativen Stabilit/it 
der Populationen bei allen Organismen. Die klassische Methode der Evolutions- 
forschung kann folgendermaf~en definiert werden: sie besteht in der Prfifung, 
ob gewisse pal/~ontologische, morphologische und biogeographische Tatsachen 
sich mehr oder weniger zwanglos in die Evolutionstheorien, die auf Grund eines 
oder beider allgemeiner Erkl/~rungsprinzipien entwickelt werden, hineinffigen. 
Trotzdem in vielen Einzelf/illen induktiv vom beschriebenen Material aus vor- 
gegangen wird, muI~ die klassische Evolutionsmethode als vorwiegend deduktiv 
bezeichnet Werden. 

Die klassischen Evolutionsmethoden wurden in der Hauptsache beim Stu- 
dium der, wie man sie bezeichnen kSnnte, ,,Makroevolution" benutzt. Unter 
]etzterer wird die Feststellung der tIauptzfige der Differenzierung und Adap- 
tation innerhalb gr58erer Organismengruppen, l~ngerer Zei$abschnitte und hSherer 
systematischer Kategorien verstanden. Methodoldgiseh wird die Erforschung 
der Makroevolution dadureh charakterisiert, dal~ es dabei unmSglich ist, nicht 
nur experimentell den Makroevolutionsvorgang zu analysieren, sondern ihn auch 
direkt zu beobachten; letzteres beruht auf der auBerordentlich geringen Ver- 
&nderungsrate pro Einheit unserer Zeitreehnung. Deshalb wird der Mechanismus 
der Makroevolution immer nur indirekten Erkl~rungen zug~nglich bleiben. 
Diese kSnnen aber induktiv aus dem Studium der ,,Mikroevolution" gewonnen 
werden. Als ,,Mikroevolution" werden solche Vorg~nge der Adaptation und Dif- 
ferenzierung bezeichnet, die von einer in Zeit und Raum sowohl der wissensehaft- 
lichen Beobaehtung, als auch dem Experiment zugitngliehen GrSI~enordnung 
sind; dabei beziehen sie sich nur auf kleinere Organismengruppen und niedere 
systematische Kategorien. 

Auf die Mikroevolutionsvorgi~nge kSnnen fruchtbar die Erkenntnisse und 
Methoden der experimentellen Genetik angewandt werden. Das soll zu einer 
induktiven Analyse der tatsgchliehen Mechanismen der Mikroevolutionsvorg~nge 
fiihren. Auf diese Weise werden zwingende Erkenntnisse der zeitlieh und rgumlich 
beobachtbaren Adaptations- und Differenzierungsvorg~nge gewonnen; es bleibt 
dann allerdings die Frage, inwiefern man die aus der Analyse der Mikroevolutions- 
vorg~nge gewonnenen Erkenntnisse als Erkl~rungsprinzip ftir die Makroevolution 
benutzen daft. Diese Frage, fiber die man sich erst naeh spezieller ~berlegung 
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und Pr'tifung des Tatsaehenmaterials einigen kann (und die meiner Meinung 
nach positiv entsehieden werden muB), f/fllt aber aus dem engeren Rahmen 
des genetiseh-evolutionistisehen Arbeitsgebietes heraus. Sicher seheint mir 
auf jeden Fall, dab heutzutage auch die Erforschung der Makroevolution nut 
dureh Gesichtspunkte, die aus tier engeren genetiseh-evolutionistisehen Forschung 
sich ergeben, belebt werden k6nnte. 

II. Das Evolutionsmaterial  

Zu der Zeit, als DArwIN sein Prinzip der natiirlichen Auslese aufgestellt hat, 
war sehr wenig fiber die Natur und Vererbung yon Variationen der Organismen 
bekannt. Dieses hat zwar nicht die wunderbar klare und exakte Formulierung 
der DARwxNsehen Selektionstheorie becinfluBt, hat aber jegliche MSglichkeit 
einer exakten Analyse der Einzelhciten des Mechanismus der Adaptations- und 
Differenzierungsvorg/~nge verhindert. Es erseheint direkt sonderbar, wie wenig 
Aufmerksamkeit die Evolutionisten am Ende des vorigen und Anfang dieses 
Jahrhunderts der exakten Analyse der Variabilit/~t und Vererbung gesehenkt 
haben; diese fundamentalen Grundlagen des Evolutionsvorganges wurden ledig- 
lich in Form von unbegrfindeten I-Iypothesen diskutiert. Dabei hat schon DARWI~ 
die Notwendigkeit genauerer Kenntnisse fiber den Mechanismus der Variabfliti~t 
und Vererbung geffihlt und die Unzul/£nglichkei~ der zu seiner Zeit allgemein 
verbreiteten Hypothese der ,,blending inheritance" erkannt; aber auch er hat 
nur vollkommen fehlgesehlagene Versuche einer rein abstrakten Hypothesen- 
bildung zur Erkl/~rung der Vererbung unternommen. Vom Standpunkt einer 
optimalen historischen Entwicklung der Biologie aus gesehen ist vielleieht die 
Uninteressiertheit der Evolutionisten ffir das eigentliche Evolutionsmaterial 
insofern als gliickliehe Erscheinung zu betraehten, als dieses ihnen ermSglichte 
sieh ganz oder vorwiegend der Besehreibung der groflen Etappen der Makro- 
evolution zu widmen. An dererseits hatte es aber zur Folge, dab unz/ihlige, 
wissenschaftlich kurzlebige, zum grSBten Tefl unbegrfindete und fiberfliissige 
Spekulationen fiber einzelne Mechanismen des Evolutionsvorganges und fiber die 
relative Bedeutung der groBen Erkli~rungsprinzipien entstanden; sie wurden 
meist in methodologisch inad/iquater Weise aufgestellt, fSrderten nicht die empi- 
rische Weiterarbeit und erschweren oft noch jetz$ das Heraussch~len wertvoller 
Beobachtungstatsachen aus einem Gemisch yon Spekulationen. Bekanntlich 
dauerte auch nach der Wiederentdeckung der Mendelgesetze und der weitgehenden 
K1/trung der Grundlagen der Variabilit/it der Organismen, eine gewisse Entfrem- 
dung zwischen den Mendelisten und den Evolutionisten an. Erst in 16tzter Zeit 
wird yon beiden Seiten aus das Bedtirfnis empfunden, die Ergebnisse der experi- 
mentellen Genetik fiir evolutionistisehe Studien und Fragestellungen zu ver- 
wenden. 

1. Mutationen als Evolutionsmaterlal 

Die experimentelle Genetik hat in allgemeinen Zfigen die Natur der Varia- 
bilit/~t der Organismen gekl/~rt. Es konnte experimentell gezeigt werden, dab 
Variationen grunds/~tzlich in zwei Gruppen eingeteflt werden kSnnen: in nicht 

Induktlve A.bstammungs- und Vererbungslehre. LXXVI 11 
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crbliche Modifikationen und erbliche Variationen. Die Grundlage der Mlermeisten 
erblichen Variationen bfldcn 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 dab 
mendelnde Erbeinheiten ursprfinglich durch Mutation entstehen. Wir kSnnen 
also behaupten, daB, mit gewissen sparer noch zu erw~hnenden Ausnahmen und 
Einschri~nkungen, die gesamte erbliche Variabflit~t der Organismen auf mendclnde 
Mutationen zurfickgeIfihrt werden kann. Somit bilden die Mutationen und ihre 
Kombinationen sicherlieh den wesentlichsten Tell des eigentliehen Evolutions- 
materials. Wir wollen deshalb in diesem Abschnitt die Frage prfifen, inwiefern 
die Eigenschaften und das Vorkommen yon Mutationen den Anforderungen, die 
an das Evolutionsmatcrial gestellt werden mfissen, genfigen. Dazu muB gepriift 
werden: welche Art yon Merkmals/~nderungen durch Mutationen entstehen 
k6nnen, ob Mutationen in ffeilebenden Populationen in gcnfigender Zahl vor- 
kommen, und ob den Mutationen und ihren Kombinationen geniigende Unter- 
schiede im Selektionswert zugeschrieben werden kSnnen. 

a) Die M u t a b i l i t ~ t  
Als Mutationen bezeichnen wir plStzliclie, sprunghafte Erbi~nderungen, 

die in ihrem weiteren Erbgang nach den generelleren Mendelregeln bei Kreuzungen 
spalten und sich rekombinieren kSnnen. Bei allen daraufhin untersuchten pflanz- 
lichen und tierischen Objekten wurde das spontane, ohne Anwendung spezieller 
AuslSsungsreize erfolgende Auftreten von Mutationen beobachtet; daraus kann 
gesehlossen werden, dab das spontane Mutieren eine ganz allgemeine, allen Orga- 
nismengruppen eigene Erscheinung ist. ~ber die Ursaehe des spontanen Mutierens 
der Organismen k6nnen zwar noch keine endgfil~igen Aussagen gemacht werden; 
die experimentelle Mutationsforschung ist aber schon auf dem Wege, diese Ursache 
zu kl~ren (STUBBE 1937, TmOFgEFF-R~ssovsKY 1937). 

Eingehende Beobachtungen an grol~em Material fiber den Mutations- 
prozeB bei verschiedenen Arten von Pflanzen und Tieren zeigten, dab durch 
Mutation s£mtliche Formen von bei den betreffenden Arten mSgliehenAnderungen 
yon morphologischen und physiologischen Merkmalen entstehen k6nnen. Auf 
der einen Seite stehen ,,groBe" Mutationen, die oft sehr starke Abweichungen 
morphologischer und physiologischer Art von dem Ausgangstyp aufweisen; die 
also stark abnorme, oft teratologisch wirkende Merkmalsabweiehungen, oder 
Merkmale, die den Wert yon Merkmalsuntersehieden bei hSheren systematischen 
Kategorien haben kSnnten, hervorrufen. Von solehen ,,groBen" Mutationen gibt 
es alle ~bergi~nge zu den ,,kleinen" Muta~ionen, die kaum feststellbare Abwei- 
chungen der quantitativen Merkmale und Eigenschaften erzeugen. Man hat 
den wohlbegrfindeten Eindruck, dab dureh Mutationen und deren Kombinationen 
die gesamte, bei den betreffenden Arten denkbare erbliche Variabflit~t zustande 
gebracht wird. 

Die experimentell-genetische und zytogenetische Forschung hat gezeigt, 
dab die plStzlichen ErbAnderungen beziiglich des sich mutativ gndernden Sub- 
strates in verschiedene Mutationstypen eingeteilt worden kSnnen. Die verschiedenen 
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Mutationen kSnnen in drei Haupttypen eingeteilt werden: Gen- oder Punkt- 
mutationen, bei denen lediglieh ein Gen geandert wird; Chromosomenmutationen, 
bei denen die Morphologie eines oder mehrerer Einzelehromosome durch Brfiehe 
und ,,falsehe" Rekombinationen der Bruehstficke sieh /~ndert; und schlieBlieh 
Genommutationen, bei denen weder einzelne Gene noeh Chromosomen an sich 
ge/~ndert werden, sondern nur die Zahl einzelner oder aller Chromosomen ver- 
/£ndert wird. Auf Fig. 1 sind diese verschiedenen Mutationstypen sehematisch 
dargestellt. Bei Pflanzen kennt man aul3erdem Mutationen der im Zytoplasma 
sieh befindenden chlorophyllbildenden Strukturen, die sog. Plastide.nmutationen. 
Andere Formen von Mutationen wurden zun/~chst nicht gefunden. Man kennt 

t. 

zwar aus einigen Kreuzungen bei Pflanzen, 
dal3 versehiedene Sippen weitgehend kon- 
stante plasmatisehe Untersehiede aufweisen 
kSnnen; yon plStzliehen mutativen ~nde- 
rungen solcher Plasmonuntersehiede, und fiber 
die Entstehungsweise der plasmatisehen 
Untersehiede, ist aber zun~ehst niehts be- 
kannt. In manehen F/~llen kSnnen Chromo- 
somenmutationen die Wirkungsweise der an 

Fig"  1o 

Verschiedene !~Iutationstypen. A. Genmutationen: 
rezessive l~Iutation A--> a, dominante Mutation 

b --> B und multiple AUelenreihe C--cl--c ~. 
B. Chromosomenmutationen: a einfacher Chromo- 
somenbruch, b Deletion, c Inversion, d einfache 

Translolcation; e reziproke Translokation. 
C. Genommutationen: a normaler haploider Chro- 
mosomensatz, b undc Heteroploidien, d Polyploidie. 

t ° 'I 'I1 \ \ \ 

b c 

)li( ))ii(( 
den Bruehpunkten liegenden Gene beeinflussen, was als Positions- oder Lage- 
effekt der Gene bezeiehnet wird. Wir kSnnen somit behaupten, dab die gesamte 
uns bekannf~ erbliehe Variabilit/~t der Organismen auf Mutationen im Genom, 
einsehlieBlieh des Positionseffektes der Gene, beruht; bei Pflanzen kommen 
Plastidenmutationen als ~mderungen besonderer, konstanter, im Zytoplasma 
sieh befindender Strukturen hinzu. 

Bei besonders eingehend untersuehtcn Objekten konnte festgest~llt werden, 
dab die verseMedenen einzelnen Mutationsschritte unter konstanten Bedingungen 
bestimmte Mutationsraten aufweisen. Wahrseheinlieh gibt es gewisse Untersehiede 
in den totalen Mutationsraten bei versehiedenen Organismen und in verscth~a~a~ 
Entwieklungsstadien und Geweben derselben Organismenart. Die absoluten 
Werte tier spontanen Mutationsraten sind abet gering, liegen fiir einzelne Mu- 
tationssehritte in tier GriiBenordnung yon 0,001 his 0,00001%, und ffir die totale 
Mutationsrate in tier GrSBenordnung yon 1 his 10 % pro Generation. Milieu- 

11" 
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sehwankungen, denen die Organismen normalerweise ausgesetzt werden, haben 
keinen, oder einen nur sehr geringen EinfluB auf die Mutationsraten. Die Erb- 
masse der Organismen scheint also weitgehend umweltstabfl  zu sein. 

b) M u t a t i o n e n  in  f r e i l e b e n d e n  P o p u l a t i o n e n  

Im vorhergehenden Abschnitt haben wir gesehen, dab dureh Mutationen 
die gesamte uns bekannte erbliehe Variabilit£t der Organismen erkl£rt werden 
kann. In diesem Sinne erfiillen sie die erste Forderung, die an das Evolutions- 
material gestellt werden mul l  Es wurde aber oft, gerade yon Seiten mancher 
Evolutionisten behauptet,  dab das, was yon den Genetikern an ihren Labor. 
kulturen und Zuchtst/~mmen an Mutationen beobaehtet wird - -  Laboratoriums- 
kunstprodukte darstellt; dab in den freilebenden Populationen man zwar eine 
gewisse erbliche Variabilit/it erkennt, nicht aber das Vorkommen yon solchen 
Mutationen, die von Genetikern beschrieben werden. Die einzelnen Populationen 

w/Id  

.e e 

Fig. 2. 
Kreuzungsmethode zur Analyse der Hetero- 
zygotie yon Individuen aus freilebenden Po- 
pulationen. Aus F1 werden mehrere Einzel- 
p/~rchen angesetzt und in F~ wird gepriift, 

ob einige dieser P~rchen rezessive 
Mutationen herausspalten. 

von Pflanzen und Tieren sind auch tats/ichlich meistens ph/~notypiseh recht 
einheitlich: Unterschiede zwisehen versc hiedenen Populationen und unter den 
Individuen innerhalb einer Population betreffen meistens quantitativ-fluktu- 
ierende Merkmale. Man kSnnte deswegen zumindestens den SehluB ziehen, daB, 
wenn diese natiirlichen Erbunterschiede letzten Endes aueh auf kleine Muta- 
tionen zuriickgeffihrt werden k6nnten, man doch in freilebenden Populationen 
nieht den MutationsprozeB wie in den Laboratoriumskulturen kennt. Diese 
Frage kann in einfaeher Weise experimentell gepriift werden. 

Auf Fig. 2 ist das Schema der Priifungsmethode zur Feststellung einer 
eventuellen Heterozygotie freilebender Individuen ffir Mutationen dargestellt. 
Falls naeh dieser Methode in einer oder mehreren F~-P/~rchenkreuzungen das Her- 
ausspalten eines mutanten Merkmals beobaehtet wird, so muB angenommen wer- 
den, dal] das entspreehende ~_lde P-Individuum heterozygot fiir die betreffende 
Mutation gewesen ist. Bei einer groBen Zahl yon Pflanzen und Tieren wurde auf 
diese Weise das gelegentliehe Herausspalten verschiedenster Mutationen in der 
Naehkommensehaft wilder Individuen beobaehtet. An versehiedenen Drosophila- 
Arten wurden ausgedehnte Versuehe durchgefiihrt, die zum Ziel batten, 
auch quanti tat iv die Heterozygotie freilebender Populationen ffir verschiedene 



Genetik und Evolution 165 

Mutationen festzustellen, und zu priifen, ob die in den wilden Populationen ent- 
haltenen Mutationen im gro]en und ganzen den Labormutat ionen entsprechen. 
Auf Fig. 3 ist das Ergebnis soleher Versuche an Drosophila ]unebris und Droso- 
phila melanogaster dargestell~. Diese Versuche zeigten, dab wilde Populationen 
eine ganze l%ihe von zum Tefl ,,gro~en" Mutationen entha.lben, y o n  denen der 
gr6Bte Tell schon aus den genetischen Laboratoriumsversuchen bei den ent- 
spreehen Arten bekannt  ist. Es zeigte sich, dab einige Mutationen in erstaunlieh 
hohen Konzentrat ionen in den Populationen enthalten sind. Es konnte weiter 
festgestellt werden, dab versehiedene Populationen betr~ehtliche Untersehiede 

~ Drosoph i l a  funebr i s  

~ OL ' ' ' ' , ' , " , , , ,  

~ z  F FI 

i: rL , lflfl 

D r o s o p h i l a  m e l a n o q a a f e r  

q ~ Oelend2ik ~,~,~ 
~ Z ] - I I I  I-, 

  tllllh 
~ L I I I I I ~  . . . . . .  

Buch 1221 ~ 76 

2q Oelezd2ik ¢o35 

m . . . . . . . . . . . .  . . . . . .  n,,l l-I 
5 I0 15 20 1 5 ~0 15 20 25 JO 

vers~iede~e MfflMion~z ~r~Medene M~tion~n 

Fig. 3. Der Oehalt an Genmutationen in freilebenden Populationen yon Drosophila/unebris 
(TIMoFkE~-REssovsKY) und Drosophila melanogaster (DvBrsI~ und Mitarbeiter). Auf den 
Abszissen sind mit 1--23 ffir Drosophila/unebris und mit 1--34 ffir Drosophila metanogaster 
verschiedene Mutationen bezeichnet; die Ordinaten stellen die H~ufigkei~en der betreffenden 
Mutationen in den verschiedenen Populationen bzw. verschiedenen Jahren dar. Verschiedene 
Popnlationen zeigen auffallende Unterschiede in den in ihnen enthalt~nen Mutationen; in 
derselben Population bleiben die haufigsten Mutationen fiber mehrere Jahre (also viele 
Generationen) erhalten, andere Mutationen sehwanken dagegen be~r~ehtlieh yon Jahr zu Jahr. 

in der Zusammensetzung der Mutationen aufweisen, und dab innerhalb derselben 
Popu la t ionen  die besonders haufig vertretenen Muta~ionen sich fiber mehrere 
Jahre,  also bei Drosophila viele Generationen, erhalten, dagegen die Zusammen- 
setzung der selden vertretenen Mutationen yon Jahr  zu Jahr  sehwankt. Diese 
Ergebnisse sind durchaus nieht Ms Zufallsbefunde an einzelnen wenigen Popu- 
lationen zu bewerten, da grundsatzlieh die gleichen Befunde an allen diesbezfiglieh 
untersuchten Populationen bei verschiedenen Drosophila-Arten besti~tigb werden 
konnten. Nach den ersten Versuehen an Drosophila melanogaster (TIMoF~,FF- 
RESSOVSKY 1927, TSCHETVERIKOV 1928), konnten ahnliche Befunde an anderen 
Populat ionen derselben Art  ( D U B I ~  und Mitarbeiter 1934~ 1936, 1937, GORDON 
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1935, TIMOFI~EFF-RESSOVSKY, unver6ff.)i an verschiedenen Populationen von 
Drosophila ]unebris (Ro~AsCHOFF, TIMOF1i~FF-REssovsKY), Drosophila obscura 
(GERSHE~SON 1934), Drosophila subobscura (GORDON 1936), Drosophila pseudo- 
obscura (DoBz~rANSKY and QU]~AL 1938), Drosophila phalerata, Drosophila trans- 
versa und Drosophila vibrissina (BATxASmNA und RO~ASCHOFF 1935) gemacht  
werden. Bei Drosophila melanogaster und Drosophila pseudoobscura wurden neben 
grol~en Mutationen aueh Kleinmutat ipnen mit  Hilfe spezieller Kreuzungsanord- 
nungen in gleicher Weise untersueht. Bei denselben Arten wurde aueh das Vor- 
kommen yon Chromosomenmutationen, fast  aussehlieBlich Inversionen, in frei- 
lebenden Populationen untersuehk Auf Fig. 4 ist das Ergebnis soleher Unter- 
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Fig. 4. 
Bet Gehalt an Chromosomenmutationen 
(Inversionen) in verschiedcnen Popula- 
tionen yon Drosophila melanogaster aus 
dem Kaukasus und Turkestan. Auf der 
Abszisse sind mit 1--8 verschiedeno 
Inversionen bezeichnet, und die Ordinaten 
stellen ibre H~tffigkeiten in den einzelnen 
Populationen dar. Kaukasus: A--Ku~ais, 
B- - .Gor i ,  C - - B a t u m ,  D - -  Baku, 
E - -  Gelend~ik, F - -  Derbent; Turkest~an: 
A - -  Osch, B - -  Samarkand, C--Buohara, 

D - -  Stalinabad, E - -  Lenin~bad. 
(Nach Dv~rsn¢ and Mitarbeiter 19370 

suchungen an verschiedenen Populationen von Drosophila melanogaster d~r- 
gestellt. Die Untersuehungen yon Inversionen in freilebenden Populationen 
haben nicht nur ein Interesse im Sinne der Feststellung, dab auch Chromosomen- 
mutat ionen in zum Tell hohen Konzentrat ionen in si~mtlichen freilebenden Popu- 
lationen vorkommen, sondern gestat ten auch Schlfisse fiber die historisehen und 
phyletisehen Beziehungen verschiedener Populationen zueinander zu ziehen. 
Denn Inversionen, die dureh mindestens zwei Brfiehe entstehen, k6nnen nur 
£uBerst selten in wirklich identischer Form wiederholt neu auftreten;  deshalb 
muB angenommen werden, dab versehiedene Populationen, die gleiehe Inversionen 
in h6heren Konzentrat ionen enthalten, auch unmit telbar  historisch zusammen- 
h£ngen. 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 mfihselige) 
Analyse der einfaeh, doppelt, dreifach usw. invertierten Chromosome man die 
Reihenfolge der Inversionen, und aus der geographischen Verbreitung der einfach 
und mehrfach invertierten Chromosome in versehiedenen Populationen - -  die 
phyletisehen Beziehungen dieser Populationen in strenger und exakter Form 
feststellen kann (DoBz~ANSKY 1937, STUgT~VAI~T und DOBZHAiqSKY 1936). 

Die systematisehen und ausgedehnten Versuche an versehiedenen Droso- 
phila-Arten haben somit gezeigt, dab verschiedenste, aus dem Mutati0nsprozeB 
in den Laboratoriumsversuehen bekannte Formen und Typen yon Gen- und 
Chromosomenmutationen in freilebenden Populationen in zum Teil reeht hohen 
Konzentrationen enthalten sind. Stichprobenartige Einzelbefunde an ver- 
schiedensten anderen Tieren und Pflanzen gestatten, die an Drosophila gemaehten 
Feststellungen als ffir alle Lebewesen im Prinzip geltend zu betrachten. SomR 
erffillen die Mutationen eine zweite Forderung, die an das Evolutionsma~erial 
gestellt werden mull: sie sind in genfigenden Mengen in den freitebenden Popu- 
lationen vorhanden. 

c) R e l a t i v e  Vital i t /~t  yon  M u t a t i o n e n  

Es muB jetzt noch die Frage geprfift werden, ob Mutationen solche Unter- 
schiede in dem biologischen Wert der Mutanten und Kombinanten aufweisen, die 
das Evolutionsmaterial besitzen muB, um dureh Selektionsvorg/~nge die mannig- 
faltigen Erscheinungen der Adaptation und Differenzierung ergeben zu kSnnen. 

Es wurde vorher erw~hnt, dab dureh Mutationen alle mSglichen ~nderungen 
von Merkmalen und Eigensehaften der Organismen entstehen kSnnen. Daraus 
geht sehon hervor, dab Mutationen auch wesentliche Untersehiede in dem bio- 
logischen Wert der sie enthaltenden Organismen erzeugen mfissen. Es ist aller- 
dings bekannt, da6 der grSBte Teil der neu auftretenden Mutationen Vitalit/~ts- 
herabsetzungen (zum Teil sehr betr/~chtliche, bis zur Letalit/~t in homozygotem 
Zustande) hervorrufen, ikn sieh ist diese Feststellung durehaus nieht iiber- 
rasehend, denn man muB annehmen, daB dureh natfirliehe Auslese die ,,besten" 
Allele und Allelkombinationen dauernd in den ,,normalen" Typ der betreffenden 
Sippen aufgenommen werden; die jeweils neu auftretenden Mutationen mfissen 
somit zum grSBten Tefl eher ,,schlechtcr" als ,,besser" als der dureh natiirliche 
Auslese dauernd in harmonischer Beziehung zur Umwelt gehaltene Ausgangstyp 
sein. Auf den ersten Bliek kann angenommen werden, dab dadureh 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 Homozygof~n. Es wird dadurch lediglich ein groBer Tell 
der Mutationen jeweils unter die Wirkung der negativen Auslese gestellt, und 
dadureh sozusagen die als Evolutionsmaterial verwendbare Mutationsrate ver- 
kleinert. 

Um etwas naher die Beeinflussung der Vitalitat der Organismen dureh 
Mutationen zu untersuehen, k6nnen spezielle Versuehe fiber die Vitalit/~t yon 
Mutationen und Mutationskombinationen unter versehiedenen Bedingungen 
durehgeffihrt werden, _Dabei-muB. man sieh irgendeines Vitalititscharakteristi. 
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kurus bedienen, da der summarische Gesamtvitali t~tswert eines Organismus 
schwer zu erfassen und sogar zu definieren ist. Es kann z. B. die relative Vitalit~t 
yon Mutationcn und Mutationskombinationen im Vergleich zu der des normalen 
Ausgangs~yps untersucht werden, indem man Oberlebungs- oder (wie z. B. bei 
Insekten) Schlfipfungsraten mutanter  und normaler Individuen unter best immten 
Milieubedingungen und bci best immtem Selektionsdruck (z. B. in konstant  
fibcrv61kerten Kulturen) fe~tstellt. Auf Fig. 5 sind schematisch einfache Methoden 
zur Feststellung der relativen Vi ta l i t~  verschiedener Genotypen bei Drosophila 
dargestellt. 

Mit Hilfe solcher Methoden wurden bei Drosophila/unebris und Drosophila 
melanogaster eine Reihe von Mutationen und Mubationskombinationen in bezug 
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Fig. 5. Methoden der Feststellung der relativen Vitalit~$ genetisch-verschiedener Gruppen 
yon Drosophila. Links - -  durch Untersuchung der Abweichung yore erwarteten 1 : 1-Spal- 
tungsverh~ltnis in fibervSlkerten Kulturen; rechts - -  dureh Feststellung der Schliipfungs- 
ratvn yon zwei Fliegengmppen, yon denen gleiche, aber fiir die betreffenden Gl~ser zu groBe 

Zahlen yon Eiern pro KulSurglaschen angesetzt wurden. 

auf ihre relative Vitalitgt untersucht (TIMoF£EFF-R~ssovsKY 1934). Einige 
Ergebnisse dieser Untersuchungen sind graphisch auf den Fig. 6 und 7 dargestellt. 
Die wesentlichsten dieser Ergebnisse sind folgende. Verschiedene Mutationen 
zeigen verschiedene Vitalitgtswerte unter best immten konstanten Bedingungen 
der ~bervSlkerung und des guBeren Milieus; meistens zeigen sie eine Herab- 
setzung, manchmal  aber auch eine Erh6hung der Vitalitgg im Vergleich zur nor- 
malen Ausgangsform (Fig. 6 oben). Untersucht  man die Vitalitgtswerte yon 
Mutationskombinationen, so zeigt es sich, dab die Mutationen durchaus nich~ 
immer rein additive Wirkungen auf die Vitalitgt in Kombinat ionen ausiiben. Das 
kommt  zwar vor, wie auf dem linken Schema (sn Va) der unteren Reihe der Fig. 6 
angegeben ist; in anderen Fgllen kann aber die Kombinat ion eine im Vergleieh 
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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. Dar ius  geht hervor, d~l~ in Kombinationen 
die Mutationen in bezug auf Vita]it~t sich gegenseitig spezifisch beeinflussen 
kSnnen. Da in einigen F~llen ein deutlicher EinfluB der positiven und negativen 
kiinstlichen Auslese auf die relative Vitaliti~t einer best immten Mutation fest- 
gestellt werden konnte, so kann behauptet  werden, dal~ ganz aUgemein die relative 
Vi ta l i t~  einer Mutation zum Tell yon der genotypischen Kombination,  in der sie 
sich befindet, abh~ngig ist. ~hnliche Verhi~ltnisse wurden auch bei der Mehlmotte 
Ephes t ia  beobachtet  (Ki2n~ 1934). Die relative Vi~ali~i~t yon Muta~ionen und 
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Kombinat ionen i~ndert sich auch wesentlich mit  ~nderungen der Milieubedin- 
gungen. Eine Mutation kann z. B. die hSchste relative Vitalit~t bei mittleren 
Temperaturen und eine Herabsetzung der relativen Vitalit~t bei tiefen und hohen 
Temperaturen aufweisen (wie z. B. ev auf Fig. 7 oben links); andere Mutationen 
kSnnen mit  ErhShung der Temperatur  eine Herabsetzung (wie z. B. m auf Fig. 7 
oben in der Mitte), oder ErhShung der Vitalit~t (wie z. B. bb auf Fig. 7 oben rechts) 
zeigen. ~hnliches ergibt sich nicht nur fiir Temperatur ,  sondern auch fiir Be- 
vSlkerungsdichte, Futterverh~ltnisse und sonstige Au~enbedingungen. SchlieBlich 
kann, ebenso wie der morphologische Effekt, der Vitalit~tswert der Mutationen 
dominant,  intermedii~r oder rezessiv sein, wobei der Vitalit~tseffekt in bezug auf 
die Dominanzverh~l~nisse durchaus nich~ 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 F~llen wurden Mutationen gefunden, 
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die in homozygotem Zustande eine merkliehe Herabsetzung der relativen Vitalit~t 
zeigten, die aber in heterozygotem Zustande eine hShere Vitaliti~t als der normale 
Ausgangstyp hat ten (wie z. B. die Mutationen A auf Fig. 7 unten links). 

Es ergibt sich somit, da6 Mutationen und Mutationskombinationen in sehr 
mannigfaltiger und plastischer Weise die Vitalit/it des Organismus beeinflussen 
k5nnen. 

Die oben beschriebenen Versuche wurden an ,,grol~en" Mutationen durch- 
geffihrt. Man kSnnte deshalb den Einwand machen, daft diese Befunde zwar 

leo - 
fO0- 

~70 

~5o 

~'JO 
20 
I0 
0 II 

~5 o 25 o JO ° 
8U 

11 11 
15 o 25o j0 o "/5o 25o,I0 o 

bb 

Mutotionen be~ verschXdener t o 

"HO - -  

100 - 
~- 30 

_~ 80 

~ 8 0  

.~ 50 
,~gO 

10 

0 

÷ 
t/omozygoten und t/elerozygofen 

Fig. 7. 
Graphische Darstellung der relativen Vi- 
ta|it~t yon 3 Mutationen unter verschie- 

denen Temperaturen (oben: Schlfipfungs- 
raten bei 15 °, 250 und 300 C und kon- 

stanter mittlerer ~bervSlkerung der 

Kulturen, ausgedriickt in Prozent der 
des normalen Typs) und yon 3 Mutationen 

in heterozygotem und homozygotem Zu- 

stand (unten: Schlfipfungsraten bei 25°C 

und mittlerer ~JbervSlkerung der Kul- 

turen, ausgedrtickt in Prozcnt der des 

normalen Typs) bei Drosoph i la  /unebr i s .  

Modellversuche darstellen, aber wenig Bedeutung ftir das eigentliehe Evolutions- 
material, dab sich vorwiegend aus ,,kleinen" Mutationen rekrutiert,  haben. 
An D r o s o p h i l a  ist es a b e t  gelungen zu zeigen, dab gerade kleine Vitalit/ttsmuta- 
tionen eine der h/~ufigsten Mutationsgruppen darstellen (TIMoF~]~FF-R]~SSOVSK¥ 
1935). Falls m a n  M/~nnchen aus einer sorgf/iltig ingeziichteten Kul tur  mit  be- 
kanntem und konstantem Zahlenverh/~ltnis 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 Vitalit/it herabsetzen oder erhShen, s o  
mul~ sieh das in der Abweiehung des Zahlenverh/iltnisses der Geschlechter in 
den entspreehenden F~-Kulturen/~uBern. Auf Fig. 8 ist das Ergebnis eines solchen 
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Versuches graphisch dargestellt; im Vergleich zu den Kontrollkreuzungen ist 
eine Gruppe yon Kulturen mit abweichenden Zahlenverh/£1tnissen der Geschlechter 
entstanden. Durch weitere Kreuzungsanalysen kann geprfift werden, ob diese 
Abweichungen tats/~chlich auf Mutationen im X-Chromosom beruhen; solche 
l~rfifungen wurden durchgeftihrt und sind positiv ausgefallen. Es wurde also 
festgestellt, dab viele Mutationen entstehen, die vorwiegend eine gewisse Herab- 
setzung, inanchmal aber auch eine ErhShung der relativen Vit~lit~it des Orga- 
nismus bedingen. An einigen dieser Mutationen wurden weitere Versuche unter 
verschiedenen Temperaturen und verschiedenen BevSlkerungsbed.ingungen durch- 
geffihrt, die gezeigt haben, dal~ diese kleinen Vitalit~tsmutationen ebenso wie die 
groBen Mutationen sich unter verschiedenen Milieubedingungen in bezug auf ihre 
relative Vitalit~t sehr verschieden verhalten kSnnen. Bei einigen der ldeinen 

Fig. 8. 
,,Kleine" Vitalit~tsmutationen, ausgelSst durch 
RSntgenbestrahlung im X-Chromosom yon 
Drosophila mdanogaster. P-c~c~ wurden bestrahlt, 
~und in den F~-Kutturen wurde das Zahtenver- 
h~ltnis der Geschlechter festgestellt. Gegeniiber 
den KontroUkreuzungen (ausgezogen und punk- 
tiert) ergab die F~ yon rSntgenbestrahlten c~ 
(unterbrochen und punktiert- unterbrochen), 
neben einer Gruppe yon Kulturen mit neu 
entstandenen letalen und subletalen Faktoren 
(Vitalit~t der~c~c~ yon 0 bis 15 %), eine noch 
grfBere Gruppe yon Kulturen mit weniger stark 
herabgesetzter Vitalit~t (Vitalit~t der c~c~ yon 
25--85 %). Die Rate der Kulturen mit erhShter 
M/~nnchen-Vitalit~t (115%) ist auch etwas 

angestiegen. 
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Vitalit~tsmutationen konnte biometrisch elne geringe Beeinflussung quanti- 
tativer morphologiseher Merkmale naehgewiesen werden. Diese Versuehe haben 
also gezeigt, dab kleine Mutationen relativ h~ufig auftreten und grunds/~tzlich 
sich ebenso wie die wohlbekannten groBen Mutationen verhalten. Im wesentliehen 
gleiche Ergebnisse fiber die H/~ufigkeit von kleinen Vitalit/~tsmutationen wurden 
unabh/~ngig yon den oben dargestellten Versuchen von K~RKIS gewonnen (1938). 
Bei Drosophila pseudoobscura wurde auch in freilebenden Populationen starke 
Heterozygotie ffir solche kleinen Vitalit/~tsmutationen festgestellt (DoBz~ANSK¥ 
und QurAL 1938). 

Die Ergebnisse samtlicher durchgeffihrter Versuche fiber die relative Vita- 
lit/~t yon Mutationen und Mutationskombinationen zeigen, dal~ die Vitalit/~t, 
also der ,,biologisehe Weft" ,  der Organismen in mannigfaltigster Weise dutch 
Mutationen beeinflu$t werden kann. Als wesentlichste Ergebnisse kSnnen fol- 
gende bezeiehnet werden. Erstens ist die relative Vitalit/~t versehiedener Muta- 
tionen im Verh/~ltnis zu Milieu/~nderungen verschieden: d .h .  alas versehiedene 



172 Timof6ef f -Ressovsky  

Mutationen mit J~nderung eines Milieufaktors in verschiedenem Sinne ihre 
relative Vitalit~t ~ndern kSnnen. Dabei kann das Optimum durch die betref- 
fende Mutation veri~ndert oder nicht ver~ndert werden. Im ersten Falle, wenn 
also zwei Allele das gleiehe Optimum, aber verschiedene Resistenz gegeniiber 
extremen Bedingungen zeigen, kann man yon Beeinflussung der ,,Resistenz- 
erscheinungen" dureh Mutation sprechen; wird dagegen durch Mutation das Op- 
t imum verschoben, so kann das als ,,Anpassungserscheinung" bezeichnet werden. 
Schematisch sind diese verschiedenen MSglichkeiten der Vitalit£ts~nderung dutch 
Mutationen auf Fig. 9 dargeste.llt. Die zweite wichtige Erkenntnis, die aus den 
Versuchen fiber relative Vitalit~t yon Mutationen hervorging, ist die, dab die 
relative Vitalit~t einer bestimmten Mutation durch Kombination mit anderen 
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Fig. 9. 
Graphische D~rstelhmg verschiedener 
M6glichkeiten der Vitalit~ts~nderungen 
durch Mu~ationen. Oben - -  das Optimum 
gegeniiber einem bestimmten Milieu- 
faktor, z. B. Temper~tur, wird nicht ge- 
~ndert, lediglich die Resistenz gegen ex- 
treme Bedingungen ist veri~ndert (,,Re- 
sistenzerscheinungen") ; unten - -  das 
Optimum wird verschoben (,,Anpassungs- 

erscheinungen"). 

bestimmten Mutationen wesentlich ge~ndert werden kann. Mit anderen Worten 
kann fiir jede Mutation yon einem mehr oder minder giinstigen ,,genotypischen 
Milieu" gesproehen werden. Oder noeh anders ausgedriickt: eine Mutation, die 
in einem Biotyp eine Herabsetzung der relativen Vitalitiit erzeugt, kann in einem 
anderen Biotyp sich wesentlich giinstiger auswirken. 

d) V e r s c h i e d e n e  M u t a t i o n s f o r m e n  u n d  P o s i t i o n s e f f e k t e  a ls  E v o -  
l u t i o n s m a t e r i a l  

Aus den vorhergehenden Absehnitten haben wir gesehen, dab Gen-, Chro- 
mosomen- und Genommutationen, sowie die bei Chromosomenmutationen auf- 
tretenden Positionseffekte der Gene die Grundlage der gesamten uns bekannten 
erbliehen Variabilit£t bilden, indem sie einzeln und in Kombinationen si~mtliche 
uns bekannten intraspezifischen Merkmalsgnderungen ergeben kSnnen; bei 
Pflanzen gesellen sich noeh Plastidenmutationen dazu. Wir sahen ferner, dab die 
yon den Genetikern analysierten Mutationen, zum Teil in recht hohen Konzen- 
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trationen, in s~mtlichen freilebenden Populationen vorkommen. SchlieBlich 
haben Versuche fiber relative Vitalit£t yon Mutationen und Mutationskombina- 
tionen gezeigt, daB durch Mutationen die Vitalitit des Organismus in sehr mannig- 
faltiger und plastischer Weise beeinfluBt wird; und daB, wenigstens bei den 
daraufhin untersuchten Arten, kleine vitalititsbeeinflussende Mutationen be- 
sonders hiufig vorkommen. Somit erfiillen die der experimentellen Genetik 
bekannten Mutationsformen alle Forderungen, die man an das Evolutions- 
material stellen muB. Die spontanen Mutationsraten sind allerdings sehr gering; 
da aul]erdem, wie es sich bei allen daraufhin ausreichend untersuchten Pflanzen- 
und Tierarten herausgestellt hat, ein mehr oder weniger groBer Teil der neu- 
auftretenden Mutationen eine starke Herabsetzung der Vitalit~ der sie enthal- 
tenden Organismen erzeugt,, wird der als Evolutionsmaterial in Frage kommende 
Tefl der Mutationsraten ~noch wesentlich herabgesetzt. Die Mutabilit~t wird 
quantitativ und qualitativ yon den in der Umwelt der Pflanzen und Tiere 
normalerweise vorkommenden Mili~uschwankungen gar nicht, oder in nur sehr 
geringem MaBe beeinfluBt. Die Feststellungen beziiglich der geringen HShe 
und der Konstanz der Mutationsraten werden weiter bei der relativen Bewertung 
der Evolutionsfaktoren yon Bedeutung sein. 

~. Sippenbildung durch Mutationen 

Im vorhergehenden Kapitel wurde gezeigt, daB die Mutationen allen An- 
forderungen, die man an das Evolutionsmaterial stellen muB, genfigen. Wurden 
sie auch tatsichlich als Material im historischen Evolutionsvorgang, d.h.  in 
Adaptations- und Differenzierungsprozessen, benutzt, so mfissen sie als Ele- 
mentarbestandteile sys~ematisch reeller Sippen wiedergefunden werden. In den 
folgenden Abschnitten wollen wir diese Frage prfifen. Vorher muB man aber die 
,,systematisch reelle Sippe" abgrenzen. 

Wir wissen, daB, abgesehen yon 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 h~tte, 
da verschiedene Genotypen erbliche Unterschiede aufweisen, dann praktisch 
fast ebenso viele Sippen wie Individuen. Auch Gruppen yon Individuen, die 
dutch ein oder mehrere gemeinsame Erbmerkmale charakterisiert sind, kSnnen 
nicht ohne weiteres als eine systematisch reelle Sippe betrachtet werden. Letztere 
muB als Grundeigenschaft neben der Erblichkeit der sie charakterisierenden 
Merkmale noch eine historisch-taxonomische Realit~t aufweisen, indem sie als 
gewissermal~en selbstandige und geschlossene Einheit im Evolutionsprozel~ 
auftritt. Unter diesen Bedingungen ist es wohl am einfachs~en 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 Ms ,,5kologisches" Areal verstanden 
werden; innerhalb des gleichen geographischen Territoriums kSnnen also zwei 
oder mehrere 5kologische Areale nebeneinander vorhanden sein. Die taxono- 
mische Bewertung der so definierten systematiseh reellen Sippen muB selbst- 
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verst~tndlich der Zweekm/~Bigkeit des jeweiligen Standes der Systematik der ent- 
sprechenden grSBeren Organismengruppen entsprechen; und da, wie wir sehen 
werden, in der Natur man systematisch reelle Sippen sowohl in statu naseendi 
als auch wahrscheinlich im Verschwinden beobaehten kann, so muB die Aufnahme 
solcher Gruppen in das System, der Erfahrung und dem ,,Formengeffihl" des 
Systematikers iiberlassen werden. 

In klarer Form kSnnen an Hand der vorher gegebenen Abgrenzung die 
untersten intraspezifischen systematisehen Kategorien erkannt werden. Es ist 
zur Gentige bekannt, daB man nur mit Schwierigkeiten und geringem Grade an 
Exaktheit phyletisch-rellee hShere 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, 
dab allem Ansehein nach es wohl kaum eine ffir alle Lebewesen gfiltige, einfache 
und pr/izise Artdefinition geben kaml. Am vorsichtigsten kSnnte man vielleicht 
als Arten solche Gruppen yon morphologisch und physiologiseh ~hnlichen (ob- 
wohl auch zu versehiedenen untersten systematischen Kategorien gehSrenden) 
Individuen bezeichnen, die praktisch eine vollst~ndige biologisehe Isolation yon 
anderen solehen Individuengruppen erreicht haben. Als biologische Isolation 
wird dabei eine VermischungsunmSglichkeit in der freien Natur verstanden; 
sie ist letzten Endes immer genetisch bedingt und beruht entweder direkt auf 
geniseh-chromosomaler Verhinderung der Kreuzbarkeit bzw. Erzeugung fertiler 
Bastarde (genetisehe Isolation sensu strictu), oder auf ebenfalls genetiseh be- 
dingten versehiedenen Formen der physiologisch-sexuellen Inkongruenz und 5ko- 
logischen Divergenz der betreffenden verschiedenen Sippen. Die Sehwierig- 
keiten einer allgemeinen und einfachen Artdefinition ersieht man daraus, dab 
auf der einen Seite morphologisch kaum unterscheidbare Formen bekannt sind, 
die aber absolute biologische Isolation yon den n£ehst£hnlichen aufweisen, ein 
bestimmtes, sich mit dem der n/~chstverwandten Form zum groBen Tell fiber- 
schneidendes Areal besitzen, und somi~ als ,,gute" Arten bezeiehnet werden 
mfissen (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 kSnnen. In dem ersten Fall entscheidet 
das rein genetisehe Intersterilitiitskriterium, im zweiten - -  mnB die Abgren- 
zung auf Grund morphologiseher und biogeographischer Kriterien, unter Heran- 
ziehung der Tatsaehe der praktisch nicht vorkommenden Misehung, entschei- 
den. Es ist klar, da~ weitere und dabei grunds£tzliche Schwierigkeiten bei 
Formen ohne geschleehtliehe Fortpflanzung und auch bei Selbstbest/~ubern 
auftreten. 

Eine zweite Frage muB bier noeh gepriift werden. Wie im vorigen Kapitel 
sehon flfiehtig erw~hnt wurde, wird yon manchen Systematikern und Biologen 
der Standpunkt vertreten, dab es einen grunds~tzliehen Unterschied zwischen 
der individueUen und der geographisehen Variabiliti~t innerhalb der Art gibt. 
Diese Meinung beruht wohl auf vielen Beobachtungstatsachen, die zeigen, dab 
unter Mutationen und seltenen Aberrationen man oft Merkmale trifft, die nieht 
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zu den Unterschieden der geographischen und 5kologischen Rassen gehSren. 
Diese Beobachtungstatsachen sind richtig, die daraus gezogenen Schlfisse aber 
grunds~tzlich falsch. Die Masse der Individualvariat ionen unterscheidet sich 
im wesentlichen in denselben Merkmalen wie die systematisch reellen Sippen; 
dal~ unter Mutationen, und damit auch bei Individualvarianten neben diesen 
auch andere Merkmale vorkommen, die vom ProzeI~ der Sippenbildung nicht 
erfaBt wurden, ist selbstverst~ndlich. Die Mutationen, und dadurch die Indivi- 
dualvarianten, bilden zwar das Evolutionsmaterial; yon diesem wird aber nur ein 
kleiner Toil vom Evolutionsvorgang zur jeweiligen Sippenbildung praktiseh 
verwendet; deshalb ist es selbstverst~ndlich, da]~ 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 grunds~tzlicher Unterschied fiir die beiden Merkmalsgruppen. Aul~er- 
dem k6nnen viele F~lle gefunden werden, in denen Merkmale, die in einer Sippe 

Fig. 10. ~ 3o- 
Das Vorkommen einer Mutation .~ 80- i 
(2. Cubitalquerader der Fliigel) ~ 70- i 

bei 6 Andrena- Arten (gymenoptera): ~ 60 - I 50 i 
1. als seltene Aberration (A. albicans, ~ qg i 
A. praecox, A. vaga), 2. als h~ufige 
Aberration (A. sericea, A. argentata) und ~ 20 i 

3. als Artmerkmal (A. neglecta). ~ tO- 
(Nach ZII~MERMAN)I 1933.) 0 al.~ 
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als Individualvarianten auftreten, in anderen Sippen zum typisehen Rassen- 
bestand gehSren. Als Beispiel kann das auf Fig. 10 angefiihrte Fliigeladern- 
merkmal bei verschiedenen Andrena-Arten dienen. 

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

a) G e n e t i s c h e  A n a l y s e  v o n  R a s s e n -  u n d  A r t u n t e r s c h i e d e n  

Der erste Weg. die Beteiligung der Mutationen an der Sippenbildung zu 
analysieren besteht in der genetischen Kreuzungsanalyse der betreffenden Sippen. 
Die Mutationen sind definitionsgemi~B mendelnde ~nderungen genotypischer 
Einheiten (Gene, Chromosome, Genome); eine Ausnahme bilden, indem sie nieht 
mendeln, die Plastidenmutationen bei Pflanzen. Der Nachweis, dab Sippen- 
unterschiede auf mendelnde Erbfaktoren zurtickgeffihrt werden kSnnen, wiirde 
beweisen, dal~ diese Unterschiede auf Mutationen und Mutationskombinationen 
beruhen. 

Die Zahl der Falle in denen Individuen aus verschiedenen natiirlichen 
Sippen gekreuzt und genetisch analysiert wurden ist sehr groB, obwohl nur in 
wenigen F~llen systematisehe Versuche einer mehr oder Weniger vollst~ndigen 
genetischen Analyse verschiedener Rassen innerhalb einer Art durchgefiihrt 
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wurden. Es ist unmSglich und fiberflfissig, das ganze Material zu siehten und zu 
besprechen. Alle bisherigen Versuehe haben im wesentlichen das gleiche Bild 
ergeben. In vielen F~llen konnte nach Rassenkreuzungen das Aufspalten in 
bezug auf einzelne mendelnde Erbmerkmale beobachtet werden. Die Schwierig- 
keit besteht bloB darin, dab in den allermeisten F~llen, die wohldifferenzierten 
geographisehen Rassen sieh in einer groBen Anzahl yon Merkmalen voneinander 
unterscheiden, und dab 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 amerikanisehen Hirschmaus Peromyscus polionotus dargestellt. 
Ahnliche polyhybride Aufspaltungen quantitativer Merkmale wurden in fast 
allen durehgeffihrten Rassenkreuzungen bei versehiedensten Arten beobachtet. 
Obwohl es in solehen F/~llen sehwer, manchmal unmSglich ist, die Mendelfaktoren 
einzeln zu analysieren, konnte aber an giinstigen Objekten in genetischen Ver- 
suchen gezeigt werden, dab diese F~lle, ebenso wie klar-alternative monogene 

/:2 M=89.J 

qO 0 6O 7O 80 700 

Fig. 11. 
Typisches Beispiel einer polygenen Auf- 
spaltung nach Rassenkreuzung. Ver- 
erbung der Ausdehnung dunkler Fell- 
f/~rbung in der Rassenkreuzung Peromys- 
cus Tolionotus polionotus x P. p. leucoce- 

phalus. (Nach SuMsv.l~ 1930.) 

Unterschiede, auf einzelne, in den Chromosomen lokalisierte mendelnde Erb- 
faktoren zurfiekgefiihrt werden mtissen. Es handelt sich bloB um Merkmale, 
die quantitativ yon vielen kleinen Mutationen beeinflul~t werden. DaB solche 
F/ille bei Rassenuntersehieden besonders h/tufig sind, ist nicht verwunderlieh. 
Denn erstens haben wir gesehen, daB kleine Mutationen besonders h/iufig sind. 
Es ist weiter anzunehmen, dab versehiedene Kombinationen yon Kleinmutationen 
auf Grund ihrer relativen Vitalit/~tswerte von der natfirliehen Auslese zur Bildung 
lokal angepaBter Formen besonders hi~ufig verwendet werden. SehlieBlieh ist 
anzunehmen, dab falls die Rassendifferenzierung auf Grund weniger groBer 
Mutationen erfolgt, oder allgemeiner ausgedrfiekt, dab falls zwel Sippen sich auch 
in bezug auf einige wenige Mutationen (die vielleicht als solche einen positiven 
Selektionswert unter lokalen Bedingungen besaBen) unterscheiden, so mfissen 
automatiseh aueh weitere Unterschiede in vorwiegend kleinen Mutationen sich 
im Laufe der Zeit ergeben, da, wie wir gesehen haben, Mutationen und Mutations- 
kombinationen in verschiedenem genotypisehen Milieu Untersehiede in der rela- 
riven Vitalit/it zeigen. Sie mfissen also sozusagen eine Reihe anderer Allele mit- 
selektionieren, wodurch eine Reihe von quantitativen Merkmalen dutch polymere 
erb]iehe Modifikatoren belastet wird. 
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Es kann behauptet werden, dab in allen F£11en, in denen die Analyse welt 
genug durehgefiihrt werden konnte und wurde, die subspezifisehen Sippen ledig- 
lich Untersehiede in mendelnden Erbfaktoren, also Mutationen und deren Kombi- 
nationen, zeigten. Artkreuzungen sind im Tierreich nur selten mSglich, da die 
Artbastarde (auch falls sic erzeugt werden kSnnen) meistens vollkommen steril 
sind. In den wenigen F£11en, wo eine genetisehe Analyse, wenigstens mit Hilfe 
von Riickkreuzung der Bastarde mit einer oder beiden der Elternformen mSglieh 
war, zeigt es sich, dab Abweiehungen vonder  Mendelspaltung, falls solehe auf- 
treten, auf Inkongruenz der Chromosomens£tze der beiden Elternarten, also auf 
Chromosomen- bzw. Genommutationen, in denen sieh die betreffenden Arten 
unterscheiden, zuriickgeffihrt werden kSnnen. Zytogenetische Vergleiehe ver- 
schiedener Drosophila-Arten haben ebenfalls gezeigt, dab diese Arten sich h~ufig 
in den Genanordnungstypen (also Inversionen) und aueh anderen Chromosomen- 
mutationen voneinander unterseheiden (STURTEVA~T und PLUNKETT 1926, 
P:~TAU 1935, DOBZHAI~SKY 1937). Das, was die Arten bei den Tieren gegeniiber 
den Rassen charakterisiert, ist also die vorhin erw£hnte biologisehe Isolation; 
die experimentelle Genetik hat schon eine Reihe von Intersterilit£tsmechanismen 
entdeckt, ihre evolutionistische Verwendung bedarf aber noeh weiterer miihseliger 
Bearbeitung der recht seltenen giinstigen F~lle, an denen bei Tieren diese Me. 
chanismen studiert werden kSnnen (DoBzHA~SKY 1937). Dieses Problem ist an 
Pflanzen leichter zu bearbeiten, da bei letzteren viel 5fter Chromosomen- und 
Genommutationen nicht nur die Vitalitgt des sie enthaltenden Organismus, 
sondern auch die Fertilit£t, wenigstens zum Teil, unberiihrt lassen. 

Somit zeigen Rassen- und sogar Artkreuzungen zun£ehst keinerlei gene- 
tisch unbekannte Unterseheidungsfaktoren zwischen diesen Sippen. Einer wei- 
teren Kl£rung bediirfen bloB die auf Gen-, Chromosomen- und Genomunter- 
schieden beruhenden verschiedenen Intersterilit£tsmechanismen bei Tieren, 
und die Natur der Plasmonuntersehiede zwisehen Arten und entspreehenden 
biologisch-isolierten Sippen bei Pftanzen; letztere kSnnen vielleicht letzten Endes 
ebenfalls auf genotypisehe Faktoren zuriiekgefiihrt werden und sind vielleicht 
der Ausdruck der chemisehen Plasmadifferenzierung, die naeh erfolgter biolo- 
gischer Isolation eintreten kann. 

b) S i p p e n b i l d u n g  in s t a t u  nascend i  

Die im vorhergehenden Abschnitt besehriebene Methode bezieht sieh s0- 
zusagen auf die genetische Analyse fertiger statiseher F~lle schon endgiiltig 
differenzierter Sippen. Falls Mutationen als Material der Sippenbildung im Evo- 
lutionsvorgange benutzt werden, so miiBte es mSglieh sein, gewissermaBen auch 
F~lle der Sippenbildung in statu nascendi finden zu kSnnen, an denen man 
mehr oder weniger direkt die Beteiligung yon Mutationen an der Rassendiffe- 
renzierung beobachten kSnnte. 

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

Induktive Abstammungs- and Vererbungslehre. LXXVI 1~ 
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river erblicher Merkmale aufweisen. Weiterhin, wenn in einer in bezug auf alter- 
native erbliche Merkmale polymorphen Art, gewisse Popul~tionen das eine oder 
andere Merkmal in mehr oder weniger reiner Form aufweisen, andere Popula- 
tionen dagegen verschiedene l~berg£nge in den Konzentrationen dieser Merkmale 
zeigen. SchlieBlich in F~llen, wo eine bestimmte Mutation von einem Ausbrei- 
tungszentrum aus ein Areal allm£hlich besetzt. Alle diese F~lle sollten recht 
h~ufig zu beobachten sein. Es sind aber heutzutage nur recht wenige bekannt, 
was sicherlich auf mangelnde Kenntnisse der Populationsstatistik und Klein- 
systematik unserer gew5hnlichsten Arten zuriickzuffihren ist. D~I~ abet solche 
F~lle sicherlich vorkommen, kann schon heute durch eine Reihe yon Beispielen 
belegt werden. 

I¢;:~ c A: gelber Ha/~ 
~: weiZer H¢15 
B: Brustband 

Abe b: kein Bruatband 
°{~% ;ZE C: ohvenfarbener RzYcken 

,zBc A~C D: g./~. st~.. 
dE --~ d: schwaPze StiPn 

= ~ ABC E: farbige Flb'gel 
LD o~ de ° e: schwarze FIb:qel 

cde ~ ~ci 
c 

3 ~ )  CdE AbC *2 d2 

o 7 "i, 

B£ " :1  ~zBC ol 

:Fig. 12. Beispiele yon Populationen, die verschiedene Kombinationen alternativer Merkmals- 
paare enthalten. Geographische Verbreitung alternativ variierender Rassenmerkmale bei 
Pachycephala ~ectoralis auf den Siidseeinseln; 1 bis 8 - -  verschiedene Merkmalskombina- 

tionen bei den einzelnen Inselrassen, (Nach M~YR 1932.) 

Auf Fig. 12 ist ein Beispiel yon Inselpopula~ionen des Vogels Pachycephala 
pectoralis angefiihrt, die sich durch verschiedene Kombinationen yon ffinf alter- 
nativen Merkmalspaaren unterscheiden. Viele £hnliche Beispiele wurden schon 
vor l~ngerer Zeit, ebenfalls an VSgeln, yon STRESEMANN beschrieben (S~I~]~sE- 
~ A ~  1926). Auf Fig. 13 ist ein schSner, von CRA~TO~ untersuchter Fall yon 
Unterschieden in bezug auf ein alternatives erbliches Merkmalspaar, der Rechts- 
bzw. Linksdrehung des Schneckengeh~uses, bei Partula suturalis in Populationen, 
die verschiedene T~ler auI der Insel Morea bewohnen, angeffihr~. 

Auf Fig. 14 ist ein Beispiel einer ,,unvollkommenen" geographischen 
Rassendifferenzierung bei einem polymorphen Marienk~fer Harmonia axyridis 
in Ostasien nach Untersuchungen yon DOBZHANSK¥ ~ngeffihrt. Die Erblichkeit 
der einzelnen Zeichnungsmuster wurde experimentell festgestellt (TAM und LI 
1934). Einige Populationen sind monomorph und kSnnen 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 ]~bergKnge yon polymorphen zu monomorphen 
Populationen, die auf verschiedener geographischer Verbreitung ein~elner Mu- 
tationen beruhen. 

! - 
Fig. 13. 

Relative H~ufigkeiten eines al~rnativen 

Merkmalspaares, der Rechts- (-->, sehwarz) i 
bzw. Linksdrehung (<-, well]) des 
Schneckengeh~uses bei Partula suturalis i 

in verschiedenen Populationen auf der 
Insel Morea. 

(Nach C~rPTo~ 1916--1932.) i 
At/rnuha 0io tloapiti guru Mopuui Vx, a,'q 

Fig. 14. Beispiel der Z~ammensetzm~g versehiedener Populationen aus vier im wesentliehen 
monogenen Formen. Geographisehe gerbreitung yon ~er F~rbtmgsmusterformen bei dem 
Marienk~fer Harmon~ axyrldis PALL. in Ostasien. ~ ~c~r. si!Na~, ~ vat. axyridis, 

~ [  vat. spectabilis, ~ var. conspicua. (Nach DO]~ZHA~SK¥ 1937.) 

Auf den Fig. 15--I8 sind Beispiele der geographischen Verbreitung einzelner 
Mutationen angefiihrt. Die Fig. 15 bringt die Verbreitung einer dominanten 
Mutation des Fliigeldeckenmusters bei dem Marienk~fer Epilachna chrysomelina 
in einem Tell des nSrdlichen mediterranen Gebietes; diese Mutation Elaterii 
ruft  ein typisches Zusammenfliel~en eines Tells der schwarzen Elytrenflecke 
hervor, ist unvollkommen dominant und erlaubt deshalb besonders leicht die 
Verbreitung und Konzentration des betreffenden mutanten Ailels 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 entsehieden 
werden. Fig. 16 bringt einen ~hnlichen Fall bei der Feldmaus Microtu8  arvalis: 

in Nordwestdeutschland (Schleswig-Holstein und westliches Mecklenburg) ist 
eine rezessive Mutation, die ein typisches Zahnmerkmal  hervorruft  (simplex), 

Fig. 15. Verbreitung der intermedi~r dominierenden Mutation E~terii, die bei dem phy~, 
phagen Marienk~er Ep/b~hna chry~ndina F. ein Zusammenflie0en der vier hinteren Elytren- 

~eeke erzeug~, in einem Teil des nordmediterranen Gebietes. 

" :.": ' . . ' . ' : : 1  
5 ~  ~.: . .  '. ' .." . '  ." . . . I  

~ i ' - ' :  ":~'~: • " " . ' .  "~ '~ :1 
~. ,,.:-: = ~ .... • 

• ..:::;.: - .  - . . . .  

Fig. 16. Verbreitung einer rezessiven Mutation, die das Zahnmerkmal ,,simplex" bedingt, 
in den norddeutschen Poptdationen der Feldmaus M/crot~ arvaUs P ~ L .  1 = fiber 85 ~o 
homozygote simplex-Individuen; 2 = fiber 65 ~/o; 3 = fiber 50 ~o; 4 = fiber 25 %; 5 = fiber 

10 %; 6 ~ fiber 5 %; 7 = unter 5 %. (Nach ZrM~rlv~'~ 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 dab sie in Mittel- 
und Ostdeutschland nur noch als gelegentliche Aberration getroffen wird. Die 
Konzentrationsprozentsatze der Fig. 16 beziehen sich auf homozygote Individuen. 
(Jber Ursache und Dynamik cl~r Ausbreitung dieser Mutation ist ebenfalls noch 
nichts bekannt. Besonders gfinstiges Material fiir das Studium des Auftretens 
und der Ausbreitung einzeiner Mutationen bieten Tiere, die seit Jahrzehnten in 
groBen Individuenzahlen beobachtet werden; das sind vor allem Jagd- und Pelz- 
tiere. An Pelzm~rkten wird ein riesiges und dabei geographisch ziemlich genau 
lokalisiertes Fellmaterial seit Jahrzehnten gesichtet und klassifiziert. Trotzdem 
selbstverstgndlich nicht das ganze Material mit geniigender Exaktheit untersucht 
wird, und trotzdem immer Fehler in be- 
zug auf die geographische Herkunft der 
Felle mSglieh sind, werden diese Nach- 
teile ffir gewisse biogeographisehe Stu- 
dien (die sich allerdings auf Fellmerk- 
male beschrgnken miissen) durch riesige, 
ffir zoologische Museumsarbcit unerreich- 
bare Individuenzahlen bei weitem aus- 
geglichen. Die Jgger und Pelzhgndler 
haben aueh ihre, oft bis in geringe Einzel- 
heiten durchgeffihrte Klassifikation der 
Phgnotypen des Felles, die man ffir 

Fig. 17. 
Verbreitung einer rezessiven ru/inistischen 
Mutation beim Iltis Putori~ ~toriu8 L. in 
Westruflland. Sie wurde a]s Subspecies 
P. p. Stanchinskii M~.L. beschrieben. (Nach 

MELA~TD~ 1926 und anderen Quellen.) ":" : : :  ::.:'2"::: .'.2.'..'2 

populationsstatistische Untersuchungen sehr gut benutzen kann, nachdem ffir 
jede Art sozusagen ein ,,]~bersetzungssehlfissel" in die zoologische Sprache aus- 
gearbeitet wurde. Der Vortefl dieses Materials besteht darin, dab man in ein- 
zelnen Fgllen unter Umstgnden genau die Verbreitungsdynamik eines bestimmten 
Phgnotyps fiber Jahrzehnte verfolgen kann. Auf den Fig. 17 und 18 sind zwei 
Beispiele yon Mutationen bei Tieren, die pelzh~ndlerische Verwendung haben, 
angeffihrt. Auf Fig. 17 ist die Verbreitung einer rezessiven rufinistischen Mutation 
beim gewShnlichen Iltis Putoriws putorius 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 ausschlieBlicL 
von der mutanten Form besiedelt ist. Da diese Mutation nunmehr ein bestimmtes 
abgrenzbares Verbreitungsareal hat, so wurde sie mit Recht als Subspecies 
(P. p. Stanchinskii MEL.) beschrieben und benannt (MELA~DE~. 1926). Ein noch 
interessanteres Beispiel stellt die auf Fig. 18 angeffihrte rezessive melanistische 
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Mutation des gewShnlichen Hamsters Cricetus cricetus dar. Diese Mutation 
kommt als gelegentliehe Aberration in verschiedensten Teilen des Verbreitungs- 
area]s des Hamsters vor; sie ist Mso in heterozygotem Zustande in verschiedenen 
Populationen des Hamsters in gewissen Konzentrationen vorhanden, so wie es 
vorhin ffir Mutationen in Drosophila.Populationen besehrieben wurde. Ende des 
18. Jahrhunderts  hat  ein bekannter russischer Forscher (L~PECH~) w£hrend 
seiner Forsehungsreisen in dem Gebiete der Flfisse Kama und Belaja gefunden, 
dab an einer ganz bestimmten SteUe, ~m nordSstliehen Dreieck zwisehen dem 

Fig. 18. Gegenw~rtige geographische Verbreitung einer rezessiven melanistischen Mutation 
beim Hamster Cricetu8 crlcetus L., die Ende des 18. Jahrhunderts an dem Unterlauf der 
Belaja (siidSstlicher NebenfluB der Kama)in mer~licher Konzentration beobachtet wurde, 
seitdem sich l~ngs der Nordgrenze des Artareals westw~rts verbreitete und in der Kama-- 
Belaja-Gegend die norma]e Ausgangsform ganz yerdr~ngt hat. Als seltene Aberration kommt 
sie in verschiedenen Populationen gelegentlich vor. (Nach KIRIKOV 1934 und anderen Quellen.) 

Unterlauf der Belaja und der.Kama, die dortige Hamster-Population auffaUend 
viele melanistische Individuen enth~l t .  Da in OstruBland viele lokale allj~hrliche 
Pelzm~rkte stattfinden, so konnte seitdem das Schieksal dieser sehwarzen Hamster  
nunmehr fiber anderthalb Jahrhunderte  verfolgt werden. Die Fig. 18 gibt die 
heutige Verbreitung dieser Mutation wieder. ])as Kamatal  und der untere Lauf 
der Belaja sind nunmehr hundertprozentig yon dieser Mutation besiedelt; im 
Laufe des letzten Jahrhunderts  hat  sie sieh welt nach Westen l~ngs der Nord- 
grenze des Artareals verbreitet. Je welter naeh Westen, desto seltener werden die 
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Flecke (Lo.kalpopulationen), in denen diese Mutation eine hShere Konzentration 
erreicht; ihr Verbreitungsareal hat aber schon den Dnjepr erreicht. Diese Form, 
die meines Wissens noch nicht endgiiltig benannt ist, kann jetzt mit Reeht als 
eine klare Subspecies des Hamsters bezeichnet werden. Das Interessante an diesem 
Beispiel ist erstens, dab man fiber anderthalb Jahrhunderte die allm~hliche 
Ausdehnung des Verbreitungsareals dieser Mutation verfolgen konnte; aul3erdem 
scheint sic deuttiche Beziehungen zu bestimmten Milieubedingungen zu zeigen. 
Wie aus Fig. 18 klar zu ersehen ist, hat sic sich 1/ings der Nordgrenze des Art- 
areals verbreitet, wo sic also anscheinend eine hShere relative Vitalit~t als die 
Ausgangsform hat. Der Hamster ist ein typischer Nager der bebauten Gebiete 
der Steppenzone; die Nordgrenze seines Verbreitungsareals verl/~uft 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 dab man ~nnehmen muB, dab diese 
Mutation sich in dem kiihleren und feuohteren Klima an der nSrdliehen Areals- 
grenze durchgesetzt hat. Die Erbg~nge solcher alternativer F/~rbungsmutationen 
kSnnen bei h/~ufig vorkommenden kleinen S/~ugern und VSgeln ohne spezielle 
Ziichtungsversuche dureh Feldbeobachtungen und Ausz~hlungen yon Wiirfen 
festgestellt werden. 

Die oben angefiibrten Beispiele geniigen, um zu zeigen, dal~ Mutationen, 
wie es theoretiseh zu erwarten ist, an  der Sippenbildung in statu nascendi tat- 
s/~chlich teilnehmen. Wendet man spezielle Aufmerksamkeit der Frage der Sippen- 
bfldung in freier Natur zu und benutzt man fiir derartige Studien passendes 
Material (also die gewShnlichsten, bequem statistisch erfal~baren, einheimischen 
Arten), so wird man sicherlieh viele weitere/~hnliehe F/ille linden und auch genau 
den Mechanismus, die Gesehwindigkeit und die Ursaehen der Ausbreitun.g einzelner 
Mutationen studieren kSnnen. 

Bei den vorhin angefiihrten Beispielen handelt es sich um Genmutationen. 
Bei der Behandlung der Frage fiber das Vorkommen yon Mutationen in frei- 
lebenden Populationen haben wir gesehen, dab aueh Chromosomenmutationen 
in freier Natur in geniigender Zahl vorhanden sind. Bei Drosophila ~eudO- 
obscura konnte von DOBZHANSKY aueh die geographisehe Verbreitung versehie- 
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 yon 
Chromosomenmutationen und das Erreichen von hohen Konzentrationen durch 
einzeine Chromosomenmutationen in bestimmten Populationen ist yon beson- 
derem Interesse. Es wurde sehon friiher darauf hingewiesen, dall ein besonders 
wichtiges Artkriterinm die interspezifische bioiogische Isolation ist. Letzte 
wird wahrscheinlich in verschiedenen F~llen auf, genetisch recht verschiedenen 
Wegen erreicht; einer der Mechanismen der genetischen Isolation beruht aber 
sicherlich auf der Alckumulation yon Chromosomenmutationen. Es ist nicht 
unwahrscheinlich, daB gerade in der Gattung DrosOphila Inversionen und eventuell 
auch Duplikationen und Translokationen bei der Artdifferenzierung beteiligt 



184 Timof6ef f -Ressovsky  

waren. Aul3erdem kSnnen, wie friiher sehon 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 BeT iehungen der geograph~sch verschiedenen 
Populationen yon Drosophila pseudoobscura A, Drosophila pseudoobscura B und 
Drosophila miranda auf Grund yon Untersuehungen von DOBZ~ANSKY und 
STVRT]~VANT dargestellt (DoBzHANSKY 1937, STURTEVANT und DOBZHANSK¥ 1936). 

Fig. 19. 
Geographische Verbreitung der Genanordnungs- 
typen (Inversionen) des IIL Chromosoms yon 
Drosophila pseudoobscura A in Nordamerika. 

(Nach I)O~Z~[A~SK¥ 1937.) 

i 

a $]andard 

\ • Sequoia I 
I+ sequoia 2 

~lo Cowichan 
" ~  [+ wawona 

Fig. ~0. 
Geographische Verbreitung der 
Genanordnungstypen des III. 
Chromosoms yon Drosophila 

pseudoobscura B in 
Nordamerika. 

(Nach DOBZRANSKY 1937.) 

Somit zeigte das in diesem Kapitel angeffihrte Material mit geniigender 
Deutlichkeit, dal3 die in freier Natur zu beobaehtenden Fitlle von Sippenbildung 
in statu nascendi auf entspreehende Verbreitung oder Kombination von Muta- 
tionen zuriickgefiihrt werden mfissen. Zum SehluB mSehte ich .noch zwei Bei- 
spiele anfiihren, bei denen es sich um klimatisch sinnvolle Verbreitung von in 
bezug auf ein physiologisehes Merkmal sich unterseheidenden Rassen handelt. 
Es wurde die relative Vitaliti~t bei drei versehiedenen Temperaturen (15 °, 220 
und 29 o C) von Drosophila ]u~ebris-Fliegen aus 24 versehiedenen Populationen 
der West-Pal/iarktik verglichen (TB~oF~]~Fr-R]~ssovsK¥ 1935). In bezug auf 
ihre Vitalitat bei v6rsehiedenen Temperaturen zeigten die Populationen aus dem 
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Olimpie (A) 
Estes Park (A) 1" Oaxaea (A) 

Tree (A) 
t 

Mammoth (A) ~--~.~.. 
j Santa Cruz (A) --> Cuernavaca (A) 

Chiricahua (A) ~--  ~, 
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Hypoth. A ----- Miranda 
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Pikes Peak (A) ~-- Standard (A u. B) -+ Arrowhead (A) 

Klamath (B) Sequoia I (B) 

Cowiehan (B) Wawona (B) Sequoia II (B) 

Fig. 21. Phylogenetische Beziehungen verschiedener Populationen von Drosophila pseudo- 
obscura in Nordamerika, aufgestellt auf Grund der Analyse yon Inversions-Kombinationen 

im III. Chromosom. (Naeh DOBZHA~SXY 1937.) 

nordwestlichen, siidwestlichen, nordSstlichen und siidSstlichen Teil des unter- 
suchten Gebietes VerhMtnisse, die schematisch auf Fig. 22 dargestellt sind. 
Nimmt man die Vitalit/~tswerte bei allen drei Temperaturen ffir die Gruppe der 
Populationen aus dem Nordwesten (die unter sich keine gesicherten Unter- 
schiede ergaben) als 100 % an, so zeigen die sfidwestlichen Populationen deutlich 
eine geringere Vitalit/~t bei tiefer und eine h6here Vitalit~t 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 erhShte relative Vitahti~t sowohl bei tiefer, als auch bei hoher 
Temperatur im Vergleich zu der nordwestlichen Gruppe yon Populationen 
aufweisen; ein ungef/~hr gleiches Ergebnis, blol~ mit starkerer Betonung der 
Vitalit/~tserhShung bei hohen Temperaturen wurde auch ffir die Gruppe der siid- 
5sthchen Populationen festgestellt. Man kann also si~mtliche Populationen des 
untersuchten Gebietes in bezug auf ihre relativen Vitalit/~ten bei verschiedenen 
Temperaturen in drei Grupppen einteilen: die nordwestliehe Gruppe, die siid- 
westliche Gruppe (die im Vergleich zur ersten eine Herabsetzung der relativen 
Vitalit~t bei tiefer und eine ErhShung bei hoher Temperatur aufweist) und die 
6stliche (die erhShte relative Vitalit~t sowohl bei tiefer als auch bei hoher Tern- 
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peratur zeigt). Auf den ersten Blick scheint es, dal~ im Westen die Temperatur-  
reaktionen der einzelnen Populationen den klimatischen Verhgltnissen gut ent- 
sprechen, dagegen aber im Osten keinen Zusammenhang mit  der gegen Siiden 
zunehmenden Temperatur  mehr aufweisen. Bei n~herer Betrachtung sieht man 
aber, dal~ diese drei , ,Temperaturrassen" sehr gut den klimatischen Verh~ltnissen 

log 

~75- 

~ set 

o "  
15°22o23o 15o22o2Qo 15o22o2Bo 15o22o2.qo 

NW SW NO SO 
Orosophi/a fynebPt8 

Fig. 22. 
Relative VitaliZer (relative Schliipfungsraten 
in iiberv61kerten Kulturen) yon Drosophila. 
/unebris aus dem Nordwesten (7 Populationcn 
aus: Deutschland, Schwcden, Norwegen, D~ne- 
mark, Schottland, England und Frankreich), 
Siidwesten (6 Populationen aus: Portugal, 
Spanien, Italien, Gallipoli, Tripolis und Agyp- 
ten), Nordostcn (6 Populationen aus: Lenin- 
grad, Kiew, Moskau, Saratow, Perm und Tomsk) 
und dem Siidosten (5 Populationenaus: Krym, 
Nord-Kaukasus, Transkaukasien, Turkestan 
und Semiretschjc) der westlichen ttiilfte der 
Pal~arktik bei verschiedenen Temperaturen, 
ausgedrfickt in Prozen$ der des Nordwestens. 

. p -  

""/////////////'~ VX~(// ~ 

Fig. 23. Auf Grund der relativen Vitalit~tswcrte der Fig. 22 aufgestelltc Verbreitungskarte 
yon drei ,,Temperaturrassen" yon Drosophila /unebris in der westlichen H/~lfte der Pal/i- 
arktik; auf der Karte sind auBerdem die Juliisotherme'von d:200 C, die Januarisotherme 
yon --50 C und die Linie der mittleren Jahresschwankungen der Temperatur yon 25°C 

aufgetragen. 

in der Westpal~arktik entsprechen. Auf Fig. 23 sind die untersuchten Popu- 
lationen, die ungefi~hre Verbreitung der drei , ,Temperaturrassen" und gleich- 
zeitig einige charakteristische Isothermen angegeben; man sieht, dab das ge- 
samte von der 6stlichen Temperaturrasse bewohnte Gebiet durch kontinentales 
Kl ima 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 Verh~ltnisse wohlangepal~tc geographischc 
Verbreitung. Es ist aus technischen Griinden unm5glich, die eir/zelnen Muta- 
tionen, in denen sich die verschiedenen Populationsgruppen beziiglich der Tem- 
peraturreaktionen voneinander unterscheiden, kreuzungsanalytisch festzustellen; 
wir sind aber durchaus berechtigt, die gefundenen Untcrschiede auf die friiher 
beschriebenen kleinen Vitaliti~tsmutationen zurfickzufiihren. Ganz ~hnliche 
Verhgltnisse wurden von DOBZHANSK¥ (l 935, 1937) ffir die Fertilit~t verschiedencr 
Drosophila pseudoobscura-St~tmme bei verschiedenen Temperaturen festgestellt; 
ein Beispiel ftir drei geographisch verschiedenc Populationen dicser Art ist auf 
Fig. 24 angegeben. 

Diese letzten Beispiele wurden angeffihrt um zu zeigen, dal~ eine geogra- 
phische Differenzierung auf Grund physiologischer Merkmale yon klar adaptiver 
Bedeutung erfolgen kann, untcr Benutzung dcr in der experimentellen Genetik 
wohlbekannten, besondcrs h~ufigen Kleinmutationcn. Diese durch ffatfirliche 

Fig. 24. ~[ooo 

Fertilit~t yon drei geogra- 
phisch verschiedenen Stem- ~ 750 
men der Drosophila pseudo- 
obscura unter verschiedenen 500 

Temperaturen. 

(Nach DO~ZHA~SKY ~ 250 
1937). 

~ 9o it/o 13o 25o 27oJ ' 8o fqo iDD 2~o ~ol  ~ 9o lqo iDo 25o 27oJ 
Texas La Grande Sequo/a 

Selektion bei allen Organismen zustandekommende adaptive Differenzierung 
schafft aber ihrerseits Unterschiede im genotypischen Milieu ffir andere Muta- 
tionen, und erm5glicht schon dadurch auch eine Differenzierung in bezug auf 
Merkmale, die als solche vielleicht keinen lokalen Selektionswert h£tten. 

J 
III. Evolutionsmechanismus 

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

1. Evolutionsfaktoren 

Drei Vorg~nge, die aus bekannten Tatsachen deduziert werden miissen, 
kSnnen vor allem als Evolutionsfaktoren betrachtet werden. Es sind dies die 
Mutabilit£t, die Selektion und die Isolation. Die Mutabilit~t liefert vor allem 
das Evolutionsmaterial, undes  muB untersucht werden, inwiefern sie auch rich- 
tend in den Evolutionsvorgang cingreifen kann. Dal~ die Selektion einen wichtigen 
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Evolutionsfaktor darstellt, ist zur Gentige bekannt; und aus der vorhergehenden 
Betraehtung des Evolutionsmaterials sahen wir, dab letzteres so beschaffen ist; 
dab es immer dem Selektionssieb unterliegen mul~. Schliel31ich ist die Isolation 
ein besonders wiehtiger Faktor der Differenzierung, da vonder Art und dem Grade 
der Isolation, wie wir sehen werden, sowohl die Lieferung des Evolutionsmaterials 
als auch die Wirksamkeit der Selektion wesentlieh abhgngen. AUS Grtinden, die 
spgter angeftihrt werden, kann yon der Isolation im eigentliehen Sinne des Wortes 
ein ihr in bezug auf den Wirkungsmechanismus wesensverwandter Vorgang der 
,,Populationswellen" abgetrennt werden. 

a) M u t a b i l i t g t  

Wie wir vorhin gesehen haben, bfldet die Mutabilit/it die hauptsgchliche, 
wenn nicht gar die einzige Quelle neuen Evolutionsmaterials. In diesem Sinne 
ist ihre Bedeutung als Evolutionsfaktor ohne weiteres klar. Es wurde aber frtiher, 
und mancbmal auch noch sogar in den l etzten Jahren versucht, in der Mutabilitgt 
den richtenden Faktor der Evolution zu sehen. Ich glaube, dab wir heu~zutage 
die wesentlichsten Ziige und Eigensehaften der Mutabilitgt bei verschiedenen 
daraufhin ausftihrlich untersuehten Organismen gentigend kennen, um wenigstens 
in groben Ztigen die WirkungsmSglichkeiten der Mutabilitgt als Evolutionsfaktor 
einschgtzen und begrenzen zu kSImen. 

Es unterliegt keinem Zweifel, dab Mutationen die Hauptgrundlage der im 
Evolutionsvorgang entstehenden neuen Merkmalskombinationen bilden. Wir 
haben aber gesehen, dab die Mutabflitgt zwei wichtige Eigenschaften aufweist: 
erstens sind die spontanen Mutationsraten, vor allem in bezug auf einzelne be- 

k 

stimmte Mutationssehritte sehr gering; und zweitens zeigt~ der Mutationsvorgang 
bei allen daraufhin untersuchten Objekten keine eindeutige Geriehtetheit, was 
sich darin guI3ert, dal3 unter sgmtlichen Bedingungen sehr verschiedene Muta- 
tionen auftreten kSnnen. Aus diesen zwei Eigensehaften des Mutationsvorganges 
ergibt sieh einerseits der SehluB, dal3 die Mutabflitgt als solehe, d. h. die relativen 
Hgufigkeiten einzelner Mutationen, nur insofern den Evolutionsvorgang beein- 
flussen kann, als der relative ,,Mutationsdruck" den ,,Druck" anderer Fak- 
toren, wie Selek$ion und Isolation iibertrifft, oder wesentlich beeinflul3t. Mit 
anderen Worten wird in der Mehrzahl der Fglle tiber das Evolutionsschieksal 
yon zwei Mutationen A und B, nieht der an sich ziemlich bedeutungslose Unter- 
sehied in ihren ohnehin sehr geringen Mutationsraten, sondern ihr relativer 
Selektionswert und ihr historisehes Schieksal im Verlauf der Isolationsvorggnge 
aussehlaggebend sein. In diesem Sinne wgren aueh Fglle von gerichteter Muta- 
bilitgt (die, abgesehen yon fast immer vorkommenden Unterschieden in den 
Mutationsraten versehiedener Allele in verschiedenen Riehtungen, einwandfrei 
nieht bewiesen werden konnten) yon keiner oder nur untergeordneter Bedeutung 
ftir das Zustandekommen ehronologiseh- oder territorial-gerichteter Phgnotypen- 
reihen. Eine gewisse Geriehtetheit wird andererseits selbstverstgndlieh durch die 
Mutabilitgt in den Evolutionsvorgang hineingebraeht, insofern, als nur das im 
EvolutionsprozeB einer Organismengruppe gebildet wird, wozu durch den Mu- 
tationsprozeB die erforderliehen Baus~eine geliefer~ werden kSnnen. Aul]erdem 
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bedeutet sieherlich jeder Differenzierungssehritt eine gewisse Einsehr~nkung 
oder ~nderung weiterer VariationsmSglichkeiten; als elementares Beispiel dieser 
Art stelle man sich z. B. nur die Ausschaltung der Farbenmustermerkmale als 
solche in Anwesenheit eines Albinofaktors vor. Es gibt selbstverst~ndlieh un- 
z~hlige M6glichkeiten, sich verschiedene Ft~lle des Ei,g~fffes jedes Differen- 
zierungs- und Adaptationsschrittes in die weitere Variationspotenz vorzusteUen. 
In diesem, also rein negativen, Sinne kann die Mutabflitttt als riehtender Faktor  
betrachtet  werdenl). Der lV[utabilit~t als Evolutionsfaktor muB also vor allem die 
Rolle des Materiallieferanten zugesehrieben werden; ihr EinfluB als riehtender 
Faktor  in der Evolution mu$ auf Grund dessen, was wir bisher fiber den Muta- 
tionsvorgang wissen, verneint oder als unbedeutend betraehtet  werden. 

b) S e l e k t i o n  

Die Selektion als Evolutionsfaktor ist allgemein und genfigend bekannt. 
Wir wollen deshalb hier nur auf einige Einzelheiten der Selektionsm6gIiehkeiten 
eingehen, die dureh genetische Kenntnisse des Mutations- und Kombinations- 
materials wesentlich klarer Ms vorher zum Vorsehein kommen. 

Im allgemeinen besteht der Selektionsvorgang darin, dal3 yon zwei oder 
mehreren Organismentypen derjenige allm~hlich quantitativ ]~berhand gewinnt, 
der eine grSI~ere Gesamtwahrscheinlichkeit besitzt, unter gegebenen Bedingungen 
zur Fortpflanzung gelangende Nachkommen zu erzeugen. Der Selektionsdruek 
kann numeriseh in Form von Selektionskoeffizienten ausgedrfiekt werden, die 
die relativen Wahrscheinlichkeiten der einzelnen Organismentypen zur Fort- 
pflanzung zu gelangen, darstellen. In vielen mathematisehen Arbeiten (R. A. 
FISHER, G. GAUSE, J . B . S .  HALDANE, S .S .  TSCHETVERIKOV, V. VOLTERRA, 
S. WRIGHT) wurde gezeigt, da~, unter Konstantbleiben sonstiger'Bedingungen, 
auch die geringsten Selektionsvorteile im Laufe der Zeit innerhalb groBer Popu- 
lationen, anfanglieh seltenen Variationen dazu verhelfen den Ausgangstyp 
praktisch vollstt~ndig zu ersetzen. AUerdings sind fiir den AbschluB yon Selek- 
tionsvorgi~ngen bei geringen Werten des selektiven Vorteils sehr groBe Genera- 
tionszahlen, also sehr lange Zeitspannen erforderlich. In der klassisehen Evo- 
lutionsforschung wurde meistens, auf Grund der etwas anthropomorphen Be- 
wertung eventueller selektiver Vor- und Naehteile einzelner Merkmale und 
Variationen, der numerische Wert  der meisten Selektionskoeffizienten eigentlieh 
untersch£tzt. Die Betraehtung der relativen Vitalit~ten einzelner Mutationen und 
Kombinationen zeigt uns, daL~ in vielen Ft~llen ganz groBe Selektionskoeffizienten 
einzusetzen sind. 

1) Vielleieht kSnnte man einige Ftille der sekundtiren l~eduktion solcher Organe, 
die ihren friiheren Selektionswert in vollentwickelter Form verloren haben, durch automa- 
tische Anhaufung yon Mutationen erkli~ren, yon denen die meisten das bert. Organ reduzieron. 
Das wttre aber nur ein Spezialfall einer sehr allgemeinen Erseheinung, die darin besteht, dab 
die Mutabilit~t allein, ohne die selektionierende, und dadurch richtende, T~igkeit der nat~iir- 
lichen Auslese - -  zu einer allgemeinen Regression hoch differenzierter 0rganismen fiihren 
miiBte, da die meisten Mutationen, wie wir gesehen haben, ,,sch~dliche" oder ,,regressive" 
Merkmale hervorrufen. 
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Selbstverst£ndllch muff es auch viele F~lle geben, in denen kaum merkbare 
Selektionskoeffizienten vorkommen. Auf Grund mathematiscber Analysen und 
der Betrachtung der tatsi~chlichen Zusti~nde in freier Natur muB aber angenommen 
warden, dal3 geringe Selektionskoeffizienten keine allzu gro~e Rolle in der Evo- 
lution spielen kSnnen; denn die Selektion kann auf die Dauer nur dann evolu- 
tionistisch wirksam sein, wenn sie die Einflfisse anderer Evolutionsfaktoren, vor 
allem der Mutabilit~t und der Isolation, fiberwiegt. Dies gilt wiederum selbst- 
verst~ndlich mit der Einschrankung, dal~ ftir diejenigen Vorg£nge, bei denen 
andere Faktoren ohne wesentliehe Bedeutung sind, auch die geringsten Selek- 
tionskoeffiziente, falls sie lange genug wirken kSnnen, von entseheidender Be- 
deutung sein mfissen. Auf jeden Fall zeigt die Betrachtung des genetisch 
bekannten Evolutionsmaterials, da~ man gar nicht nur mit allzu kleinen Selek- 
tionskoeffizienten zu reehnen braucht. 

Sehr wiehtig ist die durch Untersuehungen der relativen Vitaliti~t yon 
Mutationen und Kombinationen gefSrderte Erkenntnis, da~ die Selektion in sehr 
feiner und plastischer Weise das Evolutionsmaterial beeinflussen kann. Letzteres 
geht aus den wesentlichen Anderungen der relativen Vitalit~t eines bestimmten 
Genotyps bei :4nderung ~ul3erer Bedingungen, und eines bestimmten Allels in 
verschiedenen Kombinationen mit anderen Genen hervor. Daraus ergeben sich 
wesentliehe ~nderungen der fiblichen Vorstellungen fiber die Selektionsvorg~nge. 
Erstens ergibt sich daraus, dal3 eine bestimmte, wiederholt auftretende Mutation, 
in verschiedenen Teilen der Artpopulation unter verschiedene Milieubedingungen 
und aueh in verschiedene Kombinationen anderer Allele ger~t, und somit wesent- 
liche Unterschiede im Selektionswert in den einzelnen F~llen aufweisen kann. 
Zweitens geht daraus hervor, dal3 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 ffir ihre relative Vitalit~t giinstigsten Genkombinationen sozusagen 
mit sich ziehen. Aueh eine einsetzende negative Selektion eines nieht allzu seltenen 
Allels mul3 einen gewissen EinfluB auf die Konzentration anderer Allele mit sieh 
bringen. 

Weiterhin ist nieht zu vergessen, dab der Selektionswert yon Homozygoten 
und Heterozygoten verschieden sein kann. Es wurde vorhin (Fig. 7) gezeigt, 
da~ in gewissen F~llen eine Mutation, die in homozygotem Zustande eine recht 
starke I-Ierabsetzung der Vitaliti~t aufweist, heterozygot einen erhShten Vitalit£ts- 
wert haben kann. Auf Fig. 25 sind Versuche fiber das Verdri~ngen yon zwei 
verschiedenen Mutationen durch die normale Ausgangsform in quantitativ sta- 
bilen Populationen yon Drosophila melanogaster angefiihrt. Die Mutation Bar 
wird anfangs sehr sehnell, dann langsamer, aber unaufhaltsam, ganz aus der 
Population durch die vitalere normale Form verdr~ngt. Die rezessive Mutation 
ebony (die naeh von diesen ganz unabhi~ngigen Versuchen eine herabgesetz~e 
Vitaliti~t in homozygotem, und erh5hte in heterozygotem Zustande hat) wird 
zun£chst raseh verdr~ngt, bleibt aber dann in einer gewissen Konzentration 
stabil erhalten; diese Konzentration ergibt sieh aus dem Zusammenwirken der 
negativen Selektion der ttomozygoten und der positiven Selektion der Hetero- 
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zygoten, Zu den Mflieufaktoren gehSrt auch einer, der meistens bisher zu wenig 
beachtet wurde: die absolute Frequenz des Vorkommens der betreffenden Form. 
Einige botanische Versuche (SuKATSCHEV 1928) und der auf Fig. 26 gebrachte 
Fall bei DrosoThila zeigen, dal~ eine Form, die im Kampf  ums Dasein unterliegt 

Fig. 25. Einflu[~ der negativen Selek- 
tion bei Drosophila melanogaster : 
auf eine Mutation (Bar), die in homo- 
zygotem und heterozygotem Zustande 
die relative Vitalit~t herabsetzt; und 
au~ eine andere Mutation (ebony), die 
in homozygotem Zustande eine herab- 
gesetzte nnd in heterozygotem --eino 
erh6hte Vitalitat hat. Quantitativ sta- 
bile Populationen yon den betreffen- 
den Mutationen wurden mit einigen 
P&rchen normaler Fliegen ,,infiziert". 
(Nach L'HkRITI~R u. T~issI~ 1937.) 

Fig. 26. Kampf urns Dasein zwi- 
schen Drosophila/unebris und Droso- 
phila melanogaster in quantitativ 
stabflen Populationen. Einer Droso- 
phila ]unebris-Population wurden 
einige P~rchen yon Drosophila me- 

lanogaster hinzugesetzt. 
(Nach L'H~I~ITIER und T]~ISSZER 

1937.) 
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Fig. 27. Entgegengesetzte Selektion 
zweier Formen unter verschiedenen 
Saisonbedingungen i n polymorphen 
Populationen. Verhaltnisse yon For- 
men mit sehwarzer, bzw. roter Grund- 
f~rbung in Friihjahrs- und in Herbst- 
populationen yon Adalia bipunctata 
(Coleoptera, Coecinellidae) w~hrend 

drei Jahren. 
ff X /IV X N X 

1830 1931 133J 

und von einer ~nderen Form mehr oder weniger rasch verdr~ngt wird, sich auf 
dem Niveau einer geringen Konzentrat ion t rotzdem stabilisieren kann. Diese 
Beispiele zeigen wiederum die Vielseitigkeit der Selektionswirkungen. Ein noch 
anderes Beispiel ist auf Fig. 27 angeffihrt. Hier handelt  es sich um eine Marien- 
k~ferart, die in fast allen Populationen polymorph in bezug auf erbliche Flfigel- 
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deakenmuster ist. In freier Natur hat bei Berlin diese Art etwa 3 Genarationen 
j~hrlich. Im tterbst, meistens Ende Oktober, ziehen sich die Kgfer zur ~ber- 
winterung in Winterquartiere (Ritze und Spalten in W~nden und Mauern, 
Spalten und LScher in Holz und Baumrinde usw.) zurfick, aus denen sie im Friih- 
jahr (Anfang April) beim Warmwerden in sehr verminderter Zahl wieder heraus- 
kriechen. In drei Jahren wurden nun die relativen Hgufigkeiten der zwei Haupt- 
typen der Elytrenf~rbung in den zur (Jberwinterung sich ansammelnden Herbst- 
und in denen aus den Winterquartieren herauskriechenden Frfihjahrspopulationen 
festgestellt. Dabei hat sich gezeigt, da~ in allen drei Jahren die eine Form im 
Herbst, die andere im Frfihjahr zunimmt; daraus geht hervor, dat~ die batref- 
fenden Allele unter verschiedenen Saisonbedingungen verschiedene relative 
Werte besitzen, wodureh auch der Polymorphismus der Population zu erkli~ren ist. 

Wir sehen also, dab das genetisch bekannte Evolutionsmaterial die mannig- 
faltigsten MSgliehkeiten einer Selektionswirkung bietet. Wir kSnnen uns dabei 
jetzt vial differenziertere und feinere Selektionsmechanismen als zu Zeiten 
DARWI~ s vorstellen. Wir wissen aubh, dal3 in vielen F~llen recht hohe Selektions- 
koeffizienten in Frage kommen. Wir. wissen aber zun~chst nur sehr wenig fiber 
die tats~chliehen Intensit~ten der Selektionsvorggnge in freier Natur. 

e) I s o l a t i o n  

Den dritten Evolutionsfaktor stallt, neban Mutabiliti~t und Selektion, die 
Isolation dar. Das Wasan der Isolationswirkung beruht auf Beseitigung der 
Panmixie, d.h.  der freien Misehung mit anderen benachbarten Organismen- 
gruppen, und der Einsehr~nkung der PopulationsgrSBe. Dureh ersteres wird die 
Dissipation der aus irgendwelehen Griinden in dem batreffenden Tail der Art- 
population entstehenden Differenzierung verhindert: der Differenzierungsvorgang 
wird sozusagen lokalisiert; durch das zweite wird die relative Bedeutung zuf~lligar 
Genkonzentrationssehwankungen wesentlich erh6ht. 

Die Isolation tritt in verschiedensten Formen auf. Unter diesen verschie- 
denen Farmen kSnnen zwei grol3e Gruppen unterschieden warden: biologisehe 
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 biologisehen Isolation zu definieren. Provisorisch 
kami man vielleicht folgende Einteflung der biologisehen Isolation vornehmen, 
unter Vorbehalt tier natfirlichen Unsch~rfe der betreffenden Untergruppen: 
1. genetiseha Isolation sensu strictu, worunter alle die F~lle verstanden werden, 
bei denen durch Gen-, Chromosomen- oder Genommutationen (bzw. ihre Kom- 
bina~ionen) die Lebensf~higkeit oder Fruehtbarkeit der Hybride zwischen den 
betreffenden Organismengruppen herabgesatzt, oder vollsti~ndig beseitigt wird; 
2. physiologisehe Isolation, bei der zwar die hybride Zygote an sieh lebensf~hig 
und fertfl ist, ihr Zustandekommen aber durch sexuella Inkongruenz der Elterm 
formen ganz oder zum Teil verhindert wird; und 3. 5kologische Isolation, die 
darauf beruht, dab eine Vermischung yon zwei Organismengruppen, durch An- 
l~ssung an verschiedene Lebensbedingungen innerhalb desselben oder innerhalb 
angrenzender Gebiete, ganz oder zum Tail verhindert wird. Die meehanisch- 
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geographisehe Isolation besteht darin, dab durch ungleichm/~Bige Verteilung 
der Individuen innerhalb des VerbreitungsareMs, d u r c h  Zerrissenheit, des Art- 
areals, oder dureh schwer fiberwindbare 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 
aufgezahlten 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 
wesentlieh durch die vergleiehenden Untersuehungen an Drosophila pseudo. 
obscura A und B und Drosophila miranda gekl/~rt (DoBz~A~sxY 1935, 1936, 1937, 
DOBZHA~SKY und BOCHE 1934, DOBZHANSKY und TA~ 1936, GOTTSCHEWSKI 
1939, STVRT~VA~T und D o ~ z m ~ s K r  1936, S ~ T E V ~  und TA~ 1937, T ~  
1935). F/~lle von physiologischer und 5kologischer Isolation wurden am ein- 

60! 

' $0  
Fig. 28. Versehiedene Be- ~ 
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sehen Weibchen yon Droso- ~. 
phila miranda und Mi~nn- . ~  
then aus verschiedenen ~ 2 0  
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0 (bIaeh DOBZHANSKY 1937.) 
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gehendsten an Trichogramma (H~mLA~D und ATTECK 1933) und an Blattl~usen 
(CttOLODKOWSKY 1908--1910) untersucht. SchlieBlieh konnte bei einigen Muta- 
tionskombinationen von Drosophila melanogaster eir~e partielle geschlechtliche 
Isolation wahrscheinlich gemacht werden (SPETT 1931, NmORO und Mitarbeiter 
1935, Tr~OF~.EF-R~ssovsKY unver.). DaB physiologische Isolation gradueU 
abgestuft vorkommen bzw. entstehen kann, zeigen die auf Fig. 28 dargestellten 
Versuche yon DOBZ~SKY fiber die Befruchtungswahrscheinliehkeit yon  Droso. 
phila miranda:Weibchen durch M/~nnchen aus verschiedenen St/~mmen von 
Drosophila pseudoobscura. Die auf (durch Genomuntersehiede beding:ten) meeha- 
nischen StSrungen der Mitose beruhende Hybridensterilit/tt wurde bekanntlich 
schon vor 1/~ngerer Zeit an Tieren und besonders an Pflanzen grunds£tzlieh ge- 
kl/~rt (Literatur bei FEI)~RLEY 1932, KARPV, TSCHE~KO 1935). 

In den meisten ~/~llen wird wohl eine biologisehe Sterilit/~t zwisehen ver- 
schiedenen Sippen an sich ehm sekund/ire Isolationserscheinung sein, die, wie 
in einem frfiheren Kapitel  kurz erw~hnt wurde, den wichtigsten Schritt zur Art- 
differenzierung bfldet. Viel verbreiteter, und wahrscheinlich ursprfinglieher ist 
die mechanisch-geographische Isolation. Sie kann in verschiedensten Graden 
und Formen auftreten. Auf Fig. 29 ist ein Beispiel einer extremen Zerrissenheit 

Induktive Abstammunss- and Vererbungslehre. LXXVI 13 
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des Artareals in zwei weit getrennte Unterareale beim SchlammbeiSer angefiihrt; 
solche F/Llle, yon denen in der Zoogeographie Beispiele aus verschiedenen Tier- 
gruppen bekannt sind, sind mit Sicherheit auf postdfluviale Disjunktion des 
urspriinglich einheitlichen, in diluviale Refugien w/~hrend der Eiszeit zuriick- 
gedr/£ngten Artareals zurfickzuffihren. Fig. 30 bringt ein typisches Beispiel 
eines geographisch zerrissenen Areals einer Art, die ans Hochgebirge angepal3t ist. 

Fig. 29, Beispiel eines dutch postdiluviale Disjunktion zerrissenon Artareals. Verbreitung 
des SchlammbeiBers Misgurnu8 ]ossilis L. in tier Palaarktik. (Nach B~I~G 1916.) 

Fig. 30. Beispiel eines geographisch zerrissenen Artareals. Verbreitung der Gemse Rupl- 
ca~ra rup~al~ra L. (Nach G~I~r~ER 1936.) 

Auf Fig. 31 ist ein ~hnlicher Fall gebracht, bei dem die betreffende Art an von- 
einander durch Wiisten isolierte FluBt~ler gebunden ist. In vielen FiLllen greift 
der Mensch ein und bringt, entweder durch teflweise Ausrottung, oder durch Ver- 
schleppung in vorher vonder  betreffenden Art nicht bewotmte Gegenden sekundar 
eine Zerrissenheit in friiher einheitliche Verbreitungsareale hinein. Auf Fig. 32 
ist ein derartiges Beispiel, die heutige Verbreimng des Zobels, angefiihrt. Bei den 
auf den Fig. 29 bis 32 angefiihrten Beispielen handelt es sich um geographische 
Isolation zum Tefl sehr groSer Tefle der betreffenden Artpopulation. Die geo- 
graphische Isolation kann sich aber auch auf wesentlich kleinere Populationen 



Fig. 31. 

Beispiel eines ,,Netzareals", 
zerrissen durch das Fehlen 
entsprechender Biotope zwi- 
schen den einzeln~n Flul]- 
systemen. Verbreitung der 
Erdratte Nesokia (GRAY) 

in Mittelasion. 

(Nach GEPTNER 1936.) 
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Fig. 32. Beispiel eines dureh Ausrottung sekund~r zerrissenen .~q~areals. Die gegeuw~rtige 
Verbreitung des Zobols Martes zibeUina L. in der Nord-Pal~arktik. (Nach Oog~.v 1931.) 

Fig. 33. Beispiole der fleckenartigen Verteilung der fiir die be~reffende Art bewohnbaren 
Biotope innerhalb des Artareals. Verteilung der Populationen der Schneemaus Chionomys 

nivalis MART. in den Alpen. (Nach E. MOHR aus GEPT~ER 1936.) 
13" 
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beziehen, wie es auf Fig. 33 an der fleekenartigen Verteilung der Populationen 
der Sehneemaus in den Alpen gezeigt ist. 

Die Betraehtung der Verbreitungskarten versehiedener Arten zeigt somit, 
dab in verschiedensten MaBst/~ben geographisehe Zerrissenheit und geogr£phisehe 
Isolation vorkommt. Eine n/~here Betraehtung der Individuenverteilung inner- 
halb jeder lokalen Population einer Organismenart zeigt, dab aueh da die Ver- 
teflung nie vollkommen gleichm/~Big ist. Entweder sind kleine Unterpopula- 
tionen fleekenartig oder netzf6rmig nur an bestimmte Biotope gebunden, zwisehen 
denen die betreffende Art fehlt; oder es sind zumindest lokale Anh/~ufungen der 
Individuen an bestimmten Stellen des yon der betreffenden Art bewohnten 
Gebietes festzustellen. Sehematiseh ist dies auf der oberen Reihe der Fig. 34 
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Fig. 34. Schema der Verteilung der Individuen innerhalb des Artareals, und das Verh~ltnis 
der ,,Kleinpopu]ationen" zum ,,Akt~onsbereich" der betreffenden Art. 

dargestellt. Eine territoriale Trennung yon Unterpopulationen ist so gut wie 
immer und iiberall innerhalb der Artareale vorhanden; diese kleine territoriale 
Trennung yon Unterpopulationen zeigt aber nicht immer den eigentliehen Grad 
der territorialen Isolation der betreffenden Unterpopulatiormn an, denn die Iso- 
lation hat eine mehr oder minder ausgesproehene Unterbreehung der Panmixie 
zur Voraussetzung. Der Panmixiegrad wird aber nicht allein dureh die terri- 
toriale Verteilung der Individuen, sondern auch durch deren Beweglichkeit in 
Raum und Zeit bedingf. Letzteres kann man als ,,Aktionsbereich" der Individuen 
einer bestimmten Art bezeiehnen. Als ,,Aktionsbereieh" bezeiehnen wir das 
Territorium, innerhalb dessen sieh einzelne Individuen einer Generation aktiv 
bewegen, oder passiv, aber regelm/iBig verschleppt werden; somit stellt er das 
regelm~Bige 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 Verh/fltnis zwisehen der territorialen Trennung einzelner 
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Unterpopulationen und dem Aktionsbereich der Individuen der betreffenden 
Art bedingt werden; schematiseh ist dieses auf Fig. 34 unten dargestellt. Ist  
die territoriale Trennung klein im Vergleich zum Durehmesser des Aktions- 
bereiches, so ist keine nennenswerte Isolation vorhanden; ist dagegen der Aktions- 
bereich klein im Vergleich zur territorialen Trennung,  so muB eine ausgesprochene 
Isolation der betreffenden Populationsteile angenommen werden. Es ist noeh 
sehr wenig genaues fiber die Aktionsbereiche verschiedener Organismenarten 
bekannt. Wie falsch die Beurteilung der intraspezifischen Isolation allein auf 
Grund der tei ritorialen Trennung der Populationen innerhalb des Al~areals 
sein kann, zeigt folgendes Beispiel. Die gewShnliehe, weir verbreitete Krickente 
hat ein typisehes Fleekenareal ;: Sie ist immrhalb des Artareals nur an bestimmten, 

Fig. 35. ,,Aktionsbereiehe" der I~iekente nnd des Stars. Jtmge Krieken~n Ne~ion crecc~ 
L. wurden in England (schwarze S~elle) bering~ und sehon im n/~chsten Jahr als BrutvSgel 
in dem unterbrochen umgrenzten Gebiet gefunden; die in D~nemark (schwarze Stelle) jung 
beringten Stare Sturnus vulgaris L. wurden in den nachfolgenden 8 Jahren in dem punktier~ 

umgrenzten Gebiet wiedergefunden. (Sehematisiert nach Sc~Orz und l>l~o~rPTov.) 

passenden Biotopen vorhanden, die manchmal recht weir voneinander entfernt 
sind. Auf Fig. 35 sind Ergebnisse von in England durchgeffihrten Beringungs- 
versuchen junger, aus dem Nest geholter Krickenten angeffihrt: die in Mittel- 
england als JungvSgel beringten Enten wurden schorr i m  nfi.ehsten Jahre als 
BrutvSgel in einem riesigen Gebiete gefunden. Das bedeutet eine enorme terri- 
toriale Dispersion der Brut  in jeder Generation, also einen enormen Aktions- 
bereieh, der bei weitem die territorialen Trennungen innerhalb de~ Artareals 
fibertrifft und also die territoriale Trennung als solehe jeder Bedeutung als Iso- 
lationsfaktor beraubt. Das auf gleicher Figur angefiihrte Beispiel des gewShn- 
lichen Stars zeigt einen wesentlich kleineren Aktionsbereich. An geeigneten 
Objekten kSnnen dureh genaue populationsstatistisehe Erhebungen und Mar- 
kierungsversuche die Verteilungsverh/~ltnisse der Individuen und ihr Aktions- 
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bereich innerhalb der Populationen untersucht werden. Auf Fig. 36 ist das Er- 
gebnis einer Untersuchung fiber die tats~chliche Verteilung der Individuen yon 
drei verschiedenen Drosophila-Arten auf einem Grundstfick w~thrend einer ganzen 
Saison dargestellt. Diese Ergebnisse wurden mit Hilfe einer Untersuchungs- 
methode gewonnen, die der in der Botanik seit langem benutzten Netzquadrat- 
methode grunds~tzlich ~hnlich ist. Auf Fig. 37 ist das Ergebnis einer Unter- 
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Fig. 36. Verbreitung von drei Drosophila-Arten auf einem Grundstiick in Berlin-Buch nach 
regelm~Bigen Fangergebnissen mit Hilfe der ,,Netzquadratmethode". In die Mitte aller 
Quadrate wurden alle drei bis vier Wochen fiir zwei bis drei Tage je eine zweimal t~glich 
revidierte Fangflasche hingestellt. (Schematisiert nach H. A. TIMOF~,EFF-REssovsK¥; unver.) 
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Fig. 37. ,,Aktionsbereich" yon Droso- 
phila /unebris. 1200 durch ,,Signal- 
gene" (Mutationen) markierte Fliegen 
wur~en an einer mi~ Futter ver~ehenen 
Stelle (schwarzer Kreis) hinausgelassen; 
die in regelm~l~igen Abst~nden um 
diese Stelle verteilten Fangflaschen 
wurden zwei Wochen fang taglich auf 
markierte Fliegen durchgesehen. Die 
Kreise bezeichnen die Stellen, an denen 
Fangflaschen standen; die Punkte in 
diesen Kreisen bezeichnen markierte 

:F]iegen. 
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suchung fiber die ungefiihre Ausdehnung des Aktionsbereiehes bei einer Droso- 
• phila-Art  angeffihrt. Diese Ergebnisse wurden durch Wiedereinfangen an einer 
bestimmten Stelle ausgesetzter markierter Individuen gewonnen; bei Drosophila, 
ebenso wie bei anderen Objekten, bei denen versehiedene Mutationen bekannt 
sind, kSnnen zur Markierung bestimmte Mutationskombinationen benutzt werden. 
Die bisherigen Versuehe zeigten, dab der Aktionsbereieh bei Drosophila reeht 
klein ist; deshalb spielen auch relativ geringe territoriale Trennungen der Unter- 
populationen bei dieser Organismengruppe eine recht groBe Rolle im Sinne der 
intraspezifisehen Isolation. 

Wir sehen somit, dab die Isolation in verschiedensten Formen bis in die 
kleinsten Populationen aller Lebewesen verbreitet ist. Sie kann also als Evo- 
lutionsfaktor fiberall eingreifen. Ebenso wie bei der Selektion wissen wir aber 
zun~ichst sehr wenig Exaktes und Quantitatives fiber den Grad der Isolation 
innerhalb verschiedener Artpopulationen, und somit fiber ihre relative Rolle 
als Evolutionsfaktor. 

d) P o p u l a t i o n s w e l l e n  

Wenn wir von Isolation als Evolutionsfaktor sprechen, so stellen wir uns 
meistens Vorg~nge vor, die betr£ehtliche Teile der Population ffir li~ngere Zeit- 
spannen betreffen. Nur solche Isolationsvorg~inge kSnnen richtend in den histo- 
rischen Evolutionsvorgang eingreifen. Es erseheint deshalb aus biologischen 
Grfinden zweckmfiBig, als besonderen Evolutionsfaktor Vorg~nge herauszu- 
gliedern, die bezfiglich ihres Wirkungsmechanismus auf die genotypische Zu- 
sammensetzung der Populationen vonder ausgepriigten Isolation eigentlich nicht 
zu trennen sind; die also ebenfalls die Panmixie und die Vermischung beein- 
flussen. Diese Vorg~nge k6nnen aber auBerdem auch wesentlieh die Voraus- 
setzungen ffir die evolutionistische Wirkung der anderen Evolutionsfaktoren 
beeinflussen. DieseVorgih~ge wurden seinerzeit vonTSCHETVEmKOFF als ,,Lebens- 
wellen" (TsCHETVERIKOFF 1915, 1926) und von DUBININ als ,,genetisch-auto- 
matisehe Prozesse" (Dt~BININ 1931, DITBININ und ROMASCHOFr 1932) bezeichnet; 
vielleicht ist es zweekmaBiger, wie es sich wahrend der Wiirzburger Diskussion 
hefausgestellt hat, sie als ,,Populationswellen" zu bezeichnen. 

Als ,,Populationswellen" bezeiehnen wir quantitative Sehwankungen der 
Individuenzahl und territoriale Verschiebungen einzelner Populationen innerhalb 
der Art, die grundsiitzlich, /~hnlich wie die vorhin definierte Isolation, die Pan- 
mixie und die PopulationsgrSBe einsehri~nken, bzw. ~ndern; der Untersch.ied 
der Populationswellen von Isolation bezieht sieh vorwiegend auf ihr zufalliges 
Schwanken und auf beschrankte Dauer eines bestimmt-gerichteten Populations- 
wellen-Vorgangs. 

Quantitative Schwankungen der Individuenzahlen sind bei samtlichen 
Lebewesen vorhanden. Solche Sehwankungen kSnnen verschieden bedingt, 
yon verschiedener zeitiieher und raumlicher Ausdehnung sein. Sie kSnnen z. B. 
streng periomseh, bedingt durch Gebundenheit an Generations- oder Saisonzyklon 
auftreten. Es ist wohlbekannt, dab z.B. bei samtlichen Organismen nur ein 
Bruchteil, manehmal ein ganz geringer Bruchteil der Nachkommen jeder Gene- 
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ration das fortpflanzungsf/~hige Alter erreicht; hier handelt es sich allerdings 
nur um quantitative Unterschiede in der Hiiufigkeit verschiedener Altersklassen 
innerhalb der Population. Es ist ebenso bekannt, dab auch bei Organismen, die 
mehrere Generationen j/~hrlich haben, ausgesprochene Un~erschiede der Indi- 
viduenzahlen in verschiedenen Jahreszeiten vorkommen; bei manchen Insekten 
der gem/~gigten Zone kSnnen die Untersehiede in der Individuenzahl unmittelbar 
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Fig. 38. Quantitative FluJctuationen der Popu]ationen des Hasen L.e~8 americ~nus und 
Luehses L y n x  canadensis,  nach Zahl der Felle auf den Pe]zm~rkten in Kanada w/~hrend eines 
Jahrhunder~s. Beispiel koordinierter ,,Populationswellen" zweier Arten, (Nach HEWZTT 

I921, aUS GEP~ER 1936.) 
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Fig. 39. Ausbreitung des Maissch~dlings Pyraus ta  nubi lal is  in  Nordamerika. (Nach FELT 
1928, aUS Gv, x~r~E~ 1936,). 

naeh l~berwinterung und in der Hochsaison sich wie 1 : 1000 oder noch mehr 
verhalten. SehlieBlich kSnnen unperiodisehe, oder vielmehr an keine festgelegten 
Zyklen gebundene, aber trotzdem mehr oder minder oft wiederkehrende Sehwan- 
kungen der Individuenzahl vorkommen; auf Fig. 38 sind derartige quantitative 
Fluktuationen der Populationen der Hasen und Luchse in Kanada w/£hrend eines 
Jahrhunderts  angefiihrt. 

Hin- und herschwanken kann nieht nur die Individuenzahl als solehe, 
sondern aueh das Verbreitungsareal einer Sippe. Die Ursachen soleher terri- 
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torialer 8chwankungen kSnnen sehr versehieden sein. Es kann sieh um rasehe 
Ausbreitung oder Zusammenschrumpfung gewisser Teile des Artareals handeln; 
solehe Vorg~nge kSnnen aueh langsamer sein und dann oft der Beobachtung ent- 
gehen. Bes0nders bekannt sind F~lle rascher Ausbreitung, manchmal innerhalb 
weniger Jahre, yon Schiidlingen und Organismen, die in ihnen fremde, abet bio- 
logisch passende Gebiete eingesehleppt wurden. Auf Fig. 39 ist die rasche Aus- 
breitung des Yon Europa eingeschleppten Maissch~dlings Pyrausta nubilal@ in 
Nordamerika angeffihrt; wohlbekannt sind wiederholte rasche Ausbreitungen 
des aus Amerika eingeschleppten Kolorad0k~fers in Europa. Auf Fig. 40 ist die, 
ebenfalls sehr rasehe, Ausbreitung der amerikanischen Bisamratte in Mitteleuropa 
angeffihr~, die 1907, ohne zu ahnen, dab sie sieh zu einem gef~hrlichen Seh~dling 
entwickeln wird, an einer Stelle in BShmen ausgesetzt wurde. DaB es sich nicht 

Fig. 40. 

Ausbreitung der amerika- 
nischen Bisamra~te Fiber 
zibethCcus L. in MRtel- 
europa. Der schwarze :Fleck 
in der Mitre is~ die Stelle, 
an der 1907 die B~samra~e 

ausgese~z~ wurde. 
(Nach ULLBRIC~ 1930.) 
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nur um schnelle Ausbreitung von Sch~dlingen, 0der an den Menschen gebundenen 
bzw. vom Menschen importierten Organismen handeln kann, zeigen die n/~chsten 
Figuren. Auf Fig. 41 sind zwei Beispiele einer relativ raschen Ausbreitung des 
Artareals wild lebender Tiere in westSstlicher Richtung angeffihrt: seit Anfang 
des ]9. Jahrhunderts haben der Kanarienfink und der Feldhase ihre Artareale 
in nordSstlicher Richtung enorm vergrSBer~. Auf Fig. 42 sind zwei Beispiele 
einer ~hnlichen Aasbreitung der Artareale nach dem Westen zu angeffihrt: 
seit der Mitre des 19. Jahrhunderts haben der sibirisehe Ammer und der grfine 
Laubvogel sich rasch in  westlicher Richtung verbreite~ und sehr groBe, fiir die 
betreffenden Arten neue Gebiete besiedelt. Auf Fig. 43 ist die AusbreRung eines 
Artareals naeh Norden, an dem Beispiel der Blauracke angeffihrt. Man kSnnte 
viele andere Beispiele nich~ nur der raschen Ausdehnung, sondern des ebenso 
rasehen Sehrumpfens von Artarealen anffihren. Solehe Vorg~nge linden dauernd 
bei Vertretern versehiedenst~r Organismengruppen.in der Natur statt. Es ist 
allerdings nieht leieht, gut gesicherte und genau veffolgte F~lle zu linden, denn 
nur wenige wurden fiber Jahrzehnte zuverl~ssig registriert. Am besten kenn~ man 
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territoriale Populationswellen bei den Schi~dtingen unter den Insekten, da sie 
dort wegen der raschen Vermehrung schneller ablaufen und wegen ihrer prak- 
tischen Bedeutung schon seit l~ngerer Zeit genau verfolgt werden. Bei n~herer 
Betrachtung sieht man aber, dab diese Erscheinungen durchaus nicht an Sch~d- 
linge gebunden, sondern bei allen Lebewesen verbreitet  sind. 

Besonders deutlich sieht man quanti tat ive und territoriale Populations- 
wellen am Rande des Verbreitungsareals, an den Arealsgrenzen der Art. Jedem 

~ ~ ' "~ 

Fig. 41. Ausbreitung in westSstlicher Richtung des Kanarienfinkes Ser inus  canaria serlnus 

L. und des Feldhasen Lepus  europaeus L. seit Anfang des 19. Jahrhunderts. Unterbrochene 
Linien im Westen - -  S.  c. serinus; punktierte Linien im Osten - -  L.  europaeus. (Nach MAY~ 

und FOL~R~K.) 
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Fig. 42. 
Ausbreitung in ostwest- 
iicher Richtung des sibi- 
rischen Ammers Emberlza  

aureola PALL. und des grii- 
nen Laubvogels Acantho- 

pneuste v ir idiana BLYTH. 
seit der ersten H~lfte des 
19. Jahrhunderts. Unter- 
brochene Linien und 
schr~ge Zahlen = E.  aure- 

ola; punktierte Linien und 
gerade Z~h]en = A .  viri- 

diana. 

(Nach P~O~TOV 1934 
und anderen Angaben.) 
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Feldbiologen, der fiber l~ngere Zeiten Arealsgrenzen beobachten konnte, ist 
bekannt,  da{3 sich da direkt eine Art ,,Brandung" abspielt, indem an einzelnen 
Stellen die Art vordringt, an anderen zurfiekgeht, kleine Inselpopulationen aul3er- 
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 und verschwinden 
k6nnen. Auf Fig, 44 ist ein 
Schema solcher territorialer 
Populationsschwankungen an 
einer Arealsgrenze angeffihrt; 
die Zeichnung ist ganz sche- 
matisch, es wurden ihr aber 
tats/~chliche Verh/~ltnisse an 
einer Stelle der siidlichen Aus- 
breitungsgrenze des Zobels zu- 
grundegelegt. 

Quanti tat ive und terri- 
toriale Populationswellen, in 
Verbindung mit  unvollkom- 
menen und variablen terri- 

Fig. 43. Ausbreitung der Blauracke Coraclas garrula 
L. nach Norden im Laufe des letzten halben Jahr= 

hunderts. 

Fig. 44. 
Schema der territorialen Popu- 
]ationsschwankungen (Bfldung yon 

,,Populabions-Inseln", deren 
Wachstum, bzw. Verschwinden) 
an einer Arealsgrenze. Pfoile 
zeigen Stellen yon ansteigenden 
territbrialen Populationswellen an; 
dazwischen - -  eine zuriickgehende 
territoriale Popti]ationswelle. Ge- 
strichel~ = friihere, ausgezogen 

= sp/~tere Verh/~ltnisse. 
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torialen Isolationen innerhalb kleinerer Populationen spielen in zweierlei Hin- 
sicht eine besonders grol3e Rolle. 

Erstens wird d~bei, durch Beschr/~nkung der Individuenzahl und des Pan- 
mixiegrades, eine sehr starke zuf/~llige Schwankung der Konzentrat ion einzelner 
Mutationcn und Mutationskombinationen zustande gebracht. Ein grol3er Teil 
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der wiederholt in geringen Raten auftretenden Mutationen wird durch diese zu- 
fiilligen Schwankungen rasch, oft in einer Generation, zum vollkommenen Ver- 
sehwinden gebracht; andere kSnnen ebenso zuf~llig (falls in einem kleinen, mehr 
oder minder isolierten Populationsteil zuf£11ig einige Mutationstr~ger zurfiek- 
bleiben und dann von einer ansteigenden Populationswelle erfaBt werden) sehlag- 
.artig hohe Konzentrationen erreiehen. Diese Vorg~nge der zufiilligen Gen- 
Konzentrationsschwankungen sind yon ganz aussehlaggebender Bedeutung: 
denn erst die dureh derartige zufiillige Sehwankungen zu einer h5heren Konzen- 
tration gebrachten Mutationen k6nnen 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" selbstverst~ndiich nicht nur an Artarealsgrenzen, sondern 
auch an allen Grenzen panmicktischer Unterpopulationen innerhalb des Art- 
areals yon besonderer Bedeutung ist) als eigentlicher Lieferant des Evolutions- 
materials an die natfirliche Auslese betrachtet werden; und nur durch solche 
Populationswellen kSnnen rezessive Merkmale in homozygoter Form unter 
die Wirkung der Auslese gelangen; denn, wie wir gesehen haben, kann der 
Auslesewert der Heterozygote ein g~nz 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 
zurfickzufiihren, daB, ,wie wir frfiher gesehen haben, in si~mtlichen freflebenden 
Populationen eine Reihe yon Mutationen in recht hohen Konzentr~tionen 
vorhanden ist. 

Zweitens kSnnen sowohl die betr~chtlichen Schwankungen der Individuen- 
zahlen als aueh Ausdehnungen der Verbreitungsareale wesentlich den Selektions- 
vorgang beeinflussen. Es ist klar, daB bei quantitativen Lebenswellen, die sich 
fiber mehrere Generationen erstrecken, die Intensit~t der Auslese auf dem an- 
steigenden Ast abnimm~ und auf dem absteigenden zunimmt. Territoriale 
Arealsschwankungen kSnnen einen Tefl der Individuen der betreffenden Sippe 
unter neue Konstellationen yon Milieubedingungen bringen, unter denen sich 
dann auch die Auslesevorg~nge wesentlich ~ndern.  In diesem Zusammenhang 

i s t  es interessant, dab VAVILOV (1927) ffir eine ganze l~eihe yon Kulturpflanzen 
gerade an den Arealsgrenzen d~s Vorkommen vieler rezessiver Formen feststellen 
konnte. 

Gr6Bere territoriale P6pulationswellen, die in extremen Fifllen schon beinahe 
den historischen Migrationen der Arten gleichzusetzen sind, kSnnen schlieBlich 
als wesentlicher Faktor der Vermischung schon differenzierter Formen, und somit 
der Bildung vieler neuer Mutationskombinationen dienen; und in manchen F~llen 
miissen fortschreitende Arealsausbreitungen, falls sie durch Anwachsen eines 
urspriinglich kleinen Populationsteiles zustande kommen, yon einem ProzeB 
der Verringerung der genetischen Vielgestaltigkeit des betreffenden Popu, 
lationsteiles begleitet werden; einem Vorgang, auf den vielleieht einige 
F~lle der geographisch-gerichteten Variabilit~t zuriiekgefiihrt werden kSnnten 
(R~,I~i~ 1938). 
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2. Relative Bewertung einzelner Evolutionsfaktoren 

Aus der vorhin gegebenen Beschreibung der uns bekannten Evolutions- 
faktoren geht im grof3en nnd ganzen schon auch ihre relative Bedeutung im 
Evolutionsmechanismus hervor. Selbstverst/tndlich kann yon verschiedener oder 
relativer Bedeutung einzelner Evolutionsfaktoren nur im Sinne ihrer relativen 
Beteiligung an den einzelnen Seiten des Evolutionsvorganges gesprochen werden; 
denn es ist klar, daB alle Evolutionsfaktoren fiir den Evolutionsvorgang, so wie 
wir ihn vor uns haben, unbedingt notwendig sind. 

Grunds£tzlich kSnnen die vier von uns aufgez£hlten Evoh~tionsfaktoren 
auf drei Wirkungsmechanismen zuriickgefiihrt werden: den Mutationsdruek 
durch wiederholte Lieferung des Evolutionsmaterials in Form bestimmter Mu- 
tationen, den Selektionsdruck, der in Ausmerzung nicht adaptiven und Auslese 
adaptiven Evolutionsmatema~s besteht, und den zuf/~lligen Konzentrations- 
schwankungen einzelner Genotypen durch variierende Beschr/~nl~ung der Pan- 
mixie und der Individuenzahlen. Der letzte Wirkungsmechanismus unterscheidet 
sich vorwiegend quantitativ in den yon uns oben getrennten Evolutionsfaktoren, 
der Isolation und den Populationswellen. 

Der Mutationsdruck kann nur in beschr/inktem Mal]e als richtender Faktor 
der Adaptation und Differenzierung angesehen werden. Nur insofern, als selbst- 
verst/~ndlich das nicht entstehen kann, wozu durch Mutabflit/~t die notwendigen 
Bausteine nicht geliefert werden kSnnen. Die Mutabilit/~t mull somit als Lieferant 
des Evolutionsmaterials angesehen werden. Dieselbe Bedeutung kommt vor- 
wiegend auch den Populationswellen z u; denn, wie wir gesehen haben, wird 
eigentlich ers t  durch zuf/~llige Konzentrationsschwankungen das Genotypen- 
material auf die historische Evolutionsarena gebracht, und einer intensiveren 
Auslese ausgeliefert. Die Populationswellen erm5glichen sozusagen eine vollere 
und vielseitigere evolutionistische Ausnutzung des vom MutationsprozeB gelie- 
ferten Evolutionsmaterials ;. sie schaffen dauernd, in verschiedenen Teilen des 
Artareals ,,Evolutionskandidaten", deren weiteres Schicksal allerdings yon den 
zwei ~nderen Faktoren abh/~ngt. 

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 HSherentwicklung 
nennen. Di~e Isolation, also 1/~nger andauernde Trennung einzelner Artpopu- 
lationsteile, muB als Hauptfaktor der Differenzierung im Raum betrachtet 
werden, die allerdings auch durch verschieden geriehtete Selektion in versehie- 
denen Teilen des Artareals zustandegebracht werden kSnnte, die aber dureh 
Isolation wesentlieh vertieft und irreversibel gemacht wird. Biologisehe, vor allem 
genetische Isolation ist auch der wesentlichste Schritt der Artbfldung; er ermSg- 
licht sehon partiell morphophysiologisch differenzierten Sippen (die somit Unter- 
sehiede in ihrer weiteren Entwicklungspotenz in gewissem Grade besitzen miissen), 
zum Teil nebeneinander, unter Einflul~ /~hnlieher Bedingungskonstellationen sich 
weiter zu entwickeln, ohne die vorhin gewonnene Differeiozierung einzubfiBen. 
Eine friihzeitig in einem kleinen Tell des urspriinglichen Artareals eingetretene 
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biologische Isolation mul~ automatisch auch von vornherein einen Unterschied 
in der weiteren Entwicklungspotenz mit sich bringen. 

Die vier uns bekannten Evolutionsfaktoren bilden somit zwei Gruppen: 
die Mutabilit~t und die Populationswellen liefern das Evolutionsmaterial, die 
Selektic~n und die Isolation bilden die richtenden Evolutionsfaktoren; wobei die 
Selektion die Adaptation und zeitliche Differenzierung, die Isolation - -  die 
r~umliche 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 MSglichkeit 
der Existenz derartiger F~ktoren und gegen die Notwendigkeit ihrer Annahme. 

IV. Methoden der genetisch-evolutionistischen Forschung 

Es bleibt uns nur noch kurz die Methoden der genetisch-evolutionistischen 
Forschung aufzuz~hlen. Die Methoden und Wege dieser Forschungsrichtung 
kSnnen selbstverst~ndlich sehr ~mannigfaltig sein. Man kann aber zun£chst 
zwei Richtungen unterscheiden: eine theoretische und eine empirische. Z u  der 
ersten gehSren mathematische Analysen der Wirksamkeit verschiedener Evo- 
lutionsfaktoren unter bestimmten Bedingungen und die Prfifung der Voraus- 
setzungen einer genetisch-selektionistischen Evolutionserkl~rung; zu der zweiten 
gehSrt 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 tier Evolutionsfaktoren 

Von entscheidender Bedeutung ffir jede Art genetisch-evolutionistischer 
Uberlegungen ist die Kenntnis der Wirkungsgesetze und Grenzwerte der Wirk- 
samkeit einzelner Evolutionsfaktoren und deren Kombinationen. Solche Kennt- 
nisse kSnnen auf dem Wege einer mathematischen Analyse gewonnen werden. 
Diese Forschungsrichtung wurde vor aUem durch die Arbeiten von DITBI~IN und 
ROMASCHOV, R. A. FISHER, GAUSE, J. B. S. HALDANE, HARDY, PEARSON, PHILIP- 
TSCHENKO, TSCHETVERIKOV, VOLTERRA und S. WRiGhT gefSrdert. Auf die Einzel- 
heiten braucht hier nicht eingegangen zu werden, da dieser Arbeitsrichtung ein 
besonderes Referat yon K. PXTAU am heutigen Nachmittage gewidmet ist. Es 
geniigt hier zu betonen, dal3 auf mathematischem Wege, bei Annahme bestimmter 
biologischer Bedingungen und Bedingungskombinationen, die Wirkungsgesetze 
und Wirkungsgeschwindigkeiten der Selektion, der Mutabilit~t und der zu- 
f~lligen Genkonzentrationsschwankungen einzeln und in Kombination ermittelt 
werden kSnnen. Dadurch wird die potentielle Wirkungsf~higkeit dieser Evo- 
lutionsfaktoren festgestellt; und diese Feststellung ist von entscheidender Be- 
deutung ffir die Annahmen fiber mSgliche Grenzwerte der Wirksamkeit der be- 
treffenden Faktoren in ffeier Natur. Derartige mathematische Analysen kSnnen 
aber selbstverst~ndlich garnichts fiber die t~ts~chlichen Verh~ltnisse der in der 
Natur sich abspielenden Evolutionsvorg~nge aussagen, solange man keine 
numerischen Werte wenigstens ffir die relative GrSBe des Selektionsdruckes, 
des Mutationsdruckes und der Populationswellen fiir die einzelnen Evolutions- 
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abl~ufe hat. Vorhin haben wir gesehen, dab die experimentelle Genetik fiir einige 
dieser Werte wenigstens die GrSBenordnung anzugeben schon imstande ist. 
Gegeniiber den unter den Biologen nicht seltenen extremen Empirikern , die dazu 
neigen, diese und /~hnliche Arbeitsrichtungen als fiberfltissige mathematische 
Spielereien zu betrachten, muB aber betont werden, dal3 gerade auf diesem Ge- 
biete ohne strenge und exakte Analyse der Verh/~ltnisse, wenn auch unter kiinstlich 
angenommenen Voraussetzungen, der Evolutionsmechanismus fiberhaupt nicht 
klar gesehen und erkannt werden kann. Eine ,,qualitative" Sch/itzung auf den 
,,ersten Blick", oder auf Grund sogenannter allgemein-biologischer ,,Erfahrungen" 
und ,,Bewertungen" kann zu bizarrsten Trugschlfissen ffihren. 

2. Experimentelle Priifung der Priimissen einer genetisch-selektionlstischen 
Evolutionsdeutung 

Aus der vorher erw~hnten mathematischen Arbeitsrichtung ergeben sich 
theoretische Voraussetzungen fiir die Bfldung von Vorstellungen ii~ber den Evo- 
lutionsmechanismus, die sich auf die Wirkungsf£higkeit bestimmter Evolutions- 
faktoren unter bestimmten Bedingungen beziehcn. Die in diesem Abschnitt 
zu erw/~hnenden Arbeitsmethoden haben zur Aufgabe die Priifung, ob die uns 
jeweils bekannt werdenden Tatsachen und Mechanismen der experimente]len 
Genetik in ausreichendem MaBe solche Eigenschaftcn besitzen, um als allein- 
gfiltiges Evolutionsmaterial dienen zu kSnnen. Unter diese Arbeitsrichtung 
fitllt also die Durchffihrung grunds/~tzlich wichtiger Modellversuche und Sichtung 
des gesamten genetischen Tatsachenmaterials vom Standpunkt der Eignung 
dieser genetischen Kenntnisse zur Klarung des Evolutionsmechanismus. Es ist 
klar, dab dieses Gebiet auBerordentlich mannigfaltig ist, seine besondere Art 
braucht aber nicht n~her 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, dab man yon Zeit zu Zeit das mit ver- 
schiedensten Arbeitsmethoden gewonnene genetische Tatsachenmaterial und die 
aus diesem Tatsachenmaterial sich ergebenden genetischen Gesichtspunkte, 
yore Standpunkt ihrer Eignung zur Kl~rung yon Evolutionsfragen kritisch 
mustert. Dieses kann selbstverst~ndlieh nieht nut 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, physiologisehe Adap- 
tation, Korrelationsproblem, Artentstehung, usw.) durchgefiihrt werden. Die 
Bedeutung diescr Arbeitsrichtung liegt darin, dab nur auf diesem Wege die 
Aufstellung evolutionistischer Theorien mit mSglichst wenig unbegriindeten, 
inhaltslosen und den genetisctien Erfahrungen sogar widersprechenden Voraus- 
setzungen ermbglicllt ~vird; andererseits kann kritisehe, abet gleichzeitig strenge 
und tier Tragweite der genetischen Kenntnisse gerech~ werdende Sichtung des 
genetischen Tatsachenmaterials vom evolutionistischen Standpunkt aus, even- 
tuelle Liicken in unseren Kenntnissen der Variabilit/~t aufdecken und so zu der 
Suche nach neuen Tatsachen und Mechanismen anregen. 
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3. Kreuzungsanalysen taxonomiseher Sippen 

Neben den zwei vorhin erw~hnten allgemeinen und eine vorwiegend theo- 
retische Bedeutung besitzenden Arbeitsrichtungen, kann und mu{~ rein empirische 
und experimentelle genetische Arbeit betrieben werden, die der Kl~rung evo- 
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 geprfift, ob die Unterschiede zwischen den 
systematisch-reellen Sippen auf genetisch bekannte Faktoren zurfickgeffihrt 
werden kSnnen, und welcher Art diese Faktoren sind. Wir haben schon frfiher 
gesehen, dab die bisherigen der~rtigen Versuehe gezeigt haben, da~ solehe Sippen- 
unterschiede im wesentlichen auf Kombinationen solcher Faktoren beruhen, 
deren Entstehung aus dem MutationsprozeB bekannt ist. Als ungekl~rt kann nur 
der Entstehungsmeehanismus der in manchen Kreuzungen bei Pflanzen ge- 
fundenen Plasmonuntersehiede betrachtet werden. 

Zweitens ist von besonderer Bedeutung eine mSglichst eingehende, mono- 
graphisehe genetische Analyse der Variabflit~t 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 yon Chromosomenmutationen) innerhalb des Artare~ls. Eine solche 
Kenntnis der Genogeographie~eirmr Art hat insofern groBe Bedeutung, ats erst 
dadurch uns der~jetzige statische Zustand der Verteilung des Evolutionsmaterials 
innerhalb einer Artpopnlation gezeigt ~_rd; denn die gewShnliche intraspezifische 
systematiseh-biogeographische Gliederung weist nur auf mehr oder minder 
wohldefinierbare Merkmalsgruppen, die ein bestimmtes Areal innerhalb des 
Verbreitungsgebietes der Art gewonnen haben, hin. In vielen Fgllen wird man 
aus derartigen genogeographischen Bildern einer Art schon Schlfisse einerseits 
fiber die eigentlichen Zusammenhgnge zwischen einzelnen Merkmalen und dem 
Milieu, und andererseits fiber die Wege der Bildung yon Merkmalskombinationen 
(z. B. ob rein historiseh, durch gemeinsame Wanderung, oder adaptativ, durch 
Selektion bestimmter Merkmalskombinationen unter  bestimmten Bedingungen, 
oder sehlieBlich zufgllig dureh Transgression unabhgngiger Verbreitungsareale 
einzelner Gene in einem bestimmten Gebiet)ziehen kSnnen. Derartige mono- 
graphisehe genetische Analysen der intraspezifischen Variabilitgt sind aber 
sehr zeitraubend nnd kSnnen selbstverstgndlich nur an besonders geeigneten 
Objekf~en durehgeffihrt werden. 

~ber die genetische Dynamik innerhalb der Artpopulationen k6nnen aUer- 
dings die Kreuzungsanalysen systematiseh-reeller Sippen uns nur auf indirekten 
Wegen einen AufsehluB geben. 

4. Populatlonsgenetik 

SchlieBlich mSchte 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, genetiseh-evolutionistischen l~berlegungen eingesetzt werden 
kSnnen und mfissen. 

Die konkreten Arbeitsaufgaben der Populationsgenetik kSnnen sehr mannig- 
faltig sein ; hier ist nicht der Platz, sie eingehend zu betrachten, vor ahem, da sie 
vor kurzem in einem speziellen Aufsatz aufgez~hlt wurden (BuzzATI-TRAv~RSO, 
JuccI und T~MOF~EFF-REssOVSKY 1938). Ich mSchte nur kurz darauf hinweisen, 
dal~ gerade auf diesem Gebiete die engste Zusammenarbeit zwisehen den Gene- 
tikern und den Systematikern und Biogeographen zustande gebracht werden 
kSnnte. Denn nur ein Teil der populationsgenetischen Arbeiten effordert die 
Anwendung rein genetischer, kreuzungsanalytischer Arbeitsmethoden; viele 
andere Aufgaben kSnnen mit Hilfe feldbiologiseher, 5kologiseher, klein-syste- 
matischer und statistiseher Methoden gelSst werden. 

Die Hauptriehtungen der popula~ionsgene~isehen Arbeiten sind, ganz 
kurz aufgezi~hlt, folgende. 

Vergleiehende Ph~noanalyse von Populationen. Die Systematik und Bio- 
geographie, die vorwiegend taxonomisch, also auf fertige systematiseh-reelle 
Sippen orientiert sind, geben uns ein nur sehr schematisiertes Bild der intra- 
spezifischen Variabilit~t. Auch bei den gewShnlichsten einheimischen Tier- und 
Pflanzenarten wissen wir nur sehr wenig fiber die Merkmalsvariabilit~t und die 
H~ufigkeiten einzelner Merkmale in verschiedenen Populationen. Eine statistisch 
auswertbare, mSglichst viele einzelne Merkmalseinheiten erfassende Analyse 
verschiedener Populationen einer Art kSnnte wertvolles Tatsachenmaterial fiir 
genetiseh-evolutionistisehe Betrachtungen liefern. 

Phi~no- und Genogeographie. AuBer der im vorigen Kapitel erw~hnten 
monographisdhen genetischen Analyse der intraspezifischen Variabilit~t kann an 
Hand vieler Pfl£nzen- und Tierarten die genaue Verbreitung einzelner elementarer 
Merkmale untersucht werden. Das Ergebnis soleher Studien wfirde uns ein Bild 
einzelner Merkmalsareale innerhal bder  Art zeigen, aus dem dann, ~hnlieh wie es 
frfiher ffir die monographisch-genetische Artanalyse erw/~hnt wurde, wesentlieh 
strengere Schlfisse als bisher fiber den Wert'einzelner Merkmale und der Art des 
Zustandekommens yon Merkmalskombinatiopen gezogen werden kSnnten. Bei 
vielen Pflanzen- und Tierarten ist die genetische Natur einzelner Merkmale und 
Merkmalskombinationen schon bekannt; in diesen F~llen kann die Ph/~nogeo- 
graphie zu einer Genogeographie vertieft werden: 

Populationsstatisehe Analyse der Anpassungen und des Polymorphismus. 
Dureh geeignete, fortgesetzte populationsstatistisehe Merkmalsanalysen kann 
vieles fiber die Anpassungserscheinungen und den Selektionswert einzelner Merk- 
male geklart werden. Versehiedene Merkmale bei versehiedenen Objekten kSnnen 
als Material fiir derartige populationsstatistiseh-Skologisehe Untersuehungen 
dienen; auf einen der mSgliehen Wege wurde schon frfiher an Hand tier Fig. 27 
hingewiesen. 

Analyse yon Populationen an Verbreitungsgrenzen. Es ist ohne weiteres 
klar, wie wiehtig populationsstatistisehe Merkmalsanalysen an den Grenzen 
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der Verbreitungsareale versehiedener systematiseh-reeller Sippen sind. Auch 
anf diesem Gebiete ist nur sehr wenig verwertbares Material vorhanden. Selbst- 
verst~ndiich mul~ man auch hier, wie in allen populationsgenetischen Arbeiten, 
sich mSgliehst auf die gewShnlichsten, leieht erreiehbaren und individuenreichen 
Arten konzentrieren. 

Analyse der Individuenverteflung und der Isolation innerhalb der Art- 
populationen. Es ist damit nicht die gro[3e geographisehe Isolation gemeint, 
fiber die wit aus der modernen Biogeographie allmt~hlieh gut unterriehtet werden, 
sondern exakte Analysen tiber die Individuenverteflung, ()kologie und womSglich 
Aktionsbereiehe der Individuen innerhalb begrenzter Lokalpopnlationen, so, wie 
es friiher an Hand der Fig. 34---37 erw~hnt wurde. 

Genaue statis~iseh-Skologische Analysen der Populationswellen. Abgesehen 
yon einigen wenigen F~llen wissen wir noch sehr wenig genaues fiber quantitative 
und territoriale Populationswellen und ihren Zusammenhang mit Milieubedin- 
gungen. Dabei ist das, wie frfiher betont wurde, ein wichtiger Evolutionsfaktor. 
Aul3erdem ergeben sieh durch statistisehe Untersuchungen einzelner Merkmale 
und Merkmalskombinationen im Verlauf yon PopulationsweUen M5glichkeiten, 
wenigstens in einigen Y/~llen die Gr6Benordnung der zuf/~lligen Konzentrations- 
schwankungen und manehmal sogar der Selektionswerte in freier Natur zu be- 
stimmen. 

Die oben gegebene Aufz/~hlung ist kurz und ganz allgemein; je nach Objekt 
und Arbeitsgebiet des einzelnen Forschers kSnnen unz/~hlige, ganz konkrete 
populationsgenetische Arbeitsaufgaben formuliert werden. Ieh mSehte nut be- 
tonen, dab neben den makroevolutionistischen Aufgaben der Tiergeographie 
und Systematik, die meines Eraehtens ffir viele Fragestellungen und viele Gebiete 
sehon mehr oder weniger ersehSpft sind, es eine Menge aul3erordentlieh wiehtiger 
mikroevolutionistiseher Aufgaben gibt, die, bei entspreehender theoretischer 
Einstellung der modernen Systematiker und Tiergeographen, ohne weiteres 
gelSst werden kSnnen, und augerordentlich belebend und befruehtend sowohl 

! 

auf die evolutionistische Forsehungsriehtung im ganzen, als auch auf die taxo- 
nomisch-biogeographische Arbeitsrichtung im speziellen einwirken kSnnten. 
Solehe Forschungsergebnisse fehlen uns ganz besonders, denn erst sie kSnnten 
unsere genetisch-evolutionistisehen Theorienskelette sozusagen mit Fleisch und 
Blur ausfiillen. 

¥.  SehluBbemerkungen 

Die ganz allgemeine, notwendigerweise aber etwas flfichtige Siehtung des 
genetiseh-evolutionistisehen Zwischengebietes die vorhin durehgeffihrt wurde, 
ffihrt meines Eraehtens zu dem SehluB, dal3 auf dem Gebiet der Mil~roevolution 
die experimenteUe Genetik alle nStigen Tatsachen, Vorg~nge und Vorstellungen 
ffir Theorienbfldungen fiber d e n  Mechanismus der Mikroevolution zu liefern 
sehon imstande ist. Als Aufgabe der n/~ehsten Zukunft kSnnte man, glaube ieh, 
eine Vertiefung und Weiterentwicklung der systematisch-biogeographisehen 
Forschung nach genetisehen Gesiehtspunkten bezeiehnen. Die immer noeh yon 
seiten einiger Biologen empfundene Kluft zwischen den Erkl/~rungsbedfirfnissen 
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der evolutionistisehen Forschung und den Tatsaehen und Begriffen, die die 
Genetik dazu liefern kann, beruht, auf jeden Fall in bezug auf Mikroevolutions- 
vorg~nge, meines Eraehtens lediglich auf mangelnder Kenntnis der modernen 
Genetik und falscher Einsch~tzung der Tragweite ihrer Ergebnisse. Es ist auf 
jeden Fall heutzutage viel fruehtbarer, die Ergebnisse der experimentellen Genetik 
fiir die Evolutionsforsehung mSglichst ersch5pfend auszunutzen, als vom Stand- 
punkte angeblieher Erfordernisse der Evolutionsforschung, gewiessermaBen 
,,an der Genetik vorbei" unbegrfindete Hypothesen und Anschauungen fiber die 
Variabilit~t der Organismen zu entwiekeln. Erst wenn, naeh wirklich sachgem~Ber, 
eingehender und kritiseher Siehtung, ffir gewisse Mikroevolutionsvorg~nge sieh 
Erkl~rungslfieken ergeben wfirden, mfiBte naeh neuen Tatsaehen und Meeha- 
nismen der Variabilit~t, dann allerdings mit strengen, experimentellen Methoden, 
gesucht werden. 

Nicht behandelt haben wir die meisten Probleme der klassisehen M~kro- 
evolutionsforSchung. Wie anfangs betont wurde, fallen sie bUS detn spezielleren 
Rahmen dieses Vortrages heraus. Fiir das erste dieser klassischen Probleme, das 
Problem der Artdefinition und der Artbildung bestehen grundsi~tzlieh, ebenso 
wie f fir die Pragen der intraspezifischen Variabflit~t, keine Deutungsschwierig- 
keiten; die experimentelle Genetik kennt eine ganze Reihe yon Mechanismen, 
die zur Artdifferenzierung ffihren kSnnen. Das Neue, was vom genetischen 
Gesichtspunkte in das Artbildungsproblem hineingebracht werden k(innte, 
besteht meines Erachtens darin, dab eine allgemeine, in bezug auf den morpho- 
physiologischen, biologischen und genetisehen Inhalt der Art bei allen Organismem 
gruppen eindeutige Artdefinition wohl kaum gegeben werden kann; und zwar 
deshalb, weft die Arten als ganz reelle, biologiseh-isolierte Organismensippen 
in verschiedenen Fallen vorwiegend dureh verschiedene genetisehe Mechanismen 
entstehen kSnnen. Es ist auch kaum anzunehmen, dab ernste Versuehe der 
Deutung des Entstehungsmeehanismus hSherer systematischer Kategorien auf 
Sehwierigkeiten stoBen kSnnten; die Abgrenzung und taxonomische Bewertung 
der hSheren systematischen Kategorien muB aber immer in gewissem Sinne 
,,kfinstlich" bleiben, da diese hSheren Kategorien das Ergebnis einer zeitliehen 
Projektion phylogenetischer Verh~ltnisse (deren Festlegung immer lfiekenhaft 
und unsieher bleiben wird) sind. Ob eine Kluft zwischen Mikro- und Makro- 
evolution in bezug auf die Deutung der fibrigen ~klassischen Probleme der Makro- 
evolution (yon denen die wichtigsten die speziellen Anpassungen und speziellen 
Organogenesen umfassen) sich ergibt, muB dureh spezielle genaue Analyse der 
Verh~ltnisse gekl~rt werden. 
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Aussprache znm Vortrag TIMOF]£EFF-RESSOVSK¥ 

F.  LENZ. - -  Den Ausffihrungen des Herrn TIMOF~EYF-~:~ESSOVSKY fiber die Ur- 
sachen dcr Evolution kann ich grunds~tzlich durchaus zustimmen. Nnr einen mebr 
~uferhchen Umstand finde ich nicht gliicklich. Wenn Herr TIMOF~E~F die Isolierung 
und die ,,Lebenswellen" in eine Reihe mit der Mutation und der Auslese stellt, so kann 
dadurch nut zu leicht das Mifverst~ndnis entstehen, als seien diese Dinge auch ihrer 
Bedeutung nach der Mutation und Auslese an die Seite zu stellen. Wir sind doch aber 
wohl alle einig darfiber, daft Mutation und Auslese unerl~fliehe Bedingungen der Evo- 
lution sind, nicht abet Isolierung und ,,Lebenswellen". Isolierung Ms solche maeht, so- 
viel ich sehe, fiberhaupt keine ~nderung im Genbestand einer Population, insbesondere 
keine phyletische Anpassung. Wenn eine gr0fere Population isoliert wird, so iindert sich 
ihr Genbestand im wesentlichen nur dutch unterschiedtiche Fortpflanzung, also durch 
Auslese. Gewif kann auch einmal zuf~llig ein einziger Biotypus in eine isolierte neue 
Umwelt geraten und sich dort vermehren; aber eine wesentliche Bedeutung fiir die Evo- 
lution hat auch das nicht; insbesondere wird keine neue Anpassung daraus. Entspre- 
chendes gilt auch yon den ,,Lebenswellen". Wenn durch Seuchen oder Witterungs- 
einflfisse der Bestand einer Population stark reduziert wird und in der Folge wieder eine 
Vermehrung eintritt, so ist auch dabei meist Auslese beteiligt. Wenn die Vernichtung 
so welt geht, daI~ nur einzelne Individuen fibrigbleiben, die sich dann wieder vermehren, 
so kSnnen dadurch zuf~llige _~nderungen im Genbestand entstehen. Ffir die Evolution 
aber hat auch das nicht eine Bedeutung, die man irgendwie der Auslese an die Seite 
stellen kSnn~e. Isolierung und ,,Lebenswellen", setzen vielmehr nur gewisse Sonder- 
bedingungen, unter denen die Auslese wirkt. Die einzige entscheidende Ursache der 
phyletisehen Gestaltung, die wir kennen, ist somit die Auslese. Die Mutation ist zwar 
eine unerl~tflliche Voraussetzung der Auslese, sie bewirkt ~ls solche aber nicht den phylo- 
genetischen Aufbau der Erbmasse, weft sie ziellos ist. Herr T~MO]~,~-R~ssovsK¥ hat 
in seinem Referat ffir die Evolution keine multiplen Mutationen, keine gerichteten Muta- 
tionen und keine Orthogenese in Anspruch genommen, und ieh habe das nicht als Mangel 
gefunden. Ich babe mir oft den Kopf zerbroehen, was dan yon manehen Autoren ge- 
brauchte Wort ,,gerichtete Mutation" eigentlieh bedeuten soll, und es ist mir nicht ge- 
lungen, einen klaren Begriff davon zn bekommcn. Ffir die Annahme, daf die Mutation 
in einer einmal eingeschlagenen Riehtung immer welter gehe, fehlt es an empirischen 
Belegen. Auch wiirde eine solche ,,Orthogenese" ffir die Evolution nnr dann wesentliche 
Bedeutung haben, wenn sie zufgllig in der Riehtung auf Anpassung ginge. Andernfalls 
mfifte der Ausdruek ,,geriehtete Mutation" schon bedeuten sollen, daft Mutationen yon 
vornherein in der Riehtung auf Anpassung gingen im Sinne des Lamarckismus bzw. 
Vitalismus. I)affir aber haben Belege nicht beigebrach~ werden kSnnen. Ich bin also 
mit TI~O~EFF der Ansicht, dab ,,gerichtete Mutationen" fiir die Evolution keine Be- 
deutung haben. 
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BURi~EFF. - -  Makro- und Mikromutationen. - -  Erstere bei Pflanzen mSglich, zeigen 
Entwicklungsrichtungen auf, die in den Gattungen verwirklicht sind (Marchantiaceae) 
und konstruktive Bedeutunghaben.  MankSnnteauchs ie , ,Ger ich te teMuta t ionen"nennen .  

W.  ZlM~ERnA~N-Tiibingen. - -  Es ist kein Anhaltspunkt vorhanden, dal3 die Makro- 
evolution grunds/~tzlich anders verl/~uft als die Mikroevolution. Mikro- und Makroevo- 
lutionen kSnnten nut dann grundsi~tzlich voneinander verschieden sein, wenn die Makro- 
evolution nicht fiber die Vorstufe yon Mikroevolutionen verliefe. Dies abet ist nut  mSg- 
lich, wenn es echte Makromutationen gibt, d. h. Mutationen, die in einem Sprunge dureh 
Umwandlung zahlreicher Gene mindestens Artdifferenzen schaffen. Solche Makromuta- 
tionen sind bisher nie beobaehtet. Die seheinbaren Makromutationen der Pflanzen be- 
treffen einzelne, fiir die Grundorganisation, Systematik u. dergh als ,,wesentlich" ange- 
sehene Gene (Sympetalie, Symmetrie usw.). Die Makroevolution ist also nut  versti~nd- 
lieh aus einer Folge yon Mikroevolutionsabli~ufen. Bei diesen kennt man auch (z. B. bei 
tier Getreideumbildung) erhebliche korrelative Umbildung aufeinander angepal~ter Merk- 
male. Trotzdem sind nattirlieh unmittelbare Modellversuehe fiir umfassende Makro- 
evolutionsabl~ufe erwfinseht. 


