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Genetik und Evolutionsforschung
bei Tieren.

Von

Hans Bauer (Berlin-Dahlem)
und N. W. Timoféeff-Ressovsky (Berlin-Buch).

Mit 77 Abbildungen.

I. Einleitung.

Die klassische Evolutionsforschung hatte zunichst als Hauptaufgaben
die Evolutionstatsache als solche zu beweisen, die Hauptetappen des Evo-
lutionsprozesses festzustellen, und die aus der Evolutionstatsache sich er-
gebenden phyletischen Beziehungen der Organismen zueinander zu kliren.
Diese Aufgaben wurden im wesentlichen schon am Ende des neunzehnten
Jahrhunderts gelost, indem sich die Evolutionsforschung beschreibender
und vergleichender Methoden bediente, die vorwiegend auf den Tatsachen
der Paldontologie, der vergleichenden Morphologie und der Biogeographie
beruhten. Schon die im Anfang des neunzehuten Jahrhunderts entwickelten
Ideen von LAMARCK stellten einen — heute als iiberholt anzusehenden —
Versuch einer theoretischen Erklirung des Evolutionsvorganges dar. Aber
erst seit DARWIN, der in genialer und klarer Weise das Selektionsprinzip
in der organischen Natur gesehen und als Grundlage fiir die Erklarung der
Evolution benutzt hat, konnten strengere und arbeitsfdhigere Theorien
iiber die Evolutionsmechanismen entwickelt werden. Seit DARWIN wurde
viel geistreiche und umfangreiche Arbeit auf dem Gebiete der beschreibend-
vergleichenden Evolutionsforschung geleistet, die sich aber fast ausschlieB-
lich auf die ,,Makroevolution® bezog. Als Makroevolutionsforschung bezeich-
nen wir die Feststellung der Hauptziige und -etappen der Differenzierung
und Adaptation innerhalb groBerer Organismengruppen, lingerer Zeit-
abschnitte und hoherer systematischer Kategorien. Der Makroevolutions-
vorgang entzieht sich als solcher ciner direkten Beobachtung und Analyse,
weil seine Verdnderungsrate pro Einheit unserer Zeitrechnung auBerordent-
lich gering ist; deshalb, und weil es sich bei der Evolution um einen einmaligen
historischen Vorgang handelt, wird der Mechanismus der Makroevolution
immer nur indirekten Erklarungen zuginglich bleiben. Viele einzelne Evo-
lutionsabldufe und elementare Evolutionsmechanismen kénnen aber induktiv
durch das Studium der ,,Mikroevolution* geklirt werden. Als Mikro-
evolution bezeichnen wir dabei solche Vorginge der Adaptation und Dif-
ferenzierung, die von einer in Zeit und Raum der wissenschaftlichen Beob-
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achtung und dem Experiment zugénglichen Gréfenordnungen sind und sich
auf kleinere Organismengruppen und niedere systematische Kategorien
beziehen. Auf die Mikroevolutionsvorginge kénnen fruchtbar die Erkennt-
nisse und die Methoden der experimentellen Genetik angewandt werden,
was zu einer induktiven Analyse der tatsichlichen elementaren Evolutions-
faktoren und Evolutionsmechanismen fithrt. Obwohl es einer speziellen Unter-
suchung vorbehalten bleiben muf}, inwiefern man durch die aus dem Studium
der Mikroevolution gewonnenen Kenntnisse iiber die Evolutionsmechanismen
auch die Makroevolution restlos erklaren konntel), glauben wir, daB nur
auf diesem Wege die heutzutage weitgehend erschopfte klassische Evolutions-
forschung wieder belebt werden kann.

Zu DARWINS Zeiten war sehr wenig iiber die Natur und Vererbung von
Variationen der Organismen, die doch das elementare Evolutionsmaterial
liefern, bekannt. Wihrend der ganzen Epoche der klassischen Evolutions-
forschung nach DARWIN wurde erstaunlicherweise sehr wenig Aufmerksam-
keit einer exakten Analyse der Variabilitat und Vererbung geschenkt; diese
Fragen, die doch eine fundamentale Bedeutung fiir die Evolutionsforschung
haben, wurden nur in Form von unbegriindeten Hypothesen diskutiert.
Dabei hat schon DARWIN selbst die Notwendigkeit genauerer Kenntnisse
iiber die Natur der Variabilitit und den Mechanismus der Vererbung gefiihlt
und die Unzulénglichkeit der zu seiner Zeit (und auch noch wahrend der
nachfolgenden Jahrzehnte) allgemein verbreiteten verschiedenen Formen der
Hypothese der ,,blending inheritance® erkannt; aber auch er hat nur voll-
kommen fehlgeschlagene Versuche einer rein abstrakten Hypothesenbildung
zur Erklirung der Vererbung unternommen. Die Unkenntnis der Natur
des eigentlichen elementaren Evolutionsmaterials hatte zur Folge, daB man
iiber die Wirkungsweise der bekannten und vermuteten Evolutionsfaktoren
sich nur ungenaue Vorstellungen bilden konnte; und dafl, andererseits, un-
zahlige, zum groBten Teil unbegriindete, iiberfliissige und wissenschaftlich
kurzlebige Spekulationen iiber die relative Bedeutung der groBen Er-
klirungsprinzipien und der einzelnen angenommenen Mechanismen des
Evolutionsvorganges entstanden. Deshalb kann die durch die Ent-
wicklung der experimentellen Genetik seit der Jahrhundert-
wende gewonnene Einsicht in die allgemeine Struktur und die
Anderungsmoglichkeiten des Genotyps der Organismen als
wesentlichster Beitrag der modernen Biologie zum Evolutions-
problem betrachtet werden.

Von der experimentellen Genetik wurde im Laufe der letzten vierzig
Jahre der Mechanismus des Erbganges in exakter und eindeutiger Weise
geklart, wobei auch klare Vorstellungen iiber den Aufbau des Genotyps
entwickelt werden konnten. Zunichst wurde die allgemeine Giiltigkeit der
MEeNDELschen Vererbungsregeln festgestellt. Darauf griindete sich, zwingend,
die Annahme, daf die Erbmerkmale von Generation zu Generation durch
in den Geschlechtszellen lokalisierte diskrete Einheiten, die Erbfaktoren
oder Gene, iibertragen werden. Durch die Entwicklung der Chromosomen-
theorie der Vererbung wurde weiterhin bewiesen, dal die Gene in den
Chromosomen lokalisiert und dort in weitgehend konstantem Gefiige linear
angeordnet sind. Diese allgemeine Vorstellung iiber den Aufbau des Geno-
typs konnte im Laufe der letzten zwei Jahrzehnte bei ziichterisch bequemen
und deshalb genetisch besonders gut untersuchten Objekten bestétigt und
weitgehend konkretisiert werden. Durch ausgedehnte Versuche iiber die
Koppelungsverhéltnisse verschiedener Gene konnten sogenannte genetische

1) Vgl. den Beitrag HEBERER.
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Chromosomenkarten aufgestellt werden, auf denen die lineare Folge und die
Entfernungen voneinander (ausgedriickt in Prozenten des Faktorenaus-
tausches als Abstandseinheiten) der untersuchten Gene in bestimmten
Chromosomen aufgetragen werden. Die Zahl der Koppelungsgruppen ent-
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Abb. 1. Genetische Chromosomen-

karte von Drosophila melanogaster.

Links davon sind die jeweiligen IO M

Riesenchromosomen der Speichel- m

driisen abgebildet. Rechts ist eine e Mars

Chromosomengarnitur aus einer I[

normalen Mitose etwas schemati-

siert dargestellt (stark vergroBert im Vergleich zu den Riesenchromosomen der Speichel-
driisen). (Aus TiMOFEEFF-REssovsky 1940.)
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spricht der fiir jede Organismenart typischen und normalerweise konstanten
Zahl der Chromosomenpaare. In der Aufstellung solcher genetischer Chromo-
somenkarten gipfelt die mittels der Kreuzungsmethode durchgefiihrte und
auf der Chromosomentheorie der Vererbung aufgebaute Analyse der Struktur
des Genotyps. Bei so giinstigen Objekten wie der Taufliege Drosophila oder
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der Maispflanze konnte durch cytogenetische Untersuchungen gezeigt werden,
dafB diese kreuzungsanalytisch gewonnenen Vorstellungen iiber die allgemeine
Art der Genotypenstruktur auch eine cytologische Realitdt besitzen. Schlie3-
lich wurden in den letzten Jahren die Riesenchromosomen der Speichel-
driisen der Dipteren in ihrer cytologischen Natur erkannt und an verschie-
denen genetisch gut untersuchten Drosophila-Arten cytogenetisch bearbeitet;
die Ergebnisse dieser Forschungsrichtung haben nicht nur im allgemeinen,
sondern bis in die Einzelheiten die schon vorher kreuzungsanalytisch ge-
wonnenen Vorstellungen bestitigt, indem sie an den Riesenchromosomen
ein mikroskopisch sichtbares Bild zeigten, das den oben angedeuteten, in
den genetischen Chromosomenkarten festgelegten Vorstellungen sehr gut
entspricht. Auf Abb. 1 ist als Beispiel ein Bild der genetischen Chromo-
somenkarten von Drosophila melanogaster angefiihrt. Durch parallele geneti-
sche und cytologische Untersuchungen ist es bei giinstigen Objekten schon
heute gelungen, die meisten Abschnitte der Chromosomenkarten mit ganz
bestimmten Gebieten des reellen Chromosomensatzes zu identifizieren; und
bei Drosophila konnte eine Reihe von Genen sogar ganz bestimmten Scheiben
der entsprechenden Riesenchromosomen zugeordnet werden (s. Abb. 2).
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Abb. 2. Linkes Ende des X-Chromosoms von Drosophila melanogaster. Die bisher in be-
stimmten Scheiben oder Scheibengruppen lokalisierten Gene sind eingetragen.
(Nach EMMENs 1936.)

Die Gene sind weitgehend konstante Gebilde; sie kénnen aber selbst-
verstandlich nur dann kreuzungsanalytisch erfaBt werden, wenn in dem
uns zur Verfiigung stehenden Material das betreffende Gen in mindestens
zwei verschiedenen Formen (Allelen) vorhanden ist, sich also durch Mutation
einmal schon geindert hat. Die Annahme von Mutationen als elementare
Erbinderungen geht nicht nur aus dieser allgemeinen Uberlegung hervor.
Der MutationsprozeB konnte vielmehr bei allen darauthin geniigend ein-
gehend untersuchten Objekten auch unmittelbar beobachtet werden; bei
besonders giinstigen Objekten wurde schon ein qualitativ und quantitativ
sehr vollstindiges Bild von der Mutabilitit gewonnen.

Wir besitzen somit heutzutage eine Reihe von exakten Vorstellungen
iiber den Aufbau und die Anderungsméglichkeiten des Genotyps, die den
Uberlegungen iiber die Mechanismen der Evolutionsvorginge zugrunde
gelegt werden konnen. In den folgenden Abschnitten werden wir, ausgehend
von den Vorstellungen der experimentellen Genetik, die Eigenschaften des
elementaren Evolutionsmaterials, die genetische Zusammensetzung ver-
schiedener Sippen und die relative Bedeutung verschiedener Evolutions-
faktoren sichten.
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[I. Die Mutationen als Evolutionsmaterial.

Samtliche Variationen der Organismen lassen sich in zwei grundsitzlich
verschiedene Gruppen gliedern: die nichterblichen Modifikationen und die
erblichen Mutationen. Nur die letzteren sind fiir den Evolutionsprozef3 als
elementares Evolutionsmaterial von Bedeutung; die Modifikationen zeigen
lediglich die individuelle Plastizitit des Organismus an, und kénnen, da sie
letzten Endes auch genotypisch bedingt sind, in gewissem Sinne als Indika-
toren der erblichen Konstitution betrachtet werden. Mit ganz wenigen Aus-
nahmen beruhen alle analysierbaren erblichen Variationen und Unter-
schiede auf mendelnden Mutationen und deren Kombinationen. Die einzigen
bekannten Ausnahmen bilden gewisse Fille von erblichen Plastiden- und
Plasmonunterschieden in einigen Pflanzenkreuzungen. Die vom Zellkern
weitgehend unabhéngigen Merkmalsunterschiede der Plastiden beruhen auf
einer weitgehenden Reproduktions-, Variations- und Verteilungsautonomie
der Plastiden der pflanzlichen Zelle; vieles spricht dafiir, dafl die Unter-
schiede_in autonomen Plastidenmerkmalen auf mutationséhnlichen plotz-
lichen Anderungen der Plastiden beruhen. Uber den Grad der Autonomie,
die Natur und die Entstehung von den in einigen Pflanzenkreuzungen beob-
achteten Plasmonunterschieden ist noch recht wenig bekannt. Auf jeden
Fall spielen sowohl bei Pflanzen wie auch besonders bei Tieren (bei denen
eine autonome plasmatische Vererbung bisher nicht mit Sicherheit nach-
gewiesen werden konnte) die auBlergenotypischen Variationen sicherlich eine
untergeordnete Rolle innerhalb der gesamten erblichen Variabilitit. Wir
konnen also behaupten, dafl die gesamte (oder mindestens fast die gesamte)
erbliche Variabilitit der Tiere auf Mutationen und deren Kombinationen
zurtickgefithrt werden muf. Dabei wollen wir unter dem Begriff der Mu-
tationen im allgemeinen Sinne des Wortes alle sprunghaft entstehenden
Anderungen des Genotyps zusammenfassen, die nicht auf Kombinationen
schon vorhandener Unterschiede beruhen.

Somit miiiten die Mutationen bei allen Organismenarten das elementare
Evolutionsmaterial bilden oder wenigstens seinen wesentlichsten Teil. Wir
werden deshalb die Frage priifen, inwiefern die Eigenschaften und das Vor-
kommen von Mutationen und deren Kombinationen den allgemeinen An-
forderungen geniigen, die an das Evolutionsmaterial gestellt werden miissen.
Es mu} dazu vor allem gepriift werden: 1. welche Art von Merkmalséinde-
rungen durch Mutationen entstehen, in welche Haupttypen die Mutationen
eingeteilt werden kénnen und wie haufig sie auftreten; 2. ob den Mutationen
und ihren Kombinationen geniigende Unterschiede im Selektionswert zu-
geschrieben werden konnen; und 3. ob Mutationen in freilebenden Popu-
lationen in geniigender Zahl vorkommen. Kommt man zu einer positiven
Antwort auf die vorhin gestellten Fragen, so kann man dann, umgekehrt,
aus den von der experimentellen Genetik gewonnenen Kenntnigsen iiber die
Mutabilitit der Organismen vieles fiir die evolutionistischen Uberlegungen
entnehmen.

1. Allgemeines tiber die Mutabilitit.

Mutationen, also sprunghafte Erbanderungen, die sich bei weiteren
Kreuzungen mendelnd vererben und rekombinieren, treten bei allen daraufhin
untersuchten Organismen spontan, d.h. ohne Anwendung besonderer Aus-
l6sungsreize, auf.

Bei verschiedenen genetisch eingehend untersuchten Pflanzen und
Tieren liegt schon ein sehr groles Beobachtungsmaterial iiber den spontanen
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MutationsprozeB vor, so daB wir schon heute in der Lage sind, ein ziemlich
erschopfendes qualitatives und quantitatives Bild des spontanen Mutierens
zu entwerfen. Durch Mutationen konnen simtliche Formen von bei den
betreffenden Organismenarten moglichen Merkmals- und Eigenschafts-
anderungen hervorgerufen werden. Auf der einen Seite finden wir sogenannte
,,groBe’ Mutationen, die oft sehr starke Abweichungen morphologischer
und physiologischer Art von dem Ausgangstyp aufweisen; sie kénnen ab-
norme, pathologische Merkmale oder solche, die den Wert von taxonomischen
Unterschieden héherer systematischer Kategorien besitzen wiirden, hervor-
rufen; viele Mutationen rufen Lebensunfihigkeit in homozygotem Zustand
hervor und werden deshalb als Letalfaktoren bezeichnet. Einzelne Merkmale
konnen durch Mutationen im Sinne verschiedener Richtungen der Abweichung
vom Ausgangstyp beeinfluft werden (d.h. sowohl im Sinne einer Unter-
als auch einer Uberentwicklung des betreffenden Merkmals). Abb. 3 bringt
ein Beispiel einer ,,grofien Mutation von Droso-
phila. Von groBen Mutationen gibt es alle Uber-
ginge zu den ,kleinen Mutationen, die kaum fest-
stellbare Abweichungen in quantitativen Merk-
malen und Eigenschaften erzeugen; viele kleine
Mutationen kénnen nur mit Hilfe spezieller Unter-
suchungsmethoden iiberhaupt festgestellt werden.
Abb. 4 bringt ein Beispiel von kleinen physio-
logischen Mutationen bei Drosophila. Man gewinnt
den woblbegriindeten Eindruck, dafl durch Mu-
tationen und deren Kombinationen die gesamte
bei den betreffenden Arten denkbare erbliche
morphologische und physiologische Variabilitit zu-
stande gebracht werden kann.

Bei verschiedenen besonders eingehend unter-
suchten Objekten konnten auch quantitative Fest-
Abb.3. Die Mutation tetra-  stellungen iiber den Mutationsprozel gemacht
ptera von Drosophila melano-  worqdon” Bs konnte festgestellt werden, dal}. unter
gaster (rezessiv, drittes Chro- . . 2
mosom). Die Halteren wer- Xonstanten Bedingungen verschiedene einzelne Mu-
den durch diese Mutation tationsschritte ganz bestimmte, in manchen Fillen
in ein zweites Paar kleiner recht verschiedene Mutationsraten aufweisen; mit
Fliigel Zg:gewandelh (Nach  gnderen Worten hiingt also die Haufigkeit von der

TAUROV 1929.) . . . .

Art der Mutation ab. Die totale Rate simtlicher
Mutationen eines bestimmten Objektes ist schwer mit absoluter Genauigkeit
feststellbar; denn, wie schon erwihnt wurde, sind viele kleine Mutationen
nur mit Hilfe spezieller Untersuchungsmethoden feststellbar, und andere
konnen leicht iibersehen weérden. Die totalen Mutationsraten konnen des-
halb nur auf Grund verschiedener Stichproben mit gewisser Anniherung
geschiitzt werden; sie liegen in der GréBenordnung von 19, bis 10 9, der
haploiden Gameten pro Generation. Die Raten einzelner Mutationsschritte
konnen zwischen 0,001 %, bis 0,00001 %, schwanken. Dieses gilt fiir die gut
untersuchten Objekte mit relativ kurzer Entwicklung (mehrere Generationen
pro Jahr). Die spontanen Mutationsraten sind zeitproportional und tempe-
raturabhingig im Sinne der ARRHENIUS-VAN-T’HOFFschen Regel. Gegeniiber
Milieuschwankungen, denen die Organismen normalerweise ausgesetzt sind,
erweisen sich die Mutationsraten als weitgehend stabil. Durch physiko-
chemische Faktoren, die bis in die Chromosomen der in Frage kommenden
Zellkerne der Gameten eindringen, kénnen Mutationen ausgelost werden;
vor allem gilt dies fiir kurzwellige durchdringende Strahlungen, die eine
ausgesprochene Steigerung der Mutationsraten erzeugen. Berechnungen
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und Versuche haben aber gezeigt, daB die spontane Mutabilitét nicht durch
die natiirlichen ionisierenden Strahlungen (HGhenstrahlung und Radio-
aktivitit der Erde) wesentlich beeinfluBt wird (wegen der sehr geringen
Intensitit dieser Strahlungen).

Cytogenetische Untersuchungen haben gezeigt, daB alle Mutationen
nach der ihnen zugrunde liegenden Anderungseinheit in drei Haupttypen
eingeteilt werden konnen. Es kann sich handeln um: 1. Gen- oder Punkt-
mutationen, bei denen lediglich ein Gen sich #ndert; 2. Chromosomenmuta-
tionen, bei denen der Aufbau eines oder mehrerer Einzelchromosomen ge-
dndert wird, ohne daB die einzelnen Gene sich dabei &ndern miissen; und
3. Genommutationen, bei denen weder einzelne Gene noch Chromosomen
geindert werden, son-
dern lediglich die Zahl 80 -
einzelner oder aller
Chromosomen veréndert
wird. Auf Abb. 5 sind

—— Kontrolle ; n=837
x= == —xRontgenbestrahlt ; n=868

die verschiedenen Muta- %0
tionstypen schematisch 1
dargestellt, die weiter

unten ausfiihrlicher be- 40 1

schrieben werden.

Die Genmutationen
stellen den Typ von Mu- 20 -
tationen dar, durch den
die wesentlichsten quali-
tativen Anderungen des

% der Fy - Kulturen

Genotyps zustande ge- ms 95 75 8 35 15 0
bracht werden. Das vor-
hin kurz skizzierte all- IS pro Kultur, in % der + 99

gemeine Bild der auf ) o )
Mutationen beruhenden Abb. 4. Kleine physiologische Mutationen. Durch Rontgen-
Merkmalsind ist strahlen ausgeloste rezessive geschlechtsgebundene Muta-
erkmalsanderungern 1s tionen, die bei Drosophila melanogaster die relative Vitali-
hauptsachllch auf Gen- st herabsetzen; die relative Vitalitit wurde an dem Zahlen-
mutationen zu beziehen. verhiltnis der Geschlechter in F, gemessen; die Abszisse
tati ; stellt die Zahl der Mannchen in Prozent der der Weibchen
dA‘ucthuantztaﬁlvsplelg T in den F,-Kreuzungen, und die Ordinaten die prozentualen
le (renmutationen 1M  zgpjen entsprechender Kreuzungen dar. (Nach TIMOFEEFF-

spontanen  Mutations- REssovsky 1935.)

prozeB die Hauptrolle.
Ueber die Natur der Genmutationen kann allgemein gesagt werden, dafB
es sich um Strukturinderungen (in einigen Fillen vielleicht auch Ver-
luste) einzelner Gene handelt. Biophysikalische Analysen des spontanen
und strahleninduzierten Mutationsprozesses deuten darauf hin, daf die
Genmutationen wahrscheinlich Anderungen einzelner physiko-chemischer
Einheiten darstellen, und daB somit die Gene selbst solche physiko-
chemischen Einheiten (groBle Molekiile, Mizellen oder weitgehend autonome
Teile groBerer Mizellen) sind (TIMOFEEFF-RESSOVSKY 1937, 1940).
Gegeniiber diesen Genmutationen, die auf einer Anderung in moleku-
larer GroBenordnung beruhen, stellen die Chromosomenmutationen Ande-
rungen in der mikroskopischen Struktur der Chromosomen dar. Diese besitzen
bekanntlich konstante Formunterschiede, die auf ihrer verschiedenen Linge
und auf der verschiedenen Lage des die Verteilung des Chromosoms be-
stimmenden Spindelansatzes beruben. Dieser unterteilt das Chromosom in
zwei Schenkel, die je nach seiner Lage ein Langenverhiltnis von 1:1 bis
1: (fast) O aufweisen konnen. Im ersten Fall spricht man wegen der beson-
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deren Form in den Teilungsstadien von V-formigen, im letzten von stibchen-
formigen Chromosomen. Die Schenkel enthalten, wie oben gesagt, die Gene
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Abb. 5. Schematische Darstellung verschiedener Mutations-
typen. A Genmutationen: Rezessive Mutation A—a, domi-
nante Mutation b—1, multiple Allelenreihe C—c1—c2. B Chro-
mosomenmutationen: a Deletion, b Inversion, ¢ Translokation.
C Genommutationen: a normaler haploider Chromosomensatz,
b und c¢ Heteroploidien (b =n-—1 unde =n +4 1 Chromo-
somen), d Polyploidie. (Nach TimMoFEEFF-REssovsky 1937.)

in konstanter linearer
Anordnung. Diese An-
ordnung wird durch
die  Chromosomen-
mutationen geéindert.
Die héufigsten For-
men dieser Muta-
tionen lassen sich alle
auf den Grundvor-
gang |zuriickfithren,
daf an mindestens
2 oder beliebig viel
mehr  Stellen die
Chromosomen  bre-
chen und daB die so
entstehenden Bruch-
enden sich paarweise
in abgeénderter line-
arer Folge wiederver-
einigen.

Unsere Kenntnis
der Chromosomenmu-
tationen stiitzt sich
vorwiegend auf die
experimentell ausge-
16sten. Besondersnach
Réntgenbestrahlung
146t sich eine grofle
Fiille solcher Muta-
tionen feststellen. Die
hiufigsten einfachen
Arten sind folgende:

1. Reziproke Translokationen.

(A B[CDE) (AB|NO)

Zwei Chromosomen sind an je

einer Stelle gebrochen und haben
ihre Enden ausgetauscht.

(KL M|NO) (KLM[CDE)

Sind diese Enden von verschiedener Lénge, so werden die Grofen-
abstufungen der Chromosomen des Satzes verdndert.

2. Inversionen.

Ein Chromosom ist an zwei Stel- (AIB CD| E) (A|D C BJ E)

len gebrochen und der von den

Briichen begrenzte Mittelabschnitt in umgekehrter Anordnung wieder
eingefiigt. Hierbei sind zwei Falle zu unterscheiden. Entweder liegen
beide Briiche in einem Chromosomenschenkel, oder sie liegen zu beiden
Seiten des Spindelansatzes. Im ersten Fall handelt es sich um ein-
fache, im zweiten um transzentrischel) Inversionen. Diese letzteren
dndern, wenn nicht dié Abstinde beider Bruchstellen vom Spindel-
ansatz gleich groB sind, die Form des Chromosoms. Dadurch, daf
das Léngenverhéltnis der Schenkel anders wird, scheint der Spindel-

1) Gegeniiber dem sprachlich richtigeren Ausdruck perizentrisch der amerikanischen

Literatur ist diese Bezeichnung gewihlt, um die Ahnlichkeit dieser Verlagerung mit reziproker
Translokation (vgl. S.361) zu betonen.
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ansatz zu wandern. Im Grenzfall kann aus einem V-férmigen ein (fast)
stabchenformiges oder umgekehrt aus einem (fast) stibchenférmigen
ein V-formiges Chromosom entstehen.

3. Deletionen, Stiickausfille.
Wie bei einfachen Inversionen (A[B Cm E) (A] E)
treten zwei Briiche in einem
Chromosomenschenkel auf, doch vereinigen sich nur die beiden End-
abschnitte miteinander; das Mittelstiick bleibt frei. Lange Stiickaus-
fille duBern sich in nachweisbarer Verkiirzung der Mitosechromosomen.

4. Duplikationen.
Sie Perfordern die Beteiligung (A BCD| E) (ABCD[CD E)

von zwei homologen Chromo- ( A B|C D E) (A B |E)

somen, die beide an einer, jeweils
verschiedenen Stelle brechen. Durch Austausch der Enden, wie bei
reziproken Translokationen, entstehen zwei neue Chromosomen, von
denen eines eine Deletion, das andere eine Duplikation aufweist. Es
gibt aych noch andere, hier nicht zu erérternde Wege, auf denen Dupli-
kationen entstehen.

Von Chromosomenmutationen, die nach mehr als 2 Briichen entstehen,
sind viele bekannt; es kann allgemein festgestellt werden, daB alle Arten
von Rekombinationen der Bruchstellen auftreten kénnen.

Das weitere Schicksal der so entstandenen Rekombinationen hingt aller-
dings von einer Reihe von Faktoren ab. Wenn bei Rekombinationen neue
‘Chromosomen entstehen, die keinen Spindelansatz enthalten (azentrische
Chromosomen), so sind diese zu einer normalen Verteilung in der Mitose
nicht mehr fihig; sie fallen daher aus. Umgekehrt sind solche Chromo-
somen, die im Gefolge der Neukombinationen zwei Spindelansitze enthalten
(bizentrische Chromosomen), ebenfalls nicht zu einer geordneten Teilung
in der Lage, da die beiden Spindelansitze jedes Tochterchromosoms sich zu
verschiedenen Polen bewegen konnen, was entweder ein Zerreilen des dann
zwischen den beiden Ansétzen ausgespannten Abschnittes, der sog. Briicke,
bewirkt, oder verhindert, daf die Doppelansatzchromosomen iiberhaupt in
die Ruhekerne aufgenommen werden.

Lebensfihige Neukombinationen miissen also in sdmtlichen Chromo-
somen je nur einen Spindelansatz aufweisen. Auch unter solchen Kom-
binationen sind allerdings sehr viele nicht lebensfihig. Sie lassen sich, je
nachdem ob das gesamte Chromosomenmaterial gleichgeblieben oder aber
abgeédndert ist, in die balancierten und unbalancierten Chromosomenmutatio-
nen einteilen. Zu den ersteren gehoren also u. a. Inversionen und reziproke
Translokationen, zu den letzteren die Deletionen (mit verringerter) und die
Duplikationen (mit vermehrter Chromosomenmasse). Das Fehlen von
auch nur sehr kleinen Stiickchen bewirkt mit ganz wenigen Ausnahmen,
daB die Organismen mit homozygoter Deletion nicht lebensfihig sind; auch
heterozygot sind Stiickausfille meistens von verringerter Lebensfihigkeit.
Duplikationen wirken weniger stark stérend, doch sind auch sie im allgemeinen
von nachteiligem Einfluf auf die Lebensfdhigkeit.

Fiir das Verstandnis des Folgenden mufl kurz auf die Verfahren zur Fest-
stellung von Chromosomenmutationen hingewiesen werden.

Der ilteste Weg bestand in der Untersuchung der Koppelungsbeziehungen.
Bei Verlagerung von Chromosomenabschnitten treten natiirhich neue Aus-
tauschbeziehungen auf. Dieses Verfahren ist beschrankt auf gepetisch gut
analysierte Arten und gibt nur mehr oder weniger grobe Auskunft iiber die
Art der Chromosomenmutation.
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Das erste cytologische Verfahren beruht auf der Untersuchung der
Chromosomenform in der Mitose. Fiir die hdufigen Chromosomenmutationen
ist oben (8. 342) schon auf die Umgestaltung, die sie bewirken, hingewiesen
worden. Demgegeniiber sind in neuerer Zeit cytologische Verfahren bekannt-
geworden, die sehr viel einfacher eine genaue Bestimmung der Art der Mu-
tationen erlauben. Sie beruhen auf der Priifung der Zellstadien, in denen sich
die viterlichen und miitterlichen Chromosomen paarweise der Lénge nach
vereinigen. Dieses tritt allgemein in den Vorstadien zu den Reifeteilungen
ein. Allerdings sind gerade diese Stadien nur bei wenigen Tieren gut er-
faBbar.

Da genau dieselben Paarungsvorginge in einer ganz anderen Zellart,
in den Speicheldriisenkernen der Larven der Dipteren (Fliegen und Miicken)

vorliegen, kénnen wir diese

als Beispiel genauer betrach-

T ten. In diesen Kernen sind

y k sehr groBe Riesenchromo-
) « somen ausgebildet. Sie treten

AN in der haploiden Anzahl auf,

N ’ die durch engste Léangs-

. paarung der homologen
‘ Chromosomen bedingt ist.
o Jedes Chromosom zeigt einen

A arttypischen Bau, es weist

,’ bestimmte, in allen Zellen
ane und Individuen nachweis-
bare Verdickungen und Ein-

schniirungen, besonders aber

eine ganz bestimmte Folge

von stirker lichtbrechenden

(nach bestimmten Verfah-

Abb. 6. Chromosomenbestand aus einem Speichel- ren }flar})b;ren)DQiersqheﬂ%en
driisenkern von Tendipes (Chironomus) thummi. Oben  VWeChSelnder Icke 1n  De-
ist ein Schema der Mitosechromosomen eingefiigt, das ~ Stimmtem, durch schwach

gegeniiber dem Mikrophoto 10fach vergréBert ist. lichtbrechende Zwischen-
(Nach Baver 1935.) scheiben bedingten Abstand

auf. An diesen Riesen- oder

Speicheldriisenchromosomen I8t sich jedes Chromosomenstiick an seiner Struk-
tur erkennen. Die Paarung der Homologen ist so eng, dafl meistens die Doppel-
natur der Paare nicht zu sehen ist. Jede Querscheibe des einen ist mit der
gleichen des anderen Chromosoms zu einer Einheit zusammengelagert. Ein
Beispiel gibt Abb. 6. Wenn nun durch eine Chromosomenmutation sich die
elterlichen Chromosomen voneinander unterscheiden, so ergibt sich sofort
ein anderes Paarungsbild. Da nun die Anordnung der einzelnen Chromo-
somenabschnitte gedndert ist, kann das im Bau verschiedene Paar nicht mehr
einen einfachen dicken Faden bilden. An einem Beispiel sei die geéinderte
Paarungsart aufgezeigt. Abb. 7a zeigt ein Chromosomenpaar, das fiir eine
Inversion heterozygot ist. Das Paarungsergebnis ist eine Schlinge. Diese
entsteht dadurch, dafl von dem einen Chromosom, das schematisch die An-
ordnung ABCDEF besitzt, jeder Abschnitt sich mit dem gleichen des in-
versionstragenden Chromosoms AEDCBF zu paaren bestrebt ist, wihrend
die auBlerhalb der Inversion liegenden Endabschnitte sich in der wur-
spriinglichen Weise zusammenlegen, wobei das umgedrehte Mittelstiick

sich nur in der Art einer Schlinge paaren kann; den Vorgang erldutert
die Abb. 7. '

R
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Entsprechende Paarungsvorginge treten auf, wenn nicht Inversionen,
sondern Translokationen, Deletionen oder andere Chromosomenmutationen
vorliegen. Auch bei diesen 148t sich am Chromosomenpaarungsbild der fiir die
Mutation heterozygoten Tiere genau ablesen, welche Teile der Chromo-
somen verlagert und welche neuen Anordnungen hergestellt worden sind.

Die Untersuch-
ung der Riesenchro-
mosomen, die die
genaueste Auskunft
iiber die vorgekom-
menen Chromoso-
menmutationen bie-
tet, ist, wie gesagt,
auf die Insekten-
ordnung der Dip-
teren  beschrinkt;
aber auch die Ana- a
lyse der lingsge-
paarten Chromosomen in den Reife- N N
teilungen 148t sich meist nicht durch-
fithren — die Pflanzen bieten hierin
mehr Moglichkeiten.

Allgemein lassen sich aber aus

den Chromosomenbildern in den Reife- 8 3
teilungen — wenn auch nicht sehr
eingehende — Aussagen iiber vor-
liegende  Chromosomenmutationen c b

machen. Diese letzte Moglichkeit
beruht darauf, da durch Austausch
zwischen den in ihrer Strukturfolge
verschiedenen Partnerchromosomen D c
vom normalen abweichende Bilder

entstehen. Als Beispiel diene zu- FLLIF
nachst wieder ein fiir eine Inversion y
heterozygotes Chromosomenpaar. Ein 3 B c.

Chromatidaustausch (Chromatide = L
Spalthilfte des Chromosoms) im Be-
reich der Inversion ergibt, wie Abb. 8
zeigt, neben zwei normalen Tochter- Fl e |F
chromosomen eines, welches zwel b L

Spindelansitze hat und ein komple- i
mentdres ohne Spindelansatz. Findet  Abb. 7. Paarungsbild einer heterozygoten

: : ; : Inversion. a: ClB-Inversion im X-Chro-
man also in der 1. Reifeteilung ein mosom von Drosophila melanogaster (nach

Bild, wie das in Abb. 8f dargestellte,  pyxrze 1034), Schema des Zustande-
so erkennt man hieran, daB das be-  kommens der Paarungsschlinge. b: Die
treffende Chromosomenpaar fiir eine  Paarungsrichtungen der einzelnen Chromo-
Inversion heterozygot ist. Je nach somenabschnitte. ¢: Das Paarungsergebnis.
der Linge der spindelansatzlosen
Chromatide, des sog. Fragmentes, und der Haufigkeit des Auftretens solcher
Bilder mit Fragment und ,,Briicke”, der bizentrischen Chromatide, lassen
sich auch bestimmte Schliisse auf GréBe und Lage der Inversionen ziehen.
In den gleichen Zellstadien sind auch heterozygote Translokationen an
andersartigen Paarungsbildern zu erkennen: bei solchen Tieren kann die
Anzahl der Tetraden verringert erscheinen. Dafiir tritt eine gréfere Chromo-
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somengruppe auf, die in giinstigen Fillen einen Zusammenhang aus 4 Chromo-
somen, also 8 Chromatiden, erkennen liBt, welche entweder zu einem Ring
oder zu einer offenen Kette verbunden sind. Uber das Zustandekommen

Abb. 8. Entstehung einer Chromatidenbriicke durch Austausch innerhalb des invertierten
Bereiches einer heterozygoten Inversion. a: Paarung der homologen Chromosomen (das Bild
entspricht der Abb.7¢c). b: Nach Lingsteilung jedes Chromosoms ist an der,durch einen Pfeil
bezeichneten Stelle ein Austausch, Chiasmabildung erfolgt. c: Die gepaarten Chromosomen
trennen sich und bleiben nur durch das Chiasma verbunden. d: Einstellung der Tetrade in der
1. Reifeteilung. e: Anaphase der 1. Reifeteilung: Die durch Austausch entstandene Chromatide
mit 2 Spindelansitzen ist zwischen beiden Spindelpolen als ,,Briicke* ausgespannt, die
,» Fragment*-Chromatide ohne Spindelansatz bleibt im Aquator liegen. f: Beispiel fiir Briicke
und Fragment; Anaphase der 1. Reifeteilung einer Spermatocyte von Dicranomyia trinotata.
(Nach WoLF 1941.)

Abb. 9. Entstehung eines Vierer-Ringes bei einer heterozygoten Translokation. a: Paarung

der 2 Translokationschromosomen mit den homologen normalen Chromosomen. b: Chiasma-

bildung in jedem Schenkel fithrt unter Kontraktion und Chiasmaabwanderung nach den Enden
hin (Terminalisation) zu c¢: dem Vierer-Ring.

gibt Abb. 9 Auskunft. Die iibrigen Chromosomenmutationen lassen sich nur
selten in den Reifeteilungsstadien erkennen. Auf diesen verschiedenen Wegen
sind also ausreichende Moglichkeiten gegeben, die Verinderungen des Auf-
baues der Chromosomen festzustellen.

., ey
s e T
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Uber die Spontanmutationsrate der Chromosomenmutationen 1a8t sich
heute noch nicht viel sagen. Sie miissen sehr selten sein. Die experimentelle
Analyse der Rontgenauslosung von Chromosomenmutationen hat gezeigt,
daB nicht die Verlagerung als Ganzes, sondern der einzelne Bruch das primire
Auslosungsereignis darstellt. Wenn dieser auch gegeniiber Genmutationen
hiufiger zu semn scheint, so ist doch nach dem oben Gesagten das gleich-
zeitige Zusammentreffen von zwei Briichen erforderlich. Als Produkt der
Hiufigkeit zweier seltener Ereignisse miissen also spontane Chromosomen-
mutationen sehr viel seltener als Genmutationen sein. Das entspricht
durchaus den tatsichlichen Befunden.

Die dritte Art der Erbinderungen stellen die Genommutationen dar,
die gekennzeichnet sind als Anderungen der Chromosomenzahl. Es kann
der Chromosomenbestand um ganze Chromosomensitze vermehrt sein, so
daB} Tiere auftreten, die das 3-, 4- oder mehrfache des haploiden Satzes ent-
halten: Polyploidie. Zum Unterschied von dieser tritt bei Heteroploidie
eine Vermehrung oder Verminderung einzelner Chromosomen auf. Allgemein
beruht die Entstehung dieser Genommutationen auf Stérungen der Chromo-
somenverteilung in der Mitose oder wahrend der Reifeteilungen. Solche Vor-
gange konnen entweder als zufillige Stérungen im Experiment aufgefunden
werden, oder sie werden durch besondere Mittel ausgelost, unter denen plétz-
liche Temperaturdnderungen wie auch chemische Eingriffe in erster Linie
zu nennen sind. Da diese Art der Erbdnderung bei Tieren im groflen und
ganzen nur eine sehr bescheidene Rolle spielt, hingegen bei der Artbildung
der Pflanzen als sehr hiufig beteiligt nachgewiesen werden konnte, sei
fiir eine genauere Behandlung auf das folgende Kapitel von SCHWANITZ
verwiesen. '

Zum SchluB muB noch fiir alle Mutationsarten betont werden, da8 der
Mutationsprozel ein statistisch-zufalliger Vorgang ist und somit im allge-
meinen ungerichtet verliuft. Auch bei der experimentellen Mutations-
auslosung konnte bisher ein gerichtetes Mutieren nicht mit Sicherheit be-
wiesen werden. Eine gewisse ,,Gerichtetheit” des Mutationsprozesses kann
lediglich darin erblickt werden, dal einerseits bei jedem gegebenen Objekt
die Zahl der verschiedenen moglichen Mutationen eine endliche ist und ge-
wisse Merkmale in der erblichen Variabilitit jedes einzelnen Objektes nie
vorkommen (z. B. griine Fellfirbung bei Mausen, oder blaue Augenfirbung
bei Drosophila usw.); und daB andererseits verschiedene Mutationen mit
verschiedenen Hiufigkeiten auftreten, wodurch selbstverstindlich bei fort-
schreitender Anderung des Genotyps auch die relativen Hiufigkeiten be-
stimmter Mutationsschritte und somit die Anderungspotenz bestimmter
Merkmale sich verschieben bzw. éndern konnen. Im iiblichen, eindeutigen
Sinne des Wortes ist aber der Mutationsprozef als ungerichtet zu betrachten.

2. Der biologische Wert von Mutationen und

Kombinationen.

Durch Mutationen werden, wie wir vorher gesehen haben, alle méglichen
Merkmale und Eigenschaften der Organismen beeinflult. Daraus geht
hervor, daB die Mutationen und deren Kombinationen auch wesentliche
Unterschiede in dem ,,biologischen Wert* der Organismen erzeugen miissen.
Es ist weiterhin bekannt, daf8 ein groBer Teil der neu auftretenden Mutationen
Vitalitdtsherabsetzungen hervorruft. Diese Feststellung ist durchaus nicht
iberraschend, da man annehmen muBl, da der sogenannte normale Aus-
gangstyp jeder Sippe durch natiirliche Auslese (durch dauernde Aufnahme
der ,,besten Allele und Allelkombinationen in den ,,normalen‘ Typ) dauernd



348 Hans Bauer und N. W. Timoféeff-Ressovsky,

auf einem biologisch optimalen Niveau gehalten wird; somit miissen die
jeweils neu auftretenden Mutationen zum grofiten Teil eher ,,schlechter
als ,,besser” im Vergleich zu dem durch natiirliche Auslese dauernd in har-
monischer Beziehung zur Umwelt gehaltenen Ausgangstyp sein. Ubrigens
wird aus der Tatsache, dall die meisten Mutationen Vitalititsherabsetzungen
bzw. Merkmalsregressionen erzeugen, manchmal der Schlul gezogen, daB.
dadurch die Mutationen als Evolutionsmaterial gar nicht in Frage kommen.
Dieser SchluB ist aber grundsitzlich falsch, denn diese Feststellung bezieht
sich nicht auf alle Mutationen; es wird dadurch lediglich ein groBer Teil
der Mutationen jeweils unter die Wirkung der negativen Auslese gestellt,
und die als Evolutionsmaterial verwendbare Mutationsrate verkleinert.
Zur Beurteilung des biologischen Wertes von Mutationen und Kom-
binationen koénnen, neben einer allgemeinen Betrachtung des qualitativen

A L3
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—a— —a— _— -_— 750A 1508 A 508
100% : ? 100% : ?
\a n/ /‘ngn
2% : 100%
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ab
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ab ab
100% : ? 100% : ? abgelegt geschlipft

N /
2% : 100%

Abb. 10. Mecthoden der Feststellung der relativen Vitalitit genetisch verschiedener Gruppen
von Drosophila. Links: durch Untersuchung der Abweichung vom erwarteten 1 : 1-Spaltungs-
verhéltnis in iibervolkerten Kulturen; rechts: durch Feststellung der Schliipfungsraten von
zwei Fliegengruppen, von denen gleiche, aber fir die betreffenden Gliser zu grofie Zahlen
von Eiern pro Kulturglas angesetzt wurden. (Nach TIMOFEEFF-REssovsky 1934.)

Gesamtbildes des Mutationsprozesses, auch spezielle quantitative Versuche
herangezogen werden.

Um etwas naher die Beeinflussung der Vitalitit der Organismen durch Mu-
tationen zu untersuchen, konnen spezielle Versuche iiber dierelative Vitali-
t4t von Mutationen und Mutationskombinationen unter verschie-
denen kontrollierbaren Bedingungen durchgefiihrt werden, wobei man, da der
summarische Gesamtvitalitdtswert eines Organismus schwer zu erfassen
und sogar zu definieren ist, sich eines wohldefinierten und quantitativ mef-
baren Vitalititscharakteristikums bedient. Es kann z. B. die relative Vitalitit
von Mutationen und Mutationskombinationen im Vergleich zu der des nor-
malen Ausgangstyps untersucht werden, indem man Uberlebens- oder (wie
z. B. bei Insekten) Schliipfraten mutanter und normaler Individuen unter
bestimmten Milieubedingungen und bei bestimmtem Selektionsdruck (z. B.
in konstant iibervolkerten Kulturen) feststellt. Auf Abb. 10 sind schematisch
einfache Methoden zur Feststellung der relativen Vitalitdt verschiedener
Genotypen bei Drosophila dargestellt. Bei Drosophila funebris und D. melano-
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gaster wurde mit Hilfe solcher Methoden die relative Vitalitit von einigen
Mutationen und deren Kombinationen untersucht. Die Ergebnisse solcher

Untersuchungen
sind auf den Abb. 11
und 12 graphisch
dargestellt. Die we-
sentlichsten Resul-
tate dieser Versuche
sind folgende. Unter
konstanten  Bedin-
gungen der Ubervol-
kerung und des
#uBeren Milieus ha-
benverschiedeneMu-
tationen sehr ver-
schiedene Vitalitits-
werte gezeigt; im
Vergleich zur nor-
malenAusgangsform
haben die meisten
Mutationen eine her-
abgesetzte, einige
aber auch eine nor-
male oder sogar
erhohte  Vitalitit
{Abb.11 oben). Eine
Untersuchung der
Vitalititswerte von
Mutationskombina-
tionen, von der
einige typischen Bei-
spiele in der mittle-
ren Reihe der Abb.
11 angefiihrt sind,
hat gezeigt, da} die
Mutationen durch-
aus nicht immer
eine rein additive
Wirkung auf die Vi-
talitit in der Kom-
bination ausiiben;

das kommt zwar vor
(wie z. B. bei der
Kombination sn Va
der Abb. 11), aber
in anderen Fillen
kann die Kombina-
tion eine im Ver-
gleich zur additiven
Wirkung zu niedrige
(wie z. B. bei ev Va
und Valz der Abb.
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Verschiedene Mutationen heterozygot und homozygot
Abb. 11. Graphische Darstellung der relativen Vitalitdt

(Schliipfungsraten bei 25° C und mittlerer Ubervolkerung der
Kulturen, 150 Eier pro Glas, ausgedriickt in Prozent der des
normalen Typs) von 8 verschiedenen Mutationen (oben), 5 ver-
schiedenen Kombinationen aus je zwei dieser Mutationen (Mitte)
und von 6 Mutationen in heterozygotem und homozygotem Zu-
stande (unten) bei Drosophila funebris. Fir die Kombinationen
wurde neben dem empirischen Wert (E, schwarz) auch der theo-
retische Vitalitatswert angegeben (7, weiB), der auf Grund der An-
nahme einer rein additiven Kombinatswirkung berechnet wurde;
der empirische Vitalititswert einer Kombination entspricht nicht
immer dem theoretischen. (Nach TIMOFEEFF-REssovsky 1934.)

11) oder zu hohe (wie z. B. bei mbb und evsn der Abb. 11) Vitalitit
ergeben. Daraus geht ganz allgemein hervor, da die Mutationen sich
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in bezug auf Vitalitit gegenseitig spezifisch beeinflussen kénnen, und
daf die relative Vitalitdit einer Mutation zum Teil von der genotypi-
schen Kombination, in der sie sich befindet, abhiingig ist; letzteres
geht auch daraus hervor, daB eine und dieselbe Mutation, hinein gekreuzt
m genotypisch verschiedene Stimme (die sich voneinander in einer
Reihe von unauffilligen kleinen Mutationen unterscheiden) recht verschie-
dene Werte der relativen Vitalitit ergeben kann. Auch die Dominanz-
verhiltnisse der Mutationen hinsichtlich ihrer relativen Vitalitit kénnen
recht verschieden sein und brauchen nicht immer mit den Dominanzver-
héltnissen des entsprechen-
den morphologischen Merk-
mals iibereinzustimmen; in
einigen Fillen (wie z. B. bei
der Mutation A in der
unteren Reihe der Abb. 11)
kanndie Vitalitit der Hetero-
zygote sogar hoher als die
der beiden Homozygoten
sein. Alle diese Ergebnisse
wurden an groBen, morpho-
logisch  auffilligen Muta-
tionen gewonnen; es konnte
aber gezeigt werden, dafl
auch kleine, morphologisch
unauffillige Vitalitdtsmuta-
tionen auftreten und viel-
leicht sogar die hiufigste
Mutationsgruppe bilden. Das
Ergebnis eines Versuches
iiber Auslosung von solchen
Mutationen durch Réntgen-
strahlen wurde vorher auf
Abb. 4 dargestellt. Weitere

TR,

NANNNNNNNNNNN NN

R

é
g
%
<
S

+ 99
N

300

ev m
Verschiedene Bevoitkerungsdichre

i |

oo TeTetete e %0 % % !
N\N\NN\NNN\N N}

OO

774 \N\NNNNANNANNNANNNNNNNY

25 AR

+
5

-+

75°
30°

+
75°
25°
30°

E

———

J

ev m
Versctiedene Temperatur

Abb. 12. Graphische Darstellung der relativen Vitali-
tit von 3 verschiedenen Mutationen von Drosophila
funebris, unter verschiedenen Bevélkerungsdichten
(oben, bei 50, 150 bzw. 300 Eiern pro Kulturglas
und bei gleicher Temperatur von 25° C) und unter
verschiedenen Temperaturen (unten, bei 15, 25 bzw.
30° C bei gleicher Bevolkerungsdichte von 150 Eiern

kreuzungsanalytische, phy-
siologische und biometrische
Versuche an einigen von
solchen kleinen Vitalitits-
mutationen zeigten, dal es
sich um -gewohnliche mono-
hybrid spaltende Mutationen
handelt, die in verschie-
dener spezifischer Weise die

pro Glas. (Nach TiMOFEEFF-REssovsky 1934.) Vitalitit beeinflussen und

von denen einige auch ge-
wisse quantitative morphologische Merkmale leicht beeinflussen konnen. Alle
bisher besprochenen Versuche wurden unter konstanten Bedingungen der Uber-
volkerung und des duBeren Milieus durchgefiihrt; die relative Vitalitat von Mu-
tationen und Kombinationen kann sich aber auch wesentlich mit Anderung der
Milieubedingungen dndern. Einige typischen Beispiele sind auf Abb. 12 ange-
fithrt; die obere Reihe zeigt Ergebnisse von Versuchen, in denen die Bevolke-
rungsdichte, und die untere Reihe solche, in denen die Temperatur variiert
wurde. Einige Mutationen (wie z. B.ev in der oberen Reihe der Abb. 12) zeigen
eine erhohte Vitalitit bei mittlerer, dagegen aber eine normale bzw. herab-
gesetzte Vitalitit bei geringer und bei hoher Bevilkerungsdichte; bei anderen
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Mutationen kann die relative Vitalitat mit Erhéhung der Bevélkerungsdichte
stark sinken (wie z. B. bei m in der oberen Reihe der Abb. 12), oder auch
steigen (wie z. B. bei bb derselben Abb.). Ahnliches zeigten auch die Tempe-
raturversuche: bei verschiedenen Mutationen kann die relative Vitalitit
am héchsten bei mittleren (z. B. ev der Abb. 12), tiefen (z. B. m) oder hohen
Temperaturen (z. B. bb derselben Abb.) sein. Aus diesen Versuchen muf
geschlossen werden, daf im allgemeinen die Mutationen in bezug auf ihre
Vitalitat in spezifischer Weise auf Milieubedingungen reagieren.

Als wesentlichste Ergebnisse simtlicher oben erwihnten Versuche (zu
grundsitzlich dhnlichen SchluBfolgerungen fithrten auch ahnliche Versuche
an anderen Objekten, vor allem an der Mehlmotte Ephestia) kénnen folgende
bezeichnet werden. Die relative Vitalitit verschiedener Mutationen kann
zu Milieudinderungen in verschie-
denen Beziehungen stehen: d. h.
daBl mit Anderung eines Milieu-
faktors die relative Vitalitiat ver-
schiedener Mutationen sich in ver-
schiedenem Sinne 4ndern kann. /
Dabei kann das Lebensoptimum o N\
durch die betreffende Mutation = Milieafaktor
verschoben oder auch nicht ver-
schoben werden ; weisen zwei Allele
das gleiche Optimum, aber ver-
schiedene Resistenz gegeniiber ex-
tremen Bedingungen auf, so kann
manvon,,Resistenzerscheinungen

Vitalitt

Resistenz

Vitalitat

sprechen; wird dagegen durch die AN
Mutation das Optimum verscho- N
ben, so kann das als ,,Anpassungs- T

erscheinung’® bezeichnet werden.
Diese verschiedenen Verhiltnisse
zum Milieu sind schematisch auf
Abb. 13 dargestellt. Eine weitere
wichtige Erkenntnis ist die, da§ die
relative Vitalitit einer bestimmten
Mutation durch Kombination mit
anderen bestimmten Mutationen

Anpassung

Abb. 13. Schematische Darstellung verschie-
dener Maoglichkeiten der Vitalititsinderungen
durch Mutationen. Oben: das Optimum gegen-
iiber einem bestimmten Milieufaktor (z. B. Tempe-
ratur) wird nicht gedndert, lediglich die Resi-
stenz gegen extreme Bedingungen wird ver-
andert (Resistenzerscheinungen); unten: das
Optimum wird verschoben (Anpassungserschei-

bzw. das Hineinkreuzen in ver- nungen). (Nach TIMOFEEFF-RESsovsky 1934.)

schiedene Genotypen wesentlich

geindert werden kann. Ganz allgemein kann also fiir jede Mutation von
einem mehr oder minder giinstigen ,,genotypischen Milieu” und AuBen-
bedingungen gesprochen werden. Mit anderen Worten kann eine Mutation,
die in einem Biotyp und unter bestimmten Bedingungen eine Herabsetzung
der relativen Vitalitit erzeugt, in einem anderen Biotyp und unter anderen
Bedingungen sich wesentlich giinstiger auswirken.

Neben der relativen Vitalitéit wurde noch eine andere, durch Mutationen
beeinfluBte Eigenschaft einer quantitativen Analyse unterworfen: die selek-
tive Begattungswahrscheinlichkeit. Bei Drosophila kann durch ent-
sprechende Versuchsanordnung (das Zusammentun von Ménnchen eines be-
stimmten Genotyps mit Weibchen von zwei verschiedenen Genotypen, unter
kontrollierten konstanten Bedingungen)sowohl die absolute alsauch die relative
Begattungswahrscheinlichkeit der Mannchen mit Weibchen des eigenen und
eines anderen Genotyps quantitativ untersucht werden. Auf Abb. 14 sind
Ergebnisse derartiger Untersuchungen an einigen Mutationen und der nor-
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Abb. 14. Befruchtungsprozentsitze von Drosophila me-

lanogaster-Weibchen aus den Kulturen Normal (+4),

apricot (wa), yellow (y), sepia (se), ebony (¢) und dumpy

(d) durch Ménnchen aus der eigenen oder einer fremden

Kultur in gemischten Kulturen. (Nach N1koro, GUSSEV,

Paviov und Griasnov 1935 aus TIMOFEEFF-RESSOVSKY
1940.)
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dieser Formen nach 5 Tagen des Beisammenseins.
(Nach TiMOFEEFF-RESsovsky 1939.)
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malen Form bei D. melano-
gaster und auf Abb. 15 die
Ergebnisse &hnlicher Ver-
suche mit D. funebris gra-
phisch dargestellt. Simtliche
Versuchsergebnisse zeigten,
daB die Befruchtungswahr-
scheinlichkeit durch verschie-
dene Mutationen in verschie-
denster Weise beeinflufit
werden kann: von einigen
Mutationen wird sie wenig,
von anderen stark beein-
flut; einige Mutationen
rufen ein Bevorzugen des
eigenen Genotyps bei Be-
fruchtung hervor, andere
verhalten sich diesbeziiglich
indifferent; eine spezifische
selektive Befruchtungswahr-
scheinlichkeit einer bestimm-
ten Mutation erstreckt sich
dabei meistens nur auf be-
stimmte andere Genotypen,
es konnen aber auch Mu-
tationen vorkommen, die
gegeniiber verschiedenen an-
deren Genotypen den eigenen
vorziehen.

An kleinerem Material
und in weniger systemati-
scher Form wurde auch
eine ganze Reihe anderer
Merkmale aus dem Kom-
plex, der den allgemeinen
,,biologischen Wert® eines
Organismus darstellt, in be-
zug auf ihre Beeinflussung
durch Mutationen und Kom-
binationen bei verschiedenen
Organismenarten untersucht.
Abschliefend kann also be-
hauptet werden, daB so-
wohl spezielle Versuche
als auch viele Einzel-
ergebnisse der Muta-
tionsforschung eindeu-
tig beweisen, dal durch
Mutationen und deren
Kombinationen der bio-
logische Wert der Or-
ganismen in mannig-
fachster Weise beein-
fluft werden kann.
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3. Mutationen in freilebenden Populationen.

Von seiten mancher Evolutionisten wird immer noch - gelegentlich be-
hauptet, daB die Mutationen, die von den Genetikern in ithren Kulturen
und Zuchtstdmmen beobachtet werden, reine ,,Laboratoriumskunstprodukte‘
darstellen und in freier Natur gar nicht vorkommen. Freilebende Popu-
lationen von Pflanzen und Tieren sind auch tatsichlich meistens phéno-
typisch recht einheitlich und die Unterschiede zwischen verschiedenen Popu-
lationen und unter den Individuen innerhalb einer Population betreffen
meistens kleine und quantitativ-fluktuierende Merkmale. Man kénnte des-
wegen zumindest den SchluB ziehen, daB, wenn diese natiirlichen Erb-
unterschiede letzten Endes auch auf kleinen Mutationen beruhen, man in
freilebenden Populationen doch nicht denselben Mutationsprozel wie in den
Laboratoriumskulturen vor sich habe. Ist man dagegen der Uberzeugung,
daB der MutationsprozeB in freier Natur grundsitzlich ebenso wie unter
direkter Beobachtung in Labo-
ratoriumskulturen und Zucht-
stimmen verlduft, so miite man
erwarten, dafl freilebende Popu-
lationen eine ganze Reihe von
Mutationen in heterozygotem Zu-
stand enthalten; da die aller-
meisten Mutationen rezessiv sind,
so wiirde das, abgesehen von
einigen seltenen Fillen sehr hoher
Konzentrationen der betreffenden
Mutationen, die grobe phinotypi-
sche Einheitlichkeit der Popula- :
tion nicht beeinflussen. Die Frage Abb. 16. Kreuzungsmethode zur Analyse der
iiber das eventuelle Vorhanden- Heterozygotie von Individuen aus freilebenden

sein von Mutationen in freileben- Populationen. Aus F, von einem befruchteten
den Populati k . . wilden Weibchen werden mehrere Einzelpédrchen
pulationen xann In ein- angesetzt, um in F, nachzupriifen, ob einige
facher Weise experimentell ge- Pirchen rezessive Mutationen herausspalten.
priift werden. (Nach TimMorterrF-REssovsky 1927.)

Abb. 16 gibt ein Schema der
Priifungsmethode zur Feststellung einer evtl. Heterozygotie freilebender
Individuen fiir Mutationen; falls énach dieser Methode in einer oder
mehreren Pirchenkreuzungen in F, eine Mutation herausspaltet, so muf
angenommen werden, daB das entsprechende wilde P-Individuum he-
terozygot fiir dieselbe gewesen ist. Bei vielen Pflanzen und Tieren wurde
auf diese Weise das Herausspalten verschiedenster Mutationen in der
Nachkommenschaft von Individuen aus freilebenden Populationen be-
obachtet. Bei einigen genetisch giinstigen Objekten, vor allem bei ver-
schiedenen Drosophila-Arten, wurden umfangreiche spezielle Versuche durch-
gefiihrt, um auch quantitativ die Heterozygotie freilebender Populationen
zu untersuchen, um zu priifen, ob die in diesen Populationen enthaltenen
Mutationen im groBen und ganzen den Labormutationen entsprechen, und
um verschiedene Populationen und dieselbe Population in verschiedenen
Zeitabstanden zu vergleichen. Auf Abb. 17 ist als Beispiel derartiger Unter-
suchungen das Ergebnis der Analyse einiger Populationen von Drosophila
Sfunebris dargestellt. Diese Versuche zeigten, dafl freilebende Populationen
eine ganze Reihe verschiedener Mutationen enthalten (von denen ein groBer
Teil schon aus den genetischen Laboratoriumsversuchen bekannt ist) und
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daB einige dieser Mutationen in erstaunlich hohen Konzentrationen vorkom-
men. AuBerdem wurde festgestellt, daB verschiedene Populationen betricht-
liche Unterschiede in der Zusammensetzung der Mutationen aufweisen,

wobei der Grad des Unterschiedes durch geographische Entfernung nicht
wesentlich beeinfluft wird; daB dagegen innerhalb derselben Population
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aus Buch wihrend je dreiaufeinanderfolgender Jahre. (Nach H. A. und N. W. TIMOFEEFF-

REssovsky, unverdff.)

die meisten von den hiufig vertretenen Mutationen sich iiber mehrere Jahre,
also viele Generationen, erhalten, wobei allerdings die Zusammensetzung
der seltener vertretenen Mutationen von Jahr zu Jahr schwankt. Grund-
satzlich die gleichen Ergebnisse wurden in vielen verschiedenen Unter-
suchungen vieler freilebender Populationen bei einer ganzen Reihe verschie-
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dener Drosophila-Arten gewonnen, so daB es sich keinesfalls um Zufallsbe-
funde an einigen wenigen Populationen handeln kann. Durch entsprechende
sinnvolle Modifikation der Untersuchungsmethode konnte gezeigt werden
(sowohl bei D. melanogaster als auch bei D. pseudoobscura), da auch kleine
Mutationen in freilebenden Populationen sehr hiufig vertreten sind. Ver-
gleichende Untersuchungen an Populationen (von D. pseudoobscura, D. fu-
nebris und D. melanogaster) aus verschiedenen Biotopen und geographisch
verschiedenen Gegenden zeigten, da fiir Unterschiede in dem Gehalt der
Populationen an Mutationen der Grad der Isolation der Populationen von-
einander und nicht so sehr die geographische und Gkologische Verschiedenheit
entscheidend ist; da8 also eine isolierte Unterpopulation sich als Einheit
in bezug auf das Speichern von Mutationen verhilt. Die noch zum gré8ten
Teil laufenden Versuche iiber das zeitliche Schicksal des Mutationsgehaltes

- :

’
" ¥

Abb. 18. Speicheldriisenzelle der Miicke Camptochironomus pallidivittatus. Jedes Riesen-
chromosom zeigt eine Inversionsschlinge. (Nach BAUER 1936.)

einzelner Populationen und ihr diesbeziigliches Verhalten wihrend eines
Jahresablaufs deuten an, da8 auch die zeitlichen Schwankungen im Mutations-
gehalt der Populationen wesentlich von dem Grade der Isolation der ein-
zelnen Jahreszyklen der Population voneinander abhingen. Im allgemeinen
scheint der Gehalt der Populationen an Mutationen, ebenso wie der Mu-
tationsprozel selbst, vorwiegend auf einem zufillig-statistischen Geschehen
zu beruhen. Es sind allerdings, wie zu erwarten, Andeutungen darauf vor-
handen, daBl einzelne bestimmte Mutationen in heterozygotem Zustande
(einige wohl auch in homozygotem) unter bestimmten Bedingungen einer
ausgesprochenen negativen bzw. positiven Auslese unterworfen werden.
SchlieBlich muBl noch erwidhnt werden, dal man auch direkt die Mu-
tationsraten in den Gameten der freilebenden Individuen priifen kann.
Zur TFeststellung der Rate geschlechtsgebundener Mutationen wird bei
Drosophila melanogaster meistens die sogenannte ,,C1B‘“‘-Kreuzungsmethode
benutzt die es gestattet, alle im X-Chromosom der Spermien der P-Mannchen
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auftretenden Mutationen in F, leicht festzustellen. Man kann, indem man
als P-Méinnchen die im Freien gefangenen Individuen benutzt, mit Hilfe dieser
Methode die Mutabilitit in freilebenden Populationen direkt messen. Solche
Versuche wurden durchgefiihrt und zeigten, dal, abgesehen von den iib-
lichen Schwankungen der spontanen Mutationsrate, die Mutabilitidt bei frei-
lebenden Individuen ebenso wie bei Individuen aus ingeziichteten Labora-
toriumskulturen verlduft.

Neben Genmutationen spielen im genetischen Aufbau der Populationen
auch die Chromosomenmutationen eine erhebliche Rolle. Unsere Kenntnisse

v v
.

Aacquﬁf}é,ﬂf/};f

A B 6 F F DCHIKILMN
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O T N R O R M R R N
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Abb. 19. Ubergreifende Inversionen. Oben: Die drei Chromosomenanordnungen. Unten

links: Schemata der verschiedenen Paarungsmoglichkeiten. Unten rechts: Beispiel hierfiir

von einem Speicheldriisenchromosom von Drosophila azteca (nach DoBzHANSKY und SocorLov
1939).

iiber Vorkommen und Verbreitung dieser Erbénderungen beziehen sich aller-
dings fast nur auf Untersuchungen an Dipteren. Hier macht sich fir die
Untersuchung der groBie Vorteil der Riesenchromosomen bemerkbar. Da-
neben sind nur fiir einige Heuschrecken und andere Wirbellose gelegentliche
Beobachtungen mitgeteilt worden. Zum Nachweis von Chromosomen-
mutationen konnen unmittelbar die aus der Population entnommenen ein-
zelnen Tiere untersucht werden. Sind sie fiir Chromosomenmutationen
heterozygot, so zeigt sich das ohne weiteres am cytologischen Bild. Alle
Fille jedoch, in denen eine Chromosomenmutation homozygot vorhanden
ist, lassen sich nur miithsam durch genaue Analyse der Scheibenanordnung
der Riesenchromosomen erkennen. Zweckmifig ist daher die Untersuchung
nicht der Tiere selbst, sondern, wie bei Drosophila iblich, die Untersuchung
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der F, aus der Kreuzung einzelner im Freien gefangener Individuen mit
einem Kontrollstamm, woraus dann der Chromosomenbestand der Wildform
erschlossen werden kann.

Der auffilligste Befund ist die Tatsache, daB fast ausschlieflich In-
versionen gefunden wurden, andere Chromosomenmutationen dagegen nur
sehr selten. Bisher sind Inversionen festgestellt worden bei einer Reihe
von Chironomiden (verschiedene Arten der Gattungen Tendipes, Crypto-
chironomus, Endochironomus u. a.) und einer groBen Anzahl von Drosophila-
Arten. Nach den vorliegenden Ergebnissen ist zu erwarten, daBl wohl bei
jeder weiteren Art ebenfalls mit dem Vorkommen von Inversionen gerechnet
werden kann. Die nihere Untersuchung zeigte, dal im allgemeinen In-
versionen nur von mittlerer Lange auftreten, nie jedenfalls so lang sind
wie experimentell erhaltene Inversionen, bei denen oft nur ein kleiner proxi-
maler und distaler Teil des Chromosomenschenkels nicht.- invertiert ist.
Bei gut untersuchten Arten lassen sich nicht selten mehrere verschiedene
Inversionen nebeneinander oder getrennt in verschiedenen Populationen
nachweisen. Sind mehrere Inversionen vorhanden, so konnen diese in allen
moglichen Kombinationen vorkommen, so konnen sie z. B. in verschiedenen
Chromosomen oder Chromosomenschenkeln vorhanden sein. Einen solchen
Fall zeigt Abb. 18 fiir die Zuckmiicke Camptochironomus pallidivittatus.
Sind im gleichen Chromosomenschenkel 2 Inversionen vorhanden, so lassen
sich folgende 3 Falle unterscheiden: 1. beide Inversionen kénnen durch ein
nichtinvertiertes Stiick voneinander getrennt sein, 2. eine Inversion kann
vollstindig von einer zweiten eingeschlossen sein, oder aber 3. die Inversionen
iibergreifen sich gegenseitig. Dieses kommt zustande, wenn z. B. in einem
Chromosom, in dem eine Inversion vorhanden ist und das etwa die Folge
ABGFEDCHJKLMN darstellt, ein 2. Abschnitt invertiert wird, der von DbisK
reicht, wodurch sich die neue Folge ABGFEKJHCDLMN ergibt (Abb. 19).
Tiere, die die Anordnung 1 und 2 oder 2 und 3 enthalten, zeigen im Speichel-
driisenbild jedesmal die bekannte Inversionsschlinge. Sind 1 und 3 kombiniert,
so ist das Paarungsbild verwickelter und kann besonders bei unvollstéindiger
Paarung, Konfigurationen ergeben, aus denen nicht ohne weiteres auf das
Vorliegen von Inversionen geschlossen werden miiite. Es ist jedoch mog-
lich, auch in diesem Falle die vermittelnde Anordnung, selbst wenn sie un-
bekannt ist, als hypothetisches Glied zu rekonstruieren. Jedesmal, wenn
solche komplizierteren Paarungsbilder vorgefunden werden, ist die Wahr-
scheinlichkeit sehr viel héher, daf es sich um Glieder einer Serie iibergreifen-
der Inversionen handelt, als daB andere intrachromosomale Mehrbruch-
verlagerungen vorliegen, die in einem Mutationsschritt aufgetreten sind.

Die iibergreifenden Inversionen gestatten eine Aussage iber die zeit-
liche Folge des Auftretens der einzelnen Inversionen. Aus der Anordnung 1
kann die Anordnung 3 nicht direkt hervorgehen, vielmehr mull vorher die
zur Anordnung 2 fithrende Inversion aufgetreten sein. Die Aufeinanderfolge der
Inversionsschritte kann also 1->2—3 oder 3+2—1 oder auch 1+<+2—3 sein,
nie jedoch eine andere. Bei Drosophila pseudoobscura, bei der DOBZHANSKY
und STURTEVANT (1938) die ersten Fille dieser Art aufgekliart haben, ist
die Haufigkeit verschiedener Inversionen in einem Chromosomenschenkel
noch erheblich grofer. Insgesamt wurden im 3. Chromosom 19 verschiedene
Anordnungen gefunden, die teils der Rasse A, teils der Rasse B eigen, teils
beiden gemeinsam sind. Diese 19 Anordnungen lieBen sich nach dem oben
dargestellten Prinzip auf einzelne aufeinanderfolgende Inversionsschritte,
und so zu dem in Abb. 20 dargestellten stammbaumartigen Zusammenhang
bringen. Nur an einer Stelle fehlt ein Glied. Zwischen den Anordnungen
Standard und Santa Cruz miissen 2 Inversionen vorgekommen sein. Dieses
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hypothetisch rekonstruierte Bindeglied liegt nun, abgesehen von weiteren
Komplikationen, bei der verwandten Drosophila miranda vor. Damit ist
ein vollstandiger Zusammenhang aller Anordnungsformen des 3. Chromo-
soms in eindrucksvoller Weise aufgezeigt. Uber die urspriingliche Anordnung,
von der aus die Bildung der andern erfolgt ist, laBt sich diesem Schema
nichts entnehmen. Mit hoher Wahrscheinlichkeit sind es jedoch die sog.
Standard- oder die hypothetische Anordnung, also die zentrale Gruppe des
Stammbaumes, mit der die Differenzierung begann; denn_diese sind bei
den bekannten Rassen A und B bzw. D. miranda vorhanden. Ahnliche Analy-
sen sind, wenn auch
in keinem Fall so
vollstindig, an D.
azteca (DOBZHANSKY
u. Socorov 1939)

und D. athabasca
ESTES PARK (A)<——TREE LINE (A) ——> HIDALGO (A) (MILLER 1939) aus-

gefithrt worden.
MAMMOTH (A) \

SANTA CRUZ (A) ——> CUERNAVACA (A)

OLYMPIC (A) OAXACA (A)

CHIRICAHUA T (A)

HYPOTHETICAL (MIRANDA)

ARROWHEAD (A)—>CHIRICAHUA II(A)

PIKES PEAK (A)e<—— STANDARD (A &B)

Abb. 20. Stammbaum-
schema iiber den Zu-
MENDOCINO (B) sammenhang der ver-

schiedenen Chromoso-
menanordnungen im 3.
Chromosom von Droso-
phila pseudoobscura. Die verschiede-
nen Anordnungen, die nach den
ersten Fundorten benannt sind,
leiten sich voneinander durch je einen
COWICHAN(B) ~ WAWONA (B) SEQUOIA (8) Inversionsschritt ab. Der noch nicht
in der Natur gefundenen, rekonstru-
ierten hypothetischen Anordnung im Zentrum des Stammbaums steht die Anordnung im
X?2-Chromosom von Drosophila miranda nahe. (Nach DoBzHaNSKY 1939.)

KLAMATH (B) SEQUOIAT (B)

Die Gesamtzahl der bisher bekannten verschiedenen Inversionen, ein-
schlieflich der in den anderen Chromosomen, betrigt bei D. pseudoobscura
etwa 30. Bei D. melanogaster haben DUBININ und Mitarbeiter aus Wild-
populationen 19 Inversionen beschrieben. Insgesamt ist also selbst bei diesen
gut untersuchten Arten die Mannigfaltigkeit der Chromosomenstruktur
nicht so sehr grof und stellt zweifellos nur eine kleine erhalten gebliebene
Auswahl aus emer groBleren Anzahl von Inversionen dar, die im Laufe des
Lebens der Art entstanden ist.

Die Hiufigkeit der verschiedenen Anordnungen einer Population ist
bei den verschiedenen Arten unterschiedlich. Bei D. melanogaster, bei der
die normale Standardanordnung iiberall im Verbreitungsgebiet iiberwiegt,
fanden sich Inversionschromosomen nur in der Haufigkeit von 3—4 9, und
stets nur heterozygot mit der Standardanordnung zusammen. Anders liegen
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die Verhaltnisse bei D. pseudoobscura, bei der keine Anordnung im Gesamt-
areal verbreitet ist. Hierauf wird unten zuriickgekommen werden.
Wihrend also die Inversionen die Hauptmasse aller in natiirlichen
Populationen beobachteten Chromosomenmutationen darstellen, finden sich
die im Experiment in gréBerer Haufigkeit auftretenden Translokationen
auBerordentlich selten. Sichere Fille sind nur fiir Heuschrecken angegeben
worden, so z. B. fiir Hesperotettiz viridis (MCOLUNG 1917). Bei diesen tritt
an Stelle von zwei stibchenformigen Chromosomen im Chromosomensatz
ein V-formiges auf. Solche Umbildungen wurden frither als Fusionen be-
zeichnet. Die einfachste Deutung fiir sie ist aber folgende: die stdbchen-
f6rmigen Chromosomen
besitzen noch einen
sehr kurzen zweiten A
Schenkel und die V- 7N
férmigen entstehen als "\
reziproke  Transloka-  / /I\
tionen, wobei beide u‘ TP ..o
Bruchstellen sehr nahe | 1 ‘
am Spindelansatz lie-  \\\}'/
gen, in einem Falle in oty
dem extrem kurzen, in R
dem andern in dem
langen Schenkel. Bei
solchen reziproken j
Translokationen muf}

auch ein zweites Trans- ]
lokationschromosom 1IN

aus dem Spindelansatz
und den beiden. sehr /
kurzen Schenkeln be- |
steht, so an der Grenze \
der  Beobachtbarkeit \
liegt und, da es wegen \!
seiner geringen Grofe v
praktisch keine Gene
enthilt (die Chromo- ll)&bbk 2l.b .Mgcha,llns.i'sm‘l;s der Elli;:‘lina.t}ilq; der( ﬁllim[g:us?h];
; riicke bei der Eireifung von Drosophila. a (schlieBt sic
Sé(;)li]f(lllgi:i(;};,?;tg?n d ::'B an Ab.b. 8c an)': Metgphiqe der 2.‘ Rfifeteilung; die Briicke
> ist zwischen beiden hintereinanderliegenden Spindeln ausge-
dem meist heterochro- spannt. b: In der Anaphase wandern die Nichtaus-
matisch und somit gen- tauschchromatiden zu den &uBeren Polen; einer der auBen-

leer), ohne Schaden fiir gelegenen (innen im Ei) Tochterkerne bildet den weiblichen
> Vorkern.

entstanden sein, das AN
|

den Organismus verlo-
ren gehen kann.
Dieses auBerordentlich ungleiche Vorkommen von Inversionen und
Translokationen hat seine Ursache in cytomechanischen Verhiltnissen.
Inversionen sind lange vor ihrer cytogenetischen Aufklédrung bei Drosophila
melanogaster als Crossingover-Unterdriicker im Experiment gefunden worden.
Ist ein Tier fiir eine Inversion heterozygot, so finden sich unter den Nach-
kommen keine, die auf einfachen Austausch im Bereich der Inversion zuriick-
gehen, und nur eine geringe Zahl von solchen, die sich auf Doppelaustausch
mnerhalb der Inversion zuriickfithren lassen. Die cytologischen Beobach-
tungen an Inversionsheterozygoten haben nun aber, wie oben angefiihrt
(8. 345), gezeigt, daB einfacher Austausch innerhalb der Inversion nicht



360 Hans Bauer und N. W. Timoféeff-Ressovsky,

selten ist. Die entstehenden Austauschchromatiden stellen sekundire
Chromosomenmutationen dar, eine besitzt 2, eine keinen Spindelansatz.
Es muB nun ein besonderer Mechanismus dafiir sorgen, daB in die Kerne
der (normal funktionierenden) Gameten nicht diese Austauschchromosomen,
sondern immer die normalen Nichtaustauschchromosomen hineingelangen.

Als ein solcher Mechanismus

148t sich auf Grund der Unter-

! suchungen von {STURTEVANT

o und BEADLE (1936) an D. me-
lanogaster fiir die Eireifung

2 der folgende annehmen: nach
3 der ersten Reifeteilung ist die
Doppelansatzchromatide zwi-

schen den beiden Tochter-
kernen als Briicke ausge-
spannt; die spindelansatzlose
bleibt in der Mitte zwischen
beiden als ,,Fragment’ unbe-
wegt liegen. Bei der 2. Reife-
teilung, die von beiden Kernen
gleichzeitig durchlaufen wird,
i1st die Briicke mit je einem
Spindelansatz in den beiden
Metaphaseplatten festgelegt,
so daB in der Anaphase zu den
von ihr entfernten Polen nicht
sie, sondern nur die homo-
logen Nichtaustauschchroma-
tiden wandern konnen (Abb.
21). In den zur Eimitte hin
liegenden Kern, der den $-
Vorkern darstellt, kann auf
diese Weise immer nur eine
Nichtaustauschchromatide ge-
langen. Hierdurch wird be-
wirkt, daB bei der Eireifung in
Inversionsheterozygoten nach
einfachem Faktorenaustausch
Abb. 22. Reduktion bei Translokationsheterozygoten. stets Eier mit VOHSténdigem

a: Schema der Pachyténpaan:ingdder viell-1 bﬁateiligten Chromosomenbestand auftre-
Chromosomen; mit 1—4 sind die méglichen Orte izl 51t~
der Chiasmabildung bezeichnet. b: Bildung zweier tqn' Iéomphmertel:e Vei,? a}'}t
Bivalenter nach Austausch bei 1 und 3. c¢: Bildung nisse liegen vor, vﬁenn venr=
einer Viererkette nach Unterbleiben eines Austausches fachaustauschvorgange nner-
bei 4. d: Bildung eines Viererringes nach Austausch halb der Inversion oder zwi-
bei 1—4. Bei b—d ist links die Einstellung fiir das  gohen ihr und dem Spindel-

f; i balanci -
Auftreten balancle;:::;‘egngaigzl:::ulan alancierter Ga ansatz  vorko en. Dann

‘ koénnen Doppelbriicken oder
Briicken in der 2. Reifungsteilung auftreten, die auch unvollstindige
Chromosomenbestinde im weiblichen Vorkern zur Folge haben. Cyto-
logische Untersuchungen iiber die Eireifung solcher Inversionsheterozygoten
liegen fiir Tiere nicht vor. Jedoch wird man annehmen diirfen, dafl die
in der Natur erhalten gebliebenen Inversionen, wie wir sie in den Popu-
lationen vorfinden, eine Auswahl darstellen, deren Lénge und Lage derart
ist, daB solche als fertilititssenkend schiidlichen Mehrfachaustauschvorginge
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bei ihnen keine Rolle spielen. Von gleicher Bedeutung muB natiirlich auch das
meiotische Verhalten der Inversionen in der 3-Keimzellbildung sein. Bei
héheren Fliegen fehlt das Crossingover hier iiberhaupt, so daB irgendwelche
Verteilungsstorungen hier nicht eintreten konnen. Offen ist die Frage noch
fiir solche Gruppen, bei denen Faktorenaustausch im & vorkommt. Es hat
(nach Beobachtungen von WoLF 1941) den Anschein, als ob das Auftreten
von Briicken die Zellteilung weitgehend stort, so da diploide oder tetraploide
Spermatiden auftreten. Die aus solchen hervorgehenden Spermien sind wohl,
wie man aus dem hiufigen Vorkommen von Inversionen schlieBen muf8,
nicht funktionsfihig oder gegeniiber den normalen nicht konkurrenzfihig und
werden so an der Befruchtung gehindert. Auch auf diese Weise wird dann
erreicht, daB bei Inversionen nur normale Chromosomenbestinde bei der
Befruchtung zusammentreffen.

Anders liegen die Verhiltnisse bei Translokationsheterozygoten. Diese
kénnen sich entweder als zwei Bivalente oder ein quadrivalenter Komplex
paaren (Abb. 22). Im letzten Fall, den wir oben schon angefiihrt haben
(8. 345), weist das cytologische Bild, das die 4 Chromosomen als offene Kette
oder geschlossenen Ring zeigt, unmittelbar auf das Vorliegen solcher Trans-

Abb. 23. Austausch in einer transzentrischen Inversion. a: Anordnung der Chromatiden im
Pachytian; der Ort der spiteren Chiasmabildung ist durch einen Pfeil angezeigt. b: Die
vier resultierenden Chromatiden.

lokationen hin. Im ersten Falle, der besonders bei kleinen translozierten
Abschnitten zu erwarten ist, bleiben sie verborgen. Bei der Verteilung der
Chromosomen in diesem Falle bilden sich je zur Hilfte Gameten mit voll-
stindigem Chromosomenbestand (unter diesen wieder gleich hiufig solche
mit dem Normalbestand und mit dem Translokationsbestand) und Gameten,
denen ein Chromosomenabschnitt fehlt und die einen anderen verdoppelt
besitzen (Duplikation, Deletion). Bei den quadrivalenten Chromosomen-
gruppen hingt die Hiufigkeit der Gameten mit balanciertem und der mit
unbalanciertem Chromosomenbestand von der Anordnung der 4 Spindel-
ansitze in der Teilungsfigur ab. Liegen die aufeinanderfolgenden Spindel-
ansitze alternativ zu den Polen (s. Abb.22), so entstehen normale Gameten;
kommen zwei benachbarte zum gleichen Pol, so treten unbalancierte
Gameten auf. Translokationen in Wildpopulationen wiren also nur hiufig
zu erwarten, wenn immer vollstindige Chiasmabildung und regelmifBige
Einordnung in die Spindel gleichzeitig vorkommen. Auch scheint es, als ob
fir die geordnete Einstellung der Spindelansétze vollsténdige Terminali-
sation der Chiasmata und damit groBtmogliche Beweglichkeit der Spindel-
ansitze gegeneinander von Bedeutung ist. Bis zu einem gewissen Grade
scheinen diese Bedingungen bei der Bildung der V~férmigen aus 2 Stibchen-
chromosomen bei Heuschrecken erfiillt zu sein. Hier spielt allerdings wohl
auch noch als sichernder Hilfsfaktor das bei Drosophila experimentell nach-
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gewiesene Bestreben, ein Massengleichgewicht der Chromosomen beiderseits
der Aquatorialplatte zu erreichen, eine Rolle.

Emnen Sonderfall, auf den hier noch einzugehen ist, bilden die trans-
zentrischen Inversionen. Diese unterscheiden sich von den gewéhnlichen
euzentrischen Inversionen dadurch, daB in der Meiose nie Fragmente gebildet
werden, vielmehr durch Faktorenaustausch im mittleren, durch die beiden
Bruchstellen begrenzten Abschnitt dhnlich wie bei Translokationen unbalan-
cierte Austauschchromosomen entstehen (Abb.23). Eine transzentrische
Inversion hat MILLER bei D. azteca in einer Wildpopulation gefunden. Sie
trat aber nicht allein auf, sondern war von einer weiteren, nicht transzentri-
schen, iibergreifenden Inversion begleitet. Hierdurch ist eine Anordnung
erzielt worden, die wohl sicher einen Faktorenaustausch im Mittelabschnitt
unmoglich macht. Durch Chiasmata in den Enden jenseits der Bruchstellen
bleiben die Chromosomen aber stets vollstindig.

Neben den also hauptsichlich durch Inversion vertretenen Chromo-
somenmutationen spielen Genommutationen in Wildpopulationen bei Tieren
nur eine aullerordentlich geringe Rolle. Wie oben schon gesagt, sind bei
Tieren die Teile des Genoms so genau aufeinander abgestimmt, daf Ver-
doppelung auch nur kurzer Teile der Chromosomen schon stérend wirken.
In stirkerem Ausmaf machen sich Ausfille von Chromosomenstiicken be-
merkbar. Es ist daher das Auftreten von heteroploiden Tieren in Wild-
populationen wegen ihrer verringerten Lebensfihigkeit kaum zu erwarten.
Eine Ausnahme bildet die Vermehrung heterochromatischer Chromosomen,
die genleer sind oder hochstens einige Gene enthalten. Es sind einige wenige
Beispiele bekannt, wo Y-Chromosomen ausfallen oder vermehrt sind, so bei
der Wanze Metapodius (WILSON 1909), wo neben normalen X-Y-Minnchen
in verschiedenen Populationen entweder X-O-Tiere oder solche mit iiber-
zéhligen Y-Chromosomen beobachtet wurden. Ahnliche Verhiltnisse mit
iiberzahligen Y-Chromosomen finden sich bei verschiedenen Cimez-Arten
(SLAck 1939, DARLINGTON 1939). Bei der Sumpfschnake Tepula paludosa
finden sich ebenfalls in der nordwestdeutschen Tiefebene hiufig Tiere, bei
denen von den kleinen heterochromatischen Chromosomen 3—6 anstatt 2
vorkommen (BAUER 1931). Kleine Chromosomen, die in dem normalen
Satz nicht vertreten sind, finden sich als iiberzihlige Elemente bei verschie-
denen Heuschrecken (CARROL 1922, CAROTHERS 1931 u.a.). Sie werden als
Fragmente gedeutet, ohne daB ihre Entstehung klar ist. Es ist moglich,
daB wir es auch hier mit heterochromatischen Stiicken zu tun haben.
Variable Chromosomenzahlen sind weiterhin bei verschiedenen Le-
pidopteren angegeben worden (FEDERLEY 1938), jedoch handelt es sich
hier stets um Zahlungen in den Reifeteilungen, so daB es nicht ausge-
schlossen ist, daf die scheinbaren Verringerungen der Chromosomen-
anzahl bei manchen Tieren auf Bildung von mehrwertigen Chromosomen-
gruppen in der Meiose beruhen. Im ganzen sind solche Fille also auBler-
ordentlich selten.

Das gilt in noch wesentlich hoherem MaBe fiir das Vorkommen von
Polyploidie. Das Auftreten von tri- und tetraploiden Tieren in einer Popu-
lation ist bisher iiberhaupt nur von FANKHAUSER (1938)fiir T'riturus viridescens
nachgewiesen worden. Hier handelt es sich immer um das primére Auftreten
solcher Mutanten, da die tetraploiden Tiere schon als Larven sterben, bei
den triploiden, selbst wenn sie normale Ausbildung beider Geschlechter
zeigen (was noch nicht feststeht), auf Grund der Triploidie viele Gameten
mit unvollstindigen, zwischen haploid und diploid liegenden, Chromosomen-
zahlen auftreten miissen, so dafl diese Tiere weder ber Kreuzung unter sich
noch mit diploiden voll fortpflanzungsfihig sind.
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Die Erhaltung von Polyploidmutanten in Populationen ist — und hierin
liegt der wesentliche Unterschied zwischen Tieren und Pflanzen in ihrer
iiberwiegenden Mehrheit — iiberhaupt nur maéglich, wenn Selbstbefruchtung
regelmiBig erfolgt, oder aber die geschlechtliche Fortpflanzung aufgegeben
und durch andere Mechanismen ersetzt wird. Auch dann noch spielen die
zelluliren und entwicklungsphysiologischen Verhéltnisse die Rolle begren-
zender Faktoren. Auf die hierher gehérigen polyploiden parthenogenetischen
Rassen wird unten noch zuriickgekommen werden.

Wir kénnen abschliefend folgendes feststellen. Die Mutationen bilden
die Grundlage der gesamten uns bisher bekannten erblichen Variabilitit
bei Tieren, indem sie einzeln und in Kombinationen simtliche uns bekannten
intraspezifischen Merkmalsinderungen ergeben konnen. Die Mutationen
und Kombinationen beeinflussen auch in mannigfachster Art den biologischen
Wert der sie enthaltenden Individuen, indem sie die relative Vitalitit und
andere lebenswichtige Eigenschaften betreffen. Besonders haufig sind kleine
Mutationen, durch die die quantitativen Merkmale und verschiedene physio-
logische Eigenschaften in feinsten Abstufungen beeinflult werden konnen.
Die Chromosomenmutationen (zum Teil) und die Genommutationen schaffen
dagegen sprunghafte, wesentliche quantitative Anderungen des Vererbungs-
substrates. SchlieBlich kommen alle bekannten Mutationsformen in geniigen-
den Hiufigkeiten in sdmtlichen daraufhin untersuchten freilebenden Popu-
lationen vor. Somit werden von den aus der experimentellen
Genetik bekannten Mutationsformen alle Forderungen erfiillt,
die man an das elementare Evolutionsmaterial stellen muB.

IIl. Die genetischen Unterschiede niederer
systematischer Kategorien.

Falls die Mutationen tatsichlich das elementare Evolutionsmaterial
darstellen, d. h. bei Adaptations- und Differenzierungsvorgingen benutzt
werden, so muBl man sie als Elementarbestandteile der Unterschiede zwischen
systematisch-reellen Sippen wiederfinden konnen. Dieses wollen wir jetzt
priifen; vorher miissen aber einige allgemeinere Fragen der Sippendefinition
und der damit zusammenhéngenden Variabilitit gekliart werden.

Zundchst mufl der nicht ohne weiteres gegebene Begriff der ,,systema-
tisch-reellen Sippen‘ kurz definiert werden. Abgesehen von Klonen, reinen
Linien und eineiigen Mehrlingen gibt es bekanntlich innerhalb einer Art
kaum zwei erbgleiche Individuen. Man kann deshalb den Genotypus noch
nicht als reelle systematische Kategorie bezeichnen, denn man hatte dann
praktisch fast ebenso viele Sippen wie Individuen. Auch Gruppen von
Individuen, die durch ein oder mehrere gemeinsame Erbmerkmale charakteri-
siert sind, aber zufallsmiBig in mehr oder weniger geringer Konzentration
in den Artpopulationen vorkommen (,,Aberratio oder nicht naher definier-
bare ,,Forma‘ der Systematiker), kénnen nicht ohne weiteres als systematisch
reelle Sippen betrachtet werden. Letztere miissen als zusétzliche Eigenschaft
noch eine historisch-taxonomische Realitit aufweisen, indem sie gewisser-
mafen als selbstindige und geschlossene Einheiten im System und damit
im Evolutionsprozef auftreten. Am einfachsten ist als ,,systematisch-reelle
Sippe‘ eine Gruppe von Individuen zu definieren, die durch ein oder mehrere
gemeinsame Erbmerkmale charakterisiert sind und ein wohldefiniertes Ver-
breitungsareal besetzt haben. Dabei soll das Verbreitungsareal nicht unbe-
dingt als ein geographisch geschlossenes und abgegrenztes Gebiet, sondern
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evtl. auch als ,,6kologisches Areal* verstanden werden; innerhalb des gleichen
geographischen Territoriums koénnen zwei oder mehrere Gkologische Areale
nebeneinander vorhanden sein. In dieser Weise kénnen eindeutig und klar
die untersten intraspezifischen systematischen Kategorien definiert werden
(Subspezies bzw. geographische Rasse). Auf Grund anderer, vergleichend-
morphologischer, Kriterien lassen sich ebenfalls klar und mehr oder weniger
eindeutig die hochsten systematischen Kategorien (Stdmme, Klassen und die
meisten Ordnungen) bestimmen; es ist aber zur Geniige bekannt, daff man nur
mit Schwierigkeiten und meistens durchaus nicht emdeutig die dazwischen-
liegenden systematischen Kategorien abgrenzen kann. Auf diese Schwierig-
keiten st6Bt man schon bei der Definition und Abgrenzung der Arteinheiten.
Wir wollen hier darauf nicht im einzelnen eingehen, sondern lediglich be-
merken, daf} es zunichst wohl kaum eine fiir alle Lebewesen giiltige einfache
und prizise Artdefinition gibt; man kénnte vielleicht hochstens nur folgende
ganz allgemeine Definition der Art in erster Anndherung geben: als Art

bezeichnen wir eine solche Gruppe

N = von morphologisch und physio-
S g logisch &hnlichen, durch gemein-
b same Merkmale charakterisierten
S 60 (durchaus aber nicht identischen)
2 Individuen bzw. geographisch oder
< 40 okologisch vikariierenden Rassen
3 oder Populationen, die sich unter-
32 einander, soweit die geographischen
S und okologischen Barrieren es zu-
N lassen, mehr oder minder {frei

al prva.  ser org. . .
Andrena -4 ,.,.e’y neg kreuzen und Mischpopulationen
Abb. 24. Prozentsitze des Vorkommens einer bllden’ dagegen von anderen solchen

Mutation (Vorhandensein einer zweiten Cubital- GmPPen (Arten) unter n?'tﬁﬂiChen
querader auf den Fligeln) bei 6 Andrena- DBedingungen eine praktisch voll-
Arten (Hymenoptera): 1. Als seltene Aberration  stindige biologische Isolation er-

(A. albicans, A. praecox, A. vaga), 2. als haufige : : : :
Aberration (4. sericea, ,A. argentata) und 3. als reicht haben. Somit splelen bei der

Artmerkmal (A. neglecta). (Nach ZIMMERMANN Artdefinition SOWOhl morphqlogi'
21933.) sche als auch biogeographische

und genetische Kriterien eine Rolle;
daraus entstehen selbstverstidndlich unzéhlige praktische Schwierigkeiten
bei der Anwendung auch einer gut durchdachten Artdefinition, besonders
weil bei verschiedenen groBeren Organismengruppen wahrscheinlich das eine
oder andere Kriterium mehr ins Gewicht fallen muB. Deshalb muB bei der
praktischen taxonomischen Bewertung der verschiedenen systematisch
reellen Sippen, neben klaren allgemeinen Definitionen, die unter Beriick-
sichtigung verschiedenster Kriterien zu erfolgen haben, auch Platz fiir die
auf Formenkenntnis beruhende Erfahrung und das Formgefiihl der Systema-
tiker gelassen werden.

Von manchen Systematikern und Biogeographen wird der Standpunkt
vertreten, dafl es zwischen der individuellen und der geographischen Variabili-
tét innerhalb der Art einen grundsétzlichen Unterschied gibt. Diese Meinung
beruht wohl auf vielen Beobachtungstatsachen, die zeigen, dal man unter
Mutationen und seltenen Aberrationen oft Merkmale trifft, die nicht zu den
Unterschieden der geographischen und 6kologischen Rassen gehoren. Diese
Beobachtungstatsachen sind richtig, der vorhin erwihnte daraus gezogene
SchluBl aber falsch. Die Mutationen, und dadurch die Individualvarianten,
bilden zwar das Evolutionsmaterial; von diesen wird aber nur ein kleiner
Teil vom Evolutionsvorgang zur jeweiligen Sippenbildung praktisch ver-
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wendet; deshalb ist es selbstverstindlich, daBl in der Gruppe der Individual-
varianten jeweils diejenigen Merkmale ins Auge springen, die nicht zur
Sippendifferenzierung verwendet wurden. Daraus ergibt sich aber bei weitem
noch kein grundsatzlicher Unterschied fiir die beiden Merkmalsgruppen.
AuBerdem gibt es Fille, in denen Merkmale, die in einer Sippe als Individual-
varianten auftreten, in anderen Sippen zum typischen Rassen- bzw. Art-
bestand gehoren; als Beispiel kann die auf Abb. 24 angefiihrte Hiufigkeit
eines Fliigeladernmerkmals bei verschiedenen Andrena-Arten dienen.

Wir wollen jetzt zu der Betrachtung des Anteils der Mutationen bei
der Sippenbildung iibergehen. Diese Frage wollen wir von zwei Standpunkten
aus betrachten: einmal durch das Verfolgen des biogeographischen Schicksals
einzelner Mutationen und Mutationskombinationen, und andererseits durch
Betrachtung der Ergebnisse genetischer Analysen von Rassen- und Art-
kreuzungen.

1. Sippenbildung durch einzelne Mutationen.

Falls Mutationen als Material der Sippenbildung im Evolutionsproze
benutzt werden, so miiite man auch Fille der Sippenbildung in statu nascendi
beobachten konnen, an denen man mehr oder weniger direkt die Beteiligung

: gelber Hals

: weiller Hals

: Brustband

: kein Brustband
: olivenfarbener Ricken
: schwarzer Ricken

: gelbe Stirn

: schwarze Stirn
: farbige Fligel
:_schwarze Fligel

3
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Abb. 25. Beispiel von Populationen, die verschiedene Kombinationen alternativer Merkmals-
paare enthalten: geographische Verbreitung alternativ-variierender Rassenmerkmale bei dem
Vogel Pachycephala pectoralis auf den Siidseeinseln. 1 bis 8 verschiedene Merkmalskombina-
tionen bei den einzelnen Inselrassen. (Nach Mavr 1932, aus TiMOFEEFF-REssovsky 1939.)

von Mutationen an der Rassendifferenzierung bzw. die Sippenbildung durch
Mutationen sehen kénnte. Dieses kénnte m folgenden Fillen beobachtet
werden. Erstens dann, wenn verschiedene, sonst irgendwie (durch andere
Merkmale oder durch geographische Trennung) unterscheidbare Populationen
einer Art, auch Unterschiede in bezug auf die Konzentration eines oder
mehrerer alternativer erblicher Merkmale aufweisen. Weiterhin, falls in
einer in bezug auf alternative erbliche Merkmale polymorphen Art gewisse
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Populationen das eine oder andere Merkmal in mehr oder weniger reiner
Form aufweisen (also praktisch monomorph werden), dagegen andere Popu-

11
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Abb. 26. Relative Haufigkeiten eines alter-
nativen Merkmalspaares, der rechts gewun-
denen forma dextrorsa (schwarz) bzw. der
links gewundenen f. sinistrorsa (wei) des
Schneckengehéuses, bei Partula suturalis in
verschiedenen Populationen auf der Insel
Morea. (Nach CrampTON 1916—1932.)
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Zeichnungsmuster axyridis’in%

Ostasiatische Populationen

Abb. 27. Prozentsiitze des Vorkommens der
Form Axyridis in verschiedenen ostasiati-
schen Populationen des Marienkifers Har-
monia axyridis PALL. Im Siiden von Mittel-
sibirien bildet sie praktisch den ganzen oder
fast ganzen Bestand der Populationen, in
Transbaikalien und Japan ist sie sehr hiufig
bzw. hiufig vertreten, wogegen in den anderen
Populationen diese Form nur sehr selten als
individuelle Aberration vorkommt. (Nach
DoszHANSKY 1937.)

lationen verschiedene Uberginge in
den Konzentrationen der verschie-
denen Merkmale zeigen. Schlieflich
in solchen Fillen, in denen eine be-
stimmte Mutation von einem Aus-
breitungszentrum heraus ein wohl-
definiertes Areal innerhalb einer un-
differenzierten oder iiber die Grenzen
verschiedener Populationen hinaus
allmihlich besetzt. Alle solche Fille
sollten eigentlich recht haufig vor-
kommen; es sind aber heutzutage
nur recht wenige bekannt, was auf
mangelnde Kenntnisse der popula-
tionsgenetisch und populationssta-
tistisch ausgerichteten Kleinsyste-
matik und -Biogeographie auch
unserer gewohnlichsten und weitver-
breitesten Arten zuriickzufiihren ist.
DaB} aber solche Fille sicherlich vor-
kommen, kann durch folgende Bei-
spiele illustriert werden.

Die Abb. 25—27 stellen Beispiele
der ersten der vorhin erwihnten
Moglichkeiten dar. Abb. 25 zeigt die
Verbreitung von Inselpopulationen
des Vogels Pachycephala pectoralis,
die sich durch verschiedene Kombi-
nationen von 5 alternativen Merk-
malspaaren unterscheiden. Abb. 26
zeigt die verschiedene Hiaufigkeit der
Rechts- bzw. Linksdrehung des
Schneckengehduses bei Partula su-
turalis (ein alternatives erbliches
Merkmalspaar) in Populationen, die
verschiedene Téler auf der Insel
Morea bewohnen. Schliefilich zeigt
Abb. 27 das prozentuale Vorkommen
der monomer erblichen Form Azy-
ridss bei dem Marienkifer Harmoma
axyridis in verschiedenen ostasiati-
schen Populationen.

Zum zweiten Typ der anfangs
erwihnten Fille gehort das auf
Abb. 28 dargestellte Beispiel. Es
handelt sich hier um eine ,,unvoll-
kommene“ geographische Rassen-
differenzierung bei dem polymor-
phen Marienkéfer Harmonia axyridis.
Einige Populationen sind monomorph

und koénnen deshalb als klar abgrenzbare subspezifische Gruppen bezeichnet
werden, wogegen andere — verschiedene Formen in verschiedenen Zahlen-
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verhiltnissen enthalten; die verschiedenen Formen sind monomer erblich.
Dieser Fall zeigt Uberginge von polymorphen zu monomorphen Popula-
tionen innerhalb der Art, die auf verschiedener geographischer Verbreitung
einzelner Mutationen beruhen.

Die Abb. 29—35 zeigen Beispiele von Fillen, in denen einzelne Mu-
tationen von einem Ausbreitungszentrum ein bestimmtes Verbreitungsareal
besetzt haben. Abb. 29 zeigt die Verbreitung der forma sinistrorsa (eine
Mutation, die die Linksdrehung des Geh&uses bedingt) bei der Schnecke
Fraticicola lantzi in einigen Télern der Nebenfliisse von Ili im Balchasch-
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Abb. 28. Beispiele der Zusammensetzung verschiedener Populationen aus vier im wesent-
lichen monogenen Formen: geographische Verbreitung von 4 Firbungsmusterformen bei dem

Marienkifer Harmonia axyridis PaLL. in Ostasien. : var. signata,

var. axyridis, |;‘¢;ﬁ;j:t#4¢j¢| var. spectabilis, —var. conspicua. (Nach DOBZHANSKY
1937.)
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gebiet in Mittelasien. Abb. 30 bringt die Verbreitung einer dominanten
Mutation des Fliigeldeckenmusters (Elaterii) bei dem Marienkifer Epilachna
chrysomelina in einem Teil des nordlichen mediterranen Gebietes. Diese
Mutation ruft ein sehr typisches ZusammenflieBen bestimmter Elytrenflecke
hervor, ist unvollkommen dominant und erlaubt deshalb besonders leicht
die Verbreitung und Konzentration des betreffenden mutanten Allels zu
verfolgen. Abb. 31 zeigt die Verbreitung einer rezessiven rufinistischen
Mutation beim gewohnlichen Iltis in WestruBland; diese Mutation scheint
sich in den letzten Jahrzehnten verbreitet zu haben, so daB das auf Abb. 31
bezeichnete Gebiet jetzt vorwiegend und stellenweise ausschlieBlich von der
mutanten Form besiedelt ist. Abb. 32 zeigt einen ganz dhnlichen Fall, die
Verbreitung einer melanistischen Mutation beim Schneehasen. Auf Abb. 33
ist das Vorkommen von zwei melanistischen Mutationen beim Eichhérnchen
in Deutschland angegeben; es ist zu bemerken, dafl die Ausbreitung dieser
Mutationen auf Gebirge und den Nordosten des untersuchten Gebietes be-
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fraticicola Lantzi f dextrorsa
%) Fraticicola Lantzi [ stnistrorsa

Abb. 29. Verbreitung der Schnecke Fraticicola lantzi LNDH. in den
Schluchten der Nebenfliisse vom Ili im Zailijskij Atlatau (Semi-
retschje). In den Systemen von Kopa-Kaskelen kommt nur die
rechts gewundene f. dextrorsa vor (kleine Punkte); am Talgar und
Turgen ist in ca. 5—10 9, auch die links gewundene f. sinistrorsa
vorhanden (grofe Punkte), die in der Issyk-Schlucht ca. 96 9, aller
Individuen der Population ausmacht. (Nach TsveTkov 1938.)
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schriankt ist, woraus
geschlossen werden
kann, daB diese Mu-
tationen nur in be-
stimmten Biotopen
einen positiven Se-
lektionswert haben.
Abb. 34 zeigt die
Verbreitung  und
Konzentration einer
rezessiven Zahnmu-
tation bei der Feld-
maus Microtus ar-
valisinNorddeutsch-
land; diese Mutation
scheint sich nur in
der norddeutschen
Ebene auszubreiten.
Abb. 35 bringt ein
besonders interes-
santes Beispiel. Sie
zeigt die gegenwir-
tige  Verbreitung
einer melanistischen
Mutation des Ham-
sters Cricetus cre-
cetus. Diese Muta-
tion kommt als ge-
legentliche Aberra-
tion in verschieden-
sten Teilen des Ver-
breitungsareals des
Hamsters vor, ist
also in heterozygo-
tem Zustande in ge-
ringen Konzentra-
tionen in fast allen
Hamsterpopulatio-
nen vorhanden. Am
Ende des 18. Jahr-
hunderts hat ein be-
kannter russischer
Forscher (LEPECHIN)

Abb. 30. Verbreitung der
intermediir dominieren-
den Mutation Elaterii,
die beim phytophagen
Marienkifer Ephilachna
chrysomelina F. ein Zu-
sammenflieBen der 4
unteren Elytrenflecke er-
zeugt, in einem Teil des
nordmediterranen  Ge-
bietes. (Aus TIMOFEEFF-
REssovsky 1939.)
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wiahrend seiner  For-
schungsreisen in dem Ge-
biete der Fliisse Kama
und Belaja gefunden, daB
an einer ganz bestimmten
Stelle (im Dreieck zwi-
schen dem Unterlauf der
Belaja und dem Flusse
Kama) die Hamsterpopu-
lation auffallend viele me-
lanistische Individuenent-
hilt. Da in OstruBiland
der Hamster als Pelztier
in groBen Mengen erbeutet
wird und alljahrlich viele
lokale Pelzmiarkte statt-
finden, so konnte seit-
dem das Schicksal dieser
schwarzen Hamstermuta-
tion nunmehr iiber ein-
einhalb Jahrhunderte ver-
folgt werden. Im Laufe
des letzten Jahrhunderts
hat sich die Mutation
nach Westen lings der
Nordgrenze des Artareals
verbreitet; das Kamatal
und der untere Lauf der
Belaja sind nunmehr fast
hundertprozentig von die-
ser Mutation besiedelt,
und nach Westen

nimmt sie allmihlich

1f*.::l:~:s} RSN DR\ K

Abb. 31. Verbreitung einer rezessiven rufinistischen Mu-

tation beim Iltis Putorius putorius L. in WestruBland. Sie

wurde als Subspecies P. p. stantshinskii MEL. beschrieben.
(Aus TiMOFEEFF-RESSOVSKY 1939.)

ab, indem immer
seltener Lokalpopu-
lationen vorkommen,

in denen diese Muta-
tion eine hohere Kon-
zentration erreicht,
Das Interessante an
diesem Beispiel ist
einerseits die Tat-
sache, daBl man iiber
eineinhalb Jahrhun-
derte die allmihliche
Ausdehnung des Ver-
breitungsareals einer
Mutation  verfolgen
konnte, und anderer-
seits, dafl diese Mu-

tation anscheinend
deutliche Beziehun-

: :_ Abb. 32. Verbreitung einer rezessiven melanistischen Mutation
genzubeStlmlntean beim Schneehasen Lepus timidus L. in WestruBland. (Nach

lieubedingungen auf-

MELANDER 1930 und anderen Quellen.)
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weist, sie scheint selektiven Vorteil in den nérdlichsten, schon zu Waldsteppen-
und Waldzone gehérenden Biotopen, des Verbreitungsareals des Hamsters
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(der sonst ein typi-
scher Nager der
Steppenzone ist) zu
besitzen.

Die oben ange-
fiithrten Beispiele ge-
niigen, um zu zeigen,
daBl Mutationen
an der Sippen-
bildung tatsich-
lich teilnehmen.
Wendet man spe-
zielle Aufmerksam-
keit der Frage der

o + Aalstrich

® dunke/

\\\u\\\\\\\\\\\\\\\‘

Sippenbildung  in
freier Natur zu, so
wird man an fiir
derartige  Studien
passendem Material
sicherlich viele wei-
tere dhnliche Fille

Abb. 33. Verbreitung von 3 Firbungsformen (,,normal und die
melanistischen Mutationen ,,aalstrich® und ,,dunkel*) beim Eich-
in Deutschland. Beide melanisti-
schen Mutationen kommen im Gebirge und in nérdlichen Gegen-
(Nach LUaRING 1928.)

hérnchen Sciurus vulgaris L.

den héaufig vor.

T LY

R

Abb. 34. Verbreitung einer rezessiven Mutation, dic das Zahn-
bedingt, in den norddeutschen Popula-
tionen der Feldmaus Microtus arvalis PaLL. I = iiber 85 9,
homozygote simplex-Individuen, IT = iiber 65 9,, IIL = iiber
50 %, IV = iiber 25 9%, V = iiber 10 %,, VI = unter 10 %,

merkmal ,,simplex‘

(Nach ZIMMERMANN 1935.)

finden, an denen
man auch den Vor-
gang, die Geschwin-
digkeit und die Ur-
sachen der Ausbrei-
tung einzelner Mu-
tationen  eingehender
analysieren kann.

Auf die Beteiligung
kleiner physiologischer
Mutationen an der Sip-
penbildung deutensolche
Fille hin, in denen geo-
graphisch verschiedene
Populationen polymere
Unterschiede 1n bezug
auf ein physiologisches
Anpassungsmerkmal
zeigen. Ein derartiges
Beispiel ist auf Abb. 36
angefiihrt, die die Ver-
breitung von drei Tempe-
raturrassen der Droso-
phila  funebris angibt:
die ostliche Rasse ist,
entsprechend dem konti-
nentalen Klima, sowohl
gegen hohe als auch ge-
gen tiefe Temperaturen
besonders resistent, die
nordwestliche ist an
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tiefere Temperaturen
und die siidwestliche
an ho¢here Tempera-
turen angepalt, was
den klimatischen Ver-
héltnissen des ent-
sprechenden Gebietes
der Paldarktik gut ent-
spricht. Ein anderer
Fall einer geographi-
schen Verbreitung klei-
ner Mutationen ist auf
Abb. 37 angefiihrt. Es
handelt sich hier um
verschiedene Gruppen
von Modifikationsge-
nen, die an sich keine
feststellbaren  Merk-
male erzeugen, aber in
verschiedener ~ Weise
die Manifestation einer
bestimmten  Fliigel-
adernmutation bei Dro-
sophila funebris beein-
flussen : in Anwesenheit
der einen Gruppe von
Modifikationsgenen
werden durch die be-
treffende ,,groe* Mu-
tation (die im Labora-
torium aufgetreten ist

Abb. 36. Verbreitung

Abb. 35. Gegenwiirtige geographische Verbreitung einer me-
lanistischen Mutation beim Hamster Cricetus cricetus L., die
Ende des 18. Jahrhunderts an dem Unterlauf der Belaja
(stidéstlicher NebenfluB der Kama) in merklicher Konzen-
tration beobachtet wurde, seitdem sich lings der Nordgrenze
des Artareals westwirts verbreitete und in der Kama-Belaja-
Gegend. die normale Ausgangsform fast ganz verdringt hat.
Als seltene Aberration kommt sie in verschiedenen Popula-
tionen gelegentlich vor. (Nach Kirikov 1934 und anderen
Quellen aus TiMOFEEFF-REssovsky 1939.)

von drei ,,Temperatur-
rassen* von Drosophila
funebris in der west-
lichen Palaarktik. Die
siidwestlichen Popula-
tionen zeigenim Gegen-
teil zu den nordwest-
lichen eine hohere re-

lative Vitalitat bei

hoher Temperatur (29° -

C) und eine geringere / -

bei tiefer Temperatur Q aE 7 —— ——a
(15° C). Die 6stlichen — - NN i;
Populationen  haben o .
hi)'}Ix)ere relative Vitali- § *;
tit sowohl bei tiefer o .y
(15° C) als auch bei , ? ;% S \v/:\';x( =
hoher (29° C) Tempe- Q' NS XS za
ratur. Bei 25° Chaben A 1 SR\ \\L
alle Populationen un- \ m

gefiahr die gleiche Vi- T =

talitat. Die schwarzen
Punkte geben die

untersuchten Populationen an, und auBerdem sind auf der Karte die Juliisotherme von
+ 200 C, die Januarisotherme von — 5° C und die Linie der mittleren Jahresschwankungen
der Temperatur von 25° C aufgetragen. (Nach TiMoFEEFF-RESsOVSKY 1934.)



372 Hans Bauer und N. W. Timoféeff-Ressovsky,

und in den untersuchten freilebenden Populationen gar nicht vorkommt) die
Queradern an den Fliigeln am einen Ende zuerst unterbrochen (Variations-
modus ,,a‘‘), in Anwesenheit der zweiten — am anderen Ende (Variations-
modus ,,b), und in Anwesenheit der dritten — in der Mitte (Variations-
modus ,,c%).

Ausgesprochener noch als fiir Genmutationen 148t sich fiir Inversionen
eine Arealsbildung nachweisen. Sie bieten den Vorteil, dall jede einzelne
eine einmalige Genoméinderung darstellt. Oben ist schon auseinandergesetzt
worden, daf§ die im Experiment noch nicht erfalite Mutationsrate von spon-
tanen Inversionen sehr gering sein muf. Hinzu kommt nun, da8 in jedem
Chromosom eine auBerordentliche Anzahl verschiedener Inversmnen mog-
lich ist. Wie Bestrahlungsexperimente gezeigt haben, weisen die verschie-
denen Stellen des Chromosoms nur geringe Unterschiede in der Bruchhaufig-

(¢
ei? o -

ﬁ%"ﬁ

a

m Voriationsmodus ,a”; A Variationsmodus ,b";
® Variationsmodus ,c”.

\V

Abb. 37. Geographische Verbreitung von Modifikationsgenen (Gruppe kleiner Mutationen,

die selbst keine feststellbaren morphologischen Abweichungen hervorrufen), die den Variations-

modus der Queraderunterbrechung in der Manifestation der rezessiven Mutation ot von
Drosophila funebris beeinflussen. (Nach TIMOFEEFF-RESsOVsKY 1934.)

keit auf. Vernachlissigt man diese, so 1aBt sich fiir ein stibchenformiges
Chromosom, das in den Speicheldriisen 1000 Scheiben aufweist, berechnen,
daB fast 1 Million (999X 998) verschiedene Inversionen méglich sind. Wenn
auch in dieser Zabhl die kleinsten Inversionen von 1 bis wenigen Scheiben,
die man nur in seltenen Fillen erkennen kann, enthalten sind und langere
Inversionen mit Bruchstellen sehr dhnlicher Lage auch kaum unterscheidbar
sind, so bleiben doch noch viele tausende moglicher Inversionen, die mit
der glelchen Wahrscheinlichkeit auftreten konnen. Da, wie oben schon an-
gefithrt wurde, die Anzahl der in einem Chromosomenschenkel in der Natur
vorkommenden verschiedenen Inversionen nur von der GréBenordnung 10
ist, ist die Wahrscheinlichkeit, dafl zweimal die gleiche Inversion oder zwei
sehr ahnliche Inversionen in der Natur auftreten und auch erhalten bleiben,
so auBerordentlich gering, dal sie praktisch gleich Null ist. Die Chromo-
somen, die die gleiche Anordnung zeigen, stammen also in direkter Folge
von den erstmutierten ab. An ihrem Vorkommen kann man also erkennen,
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wohin iiberall die direkten Nachkommen des Tieres, in dem die Inversion
auftrat, sich ausgebreitet haben. Solche Untersuchungen iiber die geo-
graphische Ausbreitung von Inversionen sind an Drosophila melanogaster
und D. pseudoobscura vorgenommen worden. DUBININ und Mitarbeiter
fanden bei Untersuchungen eines groen Gebietes von RuBland, daB neben
schon aus Nordamerika bekannten, also wohl weltweit verbreiteten Inver-
sionen, an bestimmten Orten endemische Inversionen vorkommen. Vor-
herrschend ist aber in allen Gebieten die normale, die Standard-Anordnung,
neben der die verschiedenen Inversionen nur heterozygot in geringer Kon-
zentration (3—49%,) vorkommen. Anders liegt der Fall bei der nordamerika-
nischen Art D. pseudoobscura (DOBZHANSKY u. Mitarbeiter). Bei dieser
sind im besonderen die oben schon erwahnten Anordnungen im 3. Chromosom
in ihrer Verbreitung im Ge-
samtareal der Art untersucht
worden. Abb. 38 zeigt die
Fundorte in Nord- und
Mittelamerika fiir die beiden

ks A Shande
v Pikes Peak : g%’,;'”, 2 . ,
o Treeline 77 asse
+ Sanfa Cruz O Sequoia2 A
O Cowichan :
+ Wawona ¥y

Rasse A

Abb. 38. Verbreitung der verschiedenen Genanordnungen im III. Chromosom von Drosophila
pseudoobscura ,,Rasse A (links) und ,,Rasse B (rechts) in Nordamerika. (Nach DoBzHANSKY
1937.)

Rassen A und B. Aus diesen Karten ergibt sich, soweit die noch verhiltnismaBig
wenigen Fundorte eine Aussage zulassen, daB keine Anordnung im gesamten
Verbreitungsgebiet der Art vorkommt und daB die einzelnen Inversionen
ein bestimmtes Verbreitungsgebiet haben. Mit Ausnahme vielleicht eines
Gebietes im Siidwesten der Vereinigten Staaten (Arizona, Neu-Mexiko), in
dem bisher ausschlieBlich die sog. Arrowhead-Anordnung festgestellt werden
konnte, finden sich aber auch bei dieser Art an allen Fundorten, an denen
grofere Fliegenanzahlen eingesammelt waren, immer mehrere Anordnungen,
so dal von einer Aufteilung der Art in fiir einzelne Chromosomenanordnungen
homozygote Rassen nicht die Rede sein kann.

Wenn auch so gezeigt wird, dal einfache Inversionen die Mannigfaltig-
keit der genetischen Zusammensetzung der Art erhdhen, und dafl sie eine
bestimmte geographische Verbreitung haben, so kann ihnen selbst kein
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sippenbildender Wert beigelegt werden. Sie stellen lediglich Uménderungen
in der Anordnung der Erbfaktoren dar, nicht aber Anderungen vom Charakter
der Genmutation. Zwar sind unter den experimentell erhaltenen Chromo-
somenmutationen sehr viele zu finden, bei denen untrennbar von der Ver-
lagerung mutative Anderungen, die Letalitdt, Sterilitit oder sogar Ab-
anderung einzelner Merkmale bedingen, auftreten. Jedoch hat man solche
in freilebenden Populationen noch nicht gefunden, in denen sie wohl sicher
nicht erhaltungsfihig sind. Wenn also bestimmte Chromosomenanordnungen
bei der Aufgliederung der Art eine Rolle spielen, so konnen sie das nur auf
Grund der gleichzeitig vorliegenden besonderen Kombinationen von Genen.
Auch dann sind einfache Inversionen noch nicht in der Lage, eine Isolierung
zwischen zwei verschiedenen Populationen zu bewirken, da auf Grund des
oben geschilderten Meiosemechanismus in den Bastarden keine Fertilitdats-
storung eintritt. Anders liegt die Sache, wenn zwei Populationen homozygot
verschieden sind durch zwei iibergreifende Inversionen oder eine reziproke
Translokation. Hier tritt durch die in der Meiose entstehenden unbalancierten
Gameten Fertilitatsminderung in den Bastarden auf, so daf sie nicht mit den
reinen Formen wetteifern konnen. Auf diesem Wege, fiir den es allerdings
noch kein Beispiel gibt, kann durch die Chromosomenmutation eine Auf-
spaltung der Art herbeigefithrt werden.

Genommutationen sind nur in der besonderen Form der Polyploidie
parthenogenetischer Rassen sippenbildend. Von einer Anzahl von Tierarten
gibt es Rassen, die sich ausschlieBlich parthenogenetisch vermehren. Einen
der bekanntesten Fille stellt der Salinenkrebs Artemisia salina dar, von dem
(auBer diploiden) tetra- und oktoploide parthenogenetische Stdémme gefunden
worden sind. Weiter gehort hierher der Schmetterling Solenobia triquetrella
mit ebenfalls diploiden und tetraploiden parthenogenetischen Formen. Von
der Assel Trichoniscus provisortus kommt neben der diploiden bisexuellen
eine triploide parthenogenetische Rasse vor. Verschiedene Riisselkifer der
Gattung Otiorrhynchus sind sowohl als diploide bisexuelle wie polyploide
parthenogenetische Formen bekannt. Neben diesen Fallen gibt es noch eine
ganze Reihe weiterer (vgl. VANDEL 1931).

Die parthenogenetischen Rassen sind zum groBen Teil Musterbeispiele
fir die Ausbildung wohlabgegrenzter Verbreitungsgebiete innerhalb des
Bereiches der Art, so daBl der besondere Ausdruck ,,geographische Partheno-
genese® gepriagt worden ist. So ist z. B. Trichoniscus in der parthenogeneti-
schen Form in ganz Nordeuropa verbreitet, wihrend sie im Siiden mit der
dort auch vorkommenden bisexuellen Rasse vermischt ist. Dasselbe gilt
fir mehrere Otiorrhynchus-Arten. Ahnlich ist Solenobia triquetrella als bi-
sexuelle Form nur an wenigen Orten Siiddeutschlands und in der Schweiz
gefunden, wihrend die parthenogenetisch-tetraploide Form ein sich weit
nach Norden erstreckendes Areal bewohnt. Es ist aber zu diesen Fillen
zu bemerken, daB sie reine Beispiele fiir Genommutationen nur im Vergleich
mit den diploiden parthenogenetischen Formen darstellen, wenn uns diese
auch nicht in allen Fillen bekannt sind. Der Schritt zur Parthenogenese
von der bisexuellen Fortpflanzung ist seinerseits sicher genisch bedingt.
Dieses deuten die neuen Untersuchungen von SEILER (1939) an. Wenn so
die parthenogenetischen polyploiden Formen klare Beispiele fiir die Auf-
spaltung der Art in Rassen darstellen, so stellen sie andererseits doch Sack-
gassen der Evolution dar. Denn eine weitere Differenzierung in Arten geht,
wie die vergleichende Systematik zeigt, nicht von ihnen aus.

Alle vorhin erwihnten Fille zeigen, daB, falls man die Aufmerksamkeit
darauf richtet, die unmittelbare Beteiligung der Mutationen, vor
allem der Genmutationen, an der Sippenbildung bei verschieden-
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sten Objekten beobachtet werden kann. Man darf nicht vergessen,
daBl bisher nur wenige, mehr oder minder zufillige, Beobachtungen an ein-
zelnen Objekten vorliegen; spezielle Untersuchungen an giinstigem Material
werden sicherlich ein umfangreiches und interessantes weiteres Material liefern.

2. Kreuzungsanalyse von Rassen und Arten.

Ein anderer Weg der Priifung der Teilnahme von Mutationen an der
Bildung von systematischen Sippen besteht in der genetischen Analyse der

Verschiedene /5 -Kombinationen.

Abb. 39. Kreuzungsergebnisse aus zwei geographisch verschiedenen Rassen des Marien-

kifers Epilachna chrysomelina F., als Beispiel einer polygenen Aufspaltung von Rassenphéno-

typen in F,. Oben: schematische Darstellung der beiden P-Rassen; darunter: verschiedene

#,-Neukombinationen aus unabhingig sich vererbenden Intensitdtsstufen des Costae-Merkmals

(schwach dominante dunkle Firbung zwischen den Flecken), des Merkmals Confluens (do-

minante Verbindung der Hofe um die Flecke 2—3) und der Grofle, Form und Lingsachsenlage
der Flecke 2, 3 und 5.

Unterschiede zwischen diesen Gruppen. Definitionsgeméfl sind Mutationen
plotzliche Anderungen des Genotyps, die sich nach MENDEL-Regeln im wei-
testen Sinne des Wortes vererben; und umgekehrt — mendelnde geno-
typische Unterschiede miissen auf irgendwann stattgefundenen Mutationen
beruhen. Deshalb kann die Feststellung des Mendelns von Rassen- und Art-
unterschieden als Beweis dafiir gelten, dal diese Unterschiede auf Mutationen
und deren Kombinationen beruhen.



376 Hans Bauer und N. W. Timoféeff-Ressovsky,

Systematische Versuche einer mehr oder weniger vollstindigen geneti-
schen Analyse der verschiedenen Rassen und Populationen innerhalb einer
Art wurden bisher nur in wenigen Fillen durchgefiihrt (z. B. an dem Schmet-
terling Lymantria dispar, dem Marienkifer Epilachna chrysomeling, der
amerikanischen Hirschmaus Peromyscus polionotus). AuBerdem wurden aber
in sehr vielen Fillen einzelne oder weniger ausgedehnte Kreuzungen von
Individuen aus verschiedenen Rassen und sogar Arten durchgefiihrt. Es
ist unmoglich, und auch iiberfliissig, das ganze Material einzeln zu sichten
und zu besprechen, da alle bisherigen Versuche im wesentlichen das gleiche
Bild ergeben haben. In allen Fillen, in denen es sich um mehr oder weniger
alternative erbliche Unterschiede handelte, konnte nach Rassenkreuzungen
ein klares Aufspalten in einzelne mendelnde Merkmalsunterschiede beobachtet
werden. Abb. 39 bringt als Beispiel das Ergebnis einer Kreuzungsanalyse
von zwei geographischen Rassen des Marienkifers Epilachna chrysomelina;
der Rassenunterschied im Farbungsmuster besteht aus einer ganzen Reihe
einzelner einfach mendelnder Merkmale. Nicht immer handelt es sich um

Kklare alternative Merkmalsunter-

o /- 5?-7 schiede; in vielen, wenn nicht in

¢ 79 den meisten Fallen unterscheiden

sich wohldifferenzierte geogra-

phische Rassen in einer Anzahl

von Merkmalen, die nur geringe

A 2853 quantitative Unterschied% augf-
_A‘_ weisen. Aber auch in solchen

Fillen konnen diese Unterschiede,

P leucocephalus  P.polionotus soweit sie erblich sind, durch

M=455 p =930 sorgfiltig ausgewertete Kreu-

zungsanalysen auf polymere men-

+—r——+———++—+——r—+—r— delnde Faktoren zuriickgefiihrt
40 60 80 100

werden. Abb. 40 zeigt ein typi-
Abb. 40. Ein typisches Beispiel der Aufspaltung sches Beispiel einer derartigen

eines Merkmals nach Rassenkreuzung: polygene polygenen Aufspaltung eines

Vererbung der Ausdehnung dunkler Fellfirbung quantitativen Merkmalsunter-
in der Rassenkreuzung Peromyscus polionotus po-

lionotus X P. p. leucocephalus bei der amerikani- SChieiieS (Ausdehnung dunkler
schen Hirschmaus. (Nach Summer 1930, aus Fellfairbung) nach Kreuzung von

TimMOFEEFF-RESsSOVSKY 1939.) 2 Unterarten der amerikanischen

. Hirschmaus Peromyscus poliono-

tus. Ahnliche polyhybride Aufspaltungen quantitativer Merkmale wurden in
sehr vielen durchgefiihrten Rassenkreuzungen bei verschiedensten Arten be-
obachtet ; und beigeniigend sorgféltiger Analyse konnte immer gezeigt werden,
daB diese Fille, ebenso wie die klar-alternativen Unterschiede, auf Kombina-
tionen einzelner mendelnder Erbfaktoren zuriickgefiihrt werden miissen. Es
handelt sich dabei blof um Merkmale, die quantitativ von vielen kleinen Mu-
tationen beeinfluBt werden. Es ist auch zu erwarten, dafl Kleinmutationen be-
sonders hiufig an der Rassendifferenzierung teilnehmen, da sie in verschie-
denen Kombinationen von der natiirlichen Auslese, auf Grund ihrer giinstigen
Vitalitdtswerte, zur Bildung lokal angepafiter Formen benutzt werden.
Es ist anzunehmen, dafl auch in Fillen, in denen zwei Populationen sich in
bezug auf groffe Mutationen unterscheiden, diese letzteren sich ein jeweils
optimales genotypisches Milieu, bestehend aus verschiedenen Kombinationen
von Kleinmutationen, mitselektionieren miissen, da, wie wir frither gesehen
haben, einzelne Mutationen und Mutationskombinationen in verschiedenem
genotypischem Milieu Unterschiede in relativer Vitalitit aufweisen. Da-
durch erklirt sich, daf} in vielen Fillen auch die alternativen Rassenmerkmale
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mit erblichen Modifikationsfaktoren belastet sind und dadurch kompliziertere
Aufspaltungen nach Kreuzungen aufweisen.

In den meisten bisherigen Kreuzungsversuchen verschiedener Rassen
wurden Merkmale analysiert, die auf Genmutationen beruhen. Solche Merk-
malsunterschiede weisen auch verschiedene Arten auf, soweit sie bei Tieren
kreuzbar sind. Sowohl Rassen als auch Arten koénnen aber auch Unterschiede
zeigen, die auf Chromosomen- und Genommutationen beruhen.

funebris repleta hydei virilis  virilis

N/ \/ \/“\/

/\/‘F/ N

virilis americana
melanogaster

simulans X-Genom ¥-Genom
0 \
/ o /
pseudoobscura miranda azteca
ananassae miranda-% Y -Genom athabasca

ﬁ< N/ \/ @a/
“fF he

Abb. 41. Haploide Chromosomensitze verschiedener Drosophila-Arten. Schematisch. Die

Léingenunterschiede der Autosomenschenkel sind nicht beriicksichtigt. Das X-Chromosom

ist in den Platten nach unten angeordnet, das Y-Chromosom seitlich davon. Schwarz
eingetragen sind die heterochromatischen Regionen.

Zu der Aufdeckung der Beteiligung von Chromosomenmutationen an
der Bildung der heutigen Arten und Rassen reichen die einfachen Kreuzungs-
analysen in den meisten Fillen nicht aus; es sind vielfach besondere Ver-
fahren notwendig, um den Vergleich des Aufbaues der Chromosomen zweier
Arten oder Rassen zu erkliren. Dieses soll am Beispiel der bestuntersuchten
Gruppe, der Gattung Drosophila, geschildert werden. Die groben Unter-
schiede zwischen den Genomen der verschiedenen Arten kennzeichnet in
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Auswahl die Abb 41. Die haploide Chromosomenzahl ist im Héochstfall 6

und kann bis auf 3 verringert werden.

Zunichst seien die Arten betrachtet, dié; inihrem mitotischer} Chromosomen-
bild gleich oder wenig verschieden sind. Hierher gehoren u.a. die Rassen A und

Abb. 42. Beispiel fiir die komplizierten Paarungsfiguren
im Bastard Drosophila pseudoobscura X Drosophila mi-
randa. (Chromosom IV.) (Nach DoBzHANSKY 1937.)

B von D. pseudoobscura, sowie
das Artenpaar D. melanogaster
und D. simulans. Zwischen den
beiden Rassen von D. pseudo-
obscura besteht, wie sich aus
der Untersuchung der Spei-
cheldriisenchromosomen der
Bastardlarven ergab, ein kon-
stanter Unterschied nur in
zwei einfachen Inversionen,
von denen eine im linken Arm
des V-formigen X-Chromosoms
und eine im 2. Chromosom
liegt. Im iibrigen ist die Fein-
struktur der Chromosomen
vollig gleich. Komplizierter
liegen die Verhaltnisse bei D.
stmulans und D. melanogaster.

Bei diesen Arten hatten bereits STURTEVANT und PLUNKETT (1926) bei einem
Vergleich der genetischen Chromosomenarten festgestellt, daB sich beide

ps I

Arten durch eine
einfachelange Inver-
sion im 3. Chromo-
som unterscheiden.
Die  Untersuchung
der Bastardlarven
hat an den Spei-
cheldriisenchromo-
somen dieses Ergeb-
nis bestitigt; dar-
iiber hinaus fanden
sich in gréBerer An-
zahl kleinste Ab-
schnitte mit nicht
iibereinstimmender
Scheibenfolge (PA-
TAU 1935 und KER-
KIs 1935). Die ge-
naue Untersuchung
von HoRTON (1939)
zeigte, daB eine
Reithe von diesen

Abb. 43. Schematischer Vergleich ‘der Chromosomen von Droso-  sicher, weitere wahr-

phila pseudoobscura und Drosophila miranda. Markierung der
Chromosomenabschnitte: wei3: gleiche Anordnung in beiden Arten,

scheinlich auch auf

schraffiert: invertierte Abschnitte, schwarz: Abschnitte ohne nach- Inversionen, aber
weisbare Homologie und punktiert: translozierte Abschnitte. —1NUr solchen von

(Nach DoBzuaNskY 1937.)

sehr wenigen Chro-
momeren. beruhen.

Sehr viel verwickelter sind die Unterschiede zwischen den Arten D. pseudo-
obscura und D. miranda (DOBzZHANSKY und TAN 1937). Infolge sehr zahl-
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reicher Verlagerungen konnen sich die Chromosomen beider Arten nur auf
kurzen Strecken paaren (Abb. 42). Die genaue Feststellung dieser sich paaren-
den Abschnitte zeigte, dafl zwischen beiden Arten mindestens an 50 Bruch-
stellen der Chromosomen Umlagerungen vorgekommen sind. Meistens
handelt es sich auch hier um intrachromosomale Verlagerungen, die wohl
zum grofBen Teil auf iibergreifenden Inversionen beruhen werden. Daneben
sind aber auch wahrscheinlich Translokationen zwischen mehreren Chromo-
somen vorgekommen. SchlieBlich fanden sich auch Abschnitte, die sich nie
mit einem Chromosomenstiick der anderen Art paarten und auch in der
Scheibenanordnung kein Gegenstiick fanden. Es ist begriindet anzunehmen,
daB diese Abschnitte infolge sehr dichter Lage von den Bruchstellen so voll-
stindig umgebaut worden sind, daf sie keine Paarungsméglichkeit mehr
haben. Abb. 43 zeigt schematisch das Ergebnis des Vergleiches der beiden
Arten. Aus ihr sieht man weiter noch, daf die einzelnen Chromosomen an
diesen Verdnderungen verschieden stark beteiligt sind und daf am meisten
das II1. Chromosom von D. pseudoobscura betroffen ist, das bei D. miranda,
wie gleich zu erdrtern, zu einem sekundéren Geschlechtschromosom geworden
ist. Noch weiter gehen in der Verschiedenheit jhres Chromosomenbaues
die beiden Arten D. azteca und D. athabasca. Bei diesen findet man in den
Speicheldriisen nur noch sehr geringfiigige Paarung. Intra- und interchromo-
somale Verlagerungen liefen sich nachweisen; in der Hauptsache jedoch
scheinen die Chromosomen voéllig ungleich zu sein, wofiir, wie bei den ent-
sprechenden Abschnitten des Artenpaares D. pseudoobscura und miranda,
als Ursache die starke Haufung von Verlagerungen angenommen werden
kann. Bei den bisher besprochenen Artenpaaren handelt es sich nur um
solche, die jeweils den gleichen mitotischen Chromosomenbestand zeigen.
Fiir die Entstehung von Unterschieden der Chromosomenzahl kénnen als
Beispiel "die beiden Unterarten D. wvirilis virdis und D. virdis americana
dienen. Diese Unterarten unterscheiden sich dadurch, daB bei der ersteren
alle Chromosomen stibchenférmig sind, wihrend bei der letzteren sich an
Stelle von 2 stiabchenformigen Autosomen und vom X-Chromosom und
einem weiteren Autosom zwei V-formige Chromosomen anfinden (vgl. Abb. 41).
In den Speicheldriisenchromosomen der Bastarde zeigt sich die vollige
Homologie der einzelnen Schenkel. Nur einige einfache Inversionen und
einige kurze Abschnitte, die keine Paarung zeigen, unterscheiden die beiden
Unterarten. Die Anderung der Chromosomenzahl beruht also auf einer
Vereinigung ganzer Stiabchenchromosomen. Als Mechanismus hierfiir kénnen
am einfachsten, wie oben am Beispiel der Heuschrecke Hesperotettiz erértert
wurde, reziproke Translokationen angenommen werden.

Mit den genannten Beispielen sind die bekannten Fille von Kreuzungen
zwischen Rassen und Arten erschopft. Dariiber hinaus ist aber der Ver-
gleich der Faktorenkarten entfernter verwandter Arten moglich, und dieser
hat auch wichtige weitere Einblicke gestattet. Entscheidende Voraussetzung
fiir einen solchen Vergleich ist die Identitit der mutierenden Gene der ver-
glichenen Arten. Diese a8t sich fiir Mutationen, die ganz bestimmte morpho-
logische Merkmale betreffen und stets nur auf ein Gen im Genom zuriick-
gefithrt werden, mit Sicherheit annehmen; denn die andere Deutungsmég-
lichkeit, daB in zwei einander nahestehenden Arten zwei nichthomologe
Gene vorhanden sind, die durch Mutation den gleichen abgeinderten Phino-
typus ergeben kénnen, von denen in der ersten Art nur das eine, in der zweiten
nur das andere tatsichlich mutiert, ist unwahrscheinlich. Auch dann, wenn
im Genom mehrere Loci vorhanden sind, die dhnliche Mutationen ergeben
(z. B. Fliigelausschnitte), liBt sich bei genauerem Vergleich der Mutanten
zweier Arten oft das identische Paar an der besonderen Merkmalsbildung
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(Art der Fliigelausschnitte) feststellen. Fiir Augenfarbmutanten Ja8t sich die
Identitit der Gene durch entwicklungsphysiologische Analysen der von
ihnen abhingigen Stoffe bzw. des Ausfalls derselben beweisen.

Auf Grund eines solchen Vergleichs der Gene und ihrer Anordnung
sind die Chromosomensitze von Drosophila melanogaster, D. pseudoobscura
und D. azteca eingehend untersucht worden (STURTEVANT u. TAN 1937,
STURTEVANT 1939), nachdem schon in der Friihzeit der Drosophila- Forschung
die ersten Ansitze vorlagen (METZ u. a.). Die genannten Arten unterscheiden
sich im Mitosebild (Abb. 41). D. melanogaster besitzt ein stibchenférmiges X
und, aufler einem kleinen kugeligen, 2 V-formige Autosomen. D. pseudo-
obscura dagegen hat ein V-formiges X und 3 stdbchenférmige Autosomen
neben dem kugeligen. Der Vergleich zeigt nun, daB die Chromosomen-
schenkel in ihrem Genbestand be1 beiden Arten gleich sind. Die Anordnung
innerhalb des Schenkels ist allerdings véllig abgeéindert. Hierfiir konnen
nach den oben beschriebenen Befunden Inversionen, besonders iibergreifende,
verantwortlich gemacht werden. Um z. B. von der Anordnung des X-Chro-
mosoms von D. melanogaster zu der des linken Schenkels des pseudoobscura-X
zu gelangen, sind mindestens 7 Inversionen notwendig; mindestens, denn
die Gene lassen nur eine grobe Markierung zu und der cytologische Vergleich
der Speicheldriisenchromosomen a8t hier iiberhaupt keine Strukturihnlich-
keiten erkennen (DOBZHANSKY u. TAN 1936). Bei diesen zwei Arten ist also
der Unterschied im Chromosomensatz durch verschiedene Vereinigung ganzer
Chromosomenschenkel zustande gekommen. Es entspricht:

bei D. melanogaster bei D. pseudoobscura
das X dem linken Schenkel des X
der linke Schenkel des Autosoms 2 dem Autosom 4
der rechte , » » 2 » » 3
der linke ’ v ' 3 ,, rechten Schenkel des X
der rechte ,, ' " 3 ,, Autosom 2
das kleine Autosom 4 ,, kleinen Autosom 5

Es liegt also die gleiche Verinderung durch Translokationen vor wie
bei D. virilis.

Eine andere Beziehung hat der Vergleich der beiden genannten Arten
mit D. azteca aufgedeckt. Diese hat einen von den iibrigen recht verschie-
denen Chromosomenbestand, der sich aus dem V-formigen X, einem stébchen-,
zwei V-férmigen und dem kugeligen Autosom zusammensetzt (Abb. 41).
Hier ist also die Anzahl der Schenkel verschieden. Die Genkarten zeigen
nun, daB jedes der V-férmigen Autosomen einem einschenkligen Autosom
von D. pseudoobscura entspricht. Die Schenkel des X-Chromosoms sind
einander homolog, ebenso die punktférmigen Autosomen. Die V-férmigen
Autosomen miissen also aus stibchenférmigen entstanden sein. Der Weg,
auf dem dieses geschehen sein wird, ist oben bereits gekennzeichnet: der-
artige Formdnderungen entstehen durch transzentrische Inversionen. Diese
miissen also bei der Abtrennung der Art D. azteca bei zwei der Auto-
somen erfolgt sein.

Bisher sind die Befunde so behandelt worden, als ob sich die verschie-
denen Chromosomenbestinde vollstindig durch Umlagerungen des Gen-
materials erkliren lieBen. So einfach liegen die Verhaltnisse aber nicht.
Wenn das X-Chromosom von D. melanogaster stabchen-, das von D. pseudo-
obscura und D. azteca V-formig ist, so bedeutet das, dal im 3 von D. melano-
gaster nur 1, im & von D. pseudoobscura und D. azteca jedoch 2 Schenkel
haploid sind. Innerhalb einer Art wirkt der Verlust eines Schenkels letal.
Es muB also das Genomgleichgewicht bei D. pseudoobscura und D. azteca



Genetik und Evolutionsforschung bei Tieren. 381

durch Umbalancierung wiederhergestellt worden sein. Wir kennen nun tat-
sichlich in D. miranda eine Form, in der dieser Vorgang in einem Ubergangs-

stadium festge-
halten ist. Hier
ist zu dem nor-
malen X-Y-Paar
ein weiteres Ge-
schlechtschromo-
som hinzugekom-
men, das X2
Chromosom, das
in seinem Mate-
rial weitgehend
dem Autosom 3
von D. pseudoob-
scura entspricht.
Es hat im Chro-
mosomensatz
scheinbar keinen
Partner.
McKN1GHT(1939)
konnte  jedoch
zeigen, dall dem
Y-Chromosom
Teile eines an-
deren  Chromo-
soms eingelagert
sind und auch
fiir einige mu-
tierte (ene des
X2 - Chromosoms
bzw. des Auto-
soms 3 von D.
pseudoobscura
normale Allele be-
sitzt, fiir andere
aber nicht. Es
wird also bei D.
miranda, der in
das Y verlagerte
Partner allmih-
lich  abgebaut,
wobei als erster
Schritt die teil-
weise oder vollige
Inaktivierung
der Gene, dann
ihr Verlust durch
Deletion erfolgt
sein wird. Fir
die Inaktivierung

L

=g

stehung abweichender Chromosomen-
zahlen. a und b: Experimentell durch
Kombination geeigneter induzierter
Chromosomenmutationen hergestellte Stamme mit auf 3 Paar herab-
gesetzter (a) und auf 5 Paar erhéhter Chromosomenzahl aus der
normalen Form von Drosophila melanogaster mit 4 Chromosomen-
paaren. (Nach DuUBININ 1936.) ¢ Eine noch nicht realisierte Moglich-
keit durch Einfiilhrung eines iiberzahligen Y-Chromosoms und an-
schlieflende reziproke Translokation die Chromosomenzahl bei Droso-
phila melanogaster zu erhéhen.

\)' —=> 4 —> Abb. 44. Moglichkeiten der Ent-

von (enen, die in heterochromatische Regionen, wie sie die Y-Chromo-
somen darstellen, eingelagert werden, haben wir bei D. melanogaster experi-

mentelle Belege.
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Noch eine andere Abinderung lif8t sich aus dem Chromosomenbestand
der Speicheldriisenchromosomen ablesen. Es finden sich bei allen daraufhin
untersuchten Arten innerhalb der einzelnen Chromosomen duplizierte Ab-
schnitte (Wiederholungen), die meistens nebeneinander, aber auch durch
andere Chromosomenteile getrennt auftreten. Auch aus den Faktorenkarten
ist zu ersehen, daBl Gene, die &hnliche Mutationen ergeben, oft nichstbe-
nachbart sind. Solche Duplikationen sind bedeutsam als Quelle ,,neuer®
Gene, da bei zwei identischen Genen jedes solcher mutativen Anderungen
fahig ist, die bei einem einzelnen Gen sich schon letal auswirken wiirden,
bei einem Genpaar aber nur in verschiedener Richtung zu gehen brauchen,
so daBl die Letalititswirkungen sich gegenseitig aufheben.

Schlieflich sei noch erwahnt, dafl es bei Drosophila gelungen ist, auch
experimentell, an Hand geeigneter Kreuzungen mit durch Rontgenbestrah-
lung ausgelosten Chromosomenmutationen, und zwar in wenigen Generationen,
die Chromosomenzahl der D. melanogaster (4 Paare) sowohl zu reduzieren
(auf 3 Paar) als auch zu erhéhen (auf 5 Paare). Dadurch wurden im Modell-
versuch zwei neue, durch ihre Karyotypen sich unterscheidende und da-
durch weitgehend intersterile Arten geschaffen (DUBININ 1934, 1936; Ko-
ZHEVNIKOV 1936). Der Entstehungsweg dieser neuen Formen ist auf Abb. 44
angegeben. Es muB allerdings betont werden, daB zum Unterschied von
den bisher analysierten natiirlichen karyotypischen Differenzierungsvor-
gingen, bei denen hauptsichlich Inversionen eine Rolle gespielt haben,
hier vorwiegend Translokationen und Deletionen benutzt wurden.

Die besprochenen Ergebnisse an Drosophila lassen die Abwandlung
der Chromosomenstruktur bei der Artbildung fast voéllig verstehen. Der
einzige noch dunkle Punkt ist die Herkunft des Heterochromatins, doch
fithrt seine Erérterung hier zu weit ab.

Bei den anderen Tiergruppen haben wir erst sehr geringe Einblicke,
doch liegt kein Hinweis dafiir vor, da8 hier nicht dieselben Vorginge wirk-
sam sind. Die vergleichende Chromosomenforschung hat bei einer Reihe
von Heuschrecken, Amphibien und Reptilien sehr wahrscheinlich gemacht,
daBl die Vereinigung von stibchen- zu V-férmigen Chromosomen eine be-
deutende Rolle gespielt hat. Intrachromosomale Verlagerungen haben sich
ebenfalls in einigen Fillen in der Meiose von Artbastarden durch Auftreten
von Briicken nachweisen lassen, z. B. der Kreuzung der Entenarten Cairina
moschata X Anas platyrhyncha (CREW u. KOLLER 1938).

Uber die Rolle, die die Genommutationen bei der Artbildung im Tier-
reich gespielt haben, 148t sich iiberhaupt nichts Positives sagen. Theoretisch
moglich erscheint es, daf iiberzihlige heterochromatische Chromosomen
die Grundlage fiir eine Steigerung der Chromosomenzahl gebildet haben.
Sie konnen als Lieferant von neuen Spindelansitzen betrachtet werden,
da 1hr Gengehalt, wenn er auch nicht ganz fehlt, doch keine ernstlichen Sto-
rungen des Gengleichgewichts bedingt (vgl. Abb. 44c). Reziproke Trans-
lokationen zwischen ihnen und anderen Chromosomen fithren dann zu
neuen Kombinationen mit erhéhter Chromosomenzahl. Sichere Fille von
Polyploidie oder echter Heteroploidie sind als Artunterschiede bei Tieren
jedoch noch nicht aufgezeigt worden.

Die bisherigen Untersuchungen von Rassen- und Artunterschieden
zeigen also bei Tieren keinerlei genetisch unbekannte Unterscheidungs-
faktoren unter diesen Sippen. Vieles bedarf selbstverstandlich weiterer
Analysen und Klirungen, wobei wertvolle Erkenntnisse beziiglich der
genetischen Grundlage der biologischen Sippenisolation zu erwarten sind.
Im groflen und ganzen bestitigen aber auch die bisherigen Ergebnisse der
Rassen- und Artkreuzungen bei Tieren die Annahme, dall, soweit nachweis-
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bar, nur Mutationen als Material fiir die Sippendifferenzierung
und Anpassung verwendet werden.

IV. Evolutionsfaktoren.

In den vorhergehenden Abschnitten wurde gezeigt, daf Mutationen,
die die einzige bei Tieren bekannte Gruppe von Erbanderungen bilden:
a) allen Anforderungen, die man an das elementare Evolutionsmaterial
stellen muB, geniigen, b) tatséchlich reelle Sippen bilden kénnen, und c) daf3
auch alle bisher analysierten Sippenunterschiede bei Tieren auf Merkmalen
beruhen, die durch Mutationen und deren Kombinationen entstanden sind.
Daraus ergibt sich die berechtigte Annahme, dafl das elementare Evolutions-
material im wesentlichen von Mutationen und deren Kombinationen gebildet
wird. Wir wollen jetzt, ausgehend von dieser Annahme, die einzelnen Evo-
lutionsfaktoren und ihre relative Bedeutuug betrachten.

Eine sehr groBe, quantitativ stabile, panmiktische Population, die aus
einer Mischung verschiedener Allele mit gleichen Vitalitdtswerten besteht,
wird, unter konstanten Milieubedingungen und in Abwesenheit des Mutierens
und sonstiger ,,storender Faktoren, in einem bestimmten Gleichgewichts-
zustand verschiedener Allele stabilisiert. Theoretisch-mathematische Be-
trachtungen [R. A. FISHER, J. B. S. HALDANE, G. H. HArRDY, 8. S. TSCHET-
VERIKOV, S. WRIGHT u. a.1)] zeigen, daf} dieser stabile Zustand durch einige
bestimmte Faktoren gestort werden kann, was zu einer Anderung der Zu-
sammensetzung der betreffenden Population fiihren wiirde. Diese Faktoren
sind folgende: 1. die Mutabilitit, die durch das Neuentstehen von Mu-
tationen Anderungen in die erbhche Zusammensetzung der Population
hineinbringt, wobe1 der Grad der Anderung der Population von der Mu-
tationsrate abhingig ist; 2. zuféllige Schwankungen einzelner Genkonzen-
trationen, die auf quantitativen Schwankungen der Individuenzahl in Zeit
und Raum beruhen; 3. mehr oder minder andauernde Unterbrechung der
Panmixie der Population, die zu einer statistischen Divergenz verschiedener
nunmehr isolierter Populationsteile fithrt; und 4. Selektion, die auf ver-
schiedenen Vitalititswerten verschiedener Genotypen beruht und dadurch
die genetische Zusammensetzung der Population dndert. Durch Zusammen-
wirkungen dieser Faktoren entstehen Anderungen in der genetischen Zu-
sammensetzung von Populationen, also die Vorginge, die der Evolution
zugrunde liegen.

Mathematische Analysen kénnen uns die grundsétzliche Wirkungsweise
und die quantitativen Grenzwerte dieser Faktoren, unter Annahme bestimmter
Bedingungskombinationen, zeigen, woraus sich bestimmte Vorstellungen
itber die relative Bedeutung von Mutationsdruck, Genkonzentrationsschwan-
kungen, Isolationsdruck und Selektionsdruck ergeben. Diese theoretische
Arbeit ist von grofter Bedeutung, denn nur auf diesem Wege gelangt man zu
einer klaren Einsicht in die Anderungsméglichkeiten von Populationen und
zu einer Bewertung der Voraussetzungen fiir Populationsinderungen. Anderer-
seits besagt eine derartige mathematische Analyse an sich gar nichts iiber
die wirkliche relative Bedeutung der Evolutionsfaktoren in freier Natur,
da dafiir die Kenntnis der wirklichen Werte der einzelnen Faktoren not-
wendig ist. Diese Werte kénnen heutzutage in vielen Fillen nur gréfen-
ordnungsmaBig geschitzt werden, und es ist die Aufgabe der Populations-
genetik, eines ganz jungen Forschungszweiges, weitere Angaben auf diesem
(Giebiete zu sammeln. Wir werden hier also die einzelnen Evolutionsfaktoren
und ihre relative Bedeutung nur in erster Annaherung bewerten konnen.

1) Vgl. hierzu auch den Beitrag Lubpwic.
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1. Mutabilitit.

Dank der Fortschritte der Mutationsforschung kann heutzutage die
Mutabilitit am klarsten und genauesten von allen Evolutionsfaktoren be-
wertet werden.

Die Mutabilitidt bildet, wie wir schon gesehen haben, die einzige bekannte
Quelle von neuen Merkmalskombinationen. Sie weist dabei zwei grund-
legende Eigenschaften auf. Die Mutationen, besonders einzelne, bestimmte
Mutationsschritte, treten spontan mit einer relativ sehr geringen Rate auf;
daraus ergibt sich ein recht geringer ,,Mutationsdruck®. Und zweitens ist
der Mutationsvorgang ein statistisch zufélliger und zeigt keine eindeutige
,,Gerichtetheit®; dieses dulert sich darin, daB unter simtlichen Bedingungen
sehr verschiedene Mutationen auftreten konnen und da wiederholte Mu-
tationsschritte innerhalb multipler Allelenreihen keine eindeutig gerichtete
Abweichung vom Ausgangszustand zu ergeben brauchen. Aus diesen Grund-
eigenschaften des Mutierens ergibt sich, dall die Mutationen zwar das ele-
mentare Evolutionsmaterial liefern, daf aber die relativen Hiufigkeiten
einzelner Mutationen nur insofern richtend den Evolutionsvorgang beein-
flussen konnten, als der Mutationsdruck den Druck anderer Faktoren iiber-
treffen oder wesentlich &ndern wiirde, was angesichts der geringen Mu-
tationsraten sehr unwahrscheinlich ist. Mit anderen Worten wird in der
itberwiegenden Mehrzahl der Fille fiir das Evolutionsschicksal von zwei
Mutationen nicht der an sich ziemlich bedeutungslose Unterschied in ihren
ohnehin geringen Mutationsraten, sondern ihr relativer Vitalititswert und
ihr jeweiliges historisches Schicksal im Verlauf von populationsdynamischen
Vorgéingen ausschlaggebend sein. In diesem Sinne wéren auch ,,gerichtete
Mutationen®, deren Vorhandensein iibrigens experimentell nicht bewiesen
werden konnte, von keiner oder nur untergeordneter Bedeutung fiir das
Zustandekommen zeitlich oder raumlich ,gerichteter Phinotypenreihen
sein. Als eine gewisse ,,Gerichtetheit kann andererseits selbstverstindlich
angesehen werden, daf die Mutabilitdt jeder Organismenart nicht unendlich,
sondern beschrinkt und von derjenigen anderer, auch naheverwandter,
Arten verschieden ist (als Beispiel siehe Tabelle 1); und daB jeder Variations-
und Differenzierungsschritt eine gewisse Anderung der weiteren Variations-

Tabelle 1.

Vergleich der Mutabilitit von Drosophila melanogaster und Drosophila
funebris nach den Dominanzverhidltnissen mutierter Allele und nach den
von Mutationen beeinfluten Merkmalen.

(Nach TiMOFEEFF-REssovsky 1936.)

Zahl mutierter Allele Prozent-
Arten . dominant, | schwach und satz
ldgmmf?flﬁ?’ homozygot | unregelmaBig | rezessiv total reerﬁsiver
ebenstanig letal dominant ele
melanogaster 15 61 10 416 502 82,9 9,
funebris 5 9 25 55 94 58,5 9,
Zahl mutierter Allele, beeinflussend die
Arten Kor A A ‘Borsten Fliiel-l Sonsti total
per- ugen- ugen- . iigel-! Sonstige
farbung | farbe | struktur Fligel I:;ls,lﬁe adern [Merkmale
melanogaster 40 89 63 112 94 34 77 509
789 | 17,59 | 12,4% [22,29%!185% | 6,6%]| 150% | 100%
funebris — 3 4 19 32 39 17 114
— 2,6% | 3,5% [16,7%|28,1% [34,2%| 14,9% | 100%
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potenz bedeutet. Selbstverstindlich wiirde in Abwesenheit anderer Fak-
toren der allgemeine Charakter der Mutabilitét allein den Evolutionsverlauf
bestimmen; da die meisten Mutationen den biologischen Wert des Organis-
mus herabsetzen, so wiirde das im allgemeinen zu einer Regression fiihren;
vielleicht konnte man z. B. einige Fille sekundirer Reduktion solcher Or-
gane, die ihren fritheren Selektionswert verloren haben, durch automatische
Anhiufung von das betreffende Organ reduzierenden Mutationen erkliren.

Der Mutabilitit als Evolutionsfaktor muB also die Rolle
des Materiallieferanten zugeschrieben werden; ihr EinfluBl als
richtender Faktor in der Evolution mufl auf Grund dessen, was wir bisher
itber den Mutationsvorgang wissen, verneint oder als unwesentlich betrach-
tet werden.

2. Populationswellen.

Als Populationswellen bezeichnen wir quantitative Schwankungen der
Individuenzahl und territoriale Verschiebungen innerhalb der Art, wodurch
zufillige und relativ sehr rasche Anderungen der Konzentrationen einzelner
Genotypen innerhalb der betreffenden Populationen bzw. Populationsteile
hervorgerufen werden konnen; ihr Wirkungsmechanismus berubt auf Ein-
schrankung der Panmixie, ausgesprochenen Fluktuationen der Gréfe pan-
miktischer Populationsteile und, bei territorialen Populationswellen, auer-
dem auf dem Aussetzen bestimmter Genotypen anderen Bedingungs-
konstellationen. Auf die evolutionistische Bedeutung der Populationswellen
hat erstmalig TSCHETVERIKOV (1915, 1926) aufmerksam gemacht unter der
Bezeichnung ,,Lebenswellen®; nachher wurde ihre Bedeutung unter ver-
schiedenen Bezeichnungen und in verschiedenen Zusammenhéingen von einer
Reihe anderer Autoren hervorgehoben (DUBININ 1931, DUBININ u. Roma-
SCHOFF 1932, ELTON 1930, WRIGHT 1932 u. a.).

Die Abb. 45 veranschaulicht in schematischer Form den Einflu
von Panmixieunterbrechungen und quantitativen Schwankungen auf die
Konzentration einzelner Genotypen in einer Population. Falls in einer

abcdef abedef abedef abedef abedef abcdef Abcdef | abedef
abcdef abCdef abcdef abedef abcdef aBcdef | abedef abedef

abcdef abcdef abedef abcdef abcdef abedef abcedef abedef
aBedef abedef abedef abcedef abcdef abedef abedef abeDef
abedef abedef abcdef abcdef | abcdef abedef abedef abedef
abedef abedef | aBedef | abedef | abedef | abedef | abedef | abedef

abcdef abedef abcdEf | abedef | abedeF ’_a.,T)cEef_l abedef abedef
|
|

|
abcedEf abedef abedef aBcdef | abcdef ‘ abedef abedef abedef
|

abedef abedef abcdef abedef | abcdef abedef | abedef abedef

abedef abedef

abedef abedef | abedef abedef | abedEf | abedef

i
!
abedef abedef ‘ abcdef | abcdef | abcdef | abedef | abedef | abedef
abcdef abcdef : abcdef abedef abedef | abedef abedef Abcdef
|
|

abcdef abedef abedef | abedef | abedef abedef abcdef abedef
abedef abedef abedef aBcdef | abedef ' abedef abedef abcdef
aBcdef abedef | abedef | abcdef i abcdEf | abcdef | abedef abcdef

Abb. 45. Schematische Darstellung des Entstehens zufilliger Genkonzentrationsschwan-
kungen in Populationen. Die Buchstaben a—f bezeichnen 6 verschiedene Gene; durch grofe
Buchstaben sind Mutationen bezeichnet, die in verschiedenen geringen Konzertrationen in
der Population vorhanden sind; jede Buchstabensechsergruppe (abcdef) stellt ein Individuum
dar. Werden kleine Teile der Population isoliert (ausgezogen umrandet oben links und unten
rechts), so werden die aus diesen Teilen sich vermehrenden Populationen einige Mutationen
gar nicht, andere (C und E oben, A unten) in sprunghaft erh6hter Konzentration nunmehr
enthalten; dasselbe wird geschehen, falls nach starker Zusammenschrumpfung die Population
sich aus wenigen Individuen (gestrichelt umrandet in der Mitte) neu vermehrt.
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Population, die verschiedene Mutationen

in geringen Konzentrationen

enthilt, durch quantitative Schwankungen nur wenige Individuen zur
weiteren Fortpflanzung gelangen (der gestrichelt umrandete Teil), oder
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Abb. 46. Verlauf der zeitlich koordinierten Popu-
lationswellen des Hasen Lepus americanus und des
Luchses Lynx canadensis in Kanada wihrend eines
Jahrhunderts. Als Indikator diente die Zahl der
Felle auf dem Pelzmarkt. (Nach HewrrT 1921, aus
TIMOFEEFF-REssovsky 1939.)

kleine Teile voriibergehend iso-
liert werden (ausgezogen um-
randete Teile oben links und
unten rechts), so wird bei wei-
terer Fortpflanzung ein Teil der
Mutationen aus der betreffen-
den Population ganz verschwin-
den, und ein anderer dagegen
in wesentlich héheren Konzen-
trationen auftreten. Die tat-
sichlichenVerhiltnisse beruhen,
in verschiedener quantitativer
Ausprigung und verschiedener
Kombination von Fluktua-
tions- und Isolationserschei-
nungen, auf dem hier verein-
facht dargestellten Prinzip.
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Abb. 47. Schwankungen der Individuenzahl der Popul

ation in Abhingigkeit von klimatischen

Faktoren. EinfluB der Wintertemperatur (gestrichelt) auf die Abschuflergebnisse an den

Hasen Lepus europaeus PALL. (ausgezogen) im folgen
Jagdrevier. (Nach BIEGER aus

Bei sdmtlichen Lebewesen sind mehr

den Jahr in einem mecklenburgischen
KRONING 1940.)

oder weniger ausgesprochene

Schwankungen der Individuenzahl vorhanden. Solche Schwankungen kénnen
verschieden bedingt, von verschiedener zeitlicher und raumlicher Ausdehnung
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Abb. 48. Periodizitit der ,,Mauseplagen* in RuBland
von 1814—1934. (Nach ViNoGraDOV 1934.)

sein; sie konnen z. B. streng
periodisch, bedingt durch Ge-
bundenheit an Generations-
oder Saisonzyklen, oder un-
periodisch, bedingt durch kli-
matische und sonstigen Milieu-
schwankungen auftreten. Es
ist wohlbekannt, daB z. B. bei
siamtlichen Organismen nur ein
oft ganz geringer Bruchteil der
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Abb. 49. Schema des Verlaufes der ,,Mauseplage* von 1913 bis 1914 im Gouvernement Kiew
(RuBland) nach quantitativen Schitzungen von KasaNovsky und DoBROVLIANSKY (1915).

Nachkommen jeder Ge-
neration das fortpflan-
zungsfihige Alter er-
reicht; hier handelt es
sich allerdlngs nur um
quantitative ~ Unter-
schiede in der Hiufig-
keit verschiedener Al-
tersstufeninnerhalbder
Population. Esist eben-
so bekannt, da bei Or-
ganismen, die mehrere

Generationen jahrlich
haben, ausgesprochene
Unterschiede der In-
dividuenzahl  saison-
miBig vorkommen; bei
manchen Insekten der gemiBig-
ten Zonen konnen die Unter-
schiede in den Individuenzahlen
der Population unmittelbar nach
Uberwmterung und in der Hoch-
saison sich wie 1: 1000 oder noch
mehr verbalten. SchlieBlich kon-
nen unperiodische oder vielmehr
an keine festgelegten Zyklen ge-
bundene, aber trotzdem mehr
oder weniger oft wiederkehrende
starke Schwankungen der In-
dividuenzahl vorkommen; es
konnen auch seltene bzw. ein-
malige, durch Naturkatastrophen
bedingte starke Populations-
schrumpfungen auftreten, bei
denen nur wenige fortpflanzungs-
fahige Individuen iiberleben. Auf
Abb. 46 sind quantitative Fluk-
tuationen der Populationen der
Hasen und Luchse in Kanada
wihrend eines Jahrhunderts an-

B bis 1926,

NN 7926;

- 1927

Abb. 50. Ausbreitung des Maisschadlings Pyrausta nubilalis
in Nordamerika. (Nach FeLT 1928 aus GEPTNER 1936.)
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Abb. 51. Ausbreitung des Koloradokifers Leptino-
tarsa decemlineata SAY. in Westeuropa von 1925
(schwarzes Areal) bis 1935 (punktiert umrandetes

Areal).

(Nach v. WinnNinG 1936.)
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gefiithrt. Abb. 47 zeigt die Abhingigkeit der Anzahl der Hasen von der
Durchschnittstemperatur des vorangehenden Winters in einem mecklenburger
Jagdrevier. Auf Abb. 48 sind die wiederkehrenden ,,Miuseplagen®, d.h.
Zeiten besonders starker Zunahme der Miusezahlen in Rufland wihrend
120 Jahren angegeben. Abb. 49 zeigt den Verlauf einer quantitativen Popu-

Abb. 52. Ausbreitung der amerikanischen Bisamratte
Fiber zibethicus L. in Mitteleuropa von 1907 (schwarzes
Areal, in dem 1906 Bisamratten ausgesetzt wurden) bis
1927. (Nach ULLricH 1930, aus TIMOFEEFF-RESSOVSKY.)

lationswelle wéhrend einer
Miuseplage in SiidruBland.
Allgemein bekannt sind
Fille eines ungeheueren
Anwachsens und eines
Schrumpfens bis zum fast
vollstindigen Verschwinden
der Populationen einiger
Schidlinge. In vielen Fil-
len werden Fluktuationen
der Individuenzahl durch
entsprechende Fluktuatio-
nen der territorialen Aus-
dehnung der betreffenden
Population begleitet. Es
konnen aber auch grofere
und langsamere Areal-
schwankungen vorkommen,
und die Ursachen solcher
territorialen Schwankungen
konnen sehr verschieden
sein; sie kénnen in einzel-
nen Fillen durch zufillige
Anderungen des Gleich-

gewichtes der Biocoenose, durch Anderungen der Milieubedingungen, oder
durch Auftreten von Genotypen mit Anpassungsmoglichkeiten an neue
Bedingungskombinationen hervorgerufen werden. Gut bekannt sind Fille

Abb. 53. Ausbreitung in 6stlicher Richtung des Girlitz Serinus canaria serinus 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 MAYR und FOLITAREK,
aus TiMoFEEFF-RESsOVsSKY 1939.)
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einer raschen Ausbreitung von Schidlingen und Organismen, die in

fremde, aber ihnen passende Gebiete eingeschleppt wurden.

Abb. 50

zeigt die rasche Ausbreitung des von Europa eingeschleppten Maisschid-

lings Pyrausta nubilalis in
Nordamerika, und Abb. 51
zeigt eine der raschen Aus-
brertungswellen des aus
Amerika  eingeschleppten
Koloradokifers in West-
europa; auf Abb. 52 ist die
Ausbreitung der amerika-
nischen Bisamratte in Mit-
teleuropa nach ihrem Aus-
setzen 1907 an einer Stelle
in Bohmen angefiihrt. Die
drei nachsten Abbildungen
zeigen Beispiele einer, eben-
falls relativ sehr schnellen,
territorialen  Ausbreitung
einheimischer wildlebender
Tierarten. Abb. 53 bringt
zwei Beispiele (Girlitz und
Feldhase) einer relativ ra-
schen Ausbreitung des Art-
areals innordoéstlicher Rich-
tung in Europa; auf Abb. 54
sind zwei Beispiele einer
ghnlich raschen Ausbrei-
tung des Artareals in west-
licher Richtung in der Pali-
arktik angefithrt (Weiden-
ammer und griiner Laub-

Abb. 54. Ausbreitung in westlicher Richtung des sibiri-
schen Weidenammers Emberiza aureola PALL. seit Anfang
des 19. Jahrhunderts, und des griinen Laubvogels Acantho-
pneuste viridiana BLYTH. seit Ende des 19. Jahrhunderts.
Unterbrochene Linien und schrige Zahlen: E. aureola;
punktierte Linien und gerade Zahlen: 4. viridiana. (Nach
PrompTOV 1934 und anderen Quellen aus TIMOFEEFF-
REssovsky 1939.)

sanger); Abb. 55 zeigt die Ausbreitung in nordlicher Richtung des Iltis

in Finnland. Es koénnten
es noch relativ wenige
dynamische Vorginge bei
Tieren gibt. Eine beson-
ders wichtige weitere Auf-
gabe wiirde darin be-
stehen, durch eingehende
Beobachtungen an geeig-
neten Objekten die quan-
titativen territorialen Po-
pulationswellen mit bio-
coenotischen Vorgingen
und bestimmten Milieu-
faktoren in Verbindung
zu bringen. Besonders
deutlich und von beson-
derer Bedeutung sind die
Populationswellen am
Rande des Verbreitungs-
areals einer Art oder
Unterart. Jedem Feld-

viele weitere Beispiele angefiihrt werden, obwohl
zuverldssige Beobachtungen iiber populations-

————

Ostsee

Abb. 55. Ausbreitung des Iltis Putorius puforius L. nach
Norden wihrend der letzten 60 Jahre in Finnland. (Nach
KarLrErLa 1940.)
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biologen, der iiber lingere Zeiten die Vorginge an Arealsgrenzen be-
obachten konnte, ist bekannt, daB sich dort direkt eine ,,Brandung®
abspielt; an einzelnen Stellen dringt die Art vor, an anderen geht sie
zuriick, bildet kleine Inselpopulationen auflerhalb des geschlossenen Art-
areals, sozusagen als Pioniere in fremder Umgebung, die nun ihrerseits
wachsen und mit der geschlossenen Artpopulation verschmelzen, oder sich
verkleinern und verschwinden kénnen. Abb. 56 zeigt ein Schema (dem aber
tatsichliche Verhéltnisse an einer Artarealsgrenze zugrunde gelegt wurden)
solcher Populationsschwankungen an der Arealsgrenze.

Die Populationswellen spielen in zweierlei Hinsicht eine grofe Rolle.
Die durch Populationswellen bedingte starke zufillige Schwankung der
Konzentrationen einzelner Mutationen und Kombinationen fithrt dazu, da8
ein grofler Teil der wieder-
holt in geringen Raten auf-
tretenden Mutationen sehr
rasch  vollkommen ver-
schwindet, wogegen andere
ebenso zufillig und rasch
hohe Konzentrationen er-
reichen kénnen. Solche zu-
falligen Genkonzentrations-
schwankungen sind von
groBer Bedeutung, denn
erst auf diesem Wege kon-
nen die zufillig zu einer
hoheren Konzentration ge-
brachten Mutationen einer
mehr oder minder inten-
siven Auslese ausgesetzt

Abb. 56. Schema der territorialen Populationsschwan- l‘;V e.rden. (da GilekSelektlon
kungen (Bildung von ,,Populationsinseln, deren Wachs- €l geringen tren onzentra-
tum bzw. Verschwinden, Verschiebung der Arealsgrenzen) tionen nur sehr langsam
an einer Arealsgrenze. Pfeile zeigen Stellen mit an- einwirkt). In diesem Sinne
steigenden territorialen Populationswellen an; gestrichelt: i ;
friithere, ausgezogen: spiitere Verhéltnisse. Dem Schema n‘.llussgnh P opuil?t;onsw;eléen
liegen empirische Beobachtungen zmgrunde. (Nach &S Wichtiger Lieferant des
TiMOFEEFF-RESSOVSKY 1939.) Evolutionsmaterials an die

natiirliche Auslese betrach-
tet werden. Durch Populationswellen werden auch biologisch neutrale
Merkmale in den modalen Bestand der Populationen hineingebracht.
AuBerdem kann sowohl durch Schwankungen der Individuenzahl
als auch durch Arealausdehnung der Selektionsvorgang selbst beeinfluBt
werden. Bei quantitativen Lebenswellen, die sich iiber mehrere Generationen
erstrecken, nimmt die Intensitit der Auslese auf dem ansteigenden Ast ab
und auf dem absteigenden Ast zu. Die Variabilitit verhalt sich dabei umge-
kehrt. Ein besonders schénes Beispiel dafiir liefert der von H. D. und
E. B. Forp (1930) analysierte Fall der Variabilitit des Schmetterlings
Melitaea aurinia wihrend einer ausgesprochenen Populationswelle. Terri-
toriale Populationswellen kénnen einen Teil der Individuen in ein neues
Milieu und dadurch unter neue Auslesebedingungen bringen. SchlieBlich
kénnen gréBere territoriale Populationswellen, die in extremen Fillen schon
beinahe den historischen Migrationen und Arealsverschiebungen der Rassen
und Arten gleichzusetzen sind, ein wesentlicher Faktor der Vermischung
von differenzierten Formen sein und somit der Bildung vieler neuer Merk-
malskombinationen dienen; und in einigen Féllen werden fortschreitende
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Arealsausbreitungen, falls sie durch Anwachsen eines urspriinglich kleinen
Populationsteiles zustande kommen, von einem ProzeB der Verringerung
der Heterozygotie des betreffenden Populationsteiles begleitet, einem Vor-
gang, der manchmal vielleicht zu einer geographischen Merkmalsgradation
fithren kénnte. .

Somit miissen die Populationswellen, ebenso wie die Mutabilitit,
vorwiegend als Materiallieferanten im Evolutionsvorgang betrach-
tet werden.

3. Isolation.

Als nichsten Evolutionsfaktor betrachten wir die Isolation. Das Wesen
der Isolationswirkung ist dem der Populationswellen &hnlich und beruht
ebenfalls auf Einschrdnkung der Panmixie und der Populationsgréfe. Durch
ersteres wird eine Dissipation der in einem Teil der Artpopulation aus irgend-
welchen Griinden entstandenen Differenzierung verhindert: der Differen-
zierungsvorgang wird sozusagen sippenmifBig oder territorial lokalisiert.
Durch das zweite wird die relative Bedeutung zufilliger Genkonzentrations-
schwankungen erhoht. Trotz der Verwandtschaft ihrer Wirkungsmechanismen
erscheint es richtig, die Populationswellen und die Isolation als zwei ver-
schiedene Evolutionsfaktoren zu betrachten. Die Populationswellen bilden
einen nicht eindeutig gerichteten und nicht langandauernden, sondern einen
fluktuierenden Faktor; die Isolation bildet dagegen eine konstantere, linger
andauernde und eindeutige Unterbrechung bzw. Einschrinkung der Panmixie,
die eine Durchmischung zwischen zwei oder mehreren Gruppen von Or-
ganismen partiell oder total verhindert.

Es kénnen sehr verschiedene Formen der Isolation unterschieden werden,
die aber in zwei Hauptgruppen unterteilt werden konnen: die biologische
Isolation und die territorial-geographische Isolation. Unter bio-
logische Isolation, die letzten Endes immer genetisch bedingt ist, aber trotz-
dem recht verschiedenartige Erscheinungen vereinigt, fassen wir alle die Fille
zusammen, in denen eine partielle oder vollstindige Unterbrechung der
Panmixie nicht durch territoriale Trennung zustandekommt. Die territorial-
geographische Isolation besteht dagegen darin, daB durch ungleichmiBige
Verteilung der Individuen, durch Zerrissenheit des Verbreitungsareals, oder
durch schwer iiberwindbare geographische Hindernisse innerhalb des Areals,
einzelne Teile der Artpopulation rein mechanisch in gewissem Grade oder
vollkommen an einer Vermischung verhindert werden.

Es gibt sehr viele verschiedene Formen der biologischen Iso-
lation, doch lassen sie sich in drei Hauptgruppen einteilen: a) genetische Iso-
lation im eigenen Sinne des Wortes, die darin besteht, dal durch chromosomale
oder genische Inkongruenz der elterlichen Gameten die zustande kommenden
Zygoten ganz oder partiell lebensunfihig bzw. steril bleiben; b) physiologisch-
sexuelle Isolation, bei der die  eventuell zustande kommenden hybriden
Zygoten zwar normal sind, ihr Zustandekommen aber unter natiirlichen
Bedingungen ganz oder zum Teil durch morphologisch-physiologische oder
sexuelle Inkongruenz der Elterntypen verhindert wird; und ¢) 6kologische
Isolation, d.h. solche, bei der das Zustandekommen der Bastarde durch
Unterschiede in der Okologie der Elternformen, besonders wihrend der
Brutperiode, partiell oder ganz verhindert wird. Bei verschiedenen Tierarten
sind alle vorhin aufgezihlten Formen der biologischen Isolation bekannt,
obwohl selbstverstindlich in vielen Fillen die naheren Ursachen der Isolation
noch nicht festgestellt werden konnten und in manchen Fillen es sich sicher-
lich um Mischformen handelt. Schéne Beispiele &kologischer Isolation
wurden an T'richogramma (HARLAND und ATTECK 1933), an Chermes-Arten
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(CHOLODKOVSKY 1910) und an Vogeln (DEMENTIEV 1938) untersucht. Ver-
schiedene quantitative Abstufungen einer physiologischen Isolation, die
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randa  untersucht
(DoBzHANSKY 1937,
DoBzHANSKY und
KoLLErR 1938); die
Abb. 57—59 zeigen
einige  Ergebnisse
dieser Untersuchun-
gen. Ahnliche Fille
einer beginnenden
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Daouer des Be/sammenseins /nlogen

Abb. 57. Begattungsprozentsitze von Drosophila pseudoobscura-
und Drosophila miranda-Weibchen durch Minnchen der eigenen
(intraspezifisch) und der fremden Art (interspezifisch) im Laufe
von 3 Wochen Beisammenseins in gleichen Kulturflaschen. Er-
folgte Begattung wurde an dem Vorhandensein von Spermien in
den Receptacula seminis durch Sektion der Weibchen festgestellt.

(Nach DoszrANsky und KorLLER 1938.)

7 19 27

physiologischen Isc-
lation zwischen
Stammen aus geo-
graphisch verschie-
denen Gegenden
wurden auch an
Drosophila  funebris
beobachtet (s. Abb.
60). Ebenfalls an
Drosophila wurde in

anderen Versuchen gezeigt (siehe Abschn. II, 2, Abb. 9—10), daB eine derartige
physiologische Isolation auf Mutationen und deren Kombinationen beruht.
Die genetische Isolation im engeren Sinne des Wortes wurde am eingehend-
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Abb. 58. Begattungsprozentsitze von Drosophila
miranda-Weibchen aus den Stimmen Olympic (O)
und Whitney (W) durch Drosophila pseudoobscura-
Miannchen aus den Stimmen Cowischan, Sequoia 4,
Sequoia 8 (Rasse A), La Grande, Sequoia 15 und
Julian (Rasse B) nach 9 Tagen des Beisammenseins.
(Nach DoBzrANsKY und KoLLER 1938, aus TIMOFEEFF-
REssovsky 1940.)

sten an einigen Schmetter-
lingen und neuerdings vor
allem wieder an Drosophila
untersucht.

Wihrend wir iiber gene-
tische Ursachen wenig wissen,
ist durch die rein beschrei-
bende Untersuchungeine grofle
Fiille von Moglichkeiten auf-
gedeckt worden, durch die die
Lebensfihigkeit der Bastard-
generation oder aber ihre
Fortpflanzungsfihigkeit — ge-
stort wird. Von der Erschei-
nung, daB schon die Zygoten
auf frithen Stadien der Em-
bryogenese zugrunde gehen,
fithrt eine kontinuierliche
Reihe zu Fillen, in denen
voll ausgebildete Bastarde be-
schrinkt fertil sind. Als

eigentliche Erscheinung der Bastardsterilitdt, der genetischen Isolie-
rung im engeren Sinne, spricht man nur von den letztgenannten Fillen.
Die Sterilitdt wird hier dadurch bedingt, daB entweder, wie z. B. beim
Bastard Drosophila simulans X D. melanogaster, die Gonaden nicht das



Genetik und Evolutionsforschung bei Tieren. 393
Stadium der eigentlichen Keimzellenbildung erreichen, oder aber daB die
Keimzellenbildung abweichend verlduft. Diese Stérungen der Keimzell-
bildung beruhen in vielen Féllen

darauf, daB die meiotische Pro- S 90 ]

phase abnorm ist. Anstatt der ha- < — N
ploiden Anzahl von Tetraden treten 37

ungepaarte Chromosomen auf in s

wechselnder Anzahl, oder aber die S 50

Tetradenbildung unterbleibt véllig. R N

Schlieflich kénnen die Stoérungen N

noch spiter einsetzen, wie z. B. 30

bei Stenobothrus-Bastarden (KLING- $

STEDT 1939), bei denen erst die \; 70 N

Anaphase der ersten Reifeteilung X N
abnorm verlauft, oder wie bei den s, qore00W oW OW OW
Entenbastarden Anas X Cairina, bei  Stamm der 3: O w o W .
denen die Stérungen sich besonders  Beisammensein: 4 lage 7 Tage

in der zweiten Reifeteilung auswir-
ken. Diese Abweichungen finden
sich hiufig bei Médnnchen und Weib-
chen in verschieden starken Graden;
ja es kann sogar sein, daBl durch
Absterben eines Geschlechtes alle
Bastarde entweder nur weiblich oder
nur minnlich sind, oder daB durch Ge-
schlechtsumwandlung ne-
ben einem normal ausgebil-
deten Geschlecht Intersexe
auftreten, die im Grenzfall
vollstindig die Ausprigung
des anderen Geschlechtes
erhalten.

Als Ursachen fiir die
Bastardsterilitit sind zwei
Moglichkeiten erwogen wor-
den: genische Einfliisse ]
oder chromosomale Abénde-
rungen. Chromosomale Ab-
anderungen (also Verlage-
rungen) bedingen, wie oben
am Beispiel heterozygoter
Translokationen dargestellt
wurde, je nach dem Ver-
hiltnis, in dem balancierte
und unbalancierte Gameten
entstehen, schwichere oder
stiarkere Sterilitidt. Je stér-

Abb. 59. Begattungsprozentsitze von Droso-
phila miranda-Weibchen aus den Stimmen
Olympic und Whitney durch Drosophila mi-
randa-Ménnchen des eigenen und des fremden
Stammes in gemischten Kulturen nach 4 und
nach 7 Tagen des Beisammenseins. (Nach
Doszuansky und KorLer 1938 aus Timo-
FEEFF-RESsovsky 1940.)
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Abb. 60. Befruchtungsprozentsitze von Drosophila fune-
bris-Weibchen aus den Stimmen Moskau, Krym, Berlin,
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ker ein Organismus fiir sol-
che oder dhnliche Verlage-
rungen heterozygot ist, um
so seltener wird er balan-
cierte Gameten erzeugen.

Ob solche strukturel-
len Verinderungen, die bei

London und Athen durch Minnchen des eigenen oder
eines fremden Stammes in gemischten Kulturen nach
5 Tagen des Beisammenseins. Gliser mit je 10 Weibchen
aus zwei verschiedenen Stimmen (die einen am linken,
die andern am rechten Fliigel mit Tusche markiert) und
10 Ménnchen aus einem dieser Stamme wurden angesetzt;
nach 5 Tagen wurden die Weibchen auf eventuelle Be-
fruchtung durch Verteilung in Einzelgliser gepriift. (Nach
TIMOFEEFF-RESsOVSKY 1939.)
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Pflanzen eine erhebliche Rolle spielen und hier durch besondere Mechanis-
men (die geordnete wechselpolige Einstellung der Spindelansitze in Vierer-
oder héherzahligen Ringen) teilweise in ihren Sterilititsfolgen iiberwunden
werden, auch bei Tieren entscheidende Bedeutung haben, 1st nicht sicher.
Es gibt jedenfalls keinen schliissigen Fall, der ihre Beteiligung aufzeigt.
Dagegen ist der Nachweis, daf die Genkombination der Bastarde fiir die
Sterilitit verantwortlich ist, in einer Reihe von Fillen zu fithren. Sie ist
selbstverstdndlich immer dann mafgebend, wenn schon die Gonaden-
entwicklung gestort ist. Fiir den Schwammspinner Lymantria dispar hat
GOLDSCHMIDT in langjéhrigen Untersuchungen im einzelnen gezeigt, daB
die die verschiedenen Rassen kennzeichnenden Allele der in der Ge-
schlechtsbestimmung wirksamen Minnlichkeits- und Weiblichkeitsfaktoren
(deren genaue chromosomale Lokalisation und Allelennatur allerdings nicht
mit Sicherheit nachgewiesen worden ist) innerhalb jeder geographischen
Rasse ein ausgeglichenes genisches System darstellen. Bei Kreuzung be-
stimmter Rassen treten nur in der F; oder F, bestimmte Rekombinations-
klassen als Intersexe oder im Grenzfall in das andere Geschlecht um-
gewandelte Tiere auf, bei denen es zu einer Misch- oder vélligen Umbildungs-
keimdriise kommt. Der Intersexualitdtsgrad héngt dabei von dem Grad
der sogenannten Stirke der geschlechtsbestimmenden Erbfaktoren ab, die
in den betreffenden Individuen kombiniert sind.

Aber auch dann, wenn nicht die Gonadenausbildung, sondern die Chromo-
somenvorginge bei der Keimzellbildung gestort sind, 148t sich hierfiir die
Wirkung der Erbanlagen als entscheidend nachweisen. Wahrscheinlich ist
sie z. B. bei den Schmetterlingsbastarden Pygaera pigra X P. curtula, bei
denen im Ménnchen die Chromosomenpaarung fast vollstdndig unterdriickt,
im Weibchen dagegen nahezu vollstindig durchgefithrt ist (FEDERLEY
1931). Bei den Bastarden zwischen den Rassen A und B von Drosophila
pseudoobscura ist in der Richtung @ A X 3 B die Spermatogenese schwiicher,
in der Richtung @ B X 3 A stirker gestort. Bei bestimmten Rassen, die als
schwach bezeichnet werden, ist die Chromosomenpaarung in F;-Ménnchen
in der A X B-Richtung sogar fast vollstindig normal. Trotzdem sind in
allen Fillen die Mannchen vollstindig steril. Die nihere Analyse der Erb-
grundlagen dieser variablen Chromosomenpaarung wurde indirekt durch
Messung der Hodengréfien, die mit dem Grade der Meioseabwandlung positiv
korreliert sind, durchgefiihrt. Sie ergab, daf in nahezu allen Chromosomen
Gene vorhanden sein miissen, deren ungiinstige Kombination im Bastard
zu Storungen der Spermatogenese und zu Sterilitit fithrt. Die formale geneti-
sche Deutung dieser Befunde 148t sich mit DoBZHANSKY durch Annahme
dominanter Gene nach folgendem Schema geben. Die eine Rasse enthalte
die Faktoren SStt, die andere ssTT; die Anwesenheit eines solchen Faktors
(in Wirklichkeit sind es, wie angefiihrt, mehrere) erlaubt die normale Ent-
wicklung; erst die Kombination der dominanten Faktoren beider Eltern,
also SsTt, ruft wegen mangelhafter Zusammenarbeit von S und T die zur
Sterilitit fiihrenden Erscheinungen hervor.

Die vollige Sterilitdt der Bastard-Mannchen wiirde ausreichen, um die
genetische Isolation zwischen den A- und B-Rassen aufrechtzuerhalten.
Dariiber hinaus sind aber noch andere Mechanismen am Werk, die auch die
Fruchtbarkeit der Bastard-Weibchen bzw. die Vitalitit der bei Paarung mit
Miannchen der Elternrassen auftretenden Riickkreuzungstiere herabsetzen.
Es lieBen sich sowohl im X-Chromosom wie in den Autosomen von Drosophila
pseudoobscura besondere Letalfaktoren nachweisen, die in der Kombination
im Bastard-Weibchen im Grenzfall die ganze Riickkreuzungsgeneration zum
Absterben bringen. Die Erbfaktoren beeinflussen die Oocyten plasmatisch
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derartig, daB} sie, gleichgiiltig welche Genkombination nach der Reduktion
der weibliche Vorkern erhilt, aber abhingig von der Art der durch das
Spermium eingefithrten Gene, nur geschwichte oder als Larven (oder gar in
der Furchung) absterbende Zygoten ergeben. Durch diese prideterminierend
wirkenden Letalfaktoren, die méglicherweise identisch sind mit den die
ménnliche Sterilitit bedingenden Genen, wird also auch das Bastard-
weibchen semisteril und damit die Isolation der beiden Rassen verstiarkt
(GOTTSCHEWSKI 1940).  Gleichartige, auf Gendisharmonien beruhende
Sterilitatserscheinungen liegen auch im Artbastard zwischen Drosophila
pseudoobscura und D. miranda vor, bei dem beide Geschlechter steril sind
(die Ménnchen auBerdem abnorm). Die Sterilitit der Weibchen duBert sich
darin, dal die normal aussehenden und befruchteten Eier aus den Riick-
kreuzungen mit jeder der Elternarten sich schon im Furchungsverlauf ab-
norm entwickeln (KAUFMANN 1940). Die frither schon oben geschilderte
weitgehende Strukturumwandlung der Chromosomen beider Arten kann
jedenfalls nicht die Ursache der Sterilitdt sein; denn dann miiiten in einem
bestimmten Prozentsatz in den weiblichen Vorkern die rein herausmendeln-
den Chromosomensitze der Eltern gelangen und bei Befruchtung wieder

Abb. 61. Beispiel eines durch postdiluviale Disjunktion zerrissenen Artareals: gegenwirtige
Verbreitung der blauen Elster Cyanopica cyana ParL. (Nach MEINERTZHAGEN 1928, aus
GEPTNER 1936.)

lebensfihige Zygoten entstehen. In Analogie zu den Befunden bei den
Rassenkreuzungen von D. pseudoobscura lassen sich auch fiir diesen Art-
bastard prideterminierende Letalfaktoren als Sterilitatsursache der Bastard-
weibchen annehmen.

Diese wenigen Beispiele werfen ein erstes Licht auf die Kompliziertheit
der Mechanismen, die den mannigfaltigen iibrigen, im einzelnen noch nicht
geklidrten Fillen genetisch bedingter Bastardsterilitit zugrunde liegen
konnen.

Wie anfangs schon erwiihnt wurde, beruhen alle Formen der biologischen
Isolation letzten Endes auf genetischen Unterschieden. Der okologischen
und physiologischen Isolation liegen sicherlich Genmutationen zugrunde.
Die genetische Isolation im engeren Sinne des Wortes wird bei Tieren wahr-
schemnlich vorwiegend auch durch Anhiufung von Unterschieden in Gen-
mutationen bedingt. Es ist noch nicht viel Genaues, wie wir eben oben ge-
sehen haben, iiber die Ursachen der Sterilitit und herabgesetzten Vitalitit
der Bastarde bei Tieren bekannt; man mull aber annehmen, daf bei ihrem
Zustandekommen bei Tieren die Genmutationen im Vergleich zu Chromo-
somen- und Genommutationen eine wesentlich gréfere Rolle als bei Pflanzen
spielen.
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In vielen Fillen ist eine biologische Isolation zwischen wohldifferen-
zierten intraspezifischen Formen iiberhaupt nicht oder kaum vorhanden.
Auch in vielen Fillen, in denen zwischen verschiedenen Sippen eine biologi-

Abb. 62. Beispiel eines durch das Fehlen entsprechender Biotope zwischen den einzelnen
Gebirgssystemen geographisch zerrissenen Artareals: gegenwirtige Verbreitung der Gemse
Rupicapra rupicapra L. (Nach GEPTNER 1936, aus TIMOFFEFF-RESsovsky 1939.)

sche Isolation vorhanden ist, handelt es sich bei der letzteren sicherlich um
eine Sekundirerscheinung, die wahrscheinlich urspriinglich auf der weitver-
breiteten und wohlbekannten territorialen Isolation beruht. Die territorial-
geographische Isolation kann in verschiedenen MafBstiben und in ver-

Abb. 63. Beispiel eines durch Ausrottung sekundir zerrissenen Artareals: gegenwirtige Ver-
breitung des Zobels Martes zibellina L. in der Paliarktik. (Nach OGNEV 1931, aus TIMOFEEFF-
REessovsky 1939.)

schiedenen Formen auftreten. Es kann sich, wie z. B. auf der Abb. 61, um
eine Trennung des Artareals in zwei (in manchen Fillen auch mehrere) sehr
weit, voneinander entfernte Unterteile, als Folge der postdiluvialen Geschichte
der Art handeln. Oder es kann, wie auf Abb. 62, das Artareal, durch ent-
sprechende geographische Verteilung passender Biotope, in ebenfalls sehr
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weit voneinander entfernte Unterteile zerrissen sein. Ein in gréBerem geo-
graphischen MaBstabe zerrissenes Artareal kann sekundir durch EinflufB

Abb. 64. Beispiel einer fleckenartigen Verteilung der von einer Art bewohnten Biotope inner-
halb des Artareals: Verteilung der Populationen der Schneemaus Chionomys nivalis MART.
in den Alpen. (Nach Mour 1930, aus TIMOFEEFF-REssovsky 1939.)

des Menschen entstehen, wie das Beispiel der gegenwirtigen Verbreitung
des Zobels auf Abb. 63 zeigt. Der MaBstab einer fleckenartigen Verteilung

Drosaphila ,obscura”
Drosaphila funebris
Drosophila melanogaster

0 50 100 1soy /

Abb. 65. Verteilung der Individuen von 8 Drosophila-Arten auf einem Grundstiick in Berlin-

Buch nach regelmiBigen Fangergebnissen mit Hilfe der ,,Netzquadratmethode wihrend eines

ganzen Jahres. In die Mitte aller Quadrate wurden alle 3—4 Wochen fiir 2—3 Tage je zweimal
téglich revidierte Fangflaschen hingestellt. (Aus TIMOFEEFF-REssovsky 1939.)

der Populationen, bedingt durch entsprechende Verteilung passender Biotope,
kann auch wesentlich kleiner sein, wie auf Abb. 64 gezeigt ist. Bei niherer
Betrachtung stellt sich heraus, daB bei keiner Art die Individuen innerhalb
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der Artarealsgrenzen gleichméBig verteilt sind; jede Artpopulation zerfillt
in sehr viele mehr oder weniger getrennte Unterpopulationen. Dabei kénnen
auch nahe verwandte Arten wesentliche Unterschiede in der Verteilung,
Ausdehnung und GroBe dieser Unterpopulationen aufweisen. Als Beispiel
kann Abb. 65 dienen, auf der die Verteillung der Individuen von drei ver-
schiedenen Drosophila-Arten auf einem etwa 50 Morgen groBen Grundstiick
dargestellt ist; das Ergebnis wurde mit Hilfe einer Untersuchungsmethode
gewonnen, die der in der Botanik seit langem benutzten Netzquadratmethode
grundsétzlich dhnlich ist.

Es zeigt sich somit, daf bei allen Arten in verschiedensten geographi-
schen MafBstiben eine ungleichméflige Verteilung der Individuen bzw. terri-
toriale Zerrissenheit innerhalb des Artareals herrscht. Entweder sind kleine
Unterpopulationen fleckenartig oder netzartig an kleine Biotope gebunden,
oder es sind zumindest lokale Anhiufungen der Individuen an bestimmten
Stellen des bewohn-
ten Gebietes festzu-
stellen; schematisch
ist dies auf der obe-
ren Reihe der Abb.
66 dargestellt. Eine
territoriale ~ Tren-
nung von Unter-

populationen ist also
so gut wie immer
und iiberall inner-
halb der Artareale
vorhanden ; der Pan~
mixiegrad wird aber
nicht allein durch

die territoriale Ver-
Abb. 66. Schema der verschiedenen Verteilung von Individuen tellung der Indivi-
innerhalb des Artareals (oben) und das Verhaltnis der Klein- duen, sondern auch
populationen zum Aktionshereich der betreffenden Art. Unten -
links ist trotz territorialer Zerrissenheit keine wesentliche Isolation i]?u}r](f{h 'dergn Bﬁweg
der einzelnen Kleinpopulationen vorhanden; unten rechts sind 1€ elt . m aum
die Kleinpopulationen, wegen des relativ kleinen Aktions- und Zeit bedingt.
bereiches der Individuen, stark voneinander isoliert. (Aus TiMo-  Das Territorium, in-

FEEFF-REssovsky 1939.) nerhalb dessen ein-

zelne  Individuen

einer Generation aktiv sich bewegen, oder passiv aber regelmiBig verschleppt
werden, kann man als ,,Aktionsbereich® der Individuen der betreffenden
Art bezeichnen ; somit stellt der Aktionsbereich das potentielle Fortpflanzungs-
gebiet der Individuen einer Population dar (und zwar das maximale, da das
..Jagd- oder Bewegungsrevier oft viel groBler und auch anders gelagert
als das eigentliche ,,Brut- oder Vermehrungsrevier” der Individuen einer
Generation sein kann). Es ist klar, daf§ der Grad der Panmixie, und somit
ihr Reziprokes, der Grad der Isolation einzelner Populationsteile, vorwiegend
durch das Verhéltnis zwischen der territorialen Trennung einzelner Unter-
populationen und dem Aktionsbereich der Individuen der betreffenden Art
bedingt wird; schematisch ist dieses auf der Abb. 66 unten dargestellt. Uber
die Aktionsbereiche verschiedener Organismenarten, ebenso iibrigens wie iiber
die Verteilung der Individuen und Unterpopulationen, ist noch recht wenig
Exaktes bekannt. Aktionsbereiche konnen grundsitzlich durch Wiederfunde
von an bestimmten Stellen freigelassenen markierten Individuen untersucht
werden. Tabelle 2 bringt das vorldufige Ergebnis solcher Markierungsversuche
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Tabelle 2.

Aktionsbereiche von Feldhasen und Rehen, festgestellt nach Wiederfunden
markierter Individuen in verschiedenen Entfernungen von der Markierungs-
stelle.

(Nach UrrLricH aus KRONING 1940.)

Wiederfunde markierter Individuen (in Prozent) in Entfernungen

Art von der Markierungsstelle bis zu km
\ 1 2 | 3 | 4 | 5 |10 15| 25 | 40
Hasen (n = 174) 546 | 155 | 98 | 46 | 57 | 41 2,9 1,7 1,1
Rehe (n = 964) 70,0 1 10,0 | 43 | 3,5 | 3,8 | 59 | 25 — —

an Hasen und Rehen in Deutschland; dhnliches Material wurde an einigen
Végeln und Kleinsgugern in RuBlland gesammelt. Bei Drosophila kann zur
Feststellung des Aktionsbereiches die schon vorhin erwidhnte Netzquadrat-
methode verwendet werden, indem an einer Stelle eine bestimmte Anzahl
von durch Mutationen markierter Individuen freigelassen wird; ein Teil

T2 11 1
1 1 2 9 1 2
32 4 3 s 76 7 74 /4 2
T & [ 4|3 1
7 39 n 93 48 26 3 1
5 77 84 62 I3 25 | Jj2 0 7
8168431
2 10 62 233 242 239 80

9
J 47 | 197 | 182 | 144 | 93 | 42 72 8

1 8 [ B 12117 1 £
3 13 126 303 4532 2N m 12 2] o~
74 J5 141 201 | 263 | 132 67 20 15 8
113195152
1 6 53 210 283 193 45 8
72 22 5% 706 69 83 57 9 4
1 1 2 3 4 1
2 1 22 61 10 -3 32 3 17
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2 2 5 1 1 4 kil
7 8 2 K4 3 7 76 3 27

— cad0m —_—

Abb. 67. Versuch zur Feststellung des ,,Aktionsbereiches von Drosophila funebris innerhalb
einer isolierten Population in Buch. An einem Millhaufen inmitten eines Gartenbiotops
wurden 1800 durch zwei nichtgekoppelte Mutationen (st und ri) markierte Drosophila funebris-
Fliegen ausgesetzt (das durch ein Kreuz bezeichnete Quadrat); in regelmiafBigen Abstéinden
(von ca. 10 m) aufgestellte Fangflaschen mit Futter wurden téglich zwei Wochen lang auf
eingefangene Fliegen durchgesehen und protokolliert; die Fliegen wurden an den jeweiligen
Fangstellen wieder freigelassen. Die fetten oberen Ziffern in den Quadraten bezeichnen die
Zahlen der markierten Drosophila funebris-Fliegen, die unteren, schrigen: die Zahlen normaler
Drosophila funebris und die kleineren, rechtsstehenden: die Zahlen der Drosophila melano-
gaster-Fliegen, die in den betreffenden Fangflaschen wihrend der ganzen Dauer des Versuches
registriert wurden. (Nach N. W. und E. A. TiMOFEEFF-RESsovsky 1940.)

davon wird dann im Laufe von ungefidhr einer Fliegengeneration bei Fang-
versuchen in der Umgebung dieser Stelle wiedergefangen und registriert;
auf Abb. 67 ist das Prinzip solcher Versuche dargestellt, und die Abb. 68
bringt Ergebnisse einiger weiterer derartiger Versuche. Bei Drosophila sind
die Aktionsbereiche sehr klein; deshalb miissen auch relativ geringe terri-
toriale Trennungen der Unterpopulationen bei dieser Organismengruppe
eine bedeutende Rolle im Sinne der intraspezifischen Isolation spielen. KEs
sel iibrigens bemerkt, daf dieselbe Methode des Einfangens markierter
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Individuen, die in bestimmter Zahl an einer bestimmten Stelle inner-
halb der Population freigelassen wurden, auch eine groBenordnungsmaiBige
Bestimmung der Individuen-

zahl auf dem so unter- I
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Abb. 68. Ausdehnung und Form der ,,Aktionsbereiche* von Drosophila funebris aus drei

Versuchen um einen Miillhaufen (links) und von Drosophila melanogaster aus drei Versuchen

auf einem Parkgelinde (rechts). Durch schwarzen Punkt ist die Aussetzungsstelle markierter

Fliegen bezeichnet. Methodik der Versuche wieauf Abb. 67. (Nach N. W.und E. A. TIMOFEEFF-
REssovsky 1940.)

suchten Territorium gestattet; Tabelle 3 bringt das Ergebnis entsprechen-
der Drosophila-Versuche.
Tabelle 3.

Drei Versuche zur Feststellung der Gesamtzahlen von Drosophila funebris-
und Drosophila melanogaster-Fliegen in einer isolierten Population um einen
Miillhaufen in einem Gartenbiotop in Buch. Durch zwei nichtgekoppelte Mutationen
(st und 7¢) markierte Drosophila funebris-Fliegen wurden am Miillhaufen ausgesetzt; danach
wurden zwei Wochen lang 63 um den Miillhaufen in regelmafBigen Abstinden verteilte Fang-
flaschen tiglich auf die Zahl der eingefangenen Fliegen revidiert, die wieder freigelassen
warden. Die Gesamtzahlen der Fliegen in der Population wurden nach der Formel x = a._b_c
berechnet, in der x die zu berechnende Gesamtzahl der Fliegen, a die Totalzahl der einge-
fangenen Fliegen, b die Zahl der eingefangenen markierten und ¢ die Zahl der eingefangenen
normalen Fliegen darstellen. .
(Nach N. W. u. E. A. TIMOFEEFF-RESsOVSKY 1940.)

| Zahl der [ Zahl der innerhalb der Berechnete Gesamt-
ausgesetzten Versuchsdauer zahl der Fliegen
Dag:: ggg‘gzzum markierten | eingefangenen Fliegen | in der Population
Drosophila fu-| tunebris | funebris | melano- | Drosophila| Drosophila
|nebris-Fliegen| markiert | normal | gaster | fumebris |melanogaster
27.V.—17. V1. 1930 . E 1100 197 184 143 995 785
6.VIII.—19.VIII. 1930,
total . . . . . .. ’ 1800 153 2924 3728 34 500 43 990
1Tag . .. ... { 1800 21 324 416 27 860 35780
10.1X.—23.1X.1930 .| 1200 131 610 6572 5610 60 460

Wir sehen also, daB die Isolation in verschiedensten Formen
bis in die kleinsten Populationen aller Lebewesen verbreitet
ist und somit iiberall als Evolutionsfaktor eingreifen kann.
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Abgesehen von einigen Fillen der wohlbekannten Isolationswirkung bei
Inselpopulationen, ist aber zundchst sehr wenig Genaues iiber Isolations-
verhiltnisse innerhalb verschiedener Artpopulationen bekannt.

4. Selektion.

Die Selektion als Evolutionsfaktor ist theoretisch am ausfiihrlichsten
untersucht worden; da auch in diesem Buche ein spezielles Kapitel der Se-
lektion gewidmet ist!), so werden wir uns hier nur mit den wesentlichsten
allgemeinen Ziigen dieses Vorganges befassen.

Der Selektionsvorgang besteht darin, daf von zwei oder mehreren
Organismenformen diejenige allmihlich quantitativ iiberband gewinnt, die
auf Grund ibrer Eigenschaften eine groBlere Gesamtwahrscheinlichkeit be-
sitzt, unter gegebenen Bedingungen zur Fortpflanzung gelangende Nach-
kommen zu erzeugen. Der ,,Selektionsdruck® kann numerisch in Form von
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Abb. 69. Selektionsgeschwindigkeiten eines dominanten (A) und eines rezessiven (B) mutanten
Allels; Anfangshiufigkeiten der Mutation = 0,1 %, und Selektionsvorteil (nach Lupwic)
= 0,001, bei einer Nachkommenzahl von 25. (Nach Lupwic 1940.)

verschiedenen Selektionskoeffizienten ausgedriickt werden, die im allgemeinen
die relativen Wahrscheinlichkeiten der einzelnen Organismentypen, zur
Fortpflanzung zu gelangen, darstellen. In vielen mathematischen Arbeiten
(R. A. FsHER, G. Gausg, J. B. S. HALDANE, 8. 8. TSCHETVERIKOV,
V. VOLTERRA, S. WRIGHT) wurde die Wirksamkeit der Selektion unter
verschiedensten angenommenen Voraussetzungen analysiert. Wesentlich ist,
daB unter Konstantbleiben sonstiger Bedingungen auch die geringsten
Selektionsvorteile im Laufe der Zeit den anfianglich seltenen Variationen
sich durchzusetzen helfen; typisch fiir den Selektionsverlauf ist die Langsam-
keit seiner Wirkung bei sehr geringen und sehr hohen Konzentrationen der
in Frage kommenden Organismenform und ein relativ sehr rascher Verlauf
(auch bei geringen Selektionsvorteilen) bei mittleren Konzentrationen, was
aus Abb. 69 klar hervorgeht.

In der klassischen Evolutionsforschung wurde meistens, auf Grund
der etwas anthropomorphen Bewertung eventuell selektiver Vor- und Nach-
teile einzelner Merkmale und Variationen, der numerische Wert der meisten
Selektionskoeffizienten eigentlich eher unterschatzt; die Betrachtung der

1) Beitrag LUDWIG.
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relativen Vitalititen einzelner Mutationen und Kombinationen zeigt uns,
daB in vielen Fillen ganz groBe Selektionskoeffizienten anzunehmen sind.
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Abb. 70. EinfluB der negativen Selektion auf zwei verschie-
dene Mutationen bei Drosophila melanogaster. Die eine Muta-
tion (Bar) setzt die relative Vitalitit in homozygotem und
heterozygotem Zustande herab und wird allméhlich ganz ver-
dringt; die andere (ebony) ruft in homozygotem Zustande eine
Herabsetzung und in heterozygotem Zustande eine Erhohung
der relativen Vitalitit hervor und wird durch das Zusammen-
spiel der negativen und positiven Selektion in einer bestimmten
Konzentration stabilisiert. Quantitativ stabile Populationen
von den betreffenden Mutationen wurden mit einigen Pirchen
normaler Fliegen ,,infiziert. (Nach L’H¥RITIER und THEISSIER
1937, aus TiMOFEEFF-REssovsky 1939.)
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Eine nihere Kennt-
nis der Eigenschaften
der Mutationen wund
Kombinationen und be-
sonders die Untersuch-
ung ihrer relativen Vi-
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daB das Evolutions-
material in sehr plasti-
scher und differenzier-
ter Weise von den Se-
lektionsvorgéngen be-
einflult werden kann.
Das muB} aus den Tat-
sachen deduziert wer-
den, daB die relativen
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zygoten und Hetero-
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ten Genotyps unter ver-
schiedenen Bedingun-
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den sein konnen. Abb. 70 zeigt, daB auf Grund entgegengesetzter Werte
der relativen Vitalitit im homozygoten und heterozygoten Zustande die
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Abb. 71. EinfluB des Kampfes ums Dasein zwischen Droso-

phila melanoyaster und Drosophila funebris und die relative An-
zahl der Individuen der letzteren Art in einer quantitativ
stabilen gemischten Population. Einer Drosophila funebris-
Population wurden einige Parchen von Drosophila melanogaster
hinzugefiigt. (Nach L’HERITIER und THEISSIER 1937, aus
TiMOFEEFF-RESsovsky 1939.)

Mutation ebony von
Drosophilamelanogaster
in einer quantitativ sta-
bilen Population durch
die normale Form zwar
rasch verdringt, dann
aber in gewisser Kon-
zentration stabilisiert
wird; dagegen wird die
Mutation Bar, die so-
wohl in homozygotem
als auch in heterozygo-
tem Zustand eine her-
abgesetzteVitalitiat hat,
allmihlich ganz ausge-
merzt. Abb. 71 zeigt
einen besonders inter-
essanten Fall: in einer
gemischten Population
wird Drosophila fune-
bris durch D. melano-

gaster sehr schnell verdringt, bleibt aber in geringer Konzentration auf
die Dauer vorhanden; dieses Beispiel zeigt, was so oft vergessen wird,
daB zu den Milieufaktoren auch die absolute Frequenz des Vorkommens
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der betreffenden Formen gehért, und daB manche Organismenformen sich
als typische , Liickenausfiiller gut bewdhren koénnen. Abb. 72 zeigt,
wie durch entgegengesetzte Selektionswerte derselben Form unter ver-
schiedenen Bedingungen in verschiedenen Jahreszeiten ein sténdiger Poly-
morphismus der Population zustande gebracht wird. Es handelt sich
hier um den Marienkédfer Adalia bipunctata, der in allen Populationen
polymorph in bezug auf Fligeldeckenmuster ist (die verschiedenen Formen
stellen erbliche Kombinationen und Mutationen dar) und in Mitteleuropa
in freier Natur etwa 3 Generationen jahrlich hat. Im Herbst ziehen sich
die Kifer in Winterquartiere (Ritzen und Spalten in Wéinden und Mauern,
Spalten und Risse in Holz und Baumrinde) zuriick, aus denen sie im
Frithjahr in verminderter Zahl wieder herauskriechen. Es wurden im
Laufe mehrerer Jahre die relativen Haufigkeiten der zwei Haupttypen
der Elytrenfirbung in den zur Uberwinterung sich ansammelnden Herbst-
populationen und in den iiberwinterten Friihjahrspopulationen festgestellt.
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Abb. 72. Prozentsitze der Formen mit schwarzer (f. 2-maculata, unten links, f. 4-maculata

und f. 6-pustulata, unten rechts) und mit roter Grundfirbung (f. typica, oben links, f. annulata,

oben rechts) bei Adalia bipunctata L. in den ersten Friihjahrs- (IV) und in den letzten Herbst-

populationen (X) an einer Uberwinterungsstelle (Siidmauer mit Ritzen) in Buch wihrend

5 Jahren. Die zwei letzten Kolonnen stellen die Durchschnittshaufigkeiten entsprechender
Allele dar. (Nach TIMOFEEFF-REssovsky 1940.)

Dabei hat sich gezeigt, daf immer die eine Form im Herbst, die andere
im Friihjahr zunimmt; daraus geht hervor, dafl die betreffenden Allele unter
verschiedenen Saisonbedingungen verschiedene relative Vitalititswerte be-
sitzen, wodurch auch der Polymorphismus der Population zu erkliren ist.

Eine genauere Kenntnis der Eigenschaften und Vitalititsverhiltnisse
von Mutationen und Kombinationen fiithrt zu einer wesentlichen Vertiefung
unserer Vorstellungen iiber die Wirksamkeit der Selektion. Es ergibt sich
daraus, daB die wiederholt auftretenden Mutationen in verschiedenen Teilen
der Artpopulation unter verschiedene Milieubedingungen und in verschie-
dene Kombinationen mit anderen Allelen geraten und somit wesentliche
Unterschiede im Selektionswert in den einzelnen Fillen aufweisen konnen.
Die durch Mutabilitit und Populationswellen bedingte Heterozygotie der
freien Populationen versorgt die Art mit ,,Evolutionskandidaten®, die
dauernd verschiedenen Vorgingen der positiven und negativen Auslese
unterliegen, und bildet die Grundlage der potentiellen Anpassungsfahigkeit
an verschiedene und wechselnde Bedingungen. Es ist weiterhin verstandlich,
daB} eigentlich meistens nicht die einzelnen Allele, sondern bestimmte Kom-
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binationen selektioniert werden. Auf diesem Wege bilden sich fiir bestimmte
Bedingungen ,,harmonische genotypische Kombinationen, da jeder Selek-
tionsvorgang, wenn es sich primir auch um die Selektion eines einzelnen
Allels handelt, automatisch ein optimales genotypisches Milieu mitselektio-
niert. Auf diesem Wege kommen auch physiologische Korrelationen und
die Ausbreitung ,,neutraler Merkmale zustande. Es ist zu verstehen, dal
auch negative Selektion oft von Bedeutung fiir die Pragung genotypischer
Konstitutionen sein kann. SchlieBlich muBl noch betont werden, daB, ent-
gegen der vereinfachten Meinung, nicht nur die Merkmale als solche, sondern
hauptsichlich die Vitalitatswerte von Allelenkombinationen selektionistische
Vor- und Nachteile besitzen; man kann gewissermafen von ,,phdnotypischer
und von ,genotypischer Auslese sprechen, wobei letztere fast immer
vorhanden sein muB, auch wenn das Merkmal als solches ,,neutral® ist.

Das genetisch bekannte Evolutionsmaterial bietet die mannigfaltigsten
Moglichkeiten einer Selektionswirkung, die wir uns heute in viel differenzier-
terer und feinerer Form als zu DARWINs Zeiten vorstellen konnen. Wir
wissen auch, da8 in vielen Fillen recht hohe Selektionskoeffizienten in Frage
kommen, und daf durch Populationswellen relativ hohe Anfangskonzen-
trationen einzelner Genotypen geschaffen werden, wodurch die Auslese-
geschwindigkeit beschleunigt wird. Man weill aber zunichst noch sehr wenig
iber die tatsiichlichen Intensititen der Selektionsvorginge in freier Natur;
auf diesem Gebiete steht noch sehr viel Arbeit bevor.

Fiir den Verlauf des gesamten Evolutionsvorgangs sind selbstverstand-
lich alle vier vorhin aufgezihlten Evolutionsfaktoren notwendig. Es kann
aber die verschiedene Bedeutung einzelner Evolutionsfaktoren im Sinne
ihrer relativen Beteiligung an den verschiedenen Seiten des Evolutions-
prozesses bewertet werden.

Der Mutationsdruck kann, wie wir schon frither gesehen haben,
kaum als richtender Faktor angesehen werden; als solcher kénnte er nur
in den wahrscheinlich duBerst seltenen Fillen auftreten, in denen er den
Druck anderer Faktoren iibertrifft; und auBerdem insofern, als selbstver-
stindlich nur das entstehen kann, wozu durch Mutabilitit die notwendigen
Bausteine geliefert werden. Die Mutabilitdt muBl somit als Lieferant des
Evolutionsmaterials angesehen werden. Dieselbe Bedeutung kommt auch
den Populationswellen zu. Erst durch zufillige Konzentrationsschwan-
kungen einzelner Genotypen wird das durch Mutationen entstandene Material
auf die wirkliche historische Evolutionsarena gebracht und einer intensiveren
Auslese ausgeliefert; die Populationswellen erméglichen dadurch eine vollere,
raschere und vielseitigere Ausnutzung des Evolutionsmaterials und schaffen
dauernd in verschiedenen Teilen des Artareals , Evolutionskandidaten®,
deren weiteres Schicksal allerdings von anderen Faktoren abhingt.

Die Isolation, also eine linger andauernde Trennung einzelner Popu-
lationsteile, muB als Hauptfaktor der Differenzierung im Raum
betrachtet werden; letztere kann auch durch verschieden gerichtete Selektion
in verschiedenen Teilen des Artareals zustande gebracht werden, wird aber
durch Isolation wesentlich beschleunigt, vertieft und irreversibel gemacht.
Die biologische, vor allem die genetische Isolation im engeren Sinne des
Wortes, ist auch der wesentlichste Schritt der Artbildung; sie ermoglicht
den schon partiell morpho-physiologisch differenzierten Sippen auch neben-
einander, unter Einflull #hnlicher Bedingungskonstellationen sich weiter zu
entwickeln, ohne die vorhin gewonnene Differenzierung einzubiilen; eine
frithzeitig in einem Teil des urspriinglichen Artareals aufgetretene biologische
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Isolation kann auch automatisch von vornherein einen Unterschied in dem
weiteren Entwicklungsverlauf mit sich bringen. SchlieBlich ist die Selek-
tion der richtunggebende Hauptfaktor, indem sie dauernd ein opti-
males Verhaltnis zwischen den Organismen und ihrer Umgebung aufrecht-
erhilt und eine adaptive morphophysiologische Differenzierung in Zeit
hervorruft; ersteres bezeichnen wir als Adaptation und das zweite als Hoher-
entwicklung oder evolutionistischen Progre8.

Die uns bekannten vier Evolutionsfaktoren bilden somit zwei Gruppen:
die Mutabilitdit und die Populationswellen liefern das Evolutionsmaterial,
und eine richtunggebende Rolle spielen die Isolation und vor allem die
Selektion. Andere Faktoren, wie z. B. ein direkter richtender EinfluB des
Milieus in lamarckistischem Sinne, sind uns nicht bekannt, und die bisherigen
Ergebnisse der experimentellen Genetik sprechen gegen die Moglichkeit
der Existenz derartiger Faktoren und gegen die Notwendigkeit ihrer An-

nahme.
V. Schluf{bemerkungen.

Kurz zusammenfassend kann also folgendes behauptet werden: Das
elementare Evolutionsmaterial, die Bausteine fiir die Evolutionsvorginge,
wird, nach unserem heutigen Wissen, ausschlieflich durch die von der ex-
perimentellen Genetik untersuchte Mutabilitit der Organismen geliefert;
die Mutationen besitzen alle Eigenschaften, die ein elementares Evolutions-
material besitzen muB. Und wir kennen vier elementare Evolutionsfak-
toren, deren Titigkeit und Wesen direkt aus Beobachtung und Experiment
erschlossen werden kénnen und von denen zwei (die Mutabilitit und die
Populationswellen) nur als Materiallieferanten dienen und die zwei anderen
(die Isolation und vor allem die Selektion) als ordnende und richtende
Faktoren im Evolutionsvorgang angesehen werden miissen. Der Verlauf
des historischen Evolutionsvorgangs ergibt sich aus dem Zusammenspiel
dieser verschiedenen Evolutionsfaktoren, wodurch das richtungslos vari-
ierende elementare Evolutionsmaterial in einen geregelten Adaptations- und
Differenzierungsprozef geleitet wird ; eine Annahme weiterer, unbekannter und
unbewiesener Evolutionsfaktoren, sowie unbekannte Quellen des Evolutions-
materials erscheinen uns zunichst iiberfliissig, vor allem fiir die dringendsten
und auch zugiinglichsten Analysen der Mikroevolutionsvorginge.

Zum Schlufl wollen wir noch kurz die Frage nach den verbreitetsten
Mechanismen der Mikroevolution und einige Methoden der genetisch-
evolutionistischen Forschung besprechen.

1. Evolutionsmechanismen.

Es soll hier weder eine geschlossene Theorie des Evolutionsmechanismus
noch eine vollstindige und eingehende Darstellung der Erscheinungen und
Mechanismen der Mikroevolution gegeben werden; wir wollen lediglich
einige uns besonders wichtig erscheinenden mikroevolutionistischen Abléufe
besprechen. Dabei wollen wir uns hauptsichlich auf die intraspezifische
Variabilitit beschrinken und nur kurz die Frage der Artbildungsmechanis-
men streifen.

Eine Betrachtung der geographischen Variabilitit zeigt, daB es sich
dabei um drei Gruppen von Merkmalen und Merkmalskombinationen handeln
kann: um ,neutrale’ Merkmale, deutlich ,,adaptive’* Merkmale und um
,;harmonische‘ Merkmalskombinationen (d.h. Merkmale, die in bestimmten
Kombinationen spezifische Beziehungen zueinander und eventuell zum Milieu
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aufweisen). An Hand der uns bekannten Eigenschaften von Mutationen
und Kombinationen und der Wirkungsmechanismen der uns ebenfalls be-
kannten Evolutionsfaktoren ist es leicht, sich die Entstehung aller drei
Merkmalsgruppen der intraspezifischen Variabilitit vorzustellen. Die erste
Gruppe enthilt nur zum Teil wirklich ,neutrale” Merkmale, deren Ent-
stehung auf zufillige positive Schwankungen entsprechender Genkonzen-
trationen, Isolationserscheinungen und manchmal wohl auf das Mitselektio-
nieren im Rahmen eines optimalen genotypischen Milieus bei der Auslese
anderer Merkmale zuriickzufithren ist. In vielen Fillen wird es sich aber
nur um scheinbar ,,neutrale Merkmale handeln, die uns deshalb als solche
erscheinen, weil wir ihre Beziehungen zum inneren und &uBeren Milieu nicht
kennen. Man darf dabei nicht vergessen, dall wohl in den allermeisten Fillen
nicht das Merkmal als solches, sondern die ihm zugrundeliegende genetische
Konstitution einen Auslesewert besitzt; nur bei den offensichtlich adaptiven
Merkmalen, wie z. B. bei der Mimikry, Schutzfarbungen und -anpassungen
und bei anderen Fallen von morphophysiologischen Anpassungserscheinungen
handelt es sich um die Auslese der betreffenden Merkmale als solche. Man
muf immer im Auge behalten, daB der Selektionskoeffizient, oder die end-
giiltige Uberlebungsrate, die numerische Summe verschiedenster biologischer
Eigenschaften, die die relative Vitalitit des betreffenden Genotyps in ver-
schiedenstem Sinne beeinflussen, darstellt (wie z. B. der Grad der sexuellen
Affinitat, Fertilitdtsrate, spontane embryonale Sterblichkeit, Resistenz ver-
schiedener Entwicklungsstadien gegen verschiedenste Noxen, Schutz- bzw.
Wehrfihigkeit gegen Feinde, sonstige Bewdhrung und Konkurrenzfahigkeit
im Kampf ums Dasein usw.; dabei kénnen noch einige Eigenschaften fiir das
Individuum einen positiven, fiir die Sippe dagegen einen negativen Selektions-
wert, und umgekehrt, haben); und da} ein Auslesewert eines jeden Allels
in Beziehung steht nicht nur zu einem bestimmten duBeren Milieu, sondern
auch zu einer bestimmten Kombination anderer Allele. Letzteres leitet
iilber zu der Frage nach den harmonischen Merkmalskombinationen. Sie
entstehen durch automatische simultane Mitauslese mehrerer verschiedener
Gene bei der Selektion irgendeines einzelnen Gens; diese simultane Selektion
beruht auf den spezifischen gegenseitigen Beeinflussungen der relativen
Vitalitit einzelner Allele in verschiedenen Kombinationen, wie wir sie im
Abschnitt II, 2 gesehen haben. Auch eine zufillige Ausbreitung eines ,,neu-
tralen Merkmals, durch positive Fluktuation der entsprechenden Gen-
konzentration und durch Isolation, mull automatisch die Auslese eines ent-
sprechenden optimalen genotypischen Milieus auslésen. Eine Mutation, die
ein Merkmal hervorruft, das als solches einen hohen positiven Selektions-
wert unter bestimmten Bedingungen besitzt, kann positiv selektioniert
werden, trotzdem ihre ,,physiologische® Vitalitit geringer als die des Aus-
gangstyps ist; nach einiger Zeit wird aber auch ihre physiologische Vitalitit
durch die Auslese eines optimalen genotypischen Milieus erhoht werden.
Dadurch erklirt sich z. B. die Beobachtung, daB die in manchen Sippen
zum normalen Bestand der freilebenden Populationen gehrenden ,,grofien‘
Mutationen nicht die herabgesetzte Vitalitit besitzen, die fiir die meisten
gleichen frischauftretenden Mutationen in anderen Sippen charakteristisch
ist. Die gegenseitigen Auslesebeziehungen verschiedener Gene zueinander
erkliren auch die Tatsache, dal manchmal an den Grenzen von zwei mit-
einander an sich fertilen Unterarten nur relativ schmale Mischzanen und
unerwartet wenig Bastarde beobachtet werden: beide harmonischen Gen-
kombinationen verlieren durch Aufspaltung und Rekombination ihre Aus-
lesevorteile. Andererseits kénnen manchmal gerade in Mischzonen durch
zufillige Rekombinationen neue wertvolle Genotypen entstehen.
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Die Mechanismen der intraspezifischen Differenzierung kénnen sehr
verschiedenartig sein. ‘

Ein besonders einfacher und augenfilliger Differenzierungsmechanismus
besteht in der geographischen Ausbreitung einzelner Mutationen, von der
wir einige Beispiele schon im Abschnitt III, 1 gebracht baben. In statu
nascend1 unterscheiden sich so entstandene Rassen von den urspriinglichen
vorwiegend in einem Merkmal; im Laufe der Zeit miissen aber durch oben
erwihnte simultane Selektion anderer Allele sich aus diesen anfinglich
monogenen — ,,gute’ polygene Rassen bilden. Ein anderer Weg der Bildung
geographischer Rassen besteht in einer Transgression von urspriinglich un-
abhéngigen Ausbreitungsgebieten verschiedener Mutationen und Kom-
binationen; manchmal fithrt dieser Proze8 sicherlich nur zu einem unge-
ordneten Polymorphismus von Populationen, in einigen Fillen kann er aber
zur Bildung lokal angepaBter harmonischer Merkmalskombinationen fiihren.
Solche Fille sind vielleicht nicht selten, ihre Aufdeckung erfordert aber eine
sorgfaltige ,,phinogeographische und mnach Moglichkeit sogar ,,geno-
geographische” Analyse der betreffenden Artpopulationen, d.h. eine sorg-
filtige Untersuchung der Verbreitung und Konzentration aller einzelnen
moglichst elementaren Merkmale (und soweit méglich der ihnen zugrunde
liegenden Gene) innerhalb des gesamten Artareals bzw. eines gré8eren wohl-
definierten Teiles desselben. Von derartigen Analysen gibt es aber zunidchst
nur einige Ansitze. Die beiden eben erwihnten Ditferenzierungsmechanismen
konnen auch innerhalb grofier, geographisch kontinuierlicher und in sich
mehr oder minder panmiktischer Populationen ablaufen. Geographische
oder biologische Diskontinuitit im Sinne des Auftretens territorial-geographi-
scher oder biologischer Isolation fithrt mit der Zeit zu einer entsprechenden
intraspezifischen Differenzierung; aus der Zoogeographie sind sehr viele
Fille solcher Bildung von Unterarten durch Isolation wohlbekannt. Ein
anderer Weg der Bildung neuer Unterarten kann in der Ausbreitung, Trans-
gression und Bildung innerhalb der Mischzone von angepaften und sich
ausbreitenden Neukombinationen aus zwei polygenen, vorher differenzierten
Unterarten bestehen ; die Mischzone bzw. auch die angrenzenden Gebiete werden
dann von einer solchen Neukombination besetzt; Abb. 73 zeigt die Verbrei-
tung der drei Hauptunterarten des Dompfaffs, von denen die mitteleuropéische
Subspezies Pyrrhula pyrrhula germanica wahrscheinlich aus einer Neukom-
bination in der Mischzone von P. p. pyrrhula und P. p. menor entstanden ist.

Besondere Aufmerksamkeit wird von den Zoogeographen den Fillen
von intraspezifischer (manchmal auch interspezifischer) Variabilitit ge-
schenkt, die eine quantitativ abgestufte geographische Merkmalsgradation
und manchmal auch geographische Konvergenzen zwischen den Merkmals-
gradationen verschiedener Arten aufweisen. Schon seit lingerer Zeit wurden
die meisten derartigen Fille in sogenannten ,,klimatischen Regeln‘ zusammen-
gefaBt (die sogenannten BERGMANNsche, (LOGERsche, ALLENsche usw.
Regeln). Sonderbarerweise entstand in einigen Kreisen der Zoogeographen
um diese Klimaregeln eine heftige Polemik, die dazu fithrte, daBl auf der
einen Seite versucht wurde, fast die gesamte geographische Variabilitit in
diese Regeln hineinzupressen, und auf der anderen Seite denselben Regeln
jegliche Bedeutung und reelle Existenz abgestritten wurde. Viele Fille der
geographischen Merkmalsgradation verlaufen ganz entsprechend den Forde-
rungen der Klimaregeln; Abb. 74 zeigt die geographische Gradation der
GroBe und der Farbungsintensitit beim RauhfuBkauz Aegolius fumereus,
die ganz entsprechend der BERGMANNschen bzw. GLOGERschen Klimaregeln
verlduft. Da viele verschiedene Fille aus vielen verschiedenen Tiergruppen
ein im wesentlichen gleiches Phinomen aufweisen, so ist es sehr wahrschein-
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lich, daB fiir alle diese Fille auch eine dhnliche Erklirung gilt. Eine selek-
tionistische Erklirung der den Klimaregeln wirklich folgenden Fille der

V22 Ap. pyrehula; SN Pp. minor; & Fp. germanica.

Abb. 73. Verbreitung von drei Unterarten des Dompfaffes Pyrrhula pyrrhula L. Die Subsp.
P. p. germanica ist wahrscheinlich aus Kreuzungen der nordéstlichen Subsp. P. p. pyrrhula
mit der siidwestlichen P. p. minor entstanden. (Nach STRESEMANN 1919.)

geographischen Merkmalsgradation st6B8t unseres Erachtens auf keinerlei
Schwierigkeiten?); sie wird noch besonders dadurch erleichtert, da8 bekannt-
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Abb. 74. Beispiel eines der BERGMANNschen und der GLoGERschen Regeln entsprechenden
Falles von geographischer Variabilitit: Variation der Fliigellinge (Zahlen neben den Kreisen
stellen die mittlere Fliigellinge der entsprechenden Populationen in Millimeter dar, die aufler-
dem durch die GréBe der Kreise veranschaulicht wird) und der Farbungsintensitit (reprisen-
tiert durch verschiedene Schraffierung der Kreise) beim RauhfuBkauz Aegolius funereus L.
in der Paldarktis. (Nach BUTURLIN und DEMENTJEW 1935, REINIG 1938 und anderen Quellen.)

1) Vergl. auch den Beitrag RENSCH.
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lich eine weitgehende Parallelitit zwischen der erblichen Variation auch
ziemlich weit entfernter Organismengruppen besteht, eine Erscheinung, die
phiinomenologisch von VAVILOV (1922) unter dem ,,Gesetz der homologen
Reihen in der erblichen Variabilitit® zusammengefaft wurde. Unzweifel-
haft gibt es aber auch sehr viele Ausnahmen aus den Klimaregeln und geo-
graphische Merkmalsgradationen, die auf ganz anderen Wegen zustande
kommen. Abb. 75 zeigt die geographische Grofenvariation der eurasiatischen
Auverhihne, die der BERGMANNschen Regel keinesfalls folgt. Einige geo-
graphische Merkmalsgradationen kénnen dadurch erklirt werden, dal es
sich um eine allméhliche Dissipation von Modifikationsfaktoren um die
Zentren der Hochstentwicklung von polygenen quantitativen Merkmalen
handelt. In einigen Fillen handelt es sich um die von REINIG (1938) vorge-
schlagene Erklirung durch ,,Elimination‘, d. h. durch Abnahme der Hetero-
zygotie vom Ausbreitungszentrum zur Peripherie bei relativ rascher Areals-
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Abb. 75, Beispiel eines Falles der geographischen Variabilitit, der den Klimaregeln wider-

spricht: Variabilitdt der Fliigellingen bei den Auerhihnen Tetrao urogallus L.und Tetrao

parvirostris Bp. in der nérdlichen Palaarktis. Die Zahlen neben den Kreisen geben die mittlere

Fliigellinge der entsprechenden Populationen in Millimeter an; die relativen GroBen werden

auch durch die GroBe der Kreise veranschaulicht. (Nach BuTurLIN, HARTERT, MENZBIER,
STEGMANN, SUSCHKIN und anderen Quellen.)

erweiterung der Arten und Unterarten; als Hilfshypothese nimmt dabei
REINIG an, daB die KérpergroBe durch Zunahme der Homozygotie an der
Peripherie des Ausbreitungsgebietes abnimmt. Auch diese Erklirung darf
nicht iibertrieben verallgemeinert werden, da auch von dieser Regel es un-
zahlige Ausnahmen gibt. Als Beispiel ist auf Abb. 76 die geographische
GroBenvariabilitit des Weidenammers, einer sich in westlicher Richtung
ausbreitenden Art, angefiihrt, die der REINIGschen Fassung der Eliminations-
regel direkt widerspricht.

Sowohl fiir die intraspezifische Differenzierung als auch fiir die geo-
graphische Merkmalsgradation gelten in verschiedenen Fillen sicherlich
verschiedene Erklirungen, die aber alle auf Mechanismen zuriickgefiihrt
werden konnen, die sich aus den bekannten Eigenschaften des Evolutions-
materials und der Evolutionsfaktoren zwangslos ergeben.

Weniger Material, als iiber die intraspezifische Differenzierung, besitzen
wir iber die Wege der eigentlichen Artbildung. Dieses ist verstandlich,
da es sich hier schon um eine gréBere Evolutionsetappe handelt. Es kénnen



410 Hans Bauer und N. W. Timoféeff-Ressovsky,

aber trotzdem plausible Annahmen gemacht werden, die von genetischen
und cytogenetischen Tatsachen ausgehen und auch durch biogeographisch-
systematische Beobachtungen gestiitzt werden kénnen.

Wir haben schon am Anfang des Abschnittes III auf die Schwierigkeiten
der Artabgrenzung und sogar der Prigung einer allgemeinen Artdefinition
kurz aufmerksam gemacht. Zur Definition der Art miissen verschiedene
Kriterien herangezogen werden; dafll wichtigste und charakteristischste
besteht aber darin, daBl die Arten eine weitgehende biologische Isolation
voneinander aufweisen miissen; dieses Isolationskriterium ist, wenn auch
vielleicht nicht immer fiir praktisch-taxonomische Zwecke, so doch ent-
scheidend fiir das tatsichliche Entstehen der Arten in freier Natur. Somit
gipfelt die Frage nach dem Mechanismus der Artdifferenzierung in der Frage
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Abb. 76. Geographische GréBenvariabilitit bei einer sich nach Westen ausbreitenden Art:

Verbreitung der Unterarten des sibirischen Weidenammers Emberiza aureola PaLL. (der aus

Westsibirien im Laufe der letzten 100 Jahre sich iiber Osteuropa verbreitet hat,’siche Abb. 39);

die Zahlen geben die mittlere Fliigellinge in Millimeter in den verschiedenen Populationen an.
(Nach StaNCINSKY 1928 und MALzEV 1938.)

nach dem Entstehen, der Entwicklung und der Ausbreitung der biologischen
Isolation. In Abschnitt IV, 3, sowie vorher bei der Besprechung der Mu-
tabilitdt, wurde gezeigt, daB wir die genetischen Grundlagen fiir verschie-
denste Formen der biologischen Isolation kennen; es mangelt also nicht an
genetischen Erklarungsmechanismen. Schwieriger ist die Frage, welche von
diesen verschiedenen Mechanismen und in welcher Form vom historischen
Evolutionsvorgang bei der Artdifferenzierung tatsichlich verwendet wurden.
Im groBen und ganzen kénnen zwei extreme Wege der Artdifferenzierung
angenommen werden, zwischen denen es selbstverstidndlich verschiedenste
Ubergénge geben kann.

Der eine Weg der Artdifferenzierung wiirde darin bestehen, daf die
fiir das Artwerden typische biologische Isolation sekundir auf der Grundlage
einer vorhergehenden territorial-geographischen Isolation entsteht; das wire
also der Weg der Artdifferenzierung iiber die geographische Rassenbildung.
Extreme geographisch isolierte Unterarten, vor allem, wenn sie auBerdem
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unter EinfluB eines verschiedenen Milieus (also verschiedener Selektions-
ablaufe) stehen, miilten im Verlauf der allgemeinen Differenzierung auch
Unterschiede beziiglich der verschiedenen Faktoren der biologischen Isolation
erwerben. Bei sekundiren Ausbreitungen solcher weitdifferenzierten Unter-
arten konnten sie ineinander transgredieren bzw. gemeinsame Grenzen er-
reichen, ohne sich zu kreuzen und Mischpopulationen zu bilden; dadurch
wire die Hauptstufe der Artbildung erreicht. Aus der Zoogeographie sind
einige Fille bekannt, die in dieser Weise am naheliegendsten interpretiert
werden konnen; auf Abb. 77 ist ein solches Beispiel angefiihrt. Es handelt
sich um die Verbreitung verschiedener Unterarten (,,groBer” Unterarten
oder sogenannter Unterartengruppen, die ihrerseits in eine Reihe verschie-
dener ‘eigentlicher Unterarten zerfallen) der Kohlmeise; die zwei extremen
Unterarten, Parus major major und P. m. minor, treffen sich im fernen
Osten, ohne dal} sie dort eine Bastardpopulation bilden. Die Zahl klarer
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Abb. 77. Verbreitung der drei ,,groBlen’ Unterarten oder Formengruppen der Kohlmeise

Parus major L. um die zentralasiatischen Wiisten herum. Im Amur-Gebiet treffen sich die

vom Siidwesten kommenden P. m. minor und die vom Nordwesten kommenden P. m. major
ohne sich durch Kreuzungen zu mischen. (Nach STEGMANN 1926 und Renscu 1929.)

Fille dieser Art ist aus verstdndlichen Griinden recht gering, da wir nur
durch gliicklichen ,,historischen Zufall“ ein Transgredieren extremer geo-
graphischer Rassen beobachten konnen; es ist aber zu vermuten, dal in
vielen Fillen ein grundsitzlich dhnlicher Weg der Artdifferenzierung, nicht
mehr so klar, als solcher aus dem zoogeographischen Material erkannt wer-
den kann.

Der andere extreme Weg der Artdifferenzierung wiirde in einer priméren
lokalen Entstehung und Ausbreitung einer der verschiedenen Formen der
biologischen Isolation bestehen. In verschiedenen Fiallen konnte dabei die
eine oder andere Form der biologischen Isolation den Ausgangspunkt bilden.
Besonders wahrscheinlich ist dieser Weg der Artdifferenzierung bei individuen-
reichen Arten, die in sehr viele kleine und weitgehend voneinander isolierte
Unterpopulationen zerfallen. Es ist selbstverstandlich sehr schwer, wenn
nicht aussichtslos, derartige Félle der beginnenden Artdifferenzierung aus dem
systematisch-zoogeographischen Material herauszufinden, besonders, da die
beginnende Artdifferenzierung in diesen Fillen nur von sehr geringer morpho-
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logischer Differenzierung begleitet zu werden braucht; es ist schon vorge-
kommen, daf Arten erst auf Grund fehlgeschlagener Kreuzungsversuche und
manchmal auch cytologisch festgestellten auffilligen Chromosomenunter-
schieden erkannt und beschrieben wurden, da sie vorher gar nicht auffielen
(z. B. in der Gattung Drosophila, in der eine ganze Reihe von Arten als solche
erst nach genetischen Laboratoriumsversuchen erkannt wurden). Es ist sehr
wahrscheinlich, daf§ gerade die Artbildung bei den Drosophiliden zu diesem
Typ gehort.

Zwischen den beiden oben erwahnten Extremen kann es selbstverstéind-
lich alle Uberginge geben. Im allgemeinen mufl betont werden, daf, im Gegen-
satz zu den Pflanzen, bei dem Zustandekommen der genetischen Inkongruenz
zwischen den Arten Genommutationen, sowie die Kreuzungsprodukte schon
weitgehend differenzierter Arten bei Tieren eine relativ geringe Rolle spielen.

AbschlieBend kann bemerkt werden, daB die Genetik mehr als aus-
reichende Grundlagen fiir die Erklirung verschiedenster Mechanismen der
intraspezifischen und interspezifischen Differenzierung liefert. Auf Schwierig-
keiten stofit meistens die Entscheidung, um welche Differenzierungswege
es sich in den verschiedenen einzelnen Fillen tatsichlich gehandelt hat.
Diese Schwierigkeiten sind zum Teil durch die Art des Materials bedingt;
wesentliche Fortschritte konnen aber noch durch eingehende systematisch-
biogeographische und populationsdynamische Untersuchungen erreicht wer-
den, in denen genetische Gesichtspunkte berticksichtigt werden.

2. Methoden
der genetisch-evolutionistischen Forschung?).

Die Methoden und Wege der genetisch-evolutionistischen Forschung
kénnen selbstverstindlich sehr mannigfaltig sein. Man kann aber zwel
Hauptrichtungen unterscheiden: eine theoretische, zu der mathematische
Analysen der Wirksamkeit verschiedener Evolutionsfaktoren unter be-
stimmten angenommenen Bedingungen und theoretische und experimentelle
Priifungen der allgemeinen Voraussetzungen einer genetisch-selektionisti-
schen Erklirung von Evolutionsmechanismen gehéren; und eine empirische,
die genetische Analysen von Sippenunterschieden und ein mannigfaltiges
Arbeitsgebiet, die Populationsgenetik, umfaft.

Die Kenntnis der Wirkungsgesetze und der Grenzwerte der
Wirksamkeit einzelner Evolutionsfaktoren und deren Kombina-
tionen ist yon entscheidender Bedeutung fiir jede Art von genetisch-evolutio-
nistischen Uberlegungen. Und diese Kenntnis wird gewonnen auf dem Wege
mathematischer Analysen, fiir die heutzutage durch die Arbeiten von R. A.
FI1sHER, G. F. GAUsE, J. B. S. HALDANE, G. H. HARDY, K. PEARSON, J. PHI-
LIPTSCHENKO, S. S. TSCHETVERIKOV, V. VOLTERRA, S. WRIGHT u. a. eine schon
weit ausgebaute Grundlage geschaffen wurde. Durch solche mathematischen
Analysen wird die potentielle Wirkungsfihigkeit der Evolutionsfaktoren in
klarer und strenger Form aufgezeigt, obwohl sie selbstverstandlich keine exak-
ten Aussagen iiber die tatséchlichen Verhiltnisse der in der Natur sichabspielen-
den Evolutionsvorginge in konkreten Einzelfillen machen kénnen, solange
man keine numerischen Werte wenigstens fiir die relativen Grofen des
Druckes der einzelnen Evolutionsfaktoren bei den in Frage kommenden
Evolutionsabldufen besitzt. Es mul} gegeniiber den radikalen Empirikern,
die gerade unter den Biologen nicht selten sind, und oft dazu neigen, theo-

1) Fir das Allgemeine vergl. den Beitrag ZIMMERMANN.
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retische Arbeitsrichtungen als iiberfliissige mathematische Spielereien zu
betrachten, ausdriicklichst betont werden, daf gerade auf diesem Gebiete
ohne eine strenge und exakte Analyse der Verhiltnisse, wenn auch unter
kiinstlich angenommenen Voraussetzungen, die Evolutionsmechanismen iiber-
haupt nicht klar gesehen und erkannt werden konnen; ,,qualitative Schit-
zungen auf den ,ersten Blick”, oder auf Grund sogenannter allgemein-
biologischer ,,Erfahrungen®, ,,Bewertungen und ,,Formenkenntnissen
konnen zu abwegigsten Trugschliissen fithren. Ebenso wichtig ist eine sinn-
volle Verwendung der Tatsachen, Erfahrungenund Ergebnisse der
experimentellen Genetik, die sich doch gerade mit der Analyse der erb-
lichen Variabilitit befaBt (dle wiederum die allgemeinste Voraussetzung fiir
die Evolution bildet), bei den Versuchen einer Klirung der Mechanismen
der Evolutionsabliufe. Nur auf diese Weise wird eine oft unbewufite Ver-
wendung von unbegriindeten, inhaltslosen und oft sogar den elementarsten
genetischen  Erfahrungen widersprechenden Voraussetzungen bei evolutio-
nistischen Uberlegungen vermieden.

Genetische Analysen der Unterschiede zwischen schon diffe-
renzierten systematisch-reellen Sippen haben zweierlei Bedeutung.
Erstens wird auf diesem Wege gepriift, ob die Unterschiede zwischen diesen
Sippen auf genetisch bekannte Faktoren zurtickgefiihrt werden kénnen und
welcher Art diese Faktoren sind; wie wir vorhin gesehen haben, beruhen alle
bisher untersuchten Slppenunterschlede bei Tieren auf Merkmalen deren Ent-
stehung auf aus dem Mutationsproze bekannte Mutationen und Kombina-
tionen zuriickgefiihrt werden kann. Und zweitens konnen kreuzungsanalytisch
besonders eingehende, monographische Analysen der gesamten sippen-
bildenden Variabilitit innerhalb einer bestimmten Tierart durchgefithrt
werden. Das Ziel solcher Analysen miiite in der Zerlegung der gewshnlichen
Zoogeographie der betreffenden Art in eine Genogeographie dieser Art be-
stehen, d. h. eine Kenntnis der genetischen Struktur, Verbreitung und Kon-
zentration moglichst aller elementarer Merkmalsunterschiede innerhalb des
Artareals anstreben. Erst solche Kenntnisse wiirden uns den wahren stati-
schen Zustand der Verteilung des Evolutionsmaterials innerhalb einer Art-
population zeigen; denn die gewdhnliche intraspezifische systematisch-
biogeographische Gliederung weist nur auf mehr oder minder wohldefinierte
Merkmalsgruppen hin, die schon ein bestimmtes Areal besetzt haben. Man
wird weiterhin aus derartigen genogeographischen Untersuchungen auch
Schliisse itber Zusammenhinge zwischen einzelnen Merkmalen und dem
Milieu, und iiber die wahrscheinlichsten Wege der Bildung von Merkmals-
kombinationen ziehen kénnen. Derartige Untersuchungen sind aber zeit-
raubend und kostspielig, und konnen deshalb nur an besonders geeigneten
Objekten durchgefithrt werden; bisher sind nur wenige Ansitze fiir diese
Art von Analysen vorhanden (Peromyscus, Lymantria, Epilachna, Harmonia).

Schlieflich besteht die Aufgabe der Populationsgenetik in der Suche,
mit Hilfe verschiedenster Arbeitsmethoden und an verschiedenstem Material,
nach empirischen Tatsachen und Werten, die in die allgemeinen theoretischen
Uberlegungen und Formeln eingesetzt werden miissen. Die konkreten Arbeits-
aufgaben der Populationsgenetik sind sehr mannigfaltig und erfordern die
engste Zusammenarbelt zwischen Genetikern, Okologen Biogeo-
graphenund Systematikern. Von gréfter Bedeutung wiire auch eine plan-
mifig organisierte Zusammenarbeit verschiedener Forschungsstitten (zoologi-
scher Museen, biologischer Stationen, landwirtschaftlicher Versuchsstationen,
jagd- und forstwissenschaftlicher Stellen und, genetischer Laboratorien).
Die Hauptrichtungen der populatlonsgenetlschen Arbeiten konnen folgender-
mafen ganz kurz aufgezihlt werden. a) Vergleichende Phénoanalysen von
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Populationen, unter Beriicksichtigung méglichst vieler, auch nebensichlich
erscheinender Merkmale und unter Anwendung geeigneter biometrischer
Untersuchungsmethoden. b) Moéglichst eingehende populationsstatistische
und populationsdynamische Untersuchungen an verschiedenen Tierarten,
unter besonderer Beriicksichtigung von Populationswellen und von Popu-
lationen an den Verbreitungsgrenzen von Arten und Unterarten; diesen
Untersuchungen miissen sowohl 6kologische als auch genetisch-selektionisti-
sche Gesichtspunkte zugrundegelegt werden. c) Besonders eingehende popu-
lationsstatistisch-6kologische Untersuchungen des Polymorphismus, der
Mimikry, der Schutzfarbungen und anderer auffilliger Anpassungserschei-
nungen. d) Genaue Analysen der Individuenverteilung, der Aktionsbereiche,
Fortpflanzungsbereiche und der Isolationserscheinungen innerhalb verschie-
dener Populationen. e) Eingehende phinogeographische und wenn méglich
genogeographische Untersuchungen innerhalb bestimmter Teile oder ganzer
Verbreitungsareale von Unterarten und Arten. f) Vergleichende Unter-
suchungen der genetischen Zusammensetzung und Gendynamik verschie-
dener Populationen innerhalb einer Art.

Wir haben nur ganz kurz und allgemein die verschiedenen Wege des
genetisch-evolutionistischen Forschungsgebietes gestreift. Je nach Arbeits-
gebiet und personlicher Einstellung des einzelnen Forschers kénnen un-
zéhlige, ganz konkrete Arbeitsaufgaben formuliert werden; es miissen nur
besonders sorgfiltig eine klare und verniinftige Fragestellung, ein giinstiges
Objekt und zuverldssige Arbeitsmethoden gewahlt werden. Es soll nochmals
betont werden, daB neben den makroevolutionistischen Aufgaben der Tier-
geographie und Systematik, von denen u. E. viele schon mehr oder weniger
erschopft sind, es eine Menge auBerordentlich wichtiger .mikroevolutionisti-
scher Arbeitsaufgaben gibt, die bei entsprechender theoretischer Einstellung
der Forscher ohne weiteres gelost werden konnen und auBerordentlich be-
lebend und befruchtend sowohl auf die Evolutionsforschung im ganzen als
auch auf die systematisch-biogeographische Arbeitsrichtung im speziellen
einwirken wiirden; sie wiirden auch einen weiteren reellen Inhalt der Theorien-
bildung auf dem genetisch-evolutionistischen Forschungsgebiet geben und
somit die Analyse der tatséchlichen Evolutionsmechanismen ganz wesentlich
fordern.

Die vorhin durchgefithrte, notwendigerweise sehr kurze Sichtung des
genetisch-evolutionistischen Zwischengebietes fithrt zu dem SchluBl, daB
die experimentelle Genetik schon heutzutage imstande ist,
alle wesentlichsten Tatsachen, Vorginge und Vorstellungen
fiir die Theorienbildung iiber den Mechanismus der Mikro-
evolution zu liefern; es liegen aber noch auBerordentlich wenige exakte
und nach genetischen Gesichtspunkten gesammelte populationsdynamische
und populationsgenetische Beobachtungen in freier Natur vor. Als Haupt-
aufgabe fiir die nichste Zukunft mufl daher die Schaffung einer wirklichen
Zusammenarbeit zwischen Zoologen verschiedener Arbeitsrichtungen, die zu
einer Vertiefung und Weiterentwicklung der Evolutionsforschung fithren
wiirde, bezeichnet werden. Die immer noch von seiten einiger Biologen
empfundene Kluft zwischen den Erklirungsbediirfnissen der Evolutions-
forschung und den Tatsachen und Begriffen der experimentellen Genetik
beruht, jedenfalls in bezug auf Mikroevolutionsvorginge, lediglich auf mangeln-
der Kenntnis der modernen Genetik seitens der meisten Biologen anderer
Arbeitsrichtungen und daher auf falscher Einschatzung der Tragweite ihrer
Ergebnisse. Es ist heutzutage viel fruchtbarer, die Ergebnisse der experimen-
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tellen Genetik fiir die Evolutionsforschung méglichst erschépfend auszu-
nutzen, als, gewissermaBen an der Genetik vorbei, unbegriindete Hypothesen
und Anschauungen iiber die Variabilitit der Organismen zu entwickeln;
erst wenn nach wirklich sachgemiBer, eingehender und kritischer Sichtung
sich fiir gewisse Mikroevolutionsvorginge Erklirungsliicken ergeben wiirden,
miiBte nach neuen Tatsachen und Mechanismen der Variabilitit, dann aber
mit strengen und exakten Methoden, gesucht werden.

Wir haben uns gar nicht mit den speziellen Problemen der Makro-
evolution befaft, die anderen Kapiteln!) dieses Buches vorbehalten bleiben.
Wir sehen keine grundsitzlichen Bedenken, zumindest fiir viele einzelne
Probleme, die Mechanismen der Mikroevolution zur Erklirung der Makro-
avolution und deren Spezialerscheinungen (hohere systematische Kategorien,
generelle Anpassungserscheinungen, spezielle Organogenesen, spezielle phylo-
genetische Probleme) heranzuziehen; inwiefern sich dabei Erklarungslicken
ergeben wiirden, muBl erst durch eine sorgfiltige Analyse der Verhaltnisse
geklart werden, wobei aber dieselben allgemeinen methodischen Grundsitze
gelten, die beziiglich der Mikroevolutionsforschung im vorigen Absatz er-
wihnt wurden.
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