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Im folgenden soll iiber eine Untersuchungsreihe berichtet werden, die zu
verschiedenen wichtigen Problemen der allgemeinen Genetik Material liefert.
Die Ergebnisse beziehen sich auf folgende Probleme: 1. Modifikation und Mu-
tation, 2. Gen und AuBencharakter, 3. induzierte Mutation, 4. die Gener-
schiitterung, 5. Dominanz, 6. Parallelinduktion. Wegen des Umfanges des
Tatsachenmaterials muB es in einzelnen Abschnitten verdffentlicht werden, von
denen dies der erste ist.
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I. Modifikation und Mutation
A. Fragestellung

Vor nunmehr 6 Jahren berichtete ich zum erstenmal in einer kurzen
Mitteilung iiber merkwiirdige Resultate, die durch Hitzebehandlung bestimmter
Entwicklungsstadien von Drosophila erzielt wurden, Resultate, die zuerst skep-
tisch aufgenommen wurden, seitdem aber in allen Punkten von Rokizky,
Ephroimson, Jollos, Plough, GroBmann, Gottschewski bestitigt und
zum Teil erweitert wurden. Ich hatte damals iiber grofe Teile meiner Unter-
suchungen nur kurz berichtet und kam unter dem Zwang, meine Lymantria-
arbeiten abzuschlieBen, seitdem nicht zu einer ausfiihrlicheren Versffentlichung.
Auf eine solche sei auch jetzt verzichtet, da die neuen Untersuchungen, iiber
die berichtet werden soll, diese Liicke geniigend ausfiillen.

Ich hatte gezeigt, dafl es gelingt, durch Hitze-Exposition der Larven zu
bestimmten kritischen Zeitpunkten der Entwicklung an den Imagines, die aus’
den behandelten Larven schliipfen, Verinderungen zu erzeugen, die meist nicht
erblich sind und vielfach mit bekannten Mutanten phanotypisch identisch sind.
In 7 Fiallen mit zwei verschiedenen Mutanten erwiesen sich diese induzierten
Abénderungen als erblich, es war die sogenannte Parallelinduktion eingetreten.
Gleichzeitig hatten vielfach in phinotypisch nicht verinderten Tieren einzelne
Keimzellen zu den gleichen wie auch anderen Mutanten mutiert und die gleichen
Mutanten traten immer wieder auf.

Merkwiirdigerweise interessierte an diesen Untersuchungen die meisten
Genetiker nur die relativ unwichtige Frage, ob man mit Hitze ebenso wie mit
Réntgenstrahlen Mutationen erzeugen koénne (was sich nun als Tatsache erwiesen
hat). Viel wichtiger aber sind die anderen Zusammenhénge, die jene Untersuchung
zuerst aufdeckte. Meine Untersuchung war ja- von den Hitzeexperimenten an
Schmetterlingen ausgegangen, mit denen ich mich frither viel beschéftigt hatte,
weil hier eine Methode gegeben war, die Ergebnisse der Entwicklungsphysiologie
in bezug auf kritische Determinationspunkte einerseits, die Musterbildung im
Phinotyp und die genetische Bedingtheit des Phidnotyps andererseits in Be-
ziehung zu setzen. Meine dlteren Untersuchungen zu diesem Problem wie die
meines damaligen Mitarbeiters Siiffert waren aus dufleren Griinden leider in
den Anfingen stecken geblieben. Inzwischen hat aber erfreulicherweise Kihn
mit seinen Mitarbeitern das Problem bei der Mehlmotte aufgenommen und bereits
bedeutende Ergebnisse erzielt. Nach lingerer 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 geldst wurden, erscheinen die folgenden
besonders wichtig: 1. Was bedeuten die im Hitzeexperiment erzeugten, nicht
erblichen, bekannten Mutanten phiénotypisch gleichenden Formen? 2. Warum
werden bei der gleichen Behandlung manchmal zahlreiche Mutanten erzeugt,
ja manchmal eine explosionsartige Mutation, sehr oft aber Wberhaupt keine?
3. Welcher Mechanismus bringt das Phanomen der sogenannten Parallelinduktion
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zustande ¢ 4. Welche Bedeutung hat es, daf3 i in Versuchen mit reichlicher Mutation
die gleiche Mutante 6fters erscheint ?

Die neuen Versuche, die zur Losung dieser Fragen ausgefuhrt wurden, haben
weitere Fragestellungen auftauchen lassen, von denen wir héren werden. In
diesem Abschnitt sei zunichst das erste der genannten Probleme erdrtert. Das
reiche Material, das wir schon vor 6 Jahren dazu besaBen, war nicht im einzelnen
veroffentlicht worden und zwar deshalb, weil die Erseheinungen der sogenannten
Parallelinduktion es zyveifelha;ft erscheinen lieBen, ob alle oder ein Teil der er-
zeugten abgednderten Formen vielleicht als somatische Mutationen anzusprechen
seien. Wir haben nunmehr die ganzen Versuche nochmals in groBem MaBstab
wiederholt und beziehen uns daher im folgenden nur auf die neuen Versuche,
die ibrigens genau mit den fritheren iibereinstimmen.

B. Die Erzeugung bestimmter Phiinotypen |

Werden Drosophila-Larven bestimmten Alters fiir eine bestimmte Zeit
subletalen Temperaturen von 35—37° C ausgesetzt, so zeigen die aus den Larven
schliipfenden Fliegen zu einem groBien Teil abgeinderten Phinotyp, der be-
stimmten bekannten Mutanten und Kombinationen solcher gleicht. Schon bei
meinen ersten Untersuchungen zwischen 1927-—29 hatte ich bemerks, dall die
verschiedenen Phinotypen der behandelten Tiere nicht unregelmiBig erschienen,
sondern daf je nach dem Zeitpunkt der Hitzeexposition andere Typen vor-
herrschten, da8 also fiir verschiedene phanotypische Anderungen verschiedene
kritische Entwicklungsphasen vorhanden sind, wie das ja zu erwarten war auf
Grund der Tatsachen der Entwicklungsméchanik. Auch Jollos hatte bei der
Wiederholung dieser Versuche.ihnliche Erfahrungen; er glaubte dabei eine
Rolle der Feuchtigkeit feststellen zu kénnen (?). Tatsichlich 1aBt sich fiir eine
groBe Zahl dieser Phinotypen das Rezept angeben, nach dem sie mit Sicherheit
immer wieder reproduziert werden koénnen.

a) Die Typen
Es seien  zundchst ‘die wichtigsten Typen genannt und charakterisiert.
a) UnregelmiBige Formen. Sehr hiufig sind unregelmaBige Ab-
normitaten der Fliigel, die schlecht zu klassifizieren sind. Viele mégen nur mit
allgemeinen Schédigungen der Fliigelentfaltung zusammenhingen. Da es aber
auch bekannté Mutanten gibt, die ebenso aussehen und ebenso gewisse extreme
Allele anderer Mutanten, so gehéren auch diese Formen zu den hier zu be-
handelnden. Da sie aber kaum zu klassifizieren sind, wurden nur 3 Typen unter-
schieden, nimlich 1. gefaltet, d. h. grob gefaltete Fliigel, 2. verkrumpelt
feiner zerknitterte Fliigel und 3. Handtuch, d. h. Fliigel, die wie éin aus-
gewundenes nasses Handtuch aussehen. Letztere gehdren sehr oft als Endghed

in die Reihe des Phinotyps der Mutante rolled.
p) Borstentypen. Es kommen alle bekannten Borstenformen vor mit
Ausnahme der Borstenausfille (scute usw.), die bisher nie beobachtet wurden.
Es konnen simtliche Borsten einheitlich betroffen sein, es kénnen aber auch
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nur einzelne verdndert sein. Dies sind dann meist die hinteren scutellaria. In
den Protokollen wurde zwischen diesen beiden Typen nicht unterschieden, da
eine besondere Untersuchung dariiber beabsichtigt ist. Am haufigsten sind
verkiirzte Borsten in allen Stufen von geringer Verkiirzung bis fast volligem
Fehlen. Die Typen kénnen als phinotypisch identisch mit den Mutanten minute,
bobbed, spineless, stubble und bei noch stirkerer Reduktion als bei spineless als
naked (?) beschrieben werden. Sehr hidufig sind ferner im spitzen Winkel ge- .
knickte Borsten verschiedener Linge, die wir zusammenfassend als singed
notierten, eine Mutante, deren reiner Phinotypus auch vertreten ist. Sehr hiufig
ist auch der Typus forked. Sehr charakteristisch ist ein Phinotyp, bei dem alle
Borsten seidig verlingert 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 Borstenformen vor mit Ausnahme von scute.
y) Flugeltypen. Nach den Borsten erscheinen die mutationsgleichen
Phinotypen der Fligel am haufigsten. Die Haupttypen sind die folgenden:
Eine Gruppe von Typen entspricht Gliedern der truncate-Serie. Sie beginnt
mit einer nach innen gebogenen Zuspitzung der Fliigelspitze, dann folgt eine
schrige Abstutzung des hinteren inneren Fliigelrandes, dann eine Verkiirzung
und schrige Abrundung, die schon dumpy-ahnlich aussieht, dann die typische
geschwungene dumpy-Form und schlieflich die gleiche 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 Intensitit erscheinen.) In Fig. 1 sind Glieder dieser Reihe
wiedergegeben. In den Tabellen sind die unteren Glieder als ,,abgeschragt
und ,,abgerundet‘, die oberen als dumpy bezeichnet. Eine zweite Gruppe be-
trifft Fliigelverkiirzungen. Es kommen alle Uberginge von normal-langen bis
zum ganz kleinen Fliigel unter Erhaltung der normalen Proportionen vor, die
alle als miniature bezeichnet sind. Die Typen gleichen verschiedenen Stufen
der Mutante small-wing und sind bei stidrkster Verkiirzung, auch im feinsten
Bau mit der typischen Mutante miniature identisch. Eine dritte Gruppe be-
trifft die Fliigelbreite. Bei voller Erhaltung der Fliigelstruktur und seiner Lings-'
ausdehnung wird er schmiler und schmiler mit allen Ubergéngen bis zu einem
kompletten, aber schmal-bandférmigen Fliigel. Diese Lanzettfliigel sind hier
nur in zwei Gruppen protokelliert als halbschmal und schmal. Tatsdchlich kann -
man leicht eine erste Stufe daran unterscheiden, daB der Fliigel auBen-hinten
abgestutzt ist und die Adern zu Plexusbildung neigen. Dann folgt eine geringe
Verschmilerung auf etwa 3/, Breite, ebenfalls mit Delta- oder Plexusbildung.
~ Die allerschméilsten Fliigel zeigen schlieBlich einen schon nach innen geschweiften
AuBenrand. Wo einer dieser'Untertypen regelmiBig erscheint, wird es in den
Tabellen angegeben. Fig. 2 zeigt eine Serie dieses Typus. Mutanten dieses Typs
sind mir nicht bekannt, aber vielleicht finden sie sich unter den als nicht weiter-
gefiihrt bezeichneten Mutanten der Morganschule, von denen keine Abbildungen
veroffentlicht sind. Sie sind nicht mit extremen Graden von ,,beaded Fligeln
zu verwechseln, eine Verwechslung, die, wie es scheint, Jollos in einer neueren
Publikation passiert ist. '
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Der entgegengesetzte Vorgang, die Fligelverbreiterung (etwa wie die
Mutante expanded) trat in meinen Versuchen nur selten auf. Verkiirzte und
verbreiterte Fligel gleichen der Mutante broad. Von Fliigelformen kann hier
noch der ,,zugespitzte‘‘ Fliigel genannt werden, entsprechend der Mutante lance.

Eine vierte Gruppe betrifft die Spannung des Fliigels. Hier ist am hiufigsten
eine Reihe, die vom Phinotyp von ski durch alle Uberginge zu dem von curly
und einer extrem aufgerollten Stufe von curly fiihrt. Sie schlieBen auch die
Typen der Mutante jaunty ein. Die niederen Grade von Aufwirtskriimmung
sind als ski, die héheren als curly protokolliert. Zu dieser Reihe gehoren vielleicht
auch konkave bis napfférmige Fliigel, die als ,,concav® verzeichnet sind. Die
niedersten Stufen davon sind wohl unvollkommene ski-Fliigel, wie aus der Art
ihres Auftretens folgt. Die stark konkaven Fliigel 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 Kriimmung vorhanden, konvexe Fliigel, so haben
wir den Typ von curved, der wieder in allen Ausbildungsgraden erzeugt wird
und auch Formen einschlieBt, die dem Phinotyp der Mutante arc entsprechen,
aber ohne die Aderabnormititen. Wir haben diese Formen nicht getrennt proto-
kolliert, weil nicht jedes Individuum einem von beiden Phénotypen zugewiesen
werden kann.

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

Eine finfte Gruppe betrifft die Fliigelstellung. Am hauflgsten sind ge-
spreizte Fliigel entsprechend den Mutanten spread, dichaete, gull, die in allen
Graden vorkommen, wieder eine Serie von fast normal bis dichaete bildend.
Auch scharf nach unten geschlagene Fliigel kommen, allerdings seltener, vor,
und ziemlich hédufig sind schrig gestellte Fliigel entsprechend der Mutante
Dachfliigel (roof).

Eine sechste Gruppe hat mit der Entfaltung des Fligels zu tun. Hier
ist am héaufigsten ein Typus, der der Mutante pad entspricht und in allen Uber-
gingen vom Puppenfliigel (club) iiber ein typisches pad bis zu einem Handtuch-
fliigel mit nach innen geknickten Spitzen fithrt. Sie sind alle als pad tabuliert.
Als siebente Gruppe treffen wir das Erhaltenbleiben der Haemolymphe im
Fliigel, der einen mit Fliissigkeit gefiillten Sack bildet, entsprechend der Mutation
inflated oder balloon ( ?). Sind nur einzelne Stellen fliissigkeitsgefiillt, so sprechen
wir von ,,blasig® oder blistered. Eine 8. Gruppe betrifft den Fliigelrand, der in
verschiedener Weise eingeschnitten ist. Der Typ entspricht teils dem bekannten
notch, teils cut, teils beaded und meist dem, was in der amerikanischen Literatur
als scalloped: bezeichnet wird. In den Tabellen bezeichnen wir ihn als kn und er
wird spater besonders ausfiihrlich behandelt werden. Obwohl deutlich zu unter-



Gen und AuBeneigenschaft. I. 45

scheiden ist zwischen Typen, die den vestigial-Allelen gleichen (scalloped) und
solchen, die die andersartigen Fliigelausschnitte der Mutanten cut und beaded
resp. beadex haben, ist nur eine Klasse protokolliert, weil 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 &hnlich
den Mutanten, zu bezeichnen sind. Die verschiedenen Aderunterbrechungen wurden
nie erhalten, allerdings auch nicht danach gesucht. Endlich haben wir als zehnte
Gruppe Strukturen der Fliigelfliche zu nennen. Am hiufigsten ist ein milchig-
tritber Fliigel, der in den Tabellen nicht einzeln verzeichnet ist, weil ihm eine
besondere Untersuchung gewidmet werden soll. Selten erscheint ein schwacher
Grad von hairy wing und hie und da ein ganz dunkler Fliigel. Es wird spéter
besonders besprochen werden, dafB sich viele der genannten Formen im gleichen
Individuum kombinieren koénnen, z. B. Fliigel, die gleichzeitig spread, miniature,
rolled sind usw.

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

¢) Verdnderungen-des iibrigen Korpers. Diese sind alle relativ
selten mit Ausnahme von abnormal abdomen. Dies ist aber auch in den Kontrollen
héufig 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
stirkere. Schwarzung entsprechend der Mutante black. Eine gelegentlich auf-
tretende starke Verdunklung des ganzen Koérperchitins macht mehr den Eindruck
‘einer zufilligen Modifikation. Am Kopf tritt hiufig eine Verkiirzung der Stirn-
partie mit folgender Verschmélerung der Augen ein- oder zweiseitig auf. Sie ist
als’ bucephalus protokolliert. Nicht selten sind auch Antennenverinderungen
vom Typus der Mutanten thread und aristaless. Sie wurden in der vorliegenden
Untersuchung nicht protokolliert. Die Form aristapedia, die frither einmal auch
als somatischer Phinotyp erschienen war, wurde nicht wieder beobachtet. Ein
einziges Mal erschien in den Versuchen als nicht erblicher Typ ein Individuum
‘mit weiem Scheitel entsprechend der Mutante white head. Eine weitere typische
Form, die mir als Mutante aus der Literatur nicht bekannt ist, ist das Auftreten
von paarigen (gelegentlich unpaaren) schwarzen Zapfen, die ein Haar einschlieBen
kénnen, am Vorderrand des scutellums (nicht mit dhnlichen Zapfen der Mutante
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vortex zu verwechseln). Sie ist als ,,Hoérnchen® protokolliert. Sehr typisch ist
ferner eine Form, bei der in Abdomen und Thorax schwarze Flecken auftreten,
die ersteren unregelmdBig verteilt, die letzteren meist in der Mittellinie. Der
Phinotyp stimmt mit dem als benign beschriebenen erblichen gutartigen Tumor
iiberein. An den Beinen kommen Verkiirzungen und Verkriimmungen und Knoten
vor, wie sie ebenfalls von mehreren Mutanten beschrieben sind. Auch sie sind
nicht in die Tabellen aufgenommen. Endlich erscheint in bestimmten Zuchten
Zwergwuchs entsprechend der Mutante dwarf.

Diese Aufzihlung zeigt bereits, dafl der Phanotyp der groBlen Mehrzahl
von Mutanten, die bei Drosophila bekannt sind, in diesen Versuchen als nicht
erbliche Modifikation erzeugt werden kann. Ich bezweifle nicht, dall tatsdchlich
jeder Phianotyp einer jeden Mutante auf diese Weise kopiert werden kann, wenn
es gelingt, durch weitere Variation der Versuchsbedingungen noch mehr Ein-
wirkungsmdéglichkeiten zu schaffen. Schon jetzt kann man sagen, dafl fast alle
Mutantentypen fiir Fliigel, Borsten, Augenbau schon als Kopie erhalten wurden
und viele der anderen Organe. Fir die Augenfarben liegen bereits positive
Befunde von Gottschewski nach Kiltebehandlung vor, so daBl es kaum noch
Mutantentypen gibt, die hier nicht vertreten wiren. Es fallt auf, daB sich unter
den fehienden die Korperfarben wie gelb und braun finden. Jedenfalls ist der
SchluB3 berechtigt, dafl es moglich ist, alle oder fast alle Phinotypen, die von
Genmutationen bedingt werden, auch als nichterbliche Modifikationen zu er-
zeugen. Es sei noch zugefiigt, dal, wo es bekannt ist, dafl mutierte Gene mehrere
Wirkungen hervorrufen, eine entsprechende Kombination bei den Modifikationen
nicht vorhanden zu sein braucht und ja auch theoretisch nicht zu erwarten ist.
Eine Spezialuntersuchung dariiber fehlt noch.

Wie schon gesagt, ist es bereits jetzt moglich, eine groBe Zahl dieser Typen
nach Rezept zu erzeugen. Das heiBt nicht, daB nach bestimmter Behandlung
nur eine von ihnen auftritt, sondern entweder, dal nach solcher Behandlung
-die Mehrzahl der abgeinderten Tiere die betreffende Form allein oder mit anderen
verbunden zeigt, oder, bei selteneren Typen, daB sie nur bei der betreffenden
Behandlung auftreten und sonst nie. In allen diesen Fallen ist das Resultat
typisch, d. h. es trat immer bei dem betreffenden Versuch auf und zwar in allen
oder den meisten Flaschen einer Serie, die stets von verschiedenen Eltern stammten.
Die Versuche sind also jederzeit zu reproduzieren. Es mufl nur bemerkt werden,
daB kleine Unterschiede in der Giite der Thermostaten, der Girungswirme
des Futters usw. von Einfluf} sein kénnen. 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
stiitzen sich auf zahlreiche Wiederholungen mit dem gleichen Ergebnis und sehr
grole Zahlen. In den folgenden Tabellen ist nur eine spezielle Versuchsserie
verzeichnet; fiir viele Kombinationen liegen aber zahlreiche identische 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 Phinotypen zu
haben. Wir wollen sie fortan Phinokopien nennen.
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b) Alligemeines tiber die wirksamen Faktoren

Die vier analysierten Faktoren, die auf die Erzeugung der Phinokopien
nach Hitzeexposition von EinfluB sind, sind:

1. Das Alter der Larve. Die Einwirkung erfolgt ja in der von den
Schmetterlingsexperimenten her (die ja der Ausgangspunkt dieser Versuche
waren) bekannten sensibeln Periode, also zu dem Zeitpunkt der Organdeter-
mination. Das heifit, daB die Wirkung des Hitzereizes, was sie auch sei (s. spiter)
wahrscheinlich eine verschiedene zu verschiedenen Zeitpunkten sein wird, je
nachdem welcher Entwicklungsvorgang sich in der kritischen Periode veor 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
entscheidendem Einfluf} ist.

2. Die benutzte Temperatur. In der subletal wirkenden Temperatur-
zone, die wir benutzten (35—379°), macht ein Grad schon einen grofien Unter-
schied in der Wirkung, wie gezeigt werden wird und wie es ja auch nach dem
Verlauf der Temperaturkurven von Lebensvorgingen jenseits der optimalen
Zone zu erwarten ist.

3. Die Zeitdauer der Exposition. Diese wurde von 6—24 Stunden,
mit spezifisch verschiedenen Wirkungen benutzt. Man kann in grober Anniherung
sagen, dafl das Produkt von fiir den Vorgang spezifischer Temperatur und Ex-
positionszeit ein MaB fiir die Stirke des Phinokopien auslésenden Reizes (und
zugleich der subletalen Wirkung) ist.

4. Die genotypische Beschaffenheit des Materials. Bei Ver-
wendung verschiedenen Ausgangsmaterials werden zwar prinzipiell die gleichen
Resultate erhalten, aber es finden sich Abweichungen im einzelnen, die wohl
auf kleine Zeitunterschiede der Determinationsvorginge zuriickzufiithren sind
(s. spater die Beweise).

c) Spezielles tiber die drei Hauptfaktoren

Wir kommen nun zu den Einzelheiten und besprechen zunéchst die Wirkung
der ersten drei Agenzien. Unter Verzicht auf Erwidhnung der Masse diteren
Materials lesen wir die Ergebnisse aus der groflen Versuchsserie Tabelle 1
(S. 48—53) ab.

a) Methode. Die Methode war die folgende: als Material diente ein
lange paarweise ingeziichteter Oregonstamm. Ein Parchen dient als Ausgangs-
punkt fiir Massenkulturen. Aus diesen legen etwa 30 Parchen per Flasche 18 Std.
in 259C ab. Fiir jeden Versuchstyp werden 4—12 Flaschen mit verschiedenen
Eltern gleichzeitig benutzt. Die gleichen Elterntiere legen an bis zu 12 aufein-
anderfolgenden Tagen ab und ihre Nachkommenschaft dient jedesmal einem
anderen Versuch, eine davon der Kontrolle. Bei dem Umfang dieser Serie (72 ver-
schiedene Versuchsbedingungen) ist es nicht moglich, ausschlieBlich Nachkommen
der gleichen Eltern fir alle Versuche zu benutzen. Die Serie zerfallt also in
einige Gruppen in bezug auf die Elterntiere. Es lohnt sich nicht sie anzugeben,
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Tabelle
Behand- . . K.o xa- Veranderte Kombin.
lung Gesamtwirkung Symmetrie lfnna- Borsten An%rora- u.
tionen Fligelph.
. = . . ~|=
B lolel = = 251515 138 s s B18H
AEREAHE N ERPEIE N1 RaE-] PO P Y e
O =N RN ERE- I kS | 2| So|¥ ) 8
g8 2181 8 a%&5;8%3%3‘5§ gglms
Sg|El2|2 o |E | SEERSIE S 2|8 |8 (8]l 2]l
2o 2 2 E | E EIEMEet 8l2ieRE8 818508
IR R P AT PR Rl
HoleE|S | & |8 |RXE [ |8 fa|=f CEARSAEI ERR-RP-
114Y/,135| 6111411109 5|04) 3 — i 3,60 1} 1} —|—| —|—]|—1—i—
24,3512 544| 512/ 32, 6| — | — |—|—| —|—]| 918 4|70|— | —|—
314/,135|18| 308 289 19| 6| 1| — | 1] 5| 1|—]| 7|—| 2|40|—|—|—
441,35 24| 91| 42 49| 54| 3| — | 3| 6] 5 3| 12|—| —|26|—|—|—
5|4Y,|36| 6| 837/ 835 203 —|— |—|—|——| —|—| —|—|—|—|—
6|4Y/,136|12| 69| 50, 19| 38} 2 2| 4|21 3|— 8| 5| 19|70 —{—|—
7{4y,|36 18] 51| 43 8| 19| — | — |—|—| 1|—| 3|—| 4[38]|—|—|—
8|4'/,136 |24 1] - 1| |- —[—|—|——=! 1|{—|{—]—1—)—|—
9141,|37| 6(1042/1038) 4|02| — | 1| 1 25| — 1| —|— —|—|—|—|—
1014/, 137112 108 87| 21| 20| — 1 11 51 2/ — 8! 9116{80}— | —! 1
11]4Y,(37 18 5 4 1| -] — | — |—|—| —— 1| —f——|—|—|—
1214y,187124} —| — — 1 —|—\1—1—\—1——}—1—|—1—|——|—
13| 5 |35]| 6]1012(1002| 10| 1 4| — |—40] 2/—]| 4}—|04|40]—)—|—
14] 5 3512|941, 918/ 23) 2] 8| — | 8|34 —|—]| 11|—| 1,60 —|—|—
15| 5 |35 |18 838| 651|187 | 22 1 1| 2) 1| 7 3| 61]46| 12|50|—|—| 4
16] 5 |35|24] 111| 22| 89| 80} 2 21 4| 5] 22| 8] 82| 1| 7B]93|—|—|—
17| 5 |36] 6| 806/ 800, 6|08 — | — |—|—] —|—~] 5/—|08|83|—|—|—
181 5 |36(12| 173| 141} 32| 19} 4 | — | 4 (13| —| — 6| 1{ 4|22 — | 1|—
19| 5 (36 (18| 295, 185/110| 37| — | 10 [10| 9] 23|11 84| 7| 31{83|—|—|—
21 5 {36|2¢} — — —| —|—|—|—|—)——| —1—| —|—{—|—I—
21| 5 (37(-6]931| 920 11| 1| 1 {— 14 9! 3/—} 5} 1{06{656}—|—I|—
221 5 (371121177 160, 17| 9) 2| 1| 3/16] —|—| 2|—) 1{12|—| 1|—
231 5 |37({18) 35| 15( 20{587) 3} — | 3|15} 9 — 4, —\ 11|20f—{— | —
241 5 137124} —| —| — | —|—|—|—{—}——| —|—! —{——|—|—
2515',135| 6] 973 963} 10| 1|— | — |—|—|— —]| 5 1|06/60]— | —|—
26 |5',13512(1273(1163(110| 9| 1 | — | 109] 4/ —]| 87| 9/ 8|87|—|—| 3
2715Y,|35|18| 638] 281|357 56| 1| 2| 30,9183 7]316/11| 51 (92| 7|—| 1
2815, (35|24 189 37 152 80| 1 5| 6| 4]142{10)125| 6| 70(85) 1| — | —
29|5Y,36| 614031371 32|0,3| 2| —| 2, 6] 1}—| 6|17(01|53| 1|—|—
Zu 2: Viele Ubergiange zwischen normalen und Angoraborsten. 1 kurze breite

Fligel. — Zu 3 (Gesamtwirkung, %, verindert): Etwa die Hilfte der ,normalen® Zwerge
mit schwarzen Flecken. — Zu 4 (Gesamtwirkung, normal): , Normale® schlieflen klein-
augige und fleckige ein. — Zu 7 (Gesamtwirkung, normal): , Normale* schlieflen Zwerge
und fleckige ein. — Zu 13: 1 plexus-artig. — Zu 16: 1 plexus-artig. Mehrzahl der Borsten
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Tabelle 1
Behand- G . . K.O - Verdnderte - Kombin.
Jung esamtwirkung Symmetrie ‘E)ma,» Borsten Angora- u.
tionen . Fliigelph.
o g £l ® N B PN
g & s 1558 8] 218 A lEl515) 2
58 loigl=l B CEIEIE] AP FlE|REE
218 15818 tlELET B Rls 0 ElAlElglE
g |Z1£]% L2 lEeiEg BBl B3 [EIEITY S
P E EEIEEES e e g LS sl
288158 = 2 SCEREIE LB EIRS |2 Elzlels
o &l & o R g F!g 2“"‘:"%_::'5 .8lol R Sloio| o
IR RN RN ER-le- TR A R R A A N LN B -
B le a5 8|8 REF7E ERaiml «|R|X]< ||
i i .
305, 36|12 785 553 232130 1i 9 4 55! 3l102( 61) 201 66} 7!31 .11
3115Y,36|18| 253 132(121| 48| 15 1 |16 12] 20/20| 92| 11) 40 85] 5 1
32]5y,186(24f 1 — 1 —|— 1 —1— —)— 1} —| - — ——]——
33|5Y, 37| 61277/1267, 10|08| — —|—3~ —|—] 1| slo8|88—|——
34]5Y,137]12] 645 444(171| 27} 6 4 110]12] 36| 7| 66 33| 15| 58] 3|14 /14
35]5%, 37|18] 67) 31) 36| 54) 2| 3. 5'14| 2 7| 20| 5 40| 70|—| 1]|—
3615Y,137 |24 — — — —|—|— —i—|——| —|——|—|—I—
37| 6 35| 6|l0371018) 19| 2| — | — — —| —|—| 15| — 2| 78— —|—
38| 6 35|12 577/ 5250 52| 9 1| — 1 1 2] 1f 50| — 9] e8l—|—|—
39] 6 [35/18| 853 695/158| 18] 5| 3| 8| 5] 55 3114 25/ 17| 90|14 | — | —
40f 6 (3524 140 53 87] 62| 6| — 6 8| 1721} 50| 2/ 44| 70} — ) —|—
41| 6 (36| 6] 652/ 629) 23( 4| — | —|— —|——] 20| 2 4 96— — —
42) 6 13612 652 489163 | 25} 1 | — |— —|45 o) 57| 14) 11) 44| 4|10/ —
431 6 36/18| 549| 316/233 | 43| 11 | 13 12410 3380|115 41| 28 67)27} 5| 3
44] 6 |36(24| 21) 7] 14)67] — | — |—|—|—I—] 12! —| 57 86| — — —
45| 6 137 6| 275 253 22} 8] 5| — | 5|28 — —| 9! 1 4| 45|—|— | —
46) 6 !37 12] 309| 219 90| 30| 3| 2| 5| 7| 37/20| 31| 17| 16| 53| — 17| —
47| 6 |37]18] 52| 27] 25]48| 2| — | 2| 8| 3| 3} 14 —| 27|56 —|—|—
48| 6 37|24 —| — —| —|—|—|—|—|—— — — —| ——|—|—
4916Y,135] 6| 737 723/ 14| 2| — | — | —|—| ——]| 14| — 2/100| — —|—
50(6Y, 35|12 |1054) 898/156, 15 1| — | 1lo7| 7, 1| 75 52/ 12 72f 1! —|—
5116, 35 18] 370, 238/132 | 36] 6 | — | 6! 5] 29/13]106 11} 32 89|11 —|—
5216Y,135 24{ 119] 28/ 91|77} 1 2| 3| 4|25/19( 78! 1| 66 87 1| —|—
5316',|36| 6] 562 560 2,01) — | — |—i—|——| 1; 1 01100{— — —
5416/, 36 | 12]1114] 859/255| 23] 3| 2| 5, 2107 4| 85123 18; 82|14 /89| 4
556,136 18| 90| 60| 30/33| 5| 2| 7|23) 6 5| 17 1) 20 60]—| 1|—
5616',136124] 2 — 2000 1| — | 1 —|— 1] — — —| —)———
5716',137| 6] 659 618 41| 7| 1 | — |—|—|~— 1] 21{17 6] 93— — —
586/, 137121087 827|260 | 24| 8| 2 10| 4] 63/30| 58] 64 10| 47| 2[48[12

Zua 31: Sehr viele milchige Fliigel, mehrere mit dunklem Skutellum, 1 plexus. —
Zu 33 (Gesamtwirkung, normal): Viele normale haben Uberginge zu Angoraborsten. —
Zu 34: 1 kurze und breite Fliigel. — Zu 35 (Gesamtwirkung, normal): Fast alle triibe
Fliigel und abnorme Augen. Sehr viele Verschiedenheiten der Augengrofie. — Zu 38:
1 plexus. — Zu 39: Sehr viele Uberginge von normal zu Angora, desgl. von normal zu
gespreizt. Letztere kurzborstig. — Zu 42: 1 plexus. — Zu 43 (Gesamtwirkung, normal):
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Viele mit dunklem Skutellum.

1 breite abgerundete Fligel. — Zu 47 (Gesamtwirkung,

normal): Sehr viele tritbe Fliigel mit verschieden groBen Augen.

Auch viele Zwerge.

1 Tumor. — Zu 52: Ale Augen rauh. — Zu 54: Alle Uberginge

ski~ Angora zu ski—gespreizt —Angora. — Zu 55: 1 weille Borsten, viele dunkles Sku-

tellum.

— Zu 49: Ein paar Ubergange zu Angoraborsten. — Zu 50: Viele Uberginge zu

Angora. — Zu 51:

echt skalpellf6rmig.

— Zu 58: Schmal

4*



52 Goldschmidt

Tabelle 1
NN » Kom- . Kombin.
Behand. Gesamtwirkung Symmetrie bina- Veranderte Angora- u.

lung ’ X Borsten Iy
tionen Fliigelph.

I ‘ o T T
sl | £ s 1A R
2 0 e B E|E %é;w_igﬁgﬁ
g olal g e (BTEL (5 S o EE R
=] =T =T ; = E i =] = I~ : . : &
2l §118% tlEeBe EE] 515 1B5(8 3%
) i | Q b [ i . - = =

gE=i2181 8 S aldmd n ElLiSlES g8 ®
QH ® .2 < B! gl 28 =) Q| 8 - [ , : ’ |

= = Pa I~ ] m | = :
F5181512 2|2 2EFEE R |51 58S e kg e
S3IS1E[E £0% EfiBeEsf|lE RS Rl&lslEs

5 3 ‘ =

AEE|E 28 | BTE ¥a|aE |2 ]R]FE 2

0 T T | T 1] i {
59|6',.87/18) 4 3] 1 25| — — — — 1!—~————\——«
60|6Y, 37|24 —?—-—————‘—~—-—i———————w———
61| 7 (35! 6| 928921, 706 2 — 220 ——| — —| | —|— —|~
62| 7 |35/12]650/643) 7 1| —  — — —| 11— —!—| - —|— —|—
63| 7 3518|821, 677144 18 2 — 2| 1| 5 2[126/ 4 16/ 89| —|—| 2
64 7 35i24 367/272| 95 26| 3| — 3| 3|46 — — == ===
65| 7 |36' 6|431/425! 6/ 1| — — — —| 38— — | - 11—
66 7 36 12] 437426/ 15 4| 1 — 1| 7| 5— _.____|~_
67| 7 |36 18] 774/597 177 23| — 7 7| 4| 39(35 9!36 17 71{19t10( 7
68| 7 |36 24| 92| 56 36;40—.—;——20— S Y (R (U | iy g
69| 7 137] 6| 764/ 752] 12 2| 1| — —l— 3—| —i 4105 33) - —(—
70| 7 |87|12| 356 351 | 5;1—’—*~——— — == ===
71| 7 37|18 472/250 222 48] 1| 6| 7| 3| 26/41[131| 23,33/ 70| 9} 5, 7
72| 7 |37[24| 24 12]12‘50—{—~—[— 7| = — | —|—|——

Zu 67: Beliebte Kombination: curved-stubble (23), Handtuch wohl = rolled.
— Zu 71: Unter den normalen viele Uberginge zu halbschmal. — Zu 71: (Flagelformen,
curved): 23 curved-stubble.

da nicht der geringste Einflull verschiedener Eltern gleicher Rasse bemerklich
war. Die benutzte Oregonlinie ist duBerst konstant und hat auch keine grofle
natiirliche Mutationsneigung. In den Kontrollen fanden sich unter 30009 Tieren
39 nicht normale. Diese schlieBen ein Gynander, somatische Mogaiks und allerlei
nicht erbliche Abnormitdten. Es wurde keine sichtbare Mutante beobachtet
und nur eine geschlechtsgebundene Letalmutation, auf die aber nicht mit be-
sonderen Methoden gefahndet wurde.

Die Hitzeexposition erfolgt nach verschiedener Zeit, 4/, bis 7 Tagen,
stets vom SchluB der Eiablage an gerechnet. Die Flaschen der gleichen Serie
werden fiir 6, 12, 18 oder 24 Std. in 35 oder 36 oder 37 ¢ gebracht und dann wieder
zuriick in 25°. Obwohl die benutzten Thermostaten auBerordentlich konstant
sind, steigt die Temperatur bei Einsetzen vieler Flaschen durch die Gérungs-
wirme, die in den groflen Apparaten nicht schnell genug reguliert werden kann.
Die wirkliche Temperatur, bei der exponiert wird, ist daher bei lingerer Exposi-
tionszeit etwas héher als angegeben.
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(Fortsetzung)
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) Die Sterblichkeit. Die schidigende, 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° viele Indi-
viduen aus, bei 36 % nur wenige, und bei 37° gar keine mit Ausnahme einer Serie
(Versuch 72). Dieser Versuch gehért der Reihe vom 7. Tag an, die durchgehends
weniger geschadigt wird als die jlingeren Stadien bei gleicher Behandlung. Es
sei auch bemerkt, dafl die Ausgangszahl von Eiern nicht bekannt ist und nur
im groBlen ganzen etwa gleich ist. In den wenigen Fillen, in denen die Regel
nicht zutraf (z. B. Versuch 18, 19) waren zufillig die Eizahlen zu hoch oder zu
niedrig. Es mul} aber zugefiigt werden, dafl gelegentlich einmal Kulturen vor-
kommen, die trotz scharfer Exposition normale Individuenzahlen haben. Es
gibt also, abgesehen von der ebenfalls wirksamen Feuchtigkeit und dem Alter der
Eltern (schlechte Resultate bei zu alten Eltern) noch unbekannte Faktoren fiir die
Widerstandsfiahigkeit. Biner davon ist sicher die Entwicklungsgeschwindigkeit, da
bestimmte Stadien vor der Puppenbildung viel empfindlicher sind als alle anderen.
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y) MaB der Einwirkung. Als Malstab der Hitzewirkung dient der
Prozentsatz abgeinderter Individuen. Die Daten, die sich in der ersten Gruppe
von Spalten der Tabelle 1 befinden, sind zwar nach unten richtig, aber nach oben
zu klein, weil gewisse Phinokopien nicht protokolliert wurden, um sie einer
besonderen Untersuchung aufzusparen. Manche davon sind in den ,,Be-
merkungen zur Tabelle erwihnt. Am wichtigsten von diesen sind die Charaktere
tritbe Fligel und rauhe Augen, die bei stirkerer Behandlung nie fehlen. Oft
haben alle Individuen rauhe Augen, so daBl der Prozentsatz abgeinderter 100
betrigt. Diese Korrektur nach oben ist also zuzufiigen.

Die Tabelle zeigt, daB der Prozentsatz erzeugter Phinokopien ebenfalls
wichst mit dem Produkt aus Temperatur und Expositionszeit: 35°und 6 Stunden
haben die geringste Wirkung usw., natiirlich in grober Annidherung. Auch hier
sehen wir, dafl die Larven nach 7 Tagen weniger reagieren als vorher.

d) Symmetrie. Es ist eine typische Erscheinung, dafl sehr hiufig die
beiden Korperhilften sich verschieden verhalten. Entweder tritt die phéino-
kopische Verinderung nur auf einer Korperhilfte ein, wihrend die andere normal
bleibt. Dies ist am héufigsten bei den Fliigel- und Augenverinderungen der
Fall und geradezu typisch fiir die ersten Stufen einer Verinderung, z. B. ganz
kleine Einschnitte bei notch-cut oder erste Zuspitzung bei dumpy, schwache
Verkiirzung bei miniature usw. In vielen Fillen sind aber auch die beiden Halften
verschieden abgedndert. Als Beispiel sei etwa eine Fliege genannt, mit einem
Fliigel curly, dem anderen rolled, oder eine mit einem schmalen und einem
miniature-Fliigel. Man kénnte Seiten mit der Aufzahlung dieser Typen fiillen,
In der Tabelle ist unter dem Kopf ,,Symmetrie* angegeben, wie viele Individuen
jedes Versuchs unsymmetrisch verdndert waren und zwar 1. eine Seite normal,
2. beide Seiten verschieden verindert, 3. Gesamtzahl asymmetrischer Phino-
kopien, 4. der Prozentsatz asymmetrischer unter allen verinderten Tieren.
Die sehr charakteristische Verschiedenheit bei verschiedener genetischer Kon-
stitution wird spéter beschrieben werden. Die Tabelle'zeigt, dafl keine so auf-
fallende RegelmiBigkeit besteht, wie in den vorhergehenden Fillen. Immerhin
zeigt sich auffallend oft, dal gerade bei schwichster Einwirkung (359 und 6 Std.)
besonders viele asymmetrische Wirkungen erzeugt werden z. B. in den Versuchen
Nr. 1, 13, 61. In diesen Fillen ist stets nur eine-Seite verdndert. Die unsymme-
trische Verdnderung beider Seiten dagegen erscheint hdufiger bei stirkerer
Einwirkung. Ein Entwicklungsstadium oder eine Kombination von Versuchs-
bedingungen, bei denen besonders haufig Asymmetrien auftreten, lafit sich
nicht festlegen. Die grofite Haufigkeit wurde bei Exposition nach 5 Tagen
erbalten.

¢) Kombination mehrerer Phinokopien. Viele Individuen, manch-
mal sogar die Mehrzahl, zeigen gleichzeitig den Phinotyp mehrerer Mutanten,
.z. B. an Borsten und Fligeln und zwar kénnen es 2, 3 und mehr Charaktere sein,
die auch das gleiche Organ betreffen kénnen. So mag der gleiche Fliigel wie
miniature, spread und rolled aussehen und das Tier dazu noch kurzborstig und
kleindugig 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 Fligel; Angoraborsten-miniature-
curly-halbschmal usw.

Unter dem Kopf ,,Kombinationen® ist in Tabelle 1 angegeben, wie viele
Individuen 2 oder 3 und mehr Phinokopien zeigen. Im groflen und ganzen
konnen wir daraus ablesen, dafl solche Kombinationen vorzugsweise bei starkerer
Behandlung auftreten und da8 die Zahl der Kombinationen mit 3 und mehr
Phinokopien mit der Stirke der Behandlung steigt. So finden sich mehr als 50 %,
aller verianderter Individuen in dieser Gruppe in den Versuchen 27, 28 (100 %),
46, von denen die ersten beiden die Kombinationen 35° x 18 resp. 24 Std.
darstellen, die dritte 37° und 12 Std. Eine Uberzahl von Individuen mit 3 und
mehr Phinokopien findet sich in Versuch 40, 43, 71, d.h. Kombinationen von 35 °
+ 24 Std., 36° + 18 Std. und 37° + 18 Std. Eine Beziehung zur Expositions-
zeit ist insofern zu erkennen, als die Versuche vom 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 héiufigsten sind
Kombinationen bestimmter Fligelformen mit bestimmten Borstentypen. Nur
fir eine Gruppe ist eine besondere Tabulierung vorgenommen, nimlich. fir
die typischen Kombinationen von Angoraborsten mit den Phanokopien gespreizte
Fligel (spread), ski-curly-Fliigel und verschiedene andere Fliigelformen. Die
Tabelle zeigt, daB die Kombination angora-spread charakteristisch ist fiir die
spateren Entwicklungsstadien von 5/, Tagen ab und hier bei stirkerer Reizung.
Sie hat ihr Maximum mit + 10 9%, aller verinderten Individuen in den Ver-
suchen 43, 51, 67, d. h. den Kombinationen 6 Tage 36° 18 Std., 61/, Tage 35°
18 Std. und 7 Tage 36° 18 Std. Die Kombination von angora mit ski-curly
(zusammengenommen, da durch alle Ubergiinge verbunden) wiegt vor in denVer-
suchen 30, 34, 42, 46, 54, 58 und zwar enthdit Versuch 54 diese Kombination
als 35 9, aller verénderten Tiere und Versuch 58 als 19 9. In Versuch 54 finden
sich allerdings viele Ubergiinge von ski zu ski-spread. Die Versuchsbedingungen
sind in diesen 6 Fallen: 5%/, T. 36012 Std., 51/,—37—12, 6—36—12, 6—37—12,
61/,—36—12, 61/,—37—12. Ahnliche Bedingungen, die bei 18 Std. Exposition die
Kombination spread-angora auslsen, ergeben bei 12 Std. Exposition eurlyangora.

Eine andere sehr hédufige, aber nicht besonders tabulierte Kombination
ist Fligel curved (resp. arc), Borsten stubble (etwa diesem Phinotyp ent-
sprechend). Diese Kombination ist besonders haufig (etwa 10 %, aller Abnormi-
téten) in den Versuchen 67 und 71, also vom 7. Tag bei starker Behandlung.
Aber auch sonst findet sie sich, wenn curved auftritt, z. B. in Versuch 19. Eine
weitere belicbte Kombination ist miniature-rolled, der die Mehrzahl der rolled-
Individuen angehdren, ferner Handtuch-curly und Handtuch-spread, beides mit
angora kombinjert. Diese bevorzugten Kombinationen zeigen natiirlich, daB
die betreffenden Entwicklungsvorginge sich zur gleichen Zeit in der sensiblen
Periode befinden.

{) Die Borstenphinokopien. Die iiberwiegende Mehrzahl von Indi-
viduen mit induzierten Phinokopien zeigen Borstenverinderungen. Wie schon
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erwahnt, sollen diese spiter ausfithrlicher untersucht werden. Hier haben wir
in der Tabelle nur zwei Haupttypen unterschieden, Angora und andere Ver-
inderungen. Die Angoraform ist einheitlich und typisch; wenn aber viele
Angoraindividuen vorhanden sind, gibt es auch Ubergiinge zwischen Angora
und normal, die als normal klassifiziert sind. Thr Vorhandensein ist besonders
angemerkt. Unter den Nicht-Angora-Tieren finden sich meist gleichzeitig mehrere
Typen, ndmlich halb- bis dreiviertellange Borsten (minute, bobbed), geknickte
Borsten (singed und forked) und ganz kurze Borsten (spineless, stubble, shaven).
Diese Typen sind fiir bestimmte Versuche charakteristisch und finden sich in
allen Flaschen eines Versuchs in etwa gleichen Prozentsiitzen und auch in dhn--
lichen Typen. Wir sehen davon ab, die Fiille des Materials aus den Protokollen
zu exzerpieren, weil eine genaue Bearbeitung die einzelnen Borsten beriick-
sichtigen muB. ‘Es sei nur bemerkt, da schwichere Ausbildungsgrade oft nur
die hinteren scutellaria oder dorsocentralia betreffen, stirkere aber die ganze
Beborstung von Kopf und Thorax. ,

In der Spalte ,verinderte Borsten* finden wir die Zahlen sowohl als
Prozentsitze aller Tiere wie der veranderten Tiere angegeben. Wir sehen, daB
der letztere Prozentsatz mehrmals 100 betrigt und in 26 von 72 Versuchen 70
und mehr. Unverdnderte Borsten finden sich am Anfang der Versuchsreihe bei
den Versuchen nach 41/, Tagen mit nur 6 Std. Exposition bei allen Temperaturen;
ferner am Ende der Versuchsreihe bei Exposition nach 7 Tagen bei fast allen
Versuchen mit Ausnahme der drei mit 18 Std. Nr. 63, 67, 71 und einem bei
37° 6 Std. Bei allen anderen Versuchsbedingungen -erscheinen Borstenphino-
kopien. Es laBt sich aber keine einfache Regel iiber ihre relative Zahl aufstellen,
die durchaus nicht etwa dem Produkt Temperatur X Expositionszeit pro-
portional ist, obwohl die Prozentzahl auf die gesamte Individuenzahl berechnet
dieser Regel folgt. Dagegen tritt deutlich eine fiir die Borstenverinderung
besonders giinstige Zeit hervor. Die folgende Tabelle gibt die durchschnittliche
Prozentzahl von Borstenphinokopien aller Versuche, fiir die verschiedenen
Tage wieder:

Tage 41/, 5 b/, 6 6%/, 7
% 25,1 50,8 676 71 81,1 21,1
Die giinstigste Zeit ist also nach etwa 6/, Tagen gelegen.

Das Verhiltnis der Angoratiere zu den anderen wechselt betrichtlich.
In der Mehrzahl der Versuche ist die Angoraform in der Minderzahl. Sie ist aber
in Mehrzahl vorhanden in zwei Versuchen bei 4!/, Tagen und 12 Std. Exposition
(Nr. 2, 10), in einem Versuch 5!/, Tage 36° 6 Std. (Nr. 29), bei 61/, Tagen 36°
12 Std. (Nr.54) und 6%/, Tagen 37° 12 Std. (Nr. 58). Da auch zwei weitere
Reihen vom 6'/,. Tag sehr viele Angoratiere besitzen, scheint dies die giinstigste
Zeit fiir ihre Produktion in Massen zu sein, wenn auch offensichtlich das ent-
wicklungsgeschichtliche Optimum schon bei 4!/, Tagen mit 12 Std. Exposition
beginnt.

7) Die Fligelphdinokopien. In der Tabelle sind die Fligelver-
dnderungen einzeln gezahlt, also ein spread-miniature-rolled-Fliigel ist bei allen
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drei Rubriken verzeichnet. Ein kurzer Blick tuber die Tabelle zeigt, daf die
einzelnen Fliigelformen iiber alle Zeiten und Behandlungsweisen weg vorkommen
(senkrechte Reihen) und immer viele Formen gleichzeitig erscheinen (horizontale
Reihen). Die meisten aber zeigen auflerdem ein - typisches Maximum: sie er-
scheinen mit Vorliebe bei einer bestimmten Behandlungsmethode (die Tabellen
lassen dies zwar objektiv richtig, aber nicht so anschaulich hervortreten wie

Tabelle 2. Rasse Oregon

E Expos Bisher
Phinotyp Tag Temp. ¢ | Pos. optimaler Bemerkungen
! Std. Prozentsatzl
cut-notch . . |4Y,—5Y,( 35 12—24 70
eurly . . . .| 6-7 35 24 76 Bei starker Reizung auch sonst
36, 37 18, 24 typisch.
ski. . . .. 6—6/,| 36, 37 12 43 Uber ski- und curly-Angora s. 0.
spread 51/, 35 18, 24 91 )
curved 5—1 36 18 23 Uber curved-stubble s. o.
dumpy . . . 5 36 12 34 EinschlieBlich Vorstufen.
schmal . . . 36, 37 18 22 Prozentsatz zu niedrig, weil viele
Ubergéinge; bezieht sich nur
auf lange schmale (und halb-
schmale) Fligel.
miniatare . . |5Y/,—7 36, 37 12, 18 40 SchlieBt alle Grade ein. Er-
| scheint bei fast allen starken
Reizungen.
balloon . . . 5—6 36 18 10
rolled. . . . 7 35 24 40
36, 37 18
Hindtuch . . 6 36 18 14
- Tabelle 3
E . timal
Phénotyp Tag Temp. © *POos optima Bemerkungen
| Std. %
trident . . . . 7 35—37 6—24 82 Sonst nur 3 Einzelfalle.
Augengrofe . . | 5/, 6 37 18 fast 100 Grofle und kleine Augen
nieht ausgezihlt.
Hornchen . . . 7 35 24 4
,,benign® . 4/, 35 18, 24 | mindestens 75 | Nicht ausgezahit.



58 Goldschmidt
Tabelle
g §° Zahl Borsten Symmetrie Kombin
e= 15
& 1 L
£l s |48 2| E B .l= ; RN b
g1 21883 o1 5| g EE|Els 15 8elEE2
= ~ L ] g ®8le8g¢elElg e8B! S|
Z Mo Hala 8 "_g : Mg g 2 | BlEg sl ]y =
= ol 2l = |8 g —_ e (SR gl
sEzF E15 Rl E SE|B|s = |2 2|
BTIS7 2 2 R|& R7E|almla falel®
1] 01]s 24| 1] 23 96| 22| 97| — — -] ==} 4
2| Px| 5 4| 2| 2 5| —| O|—|—|—] 1| 1] 1]100
3{88]|s 27 1 1150 —| —{—|—]—=!—11{—1}100
4o sy, l1331102) 30, 23} 26|100) 5| — | 5] 1| 5| 1]100
5|Px |5y, | 11| 8 3 27| 1| 8| —-|—|—|—|—~|—] 6
6 | SS| 5,396 178|218 s5{ —| —| 6| —| 6| 4 7] 2100
71 L | 5%, 61 6] — —] — of—|—l—=] —}=1—1 —
8| o | 5y, 8| 3| 5/63] 5]100] 3|{— | 38| —|—1{—}]100
9|Px|s5y,| 14| 4/ 10 1) 0]100| 2{—{ 1| —{—1| 2] 50
0] 0 |5} 29, 5/ 24 80) 24100 1| —| 1| — | 8| 5]100
11 | Px | 5%, 62| 2|60, 97 60 | 100} — | — | — | — | 4| — ] 100
12| Px| 6 6| 4| 2 50| 1 b1y 1y —| —}|—|—1]100
13]85]68 5| —| 6100 —| —|—=]~|—1 —]—1 4]100
4| L |8 6| — 671000 6(100f 1!—1 1| —]—1| 21100
1510 |6y, | s 8/ 50 86} 8| 17y 2|—1 2| — ] 1| —]100
16 | SS | 61/, | 237 |144]| 93! 30] — | —} 4| —} 47 1] 1]—|100
17 | Px | 6y, 61| 14| 471 77| —| —| 5| —| 3 3| — 1100
18 L ey} ar] 1720 901 —1 —| 1v|—1 1] —}—=1—]100
9] o6y, | 19|13 6 32 —| —|—1—{"—|—12|—]1w00
20| L {e6y,| 88125063 72 — —)]—1—|—1 —] 11—1100
2110 )6y, 5753 4 1 — —|— —|—|—12]|]—]100
22 | 8s |6}, | 83166 17 20 —| —]—  —|—| —] 4]—1]100
23 | Px | 6%, | 194 | —|194,100| 194 1 100 ] — | — {37 — |36 | 4] 100
24l o017 3] —| 3jw00] —{ O|—  —{—| —{—|—]100
25 | ss |7 63} 26| 27 50] —| —|]—{—|—{ —1w]| 38]100
26 | Px |7 20| 8,17, 8| 2| 18| —|— | —| 1] 7, —]100
271 0|7y, | 48 24/ 24, 50| —} o|—|—|—| 1] 5 5]100
28 | 8s 1 7y, | 392 (309) 83] 21] —| —|—!—| 4| — |10 5]100
20 | Px | 7Yt 50 20! 3060} —| oOol—|—| 6] —] 9] 1]100
30 | Px | 7Y, | 29| 10| 19] 65| — 0|l— —| 38| — | 2|—|100
31y O] 7,1 34| 5/ 29 83| — o[ —1—]—1! —121|—1]100
32 ]ss|y,] 403 102 —| —|—|—|—|—1] 4l—]100
33| Pc] 73, | 26| 16/ 10) 39] —| o] —1—] 1] a|—{ 2100
sa |l L w1112 503 —| o) —i—|—|—|—|—1 —
Zu 23: 1 weiBe Stirn. Sehr viele ganz kurz. 1 ein FL no wing, sehr viele
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die Untersuchung, die die Haufung einer Form sehr stark einprigt). Es ist zu
diesem Punkt natiirlich zu beachten, daB diese Versuchsserie mit 18 Std. Eiablage
arbeitet, daB also die wichtige Variable der Zeit recht ungenau ist. Wir werden
darauf zuriickkommen.

Nehmen wir zundchst als besonders typisches Beispiel die als notch-cut (kn)
bezeichnete - Abnormitit des Fliigelrandes. Die Tabelle zeigt, daB vereinzelte
Individuen (mit sebr schwacher Auspriagung dieses Typs) 6fters vorkommen,
namlich je ein Individuum bei Versuch 21, 43, 57, 62, 64, 69. Wir werden spater
sehen, dalB3 in den Kontrollen eines unter etwa 6000 erscheint, und die inter-
essantesten Dinge iber diesen Typus zu berichten haben. Dagegen erscheint
- diese . Phinokopie in Massen, wenn Larven nach 4!/,—b5!/, Tagen mindestens
12 Std. bei 35° exponiert werden. Es sind 149 Tiere unter 819 verinderten,
also 18 %,. Ja, bei der Methode 4!/, Tage 35° und 18 resp. 24 Std. sind es 58
und 70 % aller abgeinderten Individuen. Die spiteren Teile dieser Unter-
suchung werden ausschlielich diesem Fall und seinen mannigfachen Beziehungen
zu anderen Problemen gewidmet sein.

Um nicht in ebenso ausfithrlicher Weise alle Formen zu behandeln, geben
wir als Tabelle 2 (8. 57) die Rezepte, nach denen sie mit identischem Material
und identischen Bedingungen zu erzeugen sind.

Diese Bedingungen kénnen als spezifisch betrachtet werden.

9) Andere Phinokopien. Auch fiir sie geben wir der Kiirze halber
eine dhnliche Tabelle (s Tab. 3, S. 57), deren Herleitung in Tabelle 1 kontrolliert
-werden kann.

Bei Typen, die in diesen beiden Tabellen fehlen, aber in Tabelle 1 erwahnt
sind, handelt es sich entweder um solche, die wegen der Schwierigkeit der Klassi-
fizierung eine besondere Untersuchung erfordern (rauhe Augen, triibe Fliigel) oder
solche, iiber deren Basis ich mir noch nicht im klaren bin -(bucephalus, abnorm
abdomen), oder solche, fiir die noch keine RegelmiBigkeit sichtbar ist. Einige
Formen, die selten und scheinbar gesetzlos ebenso wie in den Kontrollen auf-
treten, wie gedrehtes Abdomen, halber Thorax, sind iiberhaupt nicht in die
Tabellen aufgenommen.

¢) Die sensible Periode. In diesen Versuchsserien betrug die Zeit
der Eiablage 18 Std.; die Individuen sind also 0—18 Std. dlter als die Zahl
der angegebenen Tage betrigt und die benachbarten Gruppen mit */, Tag Abstand
der Expositionszeit liberschneiden sich mit je 6 Std. Da 18 Std. etwa 1/, der
gesamten Entwicklungszeit sind, ist anzunehmen, daB die sensibeln Perioden
der Organdetermination kiirzer sind, somit unser Versuch in dem Punkt der
Determinationszeit sehr roh ist. Dieser Fehler ist in einer Serie verbessert,
die in Tabelle 4 (8. 58 u. 59) wiedergegeben ist. Es sind mehrere Rassen be-
nutzt, worauf hier noch nicht eingegangen sei. Die Exposition fand einheitlich
bei 35°¢ 18 Std. statt. Die Eiablage betrug nur 6 Std. und das Alter nach
SchiuB der Eiablage bei Beginn der Exposition variierte von 5—73/, Tagen
in Vierteltagen. Das wirkliche Alter der Larven schwankte also bei Exposition
am 5. Tage von 5 bis 51/, Tage, bei Exposition 51/, von 51/,—5/, Tage usw.
Wenn die sensible Periode sehr kurz ist, und fiir die verschiedenen Typen sehr
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verschieden, dann sollten die einzelnen Phinokopien in den wagrechten Reihen
{(natiirlich fiir jede Rasse getrennt betrachtet) sehr steile eingipfelige Kurven
ergeberi. Hier ein paar Beispiele des tatsichlichen Verhaltens bei der Rasse
Oregon in %, der abgeinderten Individuen:

Tabelle 5
Tage
Phanotyp : : :
. 5 | 5Y, | 6 | 8, | 6Ys |6 8 | T |7y |7,
o R R
curly . . ... — =] = 8{~}100‘100{4158’80
spread . . . . . — | 20 | 4|8 | — | — 38| — | —
i i i !
e S e g [} e R g
schmal . . . .} — | P 29 — = | 50 — | 4 21
mipiature . . .| — | — | — | 67 4 — | - = — | =

Wenn wir die viel kleineren Zahlen dieser Serie beriicksichtigen, kénnen
wir sagen, was allerdings auch schon die 1. Serie zeigte, da8 manche Typen
eine kurze, andere aber eine breite sensible Periode besitzen. Es scheint mir
danach nicht der Miithe wert, noch exaktere Zeitbestimmungen auszufiithren
(s. aber im 2. Teil die genauere Untersuchung fiir cut-notch-kn).

x) Verteilung der Phianotypen iber die sensible Periode. Es
kann keinem Zweifel unterliegen, daBl manche der Typen zu allen Zeiten erzeugt
werden kénnen, falls ein geniigend starker Reiz angewendet wird. “Andere aber
sind offensichtlich nur zu einer bestimmten Zeit zu erzeugen, wenn auch ge-
legentlich ein paar Ausnahmeindividuen vorkommen. Diese erscheinen aber
bekanntlich auch in den Kontrollen. Ferner erscheinen gewisse Typen nur bei
starker und andere nur bei relativ schwacher Reizung. Auch diese Tatsachen-
gruppe ist am schnellsten aus einer Tabelle, zunichst nur fiir die Rasse Oregon,
zu iberblicken.

Tabelle 6
Typ - L Tage v 4

o, |5 [ oh | 6 [ en | 7

notech-cut . . . . . . .. .. + 4+ + — - —
dumpy . . . . . .. ... — — + .+ + _
ski-eurly . . . . . ... .. — — + 0+ + +
echte Schmalfligel . . . . . . - — _— ] = 4 +
» Kurzfligel. . . . . . . — — + + + +
rolled. . . . . .. . .... — — +- + + +
schrag (Vorst. dumpy) . . . . — 4 — —_ —
trident . . . . . ... ... — —_ — — — +
Hornchen. . . . . . . . .. — — — + + +
Abn. Abd. . . .. ... L. + + -+ — L —
benign . . . .. .. e e + — — — — —_
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Die Tabelle zeigt, dafl notch-cut nur am 41/, —5. Tage erzeugt wird, dumpy
und Schmalfliigel nur spater usw. wie ohne weiteres abzulesen. Es ist zuzufiigen:
Von diesen Typen wird notch-cut mit verschwindenden Ausnahmen nur bei 35°
erzeugt; echtes dumpy fast nur bei 379; echte Schmalfliigel bei 36 und haupt-
sidchlich 37¢; ebenso abgeschrigte Fligel; Hérnchen vorwiegend bei 35°¢;
benign vorwiegend bei 35°.

d) Einflul der Rasse

Das Auftreten der Phénokopien ist typisch verschieden, wenn die gleiche
Behandlung’ auf verschiedene genotypische Grundlage wirkt. Einiges davon
‘ist schon aus Tabelle 4 zu entnehmen. Eine besondere Versuchsserie zu dieser
Frage ist in Tabelle 7 verzeichnet. Es wurde mit 8 Typen experimentiert, nimlich
den Standardformen Oregon, Lausanne, Florida (Wildformen) plexus, spineless,
white, bar, yellow (bekannte Mutanten). Vorbereitung des Materials und Aus-
fithrung der Versuche mit den gleichen Elterntieren durch die ganze Serie hindurch
wie immer. Nur 2 Temperaturen 35 und 379, eine Expositionszeit von 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 EinfluB des genotypischen Milieus
auf die induzierten Phinokopien. Die folgenden Punkte springen hauptsichlich
in die Augen: '

1. Manche Rassen verindern sich leichter, andere schwerer. So zeigt die
Rasse Lausanne in der hoheren Temperatur stets einen ungewdhnlich hohen
Prozentsatz verinderter Individuen (71, 64, 91 9%, im Durchschnitt 75 %,).
Den entgegengesetzten Pol nimmt die Rasse Florida mit einem Durchschnitt
von 22 %, ein. Auf der Minusseite stehen ferner Oregon (32 %,), spineless (31 %)
und yellow (36 9,), auf der Plusseite white (50,3 %), bar (42 %,)).

2. Manche Rassen neigen mehr zu Borstenverinderungen als andere.
So hat die Rasse plexus bei 35° 43 9, bei 37° 26 9, Borstenphinokopien unter
allen abgeinderten Individuen, wihrend die entsprechenden Zahlen fiir Lausanne
92 und 42, fir white 84 und 63 und fiir yellow 89 und 62 lauten. Die itbrigen
stehen zwischen diesen beiden Extremen.

3. Manche Rassen neigen mebr zu Fligelverinderungen als andere. Dies
wird hauptsichlich in der niederen Temperatur deutlich. Yellow z. B. zeigt
auffallend wenig Neigung zu Fligelphinokopien.

4. Manche Rassen neigen mehr zu asymmetrischer Veriinderung als
andere. Dies trifft besonders fiir plexus zu, das stets sehr hohe Prozentsitze
dieser Formen zeigt, bis zu 9mal so viel wie bei identisch behandelten anderen
Stammen z. B. bei Nr. 44 63 9, verglichen mit 7 9%, im Durchschnitt der anderen
Stamme. Dariber ist eine besondere Untersuchung im Gange.

5. Manche Rassen neigen mehr zur Ausbildung bestimmter Formen. So
gibt spineless in den betreffenden Versuchskombinationen einen viel héheren
Prozentsatz der cut-notch Formen (s. spiter). Die Skutellarhérnchen kamen
bei bar-Staimmen 77 mal vor und bei allen anderen nur 2 mal. Die Form benign
trat nur 2 mal in gréBerer Zahl auf, bei Oregon und bar. Der allerschmalste
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Typus der schmalen Fligel mit geschwungenem Auflenrand war in dieser Serie
typisch vorhanden nur bei spineless und bar; die Uberginge von normalen zu
3/, schmalen Fliigeln kenntlich an einem abgestutzten AuBenrand und Neigung
zu Deltabildung traten in groBer Zahl nur bei white und bar auf. Lausanne hat
eine besendere Neigung zur Bildung von curved-kurzborstigen Tieren; plexus
eine solche zum oben geschilderten Plexustyp (schmale, verkiirzte, blasige Fligel),
allerdings auch schon im reinen Stamm. (Dariiber wird besonders berichtet
werden.) Yellow hat bei starken Einwirkungen mehr Neigung zur Bildung reiner
curly-Fhigel, die bei den anderen Stimmen meist mit konkav, halbschmal,
miniature kombinjert sind. Diese Beispiele mogen geniigen und es sei von einer
prozentualen Berechnung der Einzeltypen und ihrer Kombinationen abgesehen,
die erst einen Wert hétte, wenn eine bestimmte GesetzmiBigkeit erkannt wire.

C. Diskussion

Der Kklassische Fall dessen, was hier als Phinokopie bezeichnet -wurde,
stammt aus vormendelistischer Zeit, der Nachweis durch Standfull, daB bei
Hitzeexperimenten an Schmetterlingen Falter erzeugt werden konnen, 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 dhnlicher Fallsind die von Beebe erzeugten Varianten
der Taube Scardafella inca. Diese dlteren Beispiele lieBen sich beliebig aus alter
und neuer Zeit vermehren. Ihre Bedeutung fiir das Verstindnis der Wirkung der
Gene und dasWesen der Mutation wurde von mir 1920 (S. 134£f.) zuerst ausfiihrlich
diskutiert und gezeigt ,,daB die phanotypische Identitat beider (d. h. Mutation und
Phinokopie) dadurch hervorgerufen wird, daBl das Temperaturexperiment in
ghnlicher oder gleicher Weise die Geschwindigkeit entscheidender Reaktionen be-
einflult, wie es die genetische Konstitution von Erbrassen tut‘. Die Tatsachen
wurden herangezogen als ein weiterer Beweis fiir die Theorie der Genwirkung in
der Entwicklung, die wir als Theorie der abgestimmten Reaktionsgeschwindig-
keiten bezeichnen. (Unter Weglassung des wesentlichen, nimlich der entwicklungs-
physiologischen Betrachtung, und Beschrinkung auf das rein formalistisch-
genetische, wird diese Theorie in der angelsichsischen Literatur als die der genic
balance bezeichnet. Ohne das Konzept der abgestimmten Reaktionsgeschwindig-
keiten ist das nur ein Wort fiir die Selbstverstindlichkeit eines geordneten
Eingreifens der Gene in die Entwicklung. Nicht die Tatsache, daB sie es tun,
sondern eine Erklirung, wie sie es tun, kann allein den Inhalt einer Theorie der
Genwirkung ausmachen.) Ich bin seitdem mehrfach auf diesen Gegenstand
zuriickgekommen, so 1927 (8. 197ff. und Kurvenschema S. 198), und in einigen
neueren Vortrigen (Goldschmidt, 1933, 1934) wurden auch bereits diese
Drosophila-Versuche im gleichen Sinn verwertet. In fritheren Arbeiten wurden
auch bereits die Versuche Zelenys (1923) an der Mutante bar von Drosophila
zitiert, die fiir die Wirkung dieses Gens ganz ahnliche Verstellungen ergeben
wie die unseren, abgesehen von dem Fehlen des Begriffs der Reaktionsgeschwindig-
keiten.
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Tabelle

Be- Gesamt- . ! K.Oln- Verinderte Kombin

hand- X Symmetrie | bina- Angora u.

wirkung Borsten h

lung ‘ tionen Fliigelver
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1| Oregon | 5 [35[1003 013 % 9f 1 1 2 o — — 30'36 773L%_ _
2| Lausanne | 5 |35] 518 441] 77 15[ —  — |—|—|— —| 46 2731495—‘i_ -
3| Florida | 5 |35 544 495 49| 9] 5 — | 5]10) 1 --| 14| 24 775 — —|—
4| plexus 5 [35( 656 408(248(38| 53 . — (53/21| — 61| 45 142/28/75] — | — | —
5| spineless | 5 (35| 794/ 749| 45| 6| 34 | — 3476 3 —| —| ———|— —|—
6| white 5 (35| 954/ 865) 89 9] 15 | 1 16118 2; 2] 38 28;7’73'-— —]—=
7| bar - 5 (35] 719| 602/217|30] 20 | 2 |31114| 9| —]132| 242279 — —|—
8] yellow | 5 |35| 664] 551/113(16] 1| — | 1| }f—|—| 84| 26,17]97| —| —| —
9| Oregon | 5 [37] 169/ 102 67|30| 3| 25| 8l10]| 9| 20| 162667 2| 6| 2|
10| Lausanne | 5 |37| 57| 5| 52|91 3| 2 |5/10/26 6] 14| 2161/67|—| 1|19
11| Florida | 5 |37] 195) 140] 55/28| — | 1! 1] 2[10] 2] 9 21656 2| 1| 4
12] plexus 5 (37| 246 149) 07|40 36 | 3 [30la0| 78| 4| 42119047 |—|18
13| spineless | 5 (37| 196) 142| 54/ 28] 20 | — 2037 1| —| ———]——|—
14| white 5 |37 194/ 7511961 3 | — | 3] 3|40| 1} 70| 2147/76] —| 1|10
15| bar 5 |37 283( 155(128/45| 7 | 2| 9| 7|31| 4| 67/ 16/28/65]— | 6| 2
16| yellow 5 37| 317, 186/131/41| — | 3| 3| 2|12] 1| 82| 3136/87] — | —| 2
17| Oregon | 6 (35| 06| 715 91(11| 6 | — | 6| 7| 3| —| 54| 22/ 984 — | —| —
18| Lausanne | 6 (35| 424/ 351 73{17| 3| 2|5/ 7| 6| 3| 45| 26]17)96] 2| —| 1
19| Florida | 6 (35| 815/ 596/119/15| 2| 1| 3| 3{—|—| 80| —|10/67] — | — | —
20| plexus | 6 (35( 514/ 375/139(27| 80 | 1 [s1|58; 9|81| 48| 4[10/38] — | — |-
21| spineless | 6 (35| 551) 535/ 16] 3| 9| — | 9fs6] 1| —| —| ———|—'—|—
22| white 6 (35| 651 564) 87/13] 2| 13 4] 1/—] 80| —|12/92| — | —|—
23| bar 6 (35| 937) 724|213/ 23| 32 | 4 36| 7|19| 5]122| 3017)76) — | — 3|
24| yellow | 6 [35|1253]111613711] 4| 1| 5| 4] 5| 1] 83| 4310/92] —| 1| 3

Zu 2 u. 3: Sebhr viele tritbe Fligel und Uberginge zu Angora. — Zu 4: 53 un-
symmetr. Plexustyp, 8 dto. symmetr. — Zu 6: 1 nowing, 1 halber Thorax, 1 Delta,
2 unsymmetr. Plexustyp. — Zu 9: 1 Delta. — Zu 10: 1 Delta, 1 plexus, I drei Quer-
adern. Alle sehr triib. — Zu 11: 3 kombin. halbschmal und schrig. — Zu 12: Bei- den
normalen Ubergiinge zu #/;schmal, 35 asymmetr. Plexustyp, 8 dto. symmetr. — Zu 13:
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7
Fliigelformen Verschiedene
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1 benign. Ein Glas hat 739, schmale, ein anderes 749, cut unter
Zu 14: 1 halber Thorax. Alle sehr tritb. — Zu 15: Alle benign sind Zwerge, aber auch
andere Zwerge. Viele triibe und Ubergiinge zu 3/,schmal. 2 plexus. — Zu 16: 7 plexus,
1 Zwergbenign, viele Zwerge. — Zu 19: Nur Uberginge zu Angora, 2 S-f6rmige F1. — Zu 20:
'79 unsymmetr, Plexustyp. — Zu 22: Ubergéinge zu Angora. — Zu 23: 1 asymmetr. Plexustyp.
LXIX

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre,

den abnormen.
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Tabelle 7
Be- Gesamt- . K.O ™ | Veranderte Kombin.
hand- . Symmetrie bina- Angora- u.

wirkung . Borsten il
lung tionen Fliigelver.
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25| Oregon 6 |37102| 68! 34| 33| 6| 2| sl23| 6| 3} 11| 112380 — | —| 1
26| Lausanne | 6 [37|176] 51(125] 71| 6 19 | 25/20(32 20 20 [11)17)25| 3/ —| 6
27| Florida | 6 (37] 72| 59| 13| 18] 2| — | 2(16] 1| 1| 8[| al2s{—|—(—
28| plexus 6 (37|561|413]148| 26| 51| — | 51/34|11| 71| 3018 /32| 1| 2| 7
29| spineless | 6 [37|176/124] 52 30| 5| 1| 612[20| 6] —|— — ==
30| white 6 (373101173137 44| 7| 3| 10| 8[30] 11| 79 (17[81j70{—| 3| 7
31| bar 6 (37[233 130113(1% 6| 4|10 8{23( 22| 43|16l2551| —| 8 {18
321 yellow 6 |37|333]220(113; 34| 8| 3 | 11|10{34 13| 25(43/|20{51] 3 [16| 9
33| Oregon 7 13513311299} 32 9] 5| — | 5/16) 6| —| 8|17 879 — | 2| —
34| Lausanne | 7 |35[450(390| 60| 14] 5| — | 5 9] 2| 3] 22(29|11185( —|— | —
35{ Florida 7 (35566503 63| 11 3 — 1| 3/ 5|16 1| 17{30| 8|75 — | — | 2
36| plexus 7 135]419/269|150| 36]120| — [120/80] 4 (123] 1313 6(17|—| 1 —
37| spineless 7 |35/398|374| 24| 6 1| — 1[4 114 — — =1
38| white 7 |35|854(600|164; 20 1| — | —{—]12] 4126(16|17(86]| —|—| 1
391 bar 7 |35|244(708 36| 15| 13| — | 1336 2| 2| 21 6]—|—|—(—
40| yellow 7 |35|426|378) 48; 11 3| — | 3|6 1| 4]+22|20[10{78 — | — | —
41| Oregon 7 |37|586/446|140) 24| 2| 1 3| 2|53 16| 22165/15(62] 5|35]|15
42| Lausanne | 7 (37231 83|148] 64| 11| 6 | 17(12{49 | 14f 41|1123(35| 5| 5| 4
43| Florida 7 (37/565/460(108) 19| 4| 2| 6 5{18| 7| 8|24/ 630 1[13| 1
44| plexus 7 {37|171)120| 51| 30| 32| — | 32/63| — | 47] — —
45| spineless 7 (37|13811248(133| 35{ 11| 6 [ 17/13(34| 17| — |— —f—|—
46| white 7 [37]518|282(236| 46] 2| 5| 7 3[68( 27 68(32/19/42| 2| 9|17
. 47| bar 7 |37411/285(126| 31 4| 2| 6] 445 11| 15(19| 8]27) —| 8|17
48| yellow 7 |37]408277/131] 32| 7| 6 | 13]10]150| 19| 11 |40[13(49] — |19 12

Zu 26: 5 asymmetr. Plexustyp. — Zu 27: dumpy besonders typisch ausgebildet. —
Zu 28: 51 asymmetr. Plexustyp, 11 desgl. symmetr. — Zu 29: ,,Normale“ meist sehr
triib. Typisch miniature-curved. Schmale sehr schmal. — Zu 30: 60 knotig-Delta,
Vorstufe zu schmal. — Zu 31 (Gesamtwirkung, normal): Normale sind alle sehr triib,
viele Uberginge zu */;schmal und konkav, auch einige Delta. Curly alle konkav., —
Zu 32: Curly ist hier typisch. — Zu 34: 1 unsymmetr. Plexustyp. Uberginge zu schmal.
— Zu 35: 2 richtig black. Uberginge zu Angora. — Zu 36: 117 unsymmetr. Plexustyp.
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(Fortsetzung)
Fliigelformen Verschiedene
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1 no wing, 1 kurze breite Fl. — Zu 39: Fast alle triibe ¥1. — Zu 41: Unter normalen
Uberginge zu halbschmal. 1 no wing. — Zu 42: Alle atheriiberempfindlich. 1 Flasche
fast no. 1 Flasche alle abn. — Zu 43: 1 plexus. — Zu 44: Abn. fast alle einseitig
Plexustyp. — Zu 45: 1 Tumor, 1 stark Delta, die schmalen sehr schmal und dumpy
sehr kurz. — Zu 46: Dazu 32 Uberginge von normal zu halbschmal, 2 plexus, 1 halber
Thorax. — Zu 47: 2 plexus, 14 Ubergiinge zu halbschmal. — Zu 48: 11 stark plexus,
1 Tumor, curly sehr stark eingerollt.
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Unter Hinweis auf die genannten friitheren Versffentlichungen kapn ich
mich daher hier kurz fassen. Fiir die Erklirung der berichteten Tatsachen gibt
es nur zwei Moglichkeiten: Die erste ist die Annahme, dafl der Temperaturreiz
somatische Mutationen auslost. Es ist nicht leicht sich vorzustellen, da8 die
Mehrzahl der Gene ohne weiteres und in bis zu 100 9%, der Individuen in der
noch nicht determinierten Anlage gleichzeitig 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 EntwicklungsprozeB besonders
labil sei, stoft die Annahme der somatischen Mutation auf grofie Schwierigkeiten.
Es kommt zwar bei den berichteten Versuchen hiufig vor, daB die beiden Kérper-
hilften verschieden reagieren, immer aber sind die einzelnen von einer Imaginal-
scheibe stammenden Organe einheitlich; bei somatischer Mutation wiren aber
hiufige Mosaikbildungen und im Fall mehrerer Allele auch Mosaiks von solchen
zu erwarten. Die einzige Tatsache, die mehr fiir somatische Mutation spricht,
ist die der Perallelinduktion, wie in der Arbeit von 1927 ausgefiihrt. Inzwischen
hat sich fiir diese Parallelinduktion eine ganz andere Erklirung gefunden, die
in einem spéteren Abschnitt dieser Arbeit berichtet werden wird. So scheidet
die somatische Mutation als Erklirung mit Sicherheit aus.

Die zweite Erklirungsmoglichkeit ist die, daf# der Temperaturreiz in be-
stimmter Weise in genbedingte Entwicklungsabliufe eingreift und sie so ver-
schiebt, wie sonst ein mutiertes Gen den gleichenAblauf verschiebt. Dabei stinde
im Vordergrund das Eingreifen in die spezifischen Geschwindigkeiten der Reak-
tionsabliufe, deren richtig abgestimmtes Zusammenspiel den normalen Charakter
bedingt. Wir scheiden rein qualitative Verdnderungen chemischer Reaktionen
deshalb aus, weil kaum verstindlich wire, dal der eine Reiz soviele verschieden-
artige chemische Anderungen spezifisch hervorbringen kénne, und wir weisen
darauf hin, daB gerade solche Mutanten, fiir die eine qualitative chemische
Anderung wahrscheinlich ist (z. B. yellow) bisher im Temperaturversuch nie
als Phinokopien erschienen.

Fiir die Richtigkeit dieser Anschauung 1aft sich V1eles anfiihren:

1. Alle Phinokopien erscheinen als kontinuierliche Serien von schwichster
bis vollstindiger Ausbildung des Typus, entsprechend wirklich bekannten oder
moglichen Reihen polyalleler Genwirkungen. Quantitativ verschiedene Stérungen
in der Geschwindigkeit der betroffenen Reaktionsabliufe geben die einfache
Erklirung, die weiterhin durch die oben berichtete Tatsache erhédrtet wird,
daB oft das MaB der phanokopischen Abinderung einer Eigenschaft mit der
Stiarke des Reizes steigt.

2. Es ist bekannt, daB innerhalb der normalen Temperaturzonen der
Lebensvorginge die biologischen Reaktionen ungefihr der van t’Hoffschen
Regel folgen, dafl aber nahe dem Letalititspunkt eine Temperaturerhhung
reaktionshemmend wirkt. Dies ist der Grund dafiir, daB oft Hitze und Kilte
identische Wirkung haben: beide hemmen die Geschwindigkeit von Reaktions-
abldufen. Schon bei den klassischen Schmetterlingsexperimenten zeigte es sich,
daB die extremsten Modifikationen ebensowohl durch Hitze wie durch Frost
erzeugt wurden. Das gleiche trifft fiir Drosophila zu, wo Gottschewski
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durch Frost viele der von mir durch Hitze hervorgerufenen Phénokopien
erzeugte. .
3. Die Hitzewirkung wirkt spezifisch in einer bestimmten Entwicklungs-
zeit, d. h. eine Reaktionskette muB, um zu einer bestimmten phinokopischen
Wirkung zu filhren zu einer bestimmten Zeit verlangsamt werden, die nach
allem was wir wissen kurz vor der Zeit der embryonalen Determination des
betreffenden Entwicklungsvorganges liegt. Dieser wird dadurch aus seinem
normalen Synchronismus mit anderen determinierenden Ablaufen herausgerissen,
der Differenzierungsvorgang in eine neue Richtung verschoben, die der phéno-
kopischen Reihe.

4. Der gleiche Reiz kann bei verschiedener Intensitit (hhere Temperatur,
Wirkungszeit) nicht nur verschiedene Grade der gleichen Phinokopie hervor-
rufen, sondern auch verschiedene Typen von Phinokopien. Eine sehr starke
Anderung der Geschwindigkeit einer Reaktion kann diese natiirlich von mehr
und mehr Punkten des Zusammenarbeitens mit anderen Determinationsreaktionen
ausschlieBen.

5. Die beobachteten Verschiedenheiten des Resultats bei Verwendung
verschiedener Rassen konnten in einigen Fillen darauf zuriickgefithrt werden,
daBl die betreffenden Rassen (Mutanten) eine verschiedene Differenzierungs-
geschwindigkeit in der entscheidenden Periode besitzen. (Dariiber wird spater
berichtet.)

' Es erscheint nach alledem sicher, da8 die Erzeugung der Phinokopie
das Resultat der induzierten Verschiebung in der Geschwindigkeit einzelner
Reaktionsabliufe gegeniiber dem geordneten System der anderen Reaktions-
ablaufe ist, Abliufe, deren geordnetes, abgestimmtes Zusammenspiel fiir die
Entwicklung des Normaltypus unerldfBlich ist. Die berichteten Tatsachen
stellen also eine weitere schone Illustration fiir das Prinzip der abgestimmten
Reaktionsgeschwindigkeiten dar.

Es ist hun noch hervorzuheben, daB hier gezeigt ist, daB durch Verschiebung
der Reaktionsgeschwindigkeiten determinierender Abliufe der Phénotyp der
Mehrzahl der Drosophila-Mutanten als Phinokopie erhalten werden kann. Der
SchluB ist also unabweislich, daffi — wie ich dies fast seit 20 Jahren vertrete —
auch das normale Eingreifen des mutierten Gens in den Entwicklungsvorgang
auf dem Weg tiber die Beschleunigung oder Verlangsamung der gleichen Reaktions-
ketten erfolgt. Urspriinglich wurde diese Vorstellung (1917) aus dem Studium
der Wirkung multipler Allele abgeleitet; wie richtig das war, zeigt auch hier
wieder die Parallele der Phiénokopienreihen mit den Reihen der Wirkungen
multipler Allele. So bekriftigen die hier nun genauer mitgeteilten Befunde
die fiir mich lange feststehende Uberzeugung, daB an der Basis einer jeden
Betrachtung des Problems des Eingreifens der Gene in den Entwicklungsvorgang
die Erkenntnis steht, daB die Gene vorwiegend mittels des Systems der abge-
stimmten Reaktionsgeschwindigkeiten arbeiten. Dies ist meines Erachtens das
einzige bisher feststehende sichere Fundament einer physiologischen Genetik.



