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I. Modifikation und Mutation 

A. Fragestellung 

Vor nunmehr 6 Jahren berichtete ieh zum erstenmal in einer kurzen 
Mitteilung fiber merkwfirdige Resultate, die durch Hitzebehandlung bestimmter 
Entwicklungsstadien yon Drosophila erzielt wurden, Resultate, die zuerst skep- 
tisch aufgenommen wurden, seitdem aber in allen Punkten yon R o k i z k y ,  
E p h r o i m s o n ,  J o l l o s ,  P l o u g h ,  G r o 6 m a n n ,  G o t t s e h e w s k i b e s t ~ t i g t u n d  
zum Teil erweitert wurden. Ich hat te  damals fiber groBe Teile meiner Unter- 
suchungen nur kurz beriehtet und kam unter dem Zwang, meine Lymantria- 
arbeiten abzuschlie•en, seitdem nicht zu einer ausfiibrlicheren VerSffentlichung. 
Auf eine solche sei auch jetzt  verzichtet, da die neuen Untersuchungen, fiber 
die beriehtet werden soll, diese Liicke geniigend ausfiillen. 

Ieh hat te  gezeigt, da~ es gelingt, durch Hitze-Exposition der Larven zu 
bestimmten kritischen Zeitpunkten der Entwicklung an den Imagines, die aus" 
den behandelten Larven schliipfen, Ver~nderungen zu erzeugen, die meist nicht 
erblich sind und vielfach mit bekannten Mutanten ph~notypisch identisch sind. 
In 7 F~llen mit zwei verschiedenen Mutanten erwiesen sich diese induzierten 
Ab£nderungen als erblich, es war die sogenannte Parallelinduktion eingetreten. 
Gleichzeitig hatten vielfaeh in ph~notypisch nieht ver~nderten Tieren einzelne 
Keimzellen zu den gleichen wie auch anderen Mutanten mutiert  und die gleiehen 
Mutanten traten immer wieder auf. 

Merkwiirdigerweise interessierte an diesen Untersuchungen die meisten 
Genetiker nur die relativ unwiehtige Frage, ob man mit Hitze ebenso wie mit 
RSntgenstrahlen Mutationen erzeugen kSnne (was sieh nun als Tatsache erwiesen 
hat). Viel wiehtiger aber sind die anderen Zusammenh~nge, die jene Untersuehung 
zuerst aufdeekte. Meine Untersuchung war j a  yon den Hitzeexperimenten an 
Schmetterlingen ausgegangen, mit denen ich mich friiher viel beseh~ftigt hatte, 
well hier eine Methode gegeben war, die Ergebnisse der Entwieklungsphysiologie 
in bezug auf kritisehe Determinationspunkte einerseits, die Musterbildung im 
Ph~notyp und die genetische Bedingtheit des Ph~notyps andererseits in Be- 
ziehung zu setzen. Meine ~lteren Untersuchungen zu diesem Problem wie die 
meines damaligen Mitarbeiters S i i f f e r t  ware~ aus ~u6eren Grfinden leider in 
den Anf~ngen stecken geblieben. Inzwisehen hat aber erfreulieherweise K i i h n  
mit seinen Mitarbeitern das Problem bei der Mehlmotte aufgenommen und bereits 
bedeutende Ergebnisse erzielt. Naeh l~ngerer Pause haben wir nun diese Fragen 
mit Drosophila als Material wieder in Angriff genommen. 

Unter den Problemen, die jene Untersuchung aufwarf und die auch von 
den nachfolgenden Untersuchungen nicht gelSst wurden, erscheinen die folgenden 
besonders wichtig: 1. Was bedeuten die im Hitzeexperiment erzeugten, nicht 
erblichen, bekannten Mutanten ph~notypiseh gleiehenden Formen ? 2. Warum 
werden bei der gleichen Behandlung manchmal zahlreiche NIutanten erzeugt, 
ja manchmal eine explosionsartige Mutation, sehr oft aber iiberhaupt keine ? 
3. Welcher Mechanismus bringt das Ph~nomen der sogenannten Parallelinduktion 
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zustande ? 4. Welche Bedeutung hat  es, dab ~ Ver suchen mit  reichlieher Mutation 
die gleiche Mutante 6fters erscheint ? . . . .  

Die neuen Versuche, die zur L6sung dieser Fragen ausgef/ihrt wurden, haben 
weitere Fragestellungen auftauchen lassen, yon denen w i r  h6ren werden. In  
diesem Abschnitt  sei zun~ehst das erste der genannten Probleme erSrtert. Das 
reiehe :Material, das wit schon vor 6 Jahren dazu besaBen, war nicht im einzelnen 
ver6ffentl'icht worden und zwar deshalb, weil die Erseheinungen der sogenannten 
Parallelinduktion es z~veifelhaft erscheinen lieBen, ob alle oder ein Tefl der er- 
zeugten abge&nderten Formen vie!leieht als somatisehe Mutationen anzusprechen 
seien. Wir haben nunmehr die ganzen Versuehe nochmals in groBem MaBstab 
wiederholt und beziehen uns daher im folgenden nur auf die neuen Versuehe, 
die iibrigens genau mit  den friiheren iibereinstimmen. 

B. Die Erzeugung bestimmter Ph~inotypen 
Werden Drosophila-Larven best immten Alters ftir eine best immte Zeit 

subletalen Temperaturen yon 35 37 0 C ausgesetzt, so zeigen die aus den Larven 
sehliipfenden Fliegen zu einem groBen Tell abge~nderten Ph~notyp, der be- 
s t immten bekann~en Mutanten und Kombinationen solcher gleieht. Schon bei 
meinen ersten Untersuehungen zwischen 1927--29 hat te  ieh bemerkt,  daB die 
verschiedenen Ph~notypen der behandelten Tiere nieht unregelm~Big erschienen, 
sondern daB je nach dem Zeiepunkt der Hitzeexposition andere Typen vor- 
herrsehten, dab also fiir versehiedene ph~notypisehe l(nderungen verschiedene 
kritisehe Entwicklungsphasen vorhanden sind, wie das ja zu erwarten war auf 
Grund der Tatsaehen der Entwieklungsmechanik. Auch J o l l o s  hatte bei der 
Wiederholung dieser Versuehe ahnliche Erfahrungen; er glaubte dabei eme 
Rolle der Feuehtigkeit feststellen zu k5nnen (?). Tats~chlich l~Bt sich fiir eine 
groBe Zahl dieser Ph~notypen das Rezept  angeben, naeh dem sie mit  Sicherheit 
immer wieder reproduziert werden kSnnen. 

a) Die Typen 
Es seien :zhn~ehst die wichtigsten Typen genannt und charakterisiert. 
a) U n r e g e l m ~ B i g e  F o r m e n .  Sehr h~ufig sind unregelm~Bige Ab- 

normit~ten d e r  Fliigel, die sehlecht zu klassifizieren sind. Viele m6gen nur mit  
allgemeinen Sch~digungen der Fliigelentfaltung zusammenh~ngen. Da es aber 
aueh bekannte Mutanten gibt, die ebenso aussehen und ebenso gewisse extreme 
Allele anderer Mutanten, so gehSren auch diese Formen zu den hier zu be- 
handelnden. Da sie aber kaum zu klassifizieren shad, wurden nur 3 Typen unter- 
schieden, n~mlieh 1. g e f a l t e t ,  d. h. grob gefalteteFliigel, 2. v e r k r u m p e l t  
feiner zerknitterte Fliigel und 3. H a n d t u c h ,  d .h .  Fltigel, die wie ein atts~ 
gewundenes nasses Handtuch aussehen. Letztere gehSren sehr oft Ms Endglied 
in die Reihe des Ph~tnotyps der Mutante rolled. 

fl) B o r s t e n t y p e l a .  Es kommen alle bekannten Borstenformen vor mit  
Ausnahme der Borstenausf~lle (seute usw.), die bisher nie beobaehtet  wurden. 
Es kSnnen s~mtliche Borsten einheitlich betroffen sein, es kSnnen aber auch 



Gen und Au[3eneigenschaft. I. 41 

~-*ig. 1 



42 Goldschmidt 

nur einzelne ver~ndert sein. Dies sind dann meist die hinteren seutellaria. In 
den Protokollen wurde zwischen diesen beiden Typen nicht untersehieden, da 
eine besondere Untersuchung dariiber beabsiehtigt ist. Am h~ufigsten sind 
verkiirzte Borsten in allen Stufen yon geringer Verkiirzung bis fast vSlligem 
Fehlen. Die Typen kSnnen als ph~notypiseh identiseh mit den Mutanten minute, 
bobbed, spineless, stubble und bei noch st~rkerer Reduktion als bei spineless als 
naked (?) beschrieben werden. Sehr h~ufig sind ferner im spitzen Winkel ge- 
knickte Borsten verschiedener L~nge, die wir zusammenfassend als singed 
notierten, eine Mutante, deren reiner Ph~notypus auch vertreten ist. Sehr h~ufig 
ist auch der Typus forked. Sehr eharakteristiseh ist ein Ph~notyp, bei dem alle 
Borsten seidig verl~tngert und oft ein oder zweimal geknickt sind. Wir nennen 
ihn hier angora. Nur ein einziges Mal wurden farblose (blonde} Borsten erzeugt. 
Es kommen also alle bekannten Borstenf0rmen vor mit Ausnahme yon scute. 

~,) F l i ige l typen .  Nach den Borsten erscheinen die mutationsgleichen 
Ph~notypen der Fltigel am hhufigsten. Die Haupttypen sind die folgenden: 
Eine Gruppe yon Typen entspricht Gliedern der truneate-Serie. Sie beginnt 
mit einer nach innen gebogenen Zuspitzung der Flfigelspitze, dann folgt eine 
schr~ge Abstutzung des hinteren inneren Flfigelrandes, dann eine Verkiirzung 
und schr£ge Abrundung, die sehon dumpy-~hnlich aussieht, dann die typische 
geschwungene dumpy-Form und schlie~lieh die gleiehe mit starker Verkiirzung. 
(Die Zusammenstellung dieser und weiterer Reihen ist nicht etwa willkiirlich, 
sondern so gewonnen, dab die Glieder einer Reihe bei der gleichen Behandlung, 
aber verschiedener Intensit~t erseheinen.) In Fig. 1 sind Glieder dieser Relhe 
wiedergegeben. In den Tabellen sind die unteren Glieder als ,,abgesehr~gt" 
und ,,abgerundet", die oberen als dumpy bezeichnet. Eine zweite Gruppe be- 
trifft Fliigelverkiirzungen. Es kommen alle ~berg~nge yon normal-langen bis 
zum ganz kleinen Fliigel unter  Erhaltung der normalen Proportionen vor, die 
alle als miniature bezeiehnet sind. Die Typen gleichen versehiedenen Stufen 
der Mutante small-wing und sind bei st~rkster Verkiirzung, auch im feinsten 
Bau mit der typischen Mutante miniature identiseh. Ehae dritte Gruppe be- 
trifft die Fliigelbreite. Bei voller Erhaltung der Fliigelstruktur und seiner L~ngs- 
ausdehnung wird er schm~ler und sehmi~ler mit allen ~berg~ngen bis zu einem 
kompletten, aber schmal-bandfSrmigen Fliigel. Diese L a n z e t t f l i i g e l  sind hier 
nur in zwei Gruppen protokolliert als halbsehmal und schmal. Tats~chlieh kann 
man leieht eine erste Stufe daran unterscheiden, dab der Fliigel auBen-hinten 
abgestutzt ist und die Adern zu Plexusbildung neigen. Dann folgt eine geringe 
Verschm~lerung auf etwa 3/4 Breite, ebenfalls mit Delta- oder Plexusbildung. 
Die allerschm~lsten Fliigel zeigen schlieBlich einen schSn naeh innen geschweiften 
Aul~enrand. Wo einer dieser Untertypen regelm~Big erseheint, wird es in den 
Tabellen angegeben. Fig, 2 zeigt eine Serie dieses Typus, Mutanten dieses Typs 
sind mir nicht bekannt, aber vielleicht linden sie sich unter den als nicht weiter- 
gefiihrt bezeichneten Mutanten der Morganschule, yon denen keine Abbildungen 
verSffentlicht sind. Sie sind nieht mit extremen Graden yon ,,beaded" Fliigeln 
zu verweehseln, eine Verwechslung, die, wie es seheint, Jo l los  in einer neueren 
Publikation passiert ist. 
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Der entgegengesetzte" Vorgang, die Flfigelverbreiterung (etwa wie die 
Mutante expanded) t ra t  in meinen Versuchen nur selten auf. Verkfirzte und 
verbreiterte Fliigel gleichen der Mutante broad. Von Flfigelformen kann hier 
noch der ,,zugespitzte" Flfigel genannt werden, entsprechend der Mutante lance. 

Eine vierte Gruppe betrifft die Spannung des Flfigels. Hier ist am h~ufigsten 
eine Reihe,  die vom Ph~notyp yon ski durch alle l~bergi~nge zu dem yon curly 
und einer extrem aufgerollten Stufe yon curly ffihrt. Sie schlieBen auch die 
Typen der Mutante jaunty ein. Die niederen Grade von Aufw~rtskriimmung 
sind als ski, die hSheren als curly protokolliert. Zu dieser Reihe gehSren vielleicht 
auch konkave bis napffSrmige Fliigel, die als ,,concav" verzeichnet sind. Die 
niedersten Stufen davon sind wohl unvollkommene ski-Flfigel, wie aus der Art  
ihres Auftretens folgt. Die stark konkaven Flfigel sind meist mit miniature asso- 
ziiert. Neben curly wurde auch die Form von curled hie und da gefunden, aber 
nicht besonders in die Tabellen aufgenommen. 

Ist  die entgegengesetzte Krfimmung vorhanden, konvexe Flfigel, so haben 
wir den Typ von curved, der wieder in allen Ausbildungsgraden erzeugt wird 
und auch Formen einschlieBt, die dem Ph~notyp der Mutante arc entsprechen, 
aber ohne die Aderabnormit~ten. Wir haben diese Formen nicht getrennt proto- 
kolliert, weil nicht jedes Individuum einem von beiden Ph~notypen zugewiesen 
werden kann. 

Eine sehr charakteristische Spannungsform des Flfigels ist die mit Ein- 
rollung hinten, auBen, rolled, die sowohl in der Form jener Mutante als auch 
in verschiedenen Ausbildungsgraden vorkommt, deren extremster eine Art 
Handtuchflfigel ist, dem man die rolled-Herkunft an der nach auBen abgebogenen 
Spitze ansieht. Auch scharf nach unten gebogene resp. s-fSrmig verkrfimmte, 
lockige Flfige] kommen vor, die auch Parallelen unter den echten Mutanten 
haben. Sie sind nicht in den Tabellen verzeiehnet. 

Eine ffinfte Gruppe betrifft die Flfigelstellung. Am h~ufigsten sind ge- 
spreizte Flfigel entsprechend den Mutanten spread, dichaete, gull, die in allen 
Graden vorkommen, wieder eine Serie yon fast norma]~ bis dichaete bildend. 
Auch scharf nach unten geschlagene Flfigel kommen, allerdings seltener, vor, 
u n d  ziemlich h~ufig sind schr~g gestellte Flfigel entsprechend der Mutante 
Dachflfigel (roof). 

Eine sechste Gruppe hat mit der Entfal tung des Flfigels zu tun. Hier 
ist am hi~ufigsten ein Typus, der der Mutante pad entsprieht und in allen (~ber- 
g~ngen vom Puppenflfigel (club) fiber ein typisches pad bis zu einem Handtueh- 
flfigel mit nach innen geknickten Spitzen fiihrt. Sie sind alle als pad tabuliert. 
Als siebente Gruppe treffen wir das Erhaltenbleiben der Haemolymphe im 
Flfigel, der einen mit Flfissigkeit geffillten Sack bildet, entsprechend der Mutation 
inflated oder balloon (?). Sind nur einzelne Stellen flfissigkeitsgeffillt, so sprechen 
wir yon  ,,blasig" oder blistered. Eine 8. Gruppe betrifft den Flfigelrand, der in 
verschiedener Weise eingeschnitten ist. Der Typ entspricht teils dem bekannten 
notch, tells cut, tells beaded und meist dem, was in der amerikanischen Literatur  
als scalloped bezeichnet wird, In  den Tabellen bezeichnen wir ihn als kn und er 
wird sp~ter besonders ausffihrlich behandelt werden. Obwohl deutlich zu unter- 
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scheiden ist zwischen Typen, die den vestigial-Allelen gleichen (scalloped) und 
solchen, die die andersartigen Flfigelausschnitte der Mutanten cut und beaded 
resp. beadex haben, ist nur eine Klasse protokolliert, weft die letzteren Typen 
selten sind. Die neunte Gruppe betrifft die Aderung. Bisher wurden nur Typen 
erzeugt, die als plexus und als delta, beide in verschiedenen Graden und iihniich 
den Mutanten, zu bezeichnen sind. Die verschiedenen Aderunterbrechungen wurden 
nie erhalten, allerdings auch nicht danach gesucht. Endlich haben wir als zehnte 
Gruppe Strukturen der Fliigelfl~che zu nennen. Am h~ufigsten ist ein milchig- 
triiber Flfigel, der in den Tabellen nicht einzeln verzeichnet ist, well ihm eine 
besondere Untersuchung gewidmet werden soll. Selten erscheint ein schwacher 
Grad yon hairy wing und hie und da ein ganz dunkler Fliigel. Es wird sp~ter 
besonders besprochen werden, dab sich viele der genannten Formenim gleichen 
Individuum kombinieren kSnnen/z. B. Fliigel, die gleichzeitig spread, miniature, 
rolled sind usw. 

d) Augen typen .  In der vorliegenden Untersuchung sind die Augen- 
typen nur summarisch protokolliert worden, da sie eine Spezialuntersuchung 
erfordern. Am h~ufigsten finden sich rauhe Augen verschiedener Stufen, ent- 
sprechend den Mutanten rough, star usw. Seltener kommen glatte Augen vom 
Typus der Mutante lozenge vor. tI~ufig wiederum sind VergrSBerungen und 
Verkleinerungen der Augen entsprechend den Mutanten echinus (grog und rauh ) 
und lobe, small eye (klein) und den niederen Stufen yon eyeless (ein Auge klein). 
Niemals wurde bisher eine Augenfarbe als Modifikation erhalten, obwohl in den 
Kontrollen zweimal weiB als einseitige somatische Mutation in der gleichen 
Verwandtschaft auftrat.  Diese Angabe bezieht sich allerdings n u r  auf groBe 
Abweichungen wie die Mutante eosin, white, carnation. Geringe Abweichungen 
wie die Farbe purple kann der farbenblinde Verfasser nicht mit Sicherheit 
unterscheiden. 

~) V e r ~ n d e r u n g e n  des i ibrigen KSrpers .  Diese sind alle relativ 
selten mit Ausnahme yon abnormal abdomen. Dies ist aber auch in den Kontrollen 
h~ufig und eine -Eigenschaft, die eine spezielle Untersuchung erfordert. Typisch 
und nicht selten sind Verdunklungen des scutellums (sooty ?), starkes Hervor- 
treten des dunkeln Dreizacks auf dem Thorax (trident, with) ; sehr selten dagegen 
st~rkere Schwarzung entsprechend der Mutante black. Eine gelegentlich auf- 
tretende starke Verdunklung des ganzen KSrperchitins maeht mehr den Eindruck 
einer zuf~lligen Modifikation~ Am Kopf tritt h~ufig eine Verkiirzung der Stirn- 
partie mit folgender Verschmi~lerung der Augen ein- oder zweiseitig auf. Sie ist 
als bucephalus protokolliert. Nicht selten sind auch Antennenver~nderungen 
vom Typus der Mutanten thread und aristaless. S ie  wurden in der vorliegenden 
Untersuchung nicht protokolliert. Die Form aristapedia, die friiher einmal auch 
als somatischer Phanotyp ersehienen war, wurde nicht wieder beobachtet. Ein 
einziges Mal erschien in den Versuchen als nicht erblicher Typ ein Individuum 
mit weiBem Scheitel entsprechend der Mutante white head. Eine weitere typische 
Form , die mir als Mutante aus der Literatur nieht bekannt ist, ist das Auftreten 
yon paarigen (gelegentlich unpaaren) schwarzen Zapfen, die ein Haar einschlieBen 
kSnnen, am Vorderrand des seutellums (nicht mit ~hnlichen Zapfen der Mutante 
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vortex zu verwechseln). Sie ist als , ,HSrnchen" protokolliert. Sehr typisch ist 
ferner eine Form, bei der in Abdomen und Thorax schwarze Fleeken auftreten, 
die ersteren unregelm£13ig verteilt, die letzteren meist in der Mittellinie. Der 
Ph~notyp s t immt mit  dem als benign beschriebenen erblichen gutart igen Tumor 
iiberein. An den Beinen kommen Verkiirzungen und Verkrfimmungen und Knoten 
vor, wie sie ebenfalls von mehreren Mutanten beschrieben sind. Auch sie sind 
nicht in die Tabellen aufgenommen. Endlich erscheint in best immten Zuchten 
Zwergwuchs entsprechend der Mutante dwarf. 

Diese Aufz~hlung zeigt bereits, da~ der Ph£notyp der grol3en Mehrzahl 
von Mutanten, die bei Drosophila bekannt  sind, in diesen Versuchen als nicht 
erbliche Modifikation erzeugt werden kann. Ich bezweifle nicht, dab tats~chlich 
jeder Phi~notyp einer jeden Mutante auf diese Weise kopiert  werden kann, wenn 
es gelingt, durch weitere Variation der Versuchsbedingungen noch mehr Ein- 
wirkungsmSglichkeiten zu schaffen. Schon jetzt  kann man sagen, da2 fast alle 
Mutantentypen fiir Fliigel, Borsten, Augenbau schon als Kopie erhalten wurden 
und viele der anderen Organe. Fiir die Augenfarben liegen bereits positive 
Befunde von G o t t s c h e w s k i  nach Ki~ltebehandlung vor, so da~ es kaum noch 
Mutantentypen gibt, die hier nicht vertreten w~ren. Es f~llt auf, daft sich unter 
den fehlenden die K5rperfarben wie gelb und braun finden. Jedenfalls ist der 
Schlu6 berechtigt, dab es mSglich ist, alle oder fast  alle Phitnotypen, die von 
Genmutationen bedingt werden, auch als nichterbliche Modifikationen zu er- 
zeugen. Es sei noch zugefiigt, dal3, woes  bekannt  ist, dab mutierte Gene mehrere 
Wirkungen hervorrufen, eine entsprechende Kombinat ion bei den Modifikationen 
nicht vorhanden zu sein braucht  und ja auch theoretiseh nicht zu erwarten ist. 
Eine Spezialuntersuchung dartiber fehlt noch. 

Wie schon gesagt, ist es bereits jetzt  m6glich, eine grol3e Zahl dieser Typen 
naeh Rezept zu erzeugen. Das heis t  nicht, da~ nach  best immter  Behandlung 
nur eine von ihnen auftritt ,  sondern entweder, dab nach solcher Behandlung 
die  Mehrzahl der abgeiinderten Tiere die betreffende Form allein oder mit  anderen 
verbunden zeigt, oder, bei selteneren Typen, daI~ sie mlr bei der betreffenden 
Behandlung auftreten und sonst nie. In  allen diesen F~llen ist das Resultat  
typisch, d. h. es t ra t  immer bei dem betreffenden Versuch auf und zwar in allen 
oder den meisten Flaschen einer Serie, die stets von verschiedenen Eltern s tammten.  
Die Versuche sind also jederzeit zu reproduzieren. Es mug nur bemerkt  werden, 
dab kleine Unterschiede in der Giite der Thermostaten,  der G~rungswitrme 
des Fut ters  usw. yon Einflu[~ sein k6nnen. Wenn daher bei der ersten Ausfiihrung 
nicht das gleiche Resultat  erscheint, so sind kleine Varianten der Bedingungen 
zu versuchen und das typische Ergebnis wird nicht ausbleiben. Meine Angaben 
stfitzen sich auf zahlreiche Wiederholungen mit  dem gleichen Ergebnis und sehr 
gro6e Zahlen. In  den folgenden Tabellen ist nur eine spezielle Versuchsserie 
verzeichnet; fiir viele Kombinat ionen liegen aber zahlreiche identisehe Wieder- 
holungen vor, fiir einige sogar sehr viele, die stets das erwartete Resultat  ergaben. 

Es ist im Interesse der Darstellung vielleicht wiinschenswert, einen kurzen 
Terminus fiir die die Mutanten kopierenden nicht erblichen Ph~notypen zu 
haben. Wir wollen sie fortan P h ~ n o k o p i e n  nennen. 
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b) AUgemeines fiber die wirksamen Faktoren 

Die vier analysierten Faktoren, die auf die Erzeugung der Ph/~nokopien 
naeh Hitzeexposition von EinfluB sind, sind: 

1. Das  A l t e r  d e r  L a r v e .  Die Einwirkung erfolgt ja in der von den 
Schmetterlingsexperimenten her (die ja der Ausgangspunkt dieser Versuehe 
waren) bekannten sensibeln Periode, also zu dem Zeitpunkt der Organdeter- 
mination. Das heii]t, dab die Wirkung des Hitzereizes, was sie aueh sei (s. sp~ter) 
wahrscheinlich eine verschiedene zu verschiedenen Zeitpunkten sein wird, je 
nachdem welcher Entwieklungsvorgang sich in der kritisehen Periode vor der 
Organdetermination befindet, in der allein er, wie die anderen Erfahrungen 
lehren, beeinfluBbar ist. Es ist also zu erwarten, dab das Alter der Larve von 
entseheidendem EinfluB ist. 

2. D ie  b e n u t z t e  T e m p e r a t u r .  In der subletal wirkenden Temperatur- 
zone, die wir benutzten (35--370), macht ein Grad schon einen groBen Unter- 
schied in der Wirkung, wie gezeigt werden wird und wie es ja aueh nach dem 
Verlauf der Temperaturkurven von Lebensvorg~ngen jenseits der optimalen 
Zone zu erwarten ist. 

3. Die  Z e i t d a u e r  de r  E x p o s i t i o n .  Diese wurde von 6--24 Stunden, 
mit spezifisch versehiedenen Wirkungen benutzt. Man kann in grober Ann~herung 
sagen, dab das Produkt  von fiir den Vorgang spezffischer Temperatur und Ex- 
positionszeit ein MaB fiir die St/~rke des Ph~nokopien auslSsenden Reizes (und 
zugleieh der subletalen Wirkung) ist. 

4. Die  g e n o t y p i s c h e  B e s c h a f f e n h e i t  des  M a t e r i a l s .  Bei Ver- 
wendung versehiedenen Ausgangsmaterials werden zwar prinzipiell die gleiehen 
l~esultate erhalten, aber es finden sich Abweichungen im einzelnen, die wohl 
auf kleine Zeituntersehiede der Determinationsvorg/~nge zuriickzuftihren sind 
(s. sp~ter die Beweise). 

c) Spezielles tiber die drei Hauptfaktoren 

Wir kommen nun zu den Einzelheiten und besprechen zun/~chst die WirkUng 
der ersten drei Agenzien. Unter Verzicht auf Erw/~hnung der Masse /~lteren 
Materials lesen wir die Ergebnisse aus der groflen Versuchsserie Tabelle 1 
(S. 48--53) ab. 

a) M e t h o d e .  Die Methode war die folgende: als Material diente ein 
lange paarweise ingeziichteter Oregonstamm. Ein P/~rchen dient als Ausgangs- 
punkt  fiir Massenkulturen. Aus diesen legen etwa 30 P/~rchen per Flasehe 18 Std. 
in 250 C ab. Fiir jeden Versuchstyp werden 4 12 Flasehen mit versehiedenen 
Eltern gleichzeitig benutzt.  Die gleiehen Elterntiere legen an bis zu 12 aufein- 
anderfolgenden Tagen ab und ihre l~achkommensehaft dient jedesmal einem 
anderen Versueh, eine davon der Kontrolle. Bei dem Umfang dieser Serie (72 ver- 
schiedene Versuehsbedingungen) ist es nicht mSglieh, ausschliei]lieh Naehkommen 
der gleichen Eltern fiir alle Versuehe zu benutzen. Die Serie zerf/~llt also in 
einige Gruppen in bezug auf die Elterntiere. Es lohnt sich nicht sie anzugeben, 
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T a b e l l e  

Behand- 
lung 

~ 

0 4.~ 0 

Gesamtwirkung Symmetrie 

1 4,/~ 

2 4~/~ 
3 4~/~ 
4 4~/~ 
5 4~/~ 
6 41/~ 
7 41/~ 
8 4,/~ 
9 : 4 ~ 'u 

m l 4% 
I1 4~/~ 
12 4~/~ 
13 5 
14 5 
15 5 
16 5 
17 5 
18 5 
19 5 
20 5 
21 5 
22 5 
23 5 
24 5 
25 5~/, 
26 5,/, 
27 5~/~ 
28 5~/~ 
29 5V~ 

35 
35 
35 
35 
36 
361 

37 
37 

37 

35 
35 
35 
36 

36 
37 
37 
37 
37 
35 
35 
35 
35 
3 6 [  6 

6 1114:1109 
12 544 512 
18 308 289 
24 91 42 

6 837 835 
12 69 50 
18 51 43 
24 1 - -  

6 1042 1038 
12 108 87 
18 5 4 
24 - -  - -  

6 1012 1002 10 
12 941 918 23 
18 838 651 187 
24 111 22 89 

6 806 800 6 
12 173 141 32 

295 185 110 
2~ - -  - -  
:6 931 920 l l  
12 177 160 17 
18 35 15 20 
24 - -  - -  - -  

6 973 963 10 
12 1273 1163 110 
18 638 281 357 
24 189 37 152 

1403 1371 32 

5 0,4 

32 66 
19 i 

198131~ 

21 
1 

1 
2 I 

22 I 
8O 

0:8 I 
19 
371 

l i  

9 
571 

9i 
5 6  

8o i 
0,3 

3 3 

1 1 

3 3 

2 2 [ 4  
- -  ~ - -  

8 8 
1 1 2 

2 2 4 

4 - -  4 
I0 I0 

_ _  - -  [ - -  

I - -  l 

2 I 3 
3 - -  3 

I - -  1 

1 2 3 

1 5 6 

2 - -  2 

60 

5 
6 

21 

25 
5 

4O 
34 

1 
5 

13 
9 

9 
16 
15 

0,9 
0,9 

4 
6 

K o m -  I 

bina- [ Ver~nderte 

t ionen ]. Borsten 

1 I - -  - -  

- - ~  1!  18 1 
5 3 

3 - -  8 5 
1 3 - -  

- -  1 

2 - -  4 J - -  

- - - -  11 - -  

7 3 5 1 4 6  
22 8 82  1 

- - - -  6 1 
23 11 ~4 7 

3 - -  5 1 
- -  - -  2 - -  

9 - -  4 - -  

- - - -  5 1 
4 87 9 

[83 7 I16 11 
L42 10 25  i 6 

1 - -  6 i 1 7  

4 70 
2 40 

25 

19 70 
4 38 

16 80 

0,4 40 
1 50 

12 50 
75 93 
0,8 83 

4 22 
31 83 

0,6 55 
1 12 

11 20 

0,6 60 
8 87 

51 92 
70 85 
0,1 53 

Kombin. 
Angora- u. 
Fliigelph. 

< 4  

q - -  

M - -  

q - -  

- -  1 

- -  1 

7 - -  
1 - -  
1 - -  

1 

2 _ _  

4 

3 
1 

Zu 2: Viele Oberg~nge zwischen normalen und Angoraborsten. 1 kurze breite 
Fliigel. - -  Zu 3 (Gesamtwirkung, ~o verfindert): E twa die HMfte der , ,normalen" Zwerge 
mit  schwarzen F l e c k e n . -  Zu 4 (Gesamtwirkung, normal): , ,Normale" schlieBen klein- 
~ugige und fleckige ein. - -  Zu 7 (Gesamtwirkung, normal): , ,Normale" schliel~en Zwerge 
und fleckige ein. - -  Zu 1 3 : 1  plexus-artig. - -  Zu 16:1  plexus-artig. Mehrzahl der Borsten 
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Fliigelformen Versehiedene 

, ,  i ! i  i i i  ~ 

spineless und  shaven. - -  Zu 18: 1 einseitig no  wing. 4 hairy  wing~ abgerundet  mi t  
schr~g zu dumpy.  - -  Zu 19: 1 plexus, mehrere mi t  dunldem scutellum, 2 schwarzer 
KSrper. curved meist  stubble.  - -  Zu 27: Gespreizt alle 13bergi~nge, fas t  alle mi t  ver-  
~nder ten  Borsten.  - -  Zu 28: Desgleichen. - -  Zu 2 9 : 1  breite Fliigel, Bors ten neigen zu 
grSgerer L~nge .  

Induktive Abstammungs- and Vererbungalehre. LXIX 4 
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Tabe l l e  1 

Behand- 
I lung 

~1~ I 

l ~ I  
I ~ I 

30 5'/ 
31 5'/ 
32 5'/ 
33 5'/ 
34 5t/ 
35 5~/ 
36 5'/ 
37 6 
38 6 
39 6 
40 6 
41 6 
42 6 
4 3  6 
44 6 
4 5  6 
46 i 6 
47; 6 
481 6 
49 6'/~ 
~o 6'A 
51i 6'/~ 
52 6'/~ 
53 6~/~ 
54 6'/~ 
55 6'/~ 
56 6~/~ 
57 61/2 
~8 6'A[ 

Gesamtwirkung 

36 12 785 553 232 30 
36 18 2531 132 i121i 48 
36 24 1 - - I  1 i - -  
37 6 127711267 1010,8 
37 12 645 444,71127 
37 18 67} 311 361 54 

24 . . . .  
3537 6 10371018 19 2 
35 12 577 525 52 9 
35 18 853 / 6951158 I 18 
35 24 140 / 531 87 I 62 
36 6 652] 6291 23 t 4 
36 12 652 489 163 25 
36 18 549} 316 233 43 
36 24 21! 7 14t 67 
37 6 27 i   3/22 8 
37 12 309 219 90130  
37 18 521 27 / 25 I 48 
37 24 --[  - - [  - - [  2 
35 I 61 737 723 14 l 

12 li0 4 8 8,561 
35 181 370 238 132 i 36 
35 24 1 119 28 91177  
361 6] 5621 560 210,1 
36112 ]lll4[ 859 255] 23 
36 18[ 90] 60 30!  33 

241 21 - -  2 / i o o  
3736 61659  618 41[ 7 
37 1211087 827 260 I 24 

Symmetrie 

8 1 

15 1 

6 4 

2 3 

I - -  

5 3 

6 - -  

1 - -  

l l  13 

5 - -  

3 2 

2 - -  

I - -  

6 - -  

1 2 

3 2 

5 2 

I - -  

1 - -  

8 2 

K o m  I 

b i na  Ver~nderte 
t i onen  Borsten 

~ 1 ~  ~q 

,~ I I - ~ i  

Kombin.  
Angora- u. 
Fliigelph. 

o 01 
6[ 93 - - i : - -  

101 47 2148 
Zu 31: Sehr viele milehige Fliigel, mehrere mit  dunklem Skute l lum,  1 plexus. - -  

Zu 33 (Gesamtwi~kung, normal): Viele normale .haben ~berg~nge zu Angoraborsten. - -  
Zu 3 4 : 1  kurze und breite Fliigel. - -  Zu 35 (Gesamtwirkung, normal): Fast  alle triibe 
Fliigel und abnorme Augen. Sehr viele Versehiedenheiten der AugengrSBe. - -  Zu 38.- 
1 plexus. - -  Zu  39: Sehr viele ~berg~nge yon normal zu Angora, desgl, yon normal zu 
gespreizt. Letztere kurzborstig. - -  Zu 4 2 : 1  plexus. - -  Zu 43 (Gesamtwirkung, normal):  
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(Fortsetzung) 

Fltigelformen Verschiedene 

51 

l!r 

Viele mi t  dunklem Skutellum. 1 breite abgermadete Fltigel. - -  Zu 47 (Gesamtwirkung, 
normal) :  Sehr viele triibe Fltigel mi t  verschieden groBen Augen. Auch viele Zwerge. 
--- Zu 49: Ein  paar  ~berg~nge zu Angoraborsten.  - -  Zu 50: Viele l~bergfi~age zu 
Angora. - -  Zu 5 1 : 1  Tumor.  - -  Zu 52: Alle Augen rauh.  - -  Zu 54: Alle (3bergange 
s k i - A n g o r a  zu s k i - g e s p r e i z t - A n g o r a .  - -  Zu 5 5 : 1  weil3e B0rsten, viele dunkles Sku- 
tellum. - -  Zu 58: Sehmal = eclat skalpellf6rmig. 

4* 
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T a b e l l e  1 

Behand- 
lung 

~9 

59 
60 
61 
62 
63 
64 
65 
66 
67 
68 
69 
70 
71 
72 

O~ 

I g¢[~ 
l.O~I ~ o 
I-~ '~ ~ "~ 
Io ~I 

I ~ i s ~  

61/~ 3737 18 
6'/~ 24 

7 35 6 
7 35 12 
7 35 18 
7 35! 24 
7 361 6 
7 3 6  12 

i 
7 3 6  18 
7 36 2 4  
7 37 i 6 
7 37 l 12 
7 37118 
7 37i24 

Gesamtwirkung Symmetrie 
i o m -  

bina- 
tionen 

° 

4! 3 1 25 - -  

9 2 8  021 7 0 , 6  2 - 2 29  

650i 6431 7 1 
821 

2721 95i 26 3 - - 3  3 
367~ol 4251 6i 1' - -  - -  '~-- - -  

4 3 7 4 2 6 ! 1 5  ~ 4 , - z I 7 
7741597]177 23 1 -- 7 7[ 4 

752! 12! 2l 

35613511 51 l[ ~ ~--66 ~ ~33 472 250 222 48 
2~ i ~2 ~2 ~ol 

Veranderte 
Borsten 

Kombin. 
Angora- u. 
Fliigelph. 

I l i - -  
I-i 

~ i -  

! 4 6 1 -  
I 3 1 - -  

I 5 i - -  
I 391 35 
12°t- 

26 41 
1 7 

iii 126 

92 36 17! 71 
__1 

4 0,5! 33 
- - 

131 23 i 70 

- ~  ~2 

a ° i  

19 
- - { - -  - -  

Zu 67: Beliebte Kombination: curved-stubble (23), Handtuch wohl ~ rolled. 
- -  Zu 71: Unter den normalen viele l~bergange zu halbschmal. - -  Zu 71: (Fltigelformen, 
curved): 23 curved-stubble. 

da nicht  der geringste Einflul3 verschiedener El tern  gleicher Rasse bemerklich 
war. Die benutzte  Oregonlinie ist ~iuBerst kons tan t  und  ha t  auch keine gro~e 
natiirliche Mutationsneigung.  I n  den Kontrol len fanden sich unter  30009 Tieren 
39 nicht  normale. Diese sch|ieBen ein Gynander ,  somatische Mosaiks und allerlei 
nicht  erbliche Abnormit~ten.  Es wurde keine sichtbare Mutante  beobachte t  
und  nur  eine geschlechtsgebundene Leta lmuta t ion ,  auf die aber nicht  mit  be- 
sonderen Methoden gefahndet  wurde .  

Die Hitzeexposit ion erfolgt nach verschiedener Zeit, 41/2 bis 7 Tagen, 
stets vom SchluB d e r  Eiablage an gerechnet.  Die Flaschen der gleichen Serie 
werden ffir 6, 12, 18 oder 24 Std. in 35 oder 36 0der 37 0 gebracht  und  dann  wieder 
zuriick in 25 o. Obwohl die benutz ten  Thermos ta ten  auBerordentlich kons tan t  
sind, s t e ig t  die Tempera tu r  bei Einsetzen vieler Flaschen durch die G/irungs- 
w/~rme, die in den groflen Appara ten  nicht  schnell genug reguliert werden kann.  
Die wirkliche Tempera tur ,  bei der exponiert  wird, ist daher  bei 1/tngerer Exposi-  
t ionszeit  etwas hSher als angegeben. 
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(Fortse¢zung) 

Fliigelformen 

i i i ÷ 

I I i i ! j 

-I ~i~i---~-~- --i-: ~ -~ !----?-i i 
I-i-I~ - I-i 21 ~ - - - - - -  2 - - - - - - ~ i  

L - I _  12~!_1__  ~o!-- i-  - -  I ~ - 11 - ! -  ~ - - - ~ i  

2oi-  ,~i . . . .  I - - I -  - i  36 2 i- '18 32 

i ! 

i ¢ ~  O l ~  L 

f ~  a~ ~ 

/, ~, }~: 

Verschiedene 

I ~ .  ~ 

fl) Die  S t e r b l i c h k e i t .  Die sch/~digende, letale Wirkung der Hitze- 
exposition steigt mit der Dauer der Exposition und ihrer Temperatur: Ein kurzer 
Blick auf die Spalte ,,Individuenzahl" der Tabelle 1 zeigt dies. Von 6--24 Std.  
Exposition nimmt die Individuenzahl, die den Versuch iiberlebt, stark ab und 
diese Abnahme steigert sich mit der Temperatur. 6 Std. Exposition hat bei allen 
3 Temperaturen wenig Wirkung. 24 Std. Exposition halten bei 35 0 viele Indi- 
viduen aus, bei 36 o nur wenige, und bei 37 0 gar keine mit Ausfiahme einer Serie 
(Versuch 72). Dieser Versuch geh6rt der Reihe vom 7. Tag an, die durchgehends 
weniger geschgdigt wird als die jfingeren Stadien bei gleicher Behandlung. Es 
sei auch bemerkt, dab die Ausgangszahl yon Eiern nicht bekannt ist und nur 
im grol~en ganzen etwa gleich ist. In  den wenigen FMlen, in denen die Regel 
nicht zutraf (z. B. Versuch 18, 19) waren zufMlig die Eizahlen zu hoch oder Zu 
niedrig. Es muB ~ abet zugefiigt werden, dab gelegentlich einmal Kulturen vor- 
kommen, die trotz scharfer Exposition normale Individuenzahlen haben. Es 
gibt also, abgesehen vonde r  ebenfalls wirksamen Feuchtigkeit und dem Alter der 
Eltern (schlechte Resultate bei zu alten Eltern) noch unbekannte Faktoren ffir die 
Widerstandsfghigkeit. Einer davon ist sieher die Entwicklungsgeschwindigkeit, da  
bestimmte Stadien vor der Puppenbildung viel empfindlieher sind als alle anderen. 
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y) Mal3 d e r  E i n w i r k u n g .  Als MaBstab der Hitzewirkung dient der 
Prozentsatz abgeitnderter Individuen. Die Daten, die sich in der ersten Gruppe 
yon Spalten der Tabelle 1 befinden, sind zwar nach unten richtig, aber nach oben 
zu klein, weft gewisse Ph~nokopien nicht protokolliert wurden, um sie einer 
besonderen Untersuchung aufzusparen. Manche davon sind in den ,,Be- 
merkungen" zur Tabelle erw~thnt. Am wichtigsten yon diesen sind die Charaktere 
triibe Fliigel und rauhe Augen, die bei stitrkerer Behandlung nie fehlen. Oft 
haben alle Individuen rauhe Augen, so da~ der Prozentsatz abge~nderter 100 
betr£gt. Diese Korrektur nach oben ist also zuzufiigen. 

Die Tabelle zeigt, dal3 der Prozentsatz erzeugter Ph~nokopien ebenfalls 
w~chst mit dem Produkt  aus Temperatur und Expositionszeit : 35 0 und 6 Stunden 
haben die geringste Wirkung usw., natiirlich in grober Ann~herung. Auch hier 
sehen wir, dab die Larven nach 7 Tagen weniger reagieren als vorher. 

d) S y m m e t r i e .  Es ist eine typische Erscheinung, dab sehr h~ufig die 
beiden K6rperh~lften sich verschieden verhalten. Entweder t r i t t  die phitno, 
kopische Ver~nderung nur auf einer KSrperh~lfte ein, w~hrend die andere normal 
bleibt. Dies ist am h£ufigsten bei den Fliigel- und Augenver£nderungen der 
Fall und geradezu typisch fiir die ersten Stufen einer Ver/inderung, z. B. ganz 
kleine Einschnitte bei notch-cut oder erste Zuspitzung bei dumpy, schwache 
Verkiirzung bei miniature usw. In vielen F~llen sind aber auch die beiden H~lften 
verschieden abge£ndert. Als Beispiel sei etwa eine Fliege genannt, mit einem 
l~liigel curly, dem anderen rolled, oder eine mit einem schmalen und einem 
miniature-F1/igel. Man k6nnte Seiten mit der Aufzghlung dieser Typen fiillen, 
In  der Tabelle ist unter dem Kopf ,,Symmetrie" angegeben, wie viele Individuen 
jedes Versuchs unsymmetrisch ver/~ndert waren und zwar 1. eine Seite normal, 
2. beide Seiten verschieden veriindert, 3. Gesamtzahl asymmetrischer Ph/ino- 
kopien, 4. der Prozentsatz asymmetrischer unter allen ver~nderten Tieren. 
Die sehr charakteristische Verschiedenheit bei verschiedener genetischer Kon- 
stitution wird sp/~ter beschrieben werden. Die Tabelle'zeigt, dab keine so auf- 
fallende Regelmii~igkeit besteht, wie in den vorhergehenden F~llen. Immerhin 
zeigt sich auffallend oft, dab gerade bei schw/ichster Einwirkung (35 0 und 6 Std.) 
besonders viele asymmetrische Wirkungen erzeugt werden z. B. in den Versuchen 
Nr. 1, 13, 61. In diesen F£11en ist stets nur e ineSei te  ver~ndert. Die unsymme- 
trische Verhnderung beider Seiten dagegen erscheint h~ufiger bei stgrkerer 
Einwirkung. Ein Entwicklungsstadium oder eine Kombination yon Versuchs- 
bedingungen, bei denen besonders h~ufig Asymmetrien auftreten, l~Bt sich 
nicht festlegen. Die gr6Bte tt~ufigkeit wurde bei Exposition nach 5 Tagen 
erbalten. 

t) K o m b i n a t i o n  m e h r e r e r  P h g n o k o p i e n .  Viele Individuen, manch- 
real sogar die Mehrzahl, zeigen gleichzeitig den Ph~notyp mehrerer Mutanten, 

• z. B. an Borsten und Fliigeln und zwar k6nnen es 2, 3 und mehr Charaktere sein, 
die auch das gleiche Organ betreffen k6nnen. So mag der gleiche Fliigel wie 
miniature, spread und rolled aussehen und das Tier dazu noch kurzborstig uud 
kleini~ugig sein. Hier ein paar Beispiele aus tausenden: Angoraborsten-spread- 
miniature, ein Fliigel rolled, der andere curly; Angoraborsten-miniature (beide 
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Fliigel verschieden lang) schmale und konkave Fliigel ; Angoraborsten-miniature- 
curly-halbsehmal usw. 

Unter dem Kopf ,,Kombinationen" ist in Tabelle 1 angegeben, wie viele 
Individuen 2 oder 3 und mehr Ph£nokopien zeigen. Im groBen und ganzen 
kSnnen wir daraus ablesen, dab solche Kombinationen vorzugsweise bei st~rkerer 
Behandlung auftreten und da~ die Zahl der Kombinationen mit 3 und mehr 
Ph~nokopien mit der St~rke der Behandlung steigt. So finden sich mehr als 50 °//o 
aller ver~nderter Individuen in dieser Gruppe in den Versuchen 27, 28 (100 ~/o), 
46, yon denen die ersten beiden die Kombinationen 35 ° × 18 resp. 24 Std. 
darstcllen, die dritte 37 0 und 12 Std. Eine ~berzahl  yon Individuen mit 3 und 
mehr Ph~nokopien findet sich in Versuch 40, 43, 71, d.h.  Kombinationen yon 35 0 
-~ 24 Std., 36 0 _~ 18 Std. und 37 0 _~ I8 Std. Eine Beziehung zur Expositions- 
zeit ist insofern zu erkennen, als die Versuehe yore 5. und 6. Tag mehr zu 
solchen Kombinationen neigen. 

Unter  diesen Kombinationen gibt es nun eine Anzahl bevorzugter Typen, 
die in ein- und demselben Versuch meist vereinigt vorkommen und sogar fiir 
bestimmte Versuchsbedingungen charakteristisch sind. Die h~ufigsten sind 
Kombinationen bestimmter Fliigelformen mit bestimmten Borstentypen. Nur 
fiir eine Gruppe ist eine besondere Tabulierung vorgenommen, n~mlieh fiir 
die typischen Kombinationen yon Angoraborsten mit den Ph~nokopien gespreizte 
Fliigel (spread), ski-curiy-Fliigel und verschiedene andere Fliigelformen. Die 
Tabelle zeigt, dab die Kombination angora-spread charakteristisch ist Iiir die 
sp£tcren Entwick]ungsstadien yon 51/2 Tagen ab und hier hei st£rkerer Reizung, 
Sie hat ihr Maximum mit :~ 10 °/o aller ver~nderten Individuen in den Ver- 
suchen 43, 51, 67, d. h. den Kombinationen 6 Tage 360 18 Std:, 61/2 Tage 35 ° 
18 Std. und 7 Tage 36 0 18 Std. Die Kombination yon angora mit ski-curly 
(zusammengenommen, da dutch alle ~berg~nge verbunden) wiegt vor in denVer- 
suchen 30, 34, 42, 46, 54, 58 und zwar enth£1t Versuch 54 diese Kombinati0n 
als 35 ~/o aller ver~nderten Tiere und Versuch 58 als 19 % .  In Versuch 54 linden 
sich allerdings viele l~berg~nge yon ski zu ski-spread. Die Versuchsbedingungen 
sind in diesen 6 F~llen: 51/2 T. 36012 Std., 51/2--37--12, 6--36--12,  6---37--12, 
61/2--36---12, 61/~--37--12. Ahnliche Bedingungen, die bei 18 Std. Exposition die 
Kombination spread-angora auslSsen, ergeben bei 12 Std. Exposition eurlyangora. 

Eine andere sehr h£ufige, aber nicht besonders tabulierte Kombfilation 
ist Fliigel curved (resp. arc), Borsten stubble (etwa diesem Ph~notyp ent- 
sprechend). Diese Kombination ist besonders h£ufig (etwa 10 ~o a~ler Abnormi- 
t~ten) in den Versuchen 67 und 71, also vom 7. Tag bei starker Behandlung. 
Aber auch sonst finder sie sich, wenn curved auftritt ,  z. B. in Versuch 19. Eine 
weitere beliebte Kombination ist miniature-rolled, der die Mehrzahl der roiled: 
Individuen angehSren, ferner Handtuch-curly und Handtuch-spread, beides mit 
angora kombiniert. Diese bevorzugten Kombinationen zeigen natiirlich, dab 
die betreffenden Entwicklungsvorg~nge sich zur gleichen Zeit in der sensiblen 
Periode befinden. 

~) Die  B o r s t e n p h ~ n o k o p i e n .  Die iiberwiegende Mehrzahl yon tndi- 
viduen mit induzierten Ph~nokopien zeigen Borstenver£nderungen. Wie sehon 
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erwghnt, sollen diese sp/~ter ausffihrlicher untersucht werden. Hier haben wir 
in der Tabelle nur zwei Haupttypen unterschieden, Angora und andere Ver- 
/~nderungen. Die Angoraform ist einheitlich und typiseh; wenn abet viele 
Angoraindividuen vorhanden shad, gibt es auch L?berg~nge zwisehen Angora 
und normal, die als normal klassffiziert shad. Ihr Vorhandensein ist besonders 
angemerkt. Unter den Nicht-Angora-Tieren linden sieh meist gleichzeitig mehrere 
Typen, n~mlieh halb- bis dreiviertellange Borsten (minute, bobbed), geknickte 
Borsten (singed und forked) und ganz kurze Borsten (spineless, stubble, shaven). 
Diese Typen sind ffir bestimmte Versuche charakteristisch und fhaden sich in 
allen Flaschen eines Versuchs in etwa gleichen Prozents/~tzen und auch in/thn- 
lichen Typem Wir sehen davon ab, die Ffille des Materials aus den Protokollen 
zu exzerpieren, well eine genaue Bearbeitung die einzeinen Borsten berfick- 
sichtigen muB. Es Sei nur bemerkt, dab schw£chere Ausbildungsgrade oft nut 
die hinteren scutellaria oder dorsocentra]ia betreffen, st£rkere aber die ganze 
Beborstung yon Kopf und Thorax. 

In der Spalte ,,ver/~nderte Borsten" linden wir die Zahlen sowohl als 
Prozents/itze aller Tiere wie der ver/inderten Tiere angegeben. Wir sehen, dab 
der letztere Prozentsatz mehrmals 100 betr/igt und in 26 yon 72 Versuchen 70 
und mehr. Unver£nderte Borsten linden sich am Anfang der Versuchsreihe bei 
den Versuehen naeh 41/2 Tagen mit nur 6 Std. Exposition bei allen Temperaturen; 
ferner am Ende der Versuehsreihe bei Exposition naeh 7 Tagen bei f a s t  allen 
Versuchen mit Ausnahme der drei mit 18 Std. Nr. 63, 67, 71 und einem bei 
37 0 6 Std. Bei allen anderen Versuehsbedingungen erscheinen Borstenph~no- 
kopien. Es l~13t sich aber keine einfache Regel fiber ihre relative Zahl aufstellen 
die durehaus nicht etwa dem Produkt Temperatur × Expositionszeit pro- 
portional ist, obwohl die Prozentzahl auf die gesamte Individuenzahl bereehnet 
dieser 'Regel f01gt. Dagegen tritt deutlich eine fiir die Borstenver£nderung 
besonders giinstige Zeit hervor. Die folgende Tabelle gibt die durchsehnittliehe 
Prozentzahl yon Borstenph/inokopien aller Versuch~ ffir die versehiedenen 
Tage wieder: 

Tage 41/2 5 51/2 6 61/2 7 

°/o 25,1 50,8 67,6 71 81,1 21,1 
Die giinstigste Zeit ist also nach etwa 61/2 Tagen gelegen. 

])as Verh~ltnis der Angoratiere zu den anderen weehselt betr~ehtlich. 
In der Mehrzahl der Versuehe ist die Angoraform in der Minderzahl. Sie ist abet 
in Mehrzahl vorhanden in zwei Versuehen bei 41/2 Tagen und 12 Std. Expgsition 
(Nr. 2, 10), ha einem Versuch 51/2 Tage 36 0 6 Std. (Nr. 29), bei 6z/2 Tagen 36 0 
12 Std. (Nr. 54) und 61/2 Tagen 37 0 12 Std. (Nr. 58). Da auch zwei weitere 
Reihen yore 61/2. Tag sehr viele Angoratiere besitzen, scheint dies die giinstigste 
Zeit fiir ihre Produktion in Massen zu sein, wenn auch offensichtlich das ent- 
wicklungsgesehichtliche Optimum schon bei 41/2 Tagen mit 12 Std. Exposition 
beginnt. 

7) Die Fl f ige lph/ inokopien .  In der Tabelle sind die Fliigelver- 
/inderungen einzeln gez/ihlt, also ein spread-miniature-rolled-Flfigel ist bei allen 
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d r e i  R u b r i k e n  v e r z e i c h n e t .  E i n  k u r z e r  B l i c k  t i b e r  d i e  T a b e l l e  ze ig t ,  d a b  d ie  

e i n z e l n e n  F l i i g e l f o r m e n  f ibe r  a l le  Z e i t e n  u n d  B e h a n d l u n g s w e i s e n  w e g  ~ o r k o m m e n  

( s e n k r e c h t e  R e i h e n )  u n d  i m m e r  v i e l e  F o r m e n  g l e i c h z e i t i g  e r s c h e i n e n  ( h o r i z o n t a l e  

R e i h e n ) .  D ie  m e i s t e n  a b e r  z e i g e n  a u i ~ e r d e m  e in  t y p i s c h e s  M a x i m u m :  sie  er-  

s c h e i n e n  m i t  V o r l i e b e  be i  e i n e r  b e s t i m m t e n  B e h a n d l u n g s m e t h o d e  (die T a b e l l e n  

l a s s e n  d ies  z w a r  o b j e k t i v  r i c h t i g ,  a b e r  n i c h t  so a n s c h a u l i c h  h e r v o r t r e t e n  w ie  

T a b e l l e  2. R a s s e  O r e g o n  

Bisher 
Phano typ  Tag Temp. o Expos. opfimaler Bemerkungen 

Std. Prozentsatz 

cut-notch . . 

curly . . . .  

ski . . . . .  

spread . . . 

curved . . . 

dumpy  . . . 

schmal . . . 

miniature . . 

balloon . . . 

rolled . . . .  

H a n d t u c h . .  

4'/2 5'/2 
6 7 

6 611'2 
51/2 

5- -7  

5 

7 

I/2 7 

5--6  

7 

6 

35 

35 
36, 37 

36, 37 

35 

36 

36 

36, 37 

36, 37 

36 

35 
36, 37 

36 

12 - - 2 4  

24 
18, 24 

12 

18, 24 

18 

12 

18 

12, 18 

18 

18 

70 

76 Bei s tarker  Reizung auch sonst  
typisch. 

Uber  ski- und  curly-Angora s, o. 

(~ber curved-stubble s .o .  

EinschlieBlieh Vorstufen. 

Prozentsatz  zu niedrig, well viele 
~berg~nge ;  bezieht sich n u t  
auf  lange schmale (und halb-  
sehmale) Fliigel. 

ScblieBt alle Grade ein. Er- 
scheint  bei fas t  allen s ta rken  
Reizungen. 

40 

14 

T a b e l l e  3 

Ph~no typ  

t r iden t  . . . .  

AugengrSfle . . 

H6rnchen . . . 

, ,benign" . . . 

Tag Temp. o 

7 35--37 

51/~, 6 37 

7 35 

41/~ 35 

Exl~s. 

Std. ] 

6- -24  

18 

24 

18, 24 

opt imal  

To 

82 

fast  100 

4 

mindestens  75 

Bemerkungen  

Sonst nu r  3 Einzelf~lle. 

GroBe u n d  kleine Augen 
nieht  ausgez~hlt; 

Nieht  ausgez~hlt. 
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T a b e l l e  

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 

16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 
29 
30 
31 
32 
33 
34 

Symmetr ie  Zahl  

[ 

Bors ten 

] 
i 

° 

r 

I 
1 

4 

Kombm.  

i 

Zu 23: 1 weiBe Stirn.  Sehr  viele ganz kurz. 1 ein FI. no wing, sehr viele 
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Fliigel 

i ! 

. . h t i  ~ ,.1:1 

r ~ 

i 

1 

2 
1 
1 
1 
2 

- i  
-I  

i 

unsymmetrisch. 

1 
1 

1 
7 

2 
16 
11 

1 
5 
2 
2 

5 
4i 9 

1 
2 
1 2 

24 29 

5 ,i 17 

1 i - -  
2i 15 

2 3 
2 

4 i - -  
--I  9. 

2 1 1  

"CJ 
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die Untersuehung, die die Hhufung einer Form sehr stark einpragt). Es fist zu 
diesem Punkt  natiirlieh zu beachten, dab diese Versuchsserie mit 18 Std. Eiablage 
arbeitet, dab also die wichtige Variable der Zeit reeht ungenau ist. Wir werden 
darauf zurfickkommen. 

Nehmen wir zunKehst als besonders typfisches Beispiel die als notch-cut (kn) 
bezeichnete Abn0rmit~t des Fliigelrandes. Die Tabelle zeigt, dal] vereinzelte 
Individuen (mit sehr schwacher Auspr~gung dieses Typs) 6frets vorkommen, 
n~mlich je ein Individuum bei Versuch 21, 43, 57, 62, 64, 69. Wir werden sparer 
sehen, dab in den Kontrollen elnes unter etwa 6000 erscheint, und die inter- 
essantesten Dinge fiber diesen Typus zu beriehten haben. Dagegen erscheint 
diese Ph~nokopie in Massen, wenn Larven naeh 41/~---51/2 Tagen mindestens 
12 Std. bei 35 0 exponiert werden. Es sind 149 Tiere unter 819 ver~nderten, 
also 18 °/o. Ja, bei der Methode 41/~ Tage 35 0 und 18 resp. 24 Std. sind es 58 
und 70 % aller abge~nderten Individuen. Die sp~teren Tefle dieser Unter- 
suehung werden ausschlieBlich diesem Fall und seinen mannigfachen Beziehungen 
zu anderen Problemen gewidmet sein. 

Um nieht in ebenso ausfiihrlicher Weise alle Formen zu behandeln, geben 
wir als Tabelle 2 (S. 57) die Rezepte, nach denen sie mit identischem Material 
und identfischen Bedingungen zu erzeugen sind. 

Diese Bedingungen k6nnen als spezifisch betrachtet  werden. 
#) A n d e r e  P h g n o k o p i e n .  Auch ffir sie geben wir der Kfirze halber 

eine ghnliehe Tabelle (s. Tab. 3, S. 57), deren Herleitung in Tabe]le 1 kontrolliert 
werden kann. 

Bei Typen, die in diesen beiden Tabellen fehlen, aber in Tabelle 1 erw~thnt 
sind, handelt es sieh entweder um solehe, die wegen der Sehwierigkeit der Klassi- 
fizierung eine besondere Untersuehung erfordern (rauhe Augen, triibe Flfigel) oder 
solehe, fiber deren Basis ich mir noeh nieht im klaren bin (bueephaius, abnorm 
abdomen), oder solche, ffir die noch keine Regelmi4Bigkeit sichtbar ist. Einige 
Formen, die selten und seheinbar gesetzlos ebenso wie in den Kontrollen auf- 
treten, wie gedrehtes Abdomen, halber Thorax, sind iiberhaupt nieht in die 
Tabellen aufgenommen. 

,) Die  s e n s i b l e  P e r i o d e .  In diesen Versuchsserien betrug die Zeit 
der Eiablage 18 Std. ; die Individuen sind also 0--18 Std. ~lter Ms die Zahl 
der angegebenen Tage betr~gt und die benaehbarten Gruppen mit 1/~ Tag Abstand 
der Expositionszeit fiberschneiden sich mit je 6 Std. Da 18 Std. etwa 1/1 , der 
gesamten Entwieklungszeit sind, fist anzunehmen, dab die sensibeln Perioden 
der Organdetermination kiirzer sind, somit unser Versueh in dem Punkt  der 
Determinationszeit sehr roll ist. Dieser Fehler fist in einer Serie verbessert, 
die in TabeUe 4 (S. 58 u. 59) wiedergegeben fist. Es sind mehrere Rassen be- 
nutzt ,  worauf hier noeh nicht eingegangen sei. Die Exposition fand einheitlich 
bei 35 0 18 Std. start. Die Eiablage betrug nur 6 Std. und das Alter nach 
SehluB der Eiablage bei Beginn der Exposition variierte yon 5---7a/a Tagen 
in Vierteltagen. ]:)as wirkliche Alter der Larven sehwankte also bei Exposition 
am 5. Tage yon 5 bis 51/4 Tage, bei Exposition 51/4 yon 51/a--51/2 Tage usw. 
Wenn die sensible Periode sehr kurz ist, und ffir die versehiedenen Typen sehr 
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versehieden, d a n n  sollten die einzelnen Phi~nokopien in den wagreehten Reihen 
(natiirlieh fiir jede Rasse getrennt  betraehtet) sehr steile eingipfelige Kurven  
ergeben. Hier ein paar  Beispiele des tats/~chlichen Verhaltens bei der Rasse 
Oregon in °/o der abge/~nderten Individuen: 

T a b e l l e  5 
i 

Tage 
Ph~notyp 

5 5,I, 5'/2 6,/, i 6'/3 68/, 1 7 7 , / ,  178/4 

c u r l y  . . . . . .  

spread . . . . .  
c u t  . . . .  ; . 

s c h m a l  . . . .  
m i n i a t u r e  . . . 

h 

7 9  2 0  

16 

8 

4 ¸ 

29 
67 

L 

_ ! 

8 6  1 

4 

100 100 
- -  - - - - r  

- -  5 0  

3 3  

h 
5 8  I 8 0  

- -  [ - -  

4 ! 2 1  

Wenn wir die viel kleineren Zahlen dieser Serie berficksichtigen, k6nnen 
wir sagen, was allerdings auch schon die 1. Serie zeigte,  da6 manche Typen 
eine kurze ,  andere aber eine breite sensible Periode besitzen. Es scheint mir  
danach nicht der Mfihe wert, noch exaktere Zeitbestimmungen auszufiihren 
(s. aber im 2. Tell die genauere Untersuehung ffir cut-notch-kn). 

x) V e r t e i l u n g  d e r  P h £ n o t y p e n  f ibe r  d ie  s e n s i b l e  P e r i o d e ,  E s  
kann keinem Zweifel unterliegen, dab manche der Typen zu allen Zeiten erzeugt 
werden k6nnen, falls ein genfigend starker Reiz angewendet wird. Andere aber 
sind offensichttich nur zu einer best immten Zeit zu erzeugen, wenn auch ge- 
legentlich ein paar  Ausnahmeindividuen vorkommen. Diese erscheinen aber 
bekanntlich auch in den Kontrollen. Ferner erseheinen gewisse Typen nur  bei 
s tarker  und andere nur bei relativ sehwaeher Reizung. Auch diese Tatsachen- 
gruppe ist am schneUsten aus einer Tabelle, zun/~chst nur fiir die Rasse Oregon, 
zu fiberblicken. 

T a b e l l e  6 

Typ 
[ 

n o t c h - c u t  . . . . . . . . . .  

d u m p y  . . . . . . . . . . .  

s k i  - c u r l y  . . . . . . . . . .  

e c h t e  S c h m a l i l i i g e l  . . . . . .  

, ,  K u r z f l ~ g e l  . . . . . . . .  

r o l l e d  . . . . . . . . . . . .  

s c h r ~ g  ( V o r s t .  d u m p y )  . . . .  

t r i d e n t  . . . . . . . . . . .  

H 6 r n c h e n  . . . . . . . . . .  

A b n .  A b d  . . . . . . . . . .  

b e n i g n  . . . .  . . . ~ . . . .  

+ 

+ 
+ 

5 

+ 

+ 

+ 

T a g e  

5 1  

+ 
+ 

+ 
+ 
+ 

+ 

+ 
+ 

+ 
+ 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

+ 
+ 



62 Goldschmid~ 

Die Tabelle zeigt, dab notch-cut nur am 41/~.--5. Tage erzeugt wird, dumpy 
und Schmalfliigel nur sp/iter usw. wie ohne weiteres abzulesen. Es ist zuzuftigen: 
Von diesen Typen wird notch-cut mit verschwindenden Ausnahmen nur bei 35 o 
erzeugt; echtes dumpy fast nur bei 37 o; echte Schmalfliigel bei 36 und haupt.  
s~chlich 37°; ebenso abgeschr/~gte Fliigel; H6rnchen vorwiegend bei 350; 
benign vorv~iegend bei 35 0 

d) Einflu~ der Rasse 

Das Auftreten der Ph~nokopien ist typisch verschieden, wenn die gleiche 
Behandlung' auf verschiedene genotypische Grundlage wirkt. Einiges damon 

i s t  sehon aus Tabelle 4 zu entnehmen. Eine besondere Versuchsserie zu dieser 
Frage ist in Tabelle 7 verzeichnet. Es wurde mit 8 Typen experimentiert, n~mlieh 
den Standardformen Oregon, Lausanne, Florida (Wildformen) plexus, spineless, 
white, bar, yellow (bekannte Mutanten). Vorbereitung des Materials und Aus- 
fiihrung der Versuche mit den gleichen Elterntieren durch die ganze Serie hindurch 
wie immer. Nur 2 Temperaturen 35 und 37 0, eine Expositionszeit yon 12 Std. 
und Expositionsalter von 5, 6, 7 Tagen. Dies gibt die in Tabelle 7 verzeichneten 
48 Kombinationen. Die Tabelle zeigt nach Erwartung Ahnlichkeiten und Ver- 
schiedenheiten zwischen den Rassen, also Einflul3 des genotypischen Milieus 
auf die induzierten Ph~nokopien. Die folgenden Punkte springen haupts~chlich 
in die Augen: 

l .  Manche Rassen ver~ndern sich leichter, andere schwerer. So zeigt die 
Rasse Lausanne in der hSheren Temperatur  stets einen ungewShnlieh hohen 
Prozentsatz ver~nderter Individuen (71, 64, 91%,  im Durchschnitt 75 °/o ). 
Den entgegengesetzten Pol nimmt die Rasse Florida mit einem Durchschnitt 
yon 22 % ein. Auf der M]nusseite stehen ferner Oregon (32 %), spineless (31%) 
und yellow (36 %), auf der Plusseite white (50,3 %), bar (42 %)): 

2. Manche Rassen neigen mehr zu Borstenver~nderungen als andere. 
So hat die Rasse plexus bei 35 0 43 ~/o, bei 37 0 26 ~o Borstenph~nokopien unter 
allen abge/~nderten Individuen, w~hrend die entsprechenden Zahlen fiir Lausanne 
92 und 42, fiir white 84 und 63 und fiir yellow 89 und 62 lauten. Die tibrigen 
stehen zwischen diesen beiden Extremen. 

3. Manche Rassen neigen mehr zu Fltigelver/~nderungen als andere. Dies 
wird haupts/~chlich in der niederen Tempera tur  deutlich. Yellow z. B. zeigt 
auffallend wenig Neigung zu Fliigelph/~nokopien. 

4: Manche Rassen neigen mehr zu asymmetrischer Ver/~nderung als 
andere. Dies trifft besonders fiir plexus zu, das stets sehr hohe Prozents~tze 
dieser Formen zeigt, bis zu 9mal so viel wie bei identisch behandelten anderen 
St/~mmen z. B. bei Nr. 44 63 °/o verglichen mit 7 ~/o im Durchschnitt der anderen 
St/~mme. Dariiber ist eine besondere Untersuchung im Gange. 

5. Manche Rassen neigen mehr zur Ausbildung bestimmter Formen. So 
gibt spineless in den betreffenden Versuchskombinationen einen viel hSheren 
Prozentsatz der cut-notch Formen (s. sp/iter). Die SkuteUarhSrnchen kamen 
bei bar-St/immen 77 mal vor und bei allen anderen nur 2 mal. Die Form benign 
t ra t  nur 2 real in gr58erer Zahl auf, bei Oregon und bar. Der a]lerschmalste 
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Typus der schmalen Fliigel mit geschwungenem Aul~enrand war in dieser Serie 
typisch vorhanden nur bei spineless und bar; die ~berg/~nge von normalen zu 
3/4 schmalen Fliigeln kenntlich an einem abgestutzten AuBenrand und Neigung 
zu Deltabildung traten in groBer Zahl nur bei white und bar auf. Lausanne hat  
eine besondere Neigung zur Bildung von curved-kurzborstigen Tieren; plexus 
eine solche zum oben geschilderten Plexustyp (schmale, verkiirzte, blasige Fliigel), 
allerdings aueh schon im reinen Stature. (Dariiber wird besonders berichtet 
werden.) Yellow hat bei starken Einwirkungen mehr Neigung zur Bildung reiner 
curly-Fliigel, die bei den anderen St/~mmen meist mit konkav, halbschmaI, 
miniature kombiniert sind. Diese Beispiele m6gen geniigen und es sei yon einer 
prozentualen Bereehnung der Einzeltypen und ihrer Kombinationen abgesehen, 
die erst einen Wert  h~tte, wenn eine bestimmte Gesetzm/~fligkeit erkannt w/~re. 

C. Diskussion 

Der klassische Fall dessen, w a s  hier als Ph/~nokopie bezeiehnet .wurde, 
s tammt aus vormendelistischer Zeit, der Nachweis durch S t a n d f u B ,  dab bei 
Hitzeexperimenten an Schmetterlingen Falter  erzeugt werden kSnnen, deren 
Kleid identisch ist mit dem bekannter geographischer Varianten der benutzten 
Art, eine Tatsache, die im Zusammenhang mit Problemen der Milieuwirkung oft 
diskutiert wurde. Ein ganz £hnlicher Fall sind die von Bee  b e erzeugten Varianten 
der Taube Scardafella inca. Diese /~lteren Beispiele lieBen sich beliebig aus alter 
nnd neuer Zeit vermehren: Ihre Bedeutung fiir das Verst/~ndnis der Wirkung der 
Gene und dasWesen der Mutation wurde yon mir 1920 (S. 134ff.) zuerst ausfiihrlich 
diskutiert und gezeigt ,,dab die ph/~notypische Identi t£t  beider (d. h. Mutation und 
Ph/~nokopie) dadurch hervorgerufen wird,  dab das Temperaturexperiment in 
/~hnlieher oder gleicher Weise die Geschwindigkeit entscheidender Reaktionen be- 
einfluBt, wie es die genetische Konsti tution von Erbrassen rut" .  Die Tatsachen 
wurden herangezogen als ein weiterer Beweis fiir die Theorie der Genwirkung in 
der Entwieklung, die wir als'Theorie der abgestimmten Reaktionsgesehwindig- 
keiten bezeichnen. (Unter Weglassung des wesentlichen, n/tmlich der entwicklungs- 
physiologischen Betrachtung, und Besehr/~nkung auf das rein formalistisch- 
genetische, wird diese Theorie in der angels~chsischen Literatur als die der genie 
balance bezeichnet. Ohne das Konzept  der abgestimmten Reaktionsgeschwindig- 
keiten ist das n u r  ein Worg f/Jr die Selbstverst/tndlichkeit e ines  geordneten 
Eingreifens der Gene in die Entwieklung. Nicht die Tatsache, dab sie es tun, 
sondern eine Erkl/~rung, wie sie es tun, kann allein den Inhalt  einer Theorie der 
Genwirkung ausmachen.) Ich bin se i tdem mehrfach auf diesen Gegenstand 
zur/ickgekommen, so 1927 (S. 197ff. und Kurvensehema S. 198), und in einigen 
neueren Vortr/~gen ( G o l d s c h m i d t ,  1933, 1934) wurden auch bereits diese 
Drosophila-Versuche im gleichen Sinn verwertet.  In  friiheren Arbeiten wurden 
aueh bereits die Versuche Z e l e n y s  (1923) an der Mutante bar von Drosophila 
zitiert, die fiir die Wirkung dieses Gens ganz /~hnliche Vorstellungen ergeben 
wie die unseren, abgesehen von dem Fehlen des Begriffs der Reaktionsgeschwindig- 
keiten. 
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T a b e l l e  

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

13 

14 

15 

16 

17 

18 

19 

20 

21 

22 

23 

24 

Rasse 

B e -  

h a n d -  

lung 

I 

0 o 1 ~  

Gesamt- 
wirkung 

- -  i i' 

2 

Oregon 

L ~ u s s n n e  

Florida 

plexus 

spineless 

white 

bar 

yellow 

Oregon 

Lausanne 

Florida 

p l e x u s  

spineless 

white 

bar 

yellow 

Oregon 

Lausanne 

Florida 

p l e x u s  

spineless 

white 

ba r  

yellow 

491 

40~ 

74| 

865 

502 

551 

102 

5 

140 

149 

142 

75 

155 

186 

715 

351 

596 

375 

535 

564 
724 

116 

Symmetrie 

I=1 

:= i=~INl 
..~I~ r~I=~l 

i ~  . IO ' l  

Kom, ] . . . . .  Kombin. 
bin , veranaerre  

a- I - t Angora u. Jsors en ' 
t ionen ] Fliigelver. 

O Q i I~,,1 ~ ~ , .i 
~ i ~  ~ ~ " 

I : ~  ~ I~:~ ! ~" ~" "~  3 I~- 
).-~ I~ ' '.~ ". ~ ~; . 
'~'~ i . " ~ ~ ~ :,-. 
,..,]~, r ~= ,~ ~, 

Zu 2 u. 3: Sehr viele triibe Fliigel und t~berg~inge zu Angora. - -  Zu 4 : 5 3  un- 
symmetr.  Plexustyp, 8 dto.  symmetr.  - -  Zu 6 : 1  nowing, 1 halber Thorax, 1 Delta, 
2 unsymmetr.  P l e x u s t y p . -  Zu 9 : 1  Delta, - -  Zu 1 0 : 1  Delta, 1 plexus, I drei Quer- 
adern. Alle  sehr triib. - -  Zu 1 1 : 3  kombin, halbsehmal und sehr~g. - -  Zu 12: Bei den 
normalen ~berg~nge zu S/4schmal, 35 asymmetr.  Plexustyp, 8 dto. symmetr.  - -  Zu ]3: 
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Fliigelformen ] Versehiede~e 

. . . .  ~ -  ~ . -  ~ . . . . . .  ~ - I - -  + - ' - - -  

1 - - - - - - I - -  4 ~ i - -  - -  . . . . . .  - - - - +  . . . .  

4, 1 2 - - 1 - - l l  3 i - -  - -  5 2 3 . . . .  5 - - ' - -  . . . .  2 8 - - - -  

2 ~ ~ - 2  ~ - ~  ~ 1 ! - , - + + I - - -  
5 - - ' - - - -  2 - - I 0  . . . . . . . . . .  - - - - - -  + + - - - - - : -  

1 1 3 1 1 1  111 5 . . . . . .  16  . . . .  ~ - - 4 - - -  1 - -  

7 - -  1 - - - - 3 1 - - 1  . . . . . . . .  1 - - - - - - - - + + - - - - - -  

-- 1 5 - -  1 21-- l --[  2 1 I . . . .  I - - ' - - - - - - + +  ! 6 2 1  1 

.... iiii i ii- _ili 
1 benign. Ein  Glas hat  73 % schmale, ein anderes 74 % cut unter  den abnormen. - -  
Zu 1 4 : 1  halber Thorax. Alle sehr triib. - -  Zu 15: Alle benign sind Zwerge, aber auch 
andere Zwerge. Viele triibe und Oberg~nge zu 3/4 schmal. 2 plexus. - -  Zu 1 6 : 7  plexus, 
1 Zwergbenign, viele Zwerge. - -  Zu 19: Nur ~berg~nge zu Angora, 2 S-~6rmige F1. - -  Zu 20: 
79 unsymmetr.  Plexustyp. - -  Zu 22: Oberg~nge zu Angora. - -  Zu 23: 1 asymmetr. Plexustyp. 

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXIX 5 
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T a b e l l e  7 

S Rasse 

25 Oregon 
26 Lausanne 
27i Florida 
28 plexus 
29 spineless 
30 white 

31 bar 

32 yellow 
33 Oregon 
34 L~usanne 
35 Florida 
36 plexus 
37 spineless 
38 white 
39 bar 
40 yellow 
41 Oregon 
42 Lausanne 
43 Florida 
44 plexus 
45 spineless 
46 white 
47 bar 
48 yellow 

lung I 

s l  = 

Gesamt- 
wirkung 

Symmetrie 

3: 10' 
3; 17( 

3~ ~6] 
3~ 17( 

3~ ]1( 

3~ ,~35 

3~ )35 
3~ ~31 
3~ L5C 
3£ i6~ 
3£ tl~ 
3~ ~9~ 

37 ,~31 
}~ 16~ 
3~ [71 
)7 ;81 
)7 i18 
~7 ~11 
~7 ~08 

6~ 
5] 
5~ 

415 
124 
173 

13C 

22C 
29~ 
39C 
503 
26~ 
374 
60~ 
708 
378 
44~ 
83 

46(~ 
12~ 
248 
282 
285 
277 

8 

~ ": 

o ~ • ~ 

6 
6 
2 

51 
5 

2 
19 

1 
3 

4 

3 

1 
6 
2 

6 
5 
2 
6 

7 

{] 6 

8 
5 
5 
3 

120 
1 
1 

13 
3 
2 

11 
4 

32 
11 
2 
4 
7 

8 23 
25 2C 

2 16 

6 
10 8 

10 8 

11 10 
516 
5 9 

20~ 80 
1 4 

13 36 
3 6 
3 2 

17i12 

61 5 
32 63 
17113 

61 4 
13110 

K o m  - 
Ver~nderte 

bina- 
Borsten 

tionen 

I 

11 
2O 
30 

23 

34 
6 

4 

l °' 
4 !  

53 161 
49 141 
18 " '  
- -  471 
34 17J 
68 27] 
55 11, 15 19' 8~7  

19, 11 40i13 19 

!1 11r11  35 
2 20 11 1~ 25 

3 - -  423 

7161 30118 ~32__ 

)11 79 17 31 70 

22i 43 16 25 51 

13i 25 43 20 51 
- - ,  8 17 879 

3] 22 2911 ~5 
1-; 17 30i 8 7 5  

23i 13 13~ 6 17 
14] . . . .  

26 16 i17 36 

K o m b i n .  

Angora- u. 
Flfigelver. 

3 6 

1 2 7 

- -  3 7 

8 18 

3 16 9 

- -  - -  2 

2 1 i 6  . . . .  

~2 20110 78 - -  - -  - -  
i 

22 65 15B2 5 35 15 
i 

41 11[23 35 5 5 4 
8 24[ 630 1 13 1 

68 32J19t21 2 9 17 
8 17 

- -  19 12 

Zu 2 6 : 5  asymmotr. Plexustyp. - -  Zu 27: dumpy besonders typisch ausgebi|det. - -  
Zu 2 8 : 5 1  asymmetr.  Plexustyp, 11 desgl, symmetr.  - -  Zu 29: , ,Normale" meist sehr 
triib. Typiseh mlniature-curved.  Schmale sehr schmal. - -  Zu 3 0 : 6 0  knotig-Delta,  
Vorstufe zu schmal. - -  Zu 31 (Gesamtwirkung, normal): Normale sind alle sehr triib, 
viele ~berg~nge zu S/4schmal und konkav, auch einJge Delta. Curly alle konkav. - -  
Zu 32: Curly ist  bier typisch. - -  Zu 3 4 : 1  unsymmetr. Plexustyp. Oberg~uge zu schmal. 
- -  Zu 3 5 : 2  richtig black. Obergrmge zu Angora. - -  Zu 36 :117  unsymmetr. Plexustyp. 
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(For t se tzung)  

F l i ige l formen 

4 1 - -  

111 - -  

l l - -  

91 2 
4 1 - -  

[01 - -  

311 2 

51 5 

41 1 

111 - -  

2 1 - -  

l l - -  
21 7 

- - ,  3 
- - '  5 

1 1 - -  
71 1 

33~ 1 
2i 1 
l l - -  

o 

1 3 1 - -  

6 - - , 7  

1 3 1 - -  

3 5163  

- -  118 

___-:- 
l l - -  

- - I  911E 
11--, 
1 511¢ 

- - I - - , 3~  
31 61 
2 111~ 
2 31 
1 61 

71 
141 
21 

151 
31 
71 

91 

131 

221 

31 
- -n  

in 
111 

81 
5! 

37! 
19' 

25 
7 
4 

I01 13 8 
2 1 - -  

731 63 21 - -  
171 - -  l O l l  
81 31 

1 6 1 -  11--I 

II 1 - - ,  - -  

11 - -  - - !  1 

221  2 2 - - !  

6 1 - - - -  
1 1 - - - -  
1 1 - -  1 ] 

1 6 1 -  1 1 
8~ 2 - -  
9 ~ - -  3 

361 - -  - -  
40] - -  31 - -1--  
23 115  1 ] 
17 111 3 ,' 

3 - - i  7 - - 1 (  

41 1 
- - ,  3 
21--  

- - '  8 
d ~  

- - i  

- - i  

11 3 
- - '  1 

2k 2 
II 3 

1 
4 

3! 4 
1, 

3 
6 1 

- -  2 

2 - -  
7 2 

~'~ i 

B 1 - !  

1 

1 

4' 

_ !  

3 

2 N _  _ _ 

Verschiedene  

1 I - - I  --- 
- -  1 - - 1  

- -  l - - i  

- -  i - - i  

1 I--I 

- -  | - - i  

- - I  11-- 

b u - - J m  i 

2 I--L 
- -  u-- i  

7 I--I 
- -  u - - i  

- -  n - - n  

- - u - - I  

1 IlSl 
- - m - - i  

1 I - - ! -  - - /  

L 
- - i - -  - -  

, - - I  1 - -  I -  

:B 

M m .  

5 - -  

9 - -  

l -  

i - -  

i 

d 

- - i - -  

- -  1 
i 

- -  1 

1 

3 

1 no wing, 1 kurze brei te  FI. - -  Zu 39: F a s t  alle t r i ibe  FI. - -  Zu 41: U n t e r  no rma len  
~berg '~nge zu ha lbschmal .  1 no  wing.  - -  Zu 42: Alle ~ ther i iberempf indl ich .  1 F lasche  
fas t  no.  1 F lasche  alle abn .  - -  Zu 43: 1 plexus .  - -  Zu  44: Abn .  fas t  alle einsei t ig  
P lexus typ .  - -  Zu 4 5 : 1  Tumor ,  1 s t a r k  Del ta ,  d ie  schmalen  sehr  schinal  u n d  d u m p y  
sehr  kurz .  - -  Zu 46: Dazu  32 Oberg~mge yon  no rma l  zu ha lbschmal ,  2 plexus ,  1 ha lber  
Thorax .  - -  Zu 4 7 : 2  plexus ,  14 Oberg~mge zu ha lbschmal .  - -  Zu 4 8 : 1 1  s t a rk  plexus ,  
1 Tumor ,  cur ly  sehr  s t a r k  eingeroll t .  

5* 
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Unter Hinweis auf die genannten friiheren VerSffentlichungen kann ieh 
reich daher hier kurz fassen. Fiir die Erklarung der beriehteten Tatsachen gibt 
es nur zwei MSgliehkeiten: Die erste ist die Annahme, dab der Temperaturreiz 
somatisehe Mutationen ausl6st. Es ist nicht leieht sieh vorzustellen, dab die 
Mehrzahl der Gene ohne weiteres und in bis zu 100 % der Individuen in der 
noeh nieht determinierten Anlage gleiehzeitig in allen Zellen zur Mutation ge- 
bracht werden. Selbst wenn man die durchaus legitime Annahme macht, dab 
das Gen im Augenblick seines Eingreifens in den EntwieklungsprozeB besonders 
labfl sei, st6Bt die Annahme der somatisehen Mutation auf groBe Sehwierigkeiten. 
Es kommt zwar bei den beriehteten Versuehen haufig vor, dab die beiden KSrper- 
halften verschieden reagieren, immer aber sind die einze]nen yon einer Imaginal- 
scheibe stammenden Organe einheitlich; bei somatiseher Mutation waren aber 
haufige Mosaikbildungen und im Fall mehrerer Allele auch Mosaiks yon solchen 
zu erwarten. Die einzige Tatsache, die mehr fiir somatische Mutation spricht, 
ist die der P~raUelinduktion, wie in der Arbeit yon 1927 ausgefiihrt. Inzwischen 
hat sich ffir diese Parallelinduktion eine ganz andere Erklarung gefunden, die 
in einem spateren Abschnitt dieser Arbeit berichtet werden wird. So scheidet 
die somatische Mutation als Erklarung mit Sicherheit aus. 

Die zweite ErklarungsmSglichkeit ist die, dab der Temperaturreiz in be- 
stimmter Weise in genbedingte Entwieklungsablaufe eingreift und sie so ver- 
schiebt, wie sonst ein mutiertes Gen den gleiehenAblauf verschiebt. Dabei stande 
im Vordergrund das Eingreffen in die spezifischen Geschwindigkeiten der Reak- 
tionsablaufe, deren richtig abgestimmtes Zusammenspiel den normalen Charakter 
bedingt. Wir scheiden rein qualitative Veranderungen chemiseher Reaktionen 
deshalb aus, well kaum verstandlich ware, dab der eine Reiz soviele verschieden- 
artige ehemisehe ~mderungen spezifiseh hervorbringen kSnne, und wir weisen 
darauf hin, dab gerade solche Mutanten, fiir die eine qualitative chemische 
~uderung wahrscheinlich ist (z. B. yellow) bisher im Temperaturversuch nie 
als Phanokopien ersehienen. 

Fiir die Richtigkeit dieser Anschauung laBt sich vieles anfiihren: 
1. Alle Phanokopien erseheinen als kontinuierliche Serien yon schwachster 

bis vo]lstandiger Ausbildung des Typus, entsprechend wirklich bekannten oder 
mSgliehen Reihen polyalleler Genwirkungen. Quantitativ verschiedene St6rungen 

in  der Geschwindigkeit der betroffenen Reaktionsablaufe geben die einfache 
Erkiarung, die weiterhin durch die oben berichtete Tatsache erhartet wird, 
dab oft das MaB der phanokopischen Abanderung einer Eigenschaft mit der 
Starke des Reizes steigt. 

2. Es ist bekannt, d a b  innerhalb der normalen Temperaturzonen der 
Lebensvorg'ange die biologischen Reaktionen ungefahr der van  t 'Hof f schen  
Regel folgen, dab aber nahe dem Letalitatspunkt eine Temperaturerh6hung 
reaktionshemmend wirkt. Dies ist der Grund dafiir, dab oft Hitze und Kalte 
identisehe Wirkung haben: beide hemmen die Geschwindigkeit yon Reaktions- 
ablaufen. Schon bei den klassischen Schmetterlingsexperimenten zeigte es sieh, 
dab die extremsten Modffikationen ebensowohl durch Hitze wie durch Frost 
erzeugt wurden. Das gleiche trifft fiir Drosophila zu, wo G o t t s c h e w s k i  
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durch Frost viele der von mir dureh Hitze hervorgerufenen Ph/~nokopien 
erzeugte. 

3. Die Hitzewirkung wirkt spezifiseh in einer bestimmten Entwicklungs- 
. zeit, d. h. eine Reaktionskette mul3, um zu einer bestimmten phi~nokopisehen 

Wirkung zu fiihren zu einer bestimmten Zeit verlangsamt werden, die nach 
allem was wir wissen kurz vor der Zeit der embryonalen Determination des 
betreffenden Entwieklungsvorganges liegt. Dieser wird dadurch aus seinem 
normalen Synehronismus mit anderen determinierenden Abl/~ufen herausgerissen, 
der Differenzierungsvorgang in eine neue l~ichtung versehobea, die der ph/~no- 
kopisehen Reihe. 

4. Der gleiehe Reiz kafln bei versehiedener Intensiti~t (hfhere Temperatur, 
Wirkungszeit) nicht nur verschiedene Grade der gleichen Ph/~nokopie hervor- 
rufen, sondern auch versehiedene Typen yon Ph~nokopien. Eine sehr starke 
~nderung der Gesehwindigkeit einer Reaktion kann diese natiirlieh yon mehr 
und mehr Punkten des Zusammenarbeitens mit anderen Determinationsreaktionen 
ausschlieBen. 

5. Die beobaehteten Verschiedenheiten des Resultats bei Verwendung 
verschiedener Rassen konnten in einigen F/~llen darauf zurfiekgefiihrt werden, 
dab die betreffenden Rassen (Mutanten) eine versehiedene Differenzierungs- 
gesehwindigkeit in der entscheidenden Periode besitzen. (Dariiber wird sp~ter 
berichtet.) 

Es erseheint nach alledem sicher, dab die Erzeugung der Ph/~nokopie 
das Resultat der induzierten Versehiebung in der Geschwindigkeit einzelner 
Reaktionsabl/iufe gegeniiber dem geordneten System der anderen l~eaktions- 
abl/~ufe ist, Abl~ufe, deren geordnetes, abgestimmtes Zusammenspiel fiir die 
Entwieklung des Normaltypus unerl/~i~lich ist. Die berichteten Tatsaehen 
stellen also eine weitere sehSne Illustration ffir das Prinzip der abgestimmten 
l~eaktionsgeschwindigkeiten dar. 

Es ist nun noch hervorzuheben, daB hier gezeigt ist, dab dureh Versehiebung 
der Reaktionsgesehwindigkeiten determinierender Abl/~ufe der Ph/inotyp der 
Mehrzahl der Drosophila-Mutanten aIs Ph/inokopie erhalten werden kann. Der 
SehluB ist also unabweislieh, dal3 - -  wie ich dies fast seit 20 Jahren vertrete 
aueh das normale Eingreifen des mutierten Gens in den Entwicklungsvorgang 
auf demWeg fiber die Beschleunigung oder Verlangsamung der gleichen l%eaktions- 
ketten erfolgt. Urspriinglieh wurde diese Vorstellung {1917) aus dem Studium 
der Wirkung multipler Allele abgeleitet; wie richtig das war, zeigt auch hier 
wieder die Parallele der Ph/~nokopienreihen mit den Reihen der Wirkungen 
multipler Allele. So bekr/~ftigen die hier nun genauer mitgeteilten Befunde 
die ffir mich lange feststehende l~berzeugung, dab an der Basis einer jeden 
Betrachtung des Problems des Eingreifens der Gene in den Entwieklungsvorgang 
die Erkenntnis steht, dab die Gene vorwiegend mittels des Systems der abge- 
stimmten l%eaktionsgeschwindigkeiten arbeiten. Dies ist meines Erachtens das 
einzige bisher feststehende siehere Fundament einer physiologisehen Genetik. 


