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Oxydationen in den inneren Organen, den kalorischen
Effekt des Muskelzitterns und den Tonus der Hautge-
file. Hierdurch wird der hormonale Kilteschutz weiter-
gefordert,

2. Werden Tiere erwdrmt, so sezerniert die Schilddriise
einen die Verbrennung hemmenden Wirkstoff, das Ther-
mothyrin A, und — in der warmen Jahreszeit — einen
zweiten Stoff gleicher Art, das Thermothyrin B. Beide
sind in kristallisierter Form darzustellen; ihre Brutto-
formeln sind CyuH,,O bzw. Cy,H,,. Schilddriisenlose
Ticre zeigen eine abgeschwidchte Wirmetoleranz, was
aufdas Fehlen dieser « Kiihlhormone» zuriickzufiihren ist.,

3. Bei einer niheren Priifung der nervisen Wirme-
regulation ergibt sich — im Gegensatz zu den Ergeb-
nissen von THAUER und PoPoFr — daBl nach Durchtren-
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nung des Hals- und Brustmarks die chemische Wirme-
regulation aufgehoben ist. Diese wird am Halsmarktier
dadurch vorgetduscht, daB alle verzehrte Nahrung ver-
brannt wird: die Fahigkeit, Nahrungsreserven zu sta-
peln, geht verloren. Am Brustmarktier werden die Oxy-
dationen durch eine ungehemmte Schilddriisentatigkeit
gesteigert. Damit wird die Wirmebildung, unabhingig
von der duBeren Temperatur (also auch in warmer Um-
gebung) weit iiber die Norm erhoht.

4. Bei der nervisen Wirmeregulation wird, das er-
geben weitere Untersuchungen, die vermehrte Wirme-
bildung durch Muskelzittern nicht von den Kilterezep-
toren der Haut, sondern allein von der verminderten
Bluttemperatur ausgeldst. Das zeigt den eigentlichen
Nutzen der hormonalen Faktoren des Kilteschutzes.

Uber Substitutionsgene und Transfer der Genfunktion

Von CURT Kosswigl, Istanbul

In den letzten Jahren sind eine Reihe von Ergeb-
nissen genetischer Untersuchungen bekanntgeworden,
welche eine teilweise Revision unserer Anschauungen
phylogenetischer Entwicklungen erforderlich zu ma-
chen scheinen. Hieriiber soll im folgenden kurz be-
richtet werden.

Ziel aller Untersuchungen der klassischen Genetik
war es, die an der Ausbildung eines Merkmals beteilig-
ten Gene in ihrem Erbgang méglichst genau zu er-
kennen, ihren Lokus mdglichst sicher zu bestimmen.
In allen derartigen Genanalysen wurde aus verstdnd-
lichen Griinden mit leicht im Phinotyp erkennbaren
Genen gearbeitet, von denen die meisten auf Grund
«groBer» Mutationen bei den Haustieren des Geneti-
kers aufgetreten waren. Nur kleine Abweichungen im
Phénotyp schaffende Gene sind «unpraktisch». Die
Untersuchung «groBer» Mutationen hat in zahlreichen
Fillen gezeigt, daB ein kompliziertes Zusammenspiel
vieler nicht alleler Gene an der Hervorbringung der
«typischen» Beschaffenheit eines Merkmals beteiligt
ist. Erinnert sei nur an die zahlreichen Gene, die bei
Drosophila Augenfirbung oder Fliigelbildung, bei
Antirrhinum Chlorophyllentstehung oder Bliitenfarbe
beeinflussen. Die verschiedenen Gene, die gemeinsam
an der Hervorbringung eines Merkmals beteiligt sind,
wirken dabei entweder gleichsinnig (Polymerie), oder
sie stehen zueinander in einem komplementiren Ver-
hiltnis, oder eins ist die Voraussetzung fiir das Aktiv-
werden eines oder mehrerer anderer (Epistasie). An-
dererseits beeinfluBt ein Gen in der Regel nicht nur
ein Merkmal; es ist vielmehr pleiotrop. Von den Genen
A, B, C und D, welche in bestimmter hierarchischer
Ordnung ein Merkmal M, hervorbringen, wirkt z. B.
C mit F, G und H zusammen in einem anderen Gen-
komplex bei der Kontrolle des Merkmals M, usw. So

1 Zoologisches Institut der Universitit Istanbul.

entsteht ein h6chst kompliziertes System von wechsel-
seitigen Beziehungen von Gengruppen zueinander.
Gene einer Gruppe, welche bei der polyfaktoriellen
Kontrolle esnes Merkmals eine Rolle spielen (Poly-
genie), gehdren eben dank ihrer Pleiotropie auch in
mehrere andere Gruppen.

Eskann keinem Zweifel unterliegen, daB3 das Modell,
welches uns die Untersuchungen an unseren gene-
tischen Haustieren bieten, auch fiir die Entstehung der
Merkmale der natiirlichen Formengruppen gilt. Nur
insofern besteht ein gradueller Unterschied, daf die
in der Natur gefundenen Verschiedenheiten zwischen
verwandten und noch miteinander kreuzbaren Formen,
auch wenn nur ein Merkmal in Betracht gezogen wird,
nur sehr selten auf einem oder einigen wenigen dif-
ferenten Allelenpaaren beruhen. Selbst geringfiigige
Farbungsunterschiede zwischen geographischen Ras-
sen, z. B. bei Peromyscus (SUMNER?Y), sind durch meh-
rere Genpaare mit -4 polymerer Wirkung hervor-
gerufen; dabei sind diese polyfaktoriellen Unter-
schiede immer noch kleiner als zahlreiche monofak.
toriell bedingten genetische unserer Versuchsobjekte,
die in Domestikation entstanden sind.

Einer genetischen Analyse im Sinne der klassischen
Genetik bereiten polymer bedingte Merkmale sehr er-
hebliche Schwierigkeiten, denn die Verfolgung eines
Gens durch Generationsfolgen ist praktisch unméglich,
sobald nur einige (ctwa 4) Genpaare mit additiv-
polymerer Wirkung beteiligt sind. In F, einer tetra-
hybriden Kreuzung, in der A BCD gleichsinnig wir-
kende Gene darstellen, von denen jedes z. B. die Fir-
bung im gleichen Umfang verdunkeln mége, erkennen
wir bei sehr groBer Individuenzahl zwar noch die Auf-
spaltung in verschieden intensive Farbklassen in
binomialer Verteilung, ob aber in der schwach ge-

1 F. B. Sum~Er, Bibliogr. genetica 9, 1 (1932).
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fairbten Klasse mit 2 der Farbgene ein Individuum
die Konstitution AAbbccdd oder AaBbccdd oder
AabbCedd oder aabbCCdd usw. hat, sagt uns auch
die weitere Paarung mit aa@bbcedd nicht. Sie kann uns
nur erkennen lassen, ob das betreffende Individuum
seinen Fiarbungsgrad 2 allelen oder 2 nichtallelen Farb-
genen drgendeines der beteiligten 4 Genpaare verdanke.
Der Versuch, noch festzustellen, welche Gene, ob 4
und B oder 4 und C oder 4 und D oder B und C usw.
im speziellen Falle beteiligt sind, bedentete eine Si-
syphusarbeit. Die Genanalyse im klassischen Sinne
wird in derartigen Fillen durch die statistische Me-
thode ersetzt, die zwar nicht mehr die Verfolgung von
A durch Generationsfolgen erlaubt, aber wenigstens
bei sehr grofem Zahlenmaterial in F, eine Abschétzung
zuldBt, wie viele nnabhiingig voneinander mendelnde
Genpaare beteiligt waren.

In nicht besserer Lage sind wir bei nichtadditiver
Polymerie. Hier wird ein Merkmal in gleicher Weise
sowohl durch ein Gén wie durch zwei Genpaare, un-
unterscheidbar fiir uns, hervorgebracht. Die Schwarz-
firbung beim Hafer (Avena) und die Form der Samen-
kapsel beim Hirtentdschelkraut (Capsella) sind klas-
sische Beispiele. Hier kann auf Grund einer F, nur
noch aus dem Grad der Seltenheit des véllig rezessiven
Typs die Zahl der beteiligten, unabhingig mendelnden
Genpaare erschlossen werden.

Polymerie der Gene wird als eine der Formen an-
gefiihrt, in der sich die Polygenie manifestiert. Bei
komplementiren Genen sind wir gew6hnt, an zwei
Genpaare zu denken. Was berechtigt uns dazu, hier
stets einen bifaktoriellen Mechanismus im Auge zu
haben? Ist nicht der bifaktorielle Mechanismus nur
der einfachste fiir komplementire Gene mogliche?
Stellen wir uns vor, fiir die Entstehung eines Merkmals
M, sei das Zusammenspiel zweier komplementérer
Genkomplexe nétig, deren jeder aus nur 2 nicht
additiv-polymeren Genen besteht. Es miissen also im
A-Komplex A4; undfoder A4,, im komplementiren
B-Komplex B, und/oder B, wenigstens einmal an-
wesend sein, um M, entstehen zu lassen. Die spéteren
Ausfithrungen werden zu zeigen haben, dall die gene-
tische Analyse gecigneter Formen diesem Typus recht
dhnliche genetische Formulierungen nahelegt, und
daBl ferner solche Mechanismen in der phylogene-
tischen Entwicklung eine wichtige Rolle spielen kén-
nen.

In Untersuchungen iiber die genetischen Grund-
lagen der degenerativen Evolution haben wir (C.undL.
Kosswic?) darauf hingewiesen, dal3 viele verschiedene
Gene, welche auf die Entwicklung des normalen
(nicht degenerierten) Organs des Vorfahren einwirkten,
und nicht nur eins von ihnen, im Rahmen der rich-
tungslosen Mutabilitit mutieren kénnen. So sind bei

1 C. und L. Kosswig, Rev. Fac. Sci, Univ. Istanbul, Série B.
5, 78 (1940).
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einer Hohlensippe von Asellus aquaticus komplemen-
tire Gene nachgewiesen, welche zusammen in einem
Fall dunkle Augenfarbe, in einem anderen normale
Koérperfirbung hervorrufen. Bei flugunfihigen Insel-
vogeln, die allerdings nur vergleichend morphologisch,
nicht genetisch untersucht werden kénnen (Kosswigl),
kann der Verlust der Flugfihigkeit mit ganz verschie-
denen ihrer Komponenten beginnen (Riesenwuchs,
relative Fliigelverkleinerung, Verlust der Crista sterni,
Entwicklung des Afterschafts, Auflésung der Feder-
fahne, Verlagerung der Achse der Schwungfedern
usw.}; allmihlich werden alle diese degenerativen
Merkmale des schon auf Grund esnes Defektes nicht
mehr flugfiahigen Vogels vereinigt werden konnen. Es
ist fiir diesen Fall wenigstens per analogiam zu dem,
was die genetische Untersuchung der Héhlenasseln
vermuten 1Bt und andere Experimente {iber die poly-
faktorielle {und vielfach polymere} Bedingtheit der
Merkmale natiirlicher Formen uns gelehrt haben, sehr
wahrscheinlich, daB z. B. der Verlust der Crista sterni
nicht durch einen Mutationsschritt erfolgte, bzw.
durch solchen bedingt blieb.

Es bestehen Griinde, anzunehmen, daB sich unter
den zahlreichen Genen, die ein bestimmtes Merkmal
kontrollieren, solche befinden, die als multiple Faktoren
nicht additiv wirken, von denen also eines geniigt, um
das Merkmal in gleicher Weise hervorzubringen, wie
wenn beide anwesend wiren. Ein Fall, der diese Ver-
hiltnisse gut demonstriert, ist der der polyfaktoriellen
Geschlechtsbestimmung bei einem Zahnkarpfen Xipho-
phorus helleri, BREIDER? und ich (Kosswig3) haben
mit verschiedener genetischer Technik zeigen kdnnen,
daB bei diesem Fisch in verschiedenen Kreuzungen
auaftretende Geschlechtsverhiltnisse (in manchen Zuch-
ten iiberwiegen die Minnchen bis zu 909, in anderen
die Weibchen) erblich sind, und sowochl die Mutter
wie der Vater einer Zucht an der Bestimmung des Ge-
schlechtsverhiltnisses der Nachkommen beteiligt sind.
Um nur von den Minnchen zu'reden: es gibt «starkes
Minnchen, die mit einem bestimmten Weibchen einen
hohen Minnchenprozentsatz in der Nachkommen-
schaft liefern, und «schwache», die, mit dem gleichen
Weibchen gepaart, weniger Minnchen liefern. Beide
Viter sind in gleicher Weise Minnchen mit all ihren
seckundiren Attributen. Folgende genetische Inter-
pretation ist die einfachste: In der Spezies Xipho-
phorus hellers herrscht eine erhebliche Heterozygotie
fiir eine Reihe von M-Genen, von denen eine bestimmte
Zahl {aber gleichgiiltig, welche von ihnen) vorhanden
sein muf}, um miinnliche Differenzierung eines Tiers
sicherzustellen.

Sind mehr M-Gene vorhanden als zur Festlegung
minnlicher Differenzierung nétig sind, so manifestiert

1 C, Kosswic, Soc. Turque Sci. phys. natur. 12, 135 (1948).
2 H. Bre1pgr, Z. ind, Abst, u, Vererbgsl, 68, 265 (1935); 73, 471
(1936); Z. wiss, Zool, 146, 383 (1035); Zool. Anz. 114,113 (1936).
3 C. Kosswit, Rev, Fac, Sci. Univ. Istanbul 4, 91 (1939).



400

sich dies im Triger dieses Mehr an M-Genen hochstens
in einer vergleichsweise etwas rascheren Beendigung
der Differenzierung zum geschlechtsreifen Mannchen;
in seiner Nachkommenschaft aber sind dank dieser
Reserve an M-Genen mehr Mannchen vorhanden als
in der eines «schwachen» Minnchens, wenn dieses mit
dem gleichen Weibchen gepaart wird. Nehmen wir an,
es seien 4 M-Gene zur Herstellung ménnlicher Dif-
ferenzierung nétig und 4 M-Allelenpaare bei unserem
Fisch vorhanden: ein «schwaches» Mannchen entsteht
M,M,M,M,
7n1m217237n4
1st oder irgend-

dann ebensogut bei der Konstitution (1)
MM gy
M (M gprgm,
eine der auf Grund der Heterozygotie in der Popu-
lation méglichen Kombinationen von 4 M-Genen hat.
Die Weibchen konnen alle verschiedenen Genotypen

von (3) WM gL,

wie auch, wenn es z. B. (2)

bis zu jeder Konstitution mit 3 M-
Wy Mgy

Genen haben. Ein starkes Minnchen wire z. B.
MM oM gy
( )JWlszVIsm4 '

Schon die Kreuzung der «gleich» schwachen Méann-
chen (1) und (2) mit dem Weibchen (3) liefert verschie-
denc Ménnchenproportionen, aus Minnchen (4) mit
Weibchen (3) wiirden bereits erheblich mehr ménnliche
Nachkommen resultieren. Der Fall ist absichtlich ver-
einfacht, indem nur 4 M-Gene angenommen und das
Weibchen als homozygot rezessiver «Auflisers be-
trachtet wurde. Nun kenmnen wir bei Xiphophorus
helleri zwei dominante Farbgene Mo und Mo'. In
Kreuzungen heterozygoter Momo-Weibchen mit
momo-Minnchen sind gesetzmiBig die Weibchen in
der Momo-Klasse stirker vertreten als in der momo-
Klasse. (Reziproke Kreuzungen haben dasselbe Er-
gebnis.) Hieraus habe ich (Kosswig, 1933) geschlossen,
daBl von dem Gen Mo (oder dem es tragenden Chro-
mosom) ein verweiblichender Einflull derart ausgeht,
daB z. B. auch noch Fische mit 4 und 5 M-Genen
Weibchen werden. (5) MOMI%M&{“ ; erst 6 M-Gene

mo M ama My
machen ein Momo-Tier zu einem Mannchen. Das Gen
Mo’ endlich wirkt stets verweiblichend, nie wurde (bei
normalen Spaltungen) in der Mo'mo-Klasse ein Mann-
chen gefunden. Ein Fisch der Xonstitution (6)
Mo'M,M,M,M,
mo M MMM,
er zufillig alle M-Gene homozygot enthilt. So kénnte
eine Sippe entstehen, in der die Mdnnchen ebenso wie die
Weibchen fiir die M-Gene weitgehend homozygot sind,
in der eben dank des Mo’ mit starker F-Wirkung das Ge-
schlechtsverhdltnis 1:1 gewahrt ist. Ein anderer Zahn-
karpfen, Platypoecilus maculatus, benutzt tatsichlich
normalerweise diese Geschlechtsformeln, Minnchen =
%}g: Weibchen = If: 5 J]\?
karpfengenetik zeigt also, daB es mehr Gene fiir ein
Merkmal geben kann, als notwendig sind, um es her-

wiirde also ein Weibchen sein, trotzdem

1, Das Beispiel aus der Zahn-
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vorzubringen und dafB es unter dem «Schutz» eines
Gens (in unserem Fall sogar eines antagonistisch wir-
kenden «F»-Gens) zur Anreicherung von Genen einer
Gengruppe kommen kann.

Einen prinzipiell dhnlichen Fall haben neuere Unter-
suchungen von MULLER und PONTECORVO? aufgedeckt.
Auf elegantem Umweg gelang es ihnen, einzelne Chro-
mosome von Drosophila simulans in Drosophila
melanogaster zu iiberfithren. Mit einer einzigen Aus-
nahme (siehe unten) sind solche Tiere steril. Der Grad
der Sterilitdt ist dabei abhiingig davon, welches der
stmulans-Chromosome in  melanogaster {ibertragen
wurde. Aus den Ergebnissen ist zu schlieflen, daB jedes
der langen simulans-Chromosome dominante Gene
{(oder Gengruppen) enthilt, welche in einem fremden
genotypischen Milieu nicht ihre addquate Reaktions-
basis finden. Ein solches Gen (bzw. eine Gengruppe)
in einem der simulans-Chromosome wiirde schon ge-
niigen, um die volle Intersterilitit der Bastarde zu
sichern. Es gibt ihrer aber mehrere von diesemn domi-
nanten Typus.

Eine Fliege, welche nur das kleine IV. Chromosom
von simulans erhalten hatte, war fertil. Von ihr durch
Paarung mit melanogaster erzielte Nachkommen kon-
nen fiir das IV. simulans-Chromosom <homozygot»
gemacht werden. Solche Tiere sind als Mannchen steril.
Es gibt also auBer den obenerwihnten dominanten
auch noch rezessive Gene, welche die Intersterilitiit
der beiden Arten sichern; dabei haben diese Gene
normalerweise gar keine Aussicht, sich jemals als An-
lagen fiir Bastardsterilitdt zu manifestieren. Sie haben
wahrscheinlich innerhalb der Spezies simulans noch
andere Funktionen, wirken also pleiotrop wie die mei-
sten Gene {iberhaupt, doch kénnen wir dariiber nichts
Genaues wissen. Jedenfalls aber erkennen wir, dal
dort, wo ein Gen (oder eine gekoppelte Gengruppe)
geniigen wiirde, um ein bestimmtes Merkmal hervorzu-
bringen, mehrere vorhanden sind, die sich sicher nicht
gleichzeitig, sondern nacheinander entwickelt haben.

Mit Hilfe des obenerwidhnten fertilen Tiers mit dem
kleinen (IV.) simulans-Chromosom in smelanogaster-
Erbgut konnten MULLER und PONTECORVO noch
einen anderen wichtigen Befund machen. Melanogaster-
Tiere mit IV. stmulans-Chromosomen sind von reinen
melanogaster und reinen simulans in Merkmalen ver-
schieden, in denen diese beiden Arten libereinstimmen.
Murier erklirt diese merkwiirdige Erscheinung mit
einem «transfer of function» von einer Gengruppe auf

1 Der von mirin Z.ind. Abst. u. Vererbgsl. 57, 226 (1931) gemachte
VorstoB gegen die klassischen Formeln der Quantitdtstheorie der
Geschlechtsbestimmung hat sich fibrigens bei Untersuchungen ande-
rer Objekte, nicht nur anderer Zahnkarpfen als gerechtfertigt erwiesen
(vgl. H. BreipER und H. Scuev an Vitis, Gartenbauwiss. 11, 627,
(1938), H. E. WarMkE und A. F. BLakrsLER, Science 89,391 (1939),
und M. WESTERGAARD an Melandrium, Dansk bot. Arkiv 10, 1 (1940},
G. SvirpsoN an polyploiden Reihen von Salmoniden (Swedish
State Inst. Fresh-Water Fish. Res. Nr. 238 [1945]).

2H. J. MuLLER, Biological Symposia 6, 71 (1942). — H. J. MvL-
LErR und D. PoxTECcORVO, Naturc 146, 199 (1940).



[15. X. 1947]

einc andere im Laufe der phylogenetischen Entwick-
lung, die von einem gemeinsamen Ahnen beider Arten
zur heutigen melanogaster und zur heutigen simulans
fithrte. Formal-genetisch kdnnte man die Verhiltnisse
also so ausdriicken:

Bestimmte gemeinsame  melanogaster-simulans-
Merkmale sind heute unter verschiedenartiger Ver-
teilung auf die Chromosome beider Arten bei melano-
gaster durch EF G H, bei stmulans durch IK LM N be-
stimmt. Der F;-Bastard, welcher ein volles Genom
jeder Art enthilt, ist diesen -~ dhnlich. Tiere aber,
welche nur das IV. simulans-Chromosom in melano-
gaster-Erbgut besitzen, mégen z. B. EFGHN sein.
Bei ihnen ist die Genbalance fiir den beiden reinen
Arten gemeinsamen typischen Charakter (der aber in
jeder von ihnen auf einem anderen System balancier-
ter Gene beruht) gestort; das duflert sich im Phianotyp
der Ticre in merklichen Abweichungen von beiden
Arten.

Wie konnte es zu einem «transfer of function» kom-
men? Die einfachste Interpretation (unter mehreren
prinzipiell gleichen) ist die, daf beim gemeinsamen
Ahnen von melanogaster und simulans die in Frage
stehenden Merkmale durch dieselben Gene, sagen wir
ABC und D, verursacht wurden. Unter ihrem
«Schutz» erhielten sich in der auf melanogaster {iih-
renden Serie E, F, ¢ und H, welche in dem vorhan-
denen Komplex des balancierten alten Systems 4 BCD
allmihlich alle eintraten, ja, vielleicht auch, nachdem
sie die Funktion von 4 BC D zu iibernehmen imstande
waren, den anzestralen 4 BC D-Komplex ersetzten.
Gerade dann, wenn die neuen Gene, welche ja doch
nicht mit einem Male alle aufsprangen, sondern nach-
einander entstanden, zunichst nur (wenigstens einige
von ihnen) als prisumtive Substituenten vom me-
lanogaster-Ahnen erworben wurden und erhalten blie-
ben, ist ein von MULLER postulierter Transfer der Funk-
tion eines Gens auf ein anderes leicht versténdlich.
Ob der anzestrale Komplex 4 BC D in beiden heutigen
Drosophilaarten oder nur in einer oder in keiner mehr
existiert, 1iBt sich nicht mit Sicherheit entscheiden.
Es ist moglich, daf seine EinfluBnahme auf den in
Fragz stehenden Mcrkmalskomplex véllig verloren-
ging; denkbar ist es aber auch, daBl 4 BC D ganz oder
teilweise neben den jiingeren Gengruppen EFGH
bzw. IK LM N erhalten blieb, da in der Regel phylo-
genetisch alte Merkmale durch eine gréfere Zahl von
Genen gesichert werden.

Beispiele fiir Funktionstransfer bieten auch be-
stimmte Kreuzungen mit lebendgebirenden Zahn-
karpfen. Nur daB in diesen von mir frither unter-
suchten Fillen nicht ein durch Mutation in einer
Sippe neu entstandenes Gen die Funktion eines an-
deren Gens tubernimmt, sondern dall ein Gen
(oder absolut gekoppelte Gengruppe) durch Uber-
tragung mittels Kreuzung in einen ihm urspriinglich
fremden Genotyp in diesem die Aufgabe eines oder
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mehrerer anderer Gene iibernimmt. So erfolgt z. B.
minnliche Differenzierung bei Platypoecilus variatus
durch einen starken M-Faktor im Y-Chromosom die-
ser im minnlichen Geschlecht heterogametischen Art.
Aus der Kreuzung (homogametisches) P. variaius @
{(homogametisches) P. maculatus § gehen nur Minnchen
hervor; durch vielfache Riickkreuzung kann das durch
ein dominantes Farbgen markierte X-Chromosom in
variatus eingefiihrt werden. Es wirkt jetzt ebenfalls
immer minnchenbestimmend, substituiert also funk-
tionell vollkommen das arteigene Y-Chromosom ; an-
dererseits aber kann man nachweisen, daBl innerhalb
der Art P. maculatus dem X-Chromosom als Triger
van M-Faktoren keinerlei Bedeutung zukommt.

In eincm Gberwiegend von AXiphophorus helleri ge-
lieferten Genotyp wirkt das Gen R im X des Platy-
poecilus maculatus dhnlich wie das oben beschriebene
Gen Mo als «relativer weiblicher Geschlechtsreali-
sators, d. h. eine Reihe von Genotypen mit einer be-
stimmten Maximalzahl von M-Genen, die sich ohne
das Farbgen in ménnlicher Richtung differenziert
hitten, werden mit ihm zu Weibchen (Kosswig, 1939).
Die Gene R-» und Mo-mo verhalten sich wie Allele.
Paarung zweier Heterozygoten liefert die 4 Kombina-
tionen RMo, vMo, Rmo, rmo (n = 027). Die letzte
Kombination ohne Farbgene gibt den fiir die Sippe
charakteristischen Minnchenprozentsatz (74%,), aus
den Minnchenprozentsitzen der Mo-farbigen (#Mo)-
Klasse (129%,) kann die relativ stirker verweiblichende
Wirkung von Mo im Vergleich mit R (379, Minnchen
in Rmo) abgeleitet werden. In der Klasse RMo aber
ist der Prozentsatz der Méinnchen mit 359, fast der-
selbe wie in Rmo! Die beiden relativen Realisatoren R
und Mo wirken also nicht stirker als einer allein, ja,
nicht einmal der allein stirkere bestimmt die Minn-
chenzahl der RMo-Klasse. Die Funktion von Mo ist
in der RMo-Kombination erloschen und wird von R
allein ausgeiibt, einem Gen, welches innerhalb der
Spezies, P.maculatus, der es eigentlich angehort,
nachweislich mit dem Geschlechtsbestimmungsvor-
gang nichts zu tun hat. (Wenn gegen die von mir ge-
gebene Interpretation, nach der das Farbgen selbst
im fremden Genotyp auf die Geschlechtsbestimmung
EinfluB nimmt, Einwinde erhoben werden, so sind
diese jedenfalls dann nicht stichhaltig, wenn jeweils
statt «das Farbgen R oder Mo», «das durch R bzw.
Mo markierte Chromosom» gesetzt wird.)

Ein Fall eigenartiger Variabilitit in einem Formen-
kreis anatolischer Zahnkarpfen (Anatolichthys), dem
ich auf Reisen in Sidphrygien und Pisidien auf die
Spur kam, kann gleichfalls am einfachsten von der
Basis der Polygenie unter Beteiligung substitutiv wir-
ken koénnender Gene verstanden werden. Die Zahn-
karpfen der Unterfamilie Cyprinodontinae zeichnen
sich in ihrem ganzen Verbreitungsgebiet im siidlichen
Nordamerika und Mittelamerika, im Mediterran-
gebiet, im Roten Meer und Persischen Golf {nebst
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deren Randzonen) durch eine weitgehende Uberein-
stimmung in der Schuppenzahl bei vielen sonstigen
Verschiedenheiten aus. Nur in Anatolien lebt in engem
Raum die zweifellos von 4 phanius mit 25-30 Schuppen
in der Lingsreihe abstammende Gattung Awnafolich-
thys mit Schuppenzahlen, welche zwischen 45 und 25
innerhalb derselben Population schwanken koénnen
{Abbildung 1 und 2). Und nicht allein das: bei ver-
schiedener Schuppenzahl in der Mittelreihe ist der Aus-
bildungsgrad der einzelnen Schuppen in den verschie-
denen Korperregionen ein ganz verschiedener, oft sind
nur die Schuppen der Mittellinie und wenige benach-
barte Reihen wenigstens einigermaBen normal ge-
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der Verhiltnisse dienen (Abb.1 und 2). ErMIN, der
sich kurz zur Phylogenese des aberranten Schuppen-
kleides von Anatolichthys dulert, schlieBt sich dem
von mir (Kosswic, 1940) fir die Entstehung der
Hohlentiermerkmale gemachten Gedanken an. Er
meint:

a) die Variabilitdt im Schuppenkleid und das teil-
weise Fehlen der Beschuppung beweisen, daB es sich
um einen biologisch gleichgiiltigen Charakter des
Fisches handelt;

b} auch die Erhéhung der Schuppenzahl liegt (wic
die Vermehrung der Zahl der Kristallkérper in den
degenerierenden Augen der Hohlenasseln) im Rahmen

Abb. 1. Anatolichthys splendens Kosswic und S6zeR, aus dem Golgiiksee bei Isparta, Verschiedene Stadien der Reduktion
des Schuppenkleides (nach Ermin, 1946),

bildet (meist allerdings auch ohne da8 die Schuppen
einander noch dachziegelartig deckten), andere Kér-
perregionen kénnen mehr oder weniger nackt oder
von zu kleinen und miBgebildeten Schuppen bedeckt
sein, Die individuelle Variabilitit ist dabei auBer-
ordentlich groB; jedoch kann man beim Vergleich
grofBerer Serien fiir einzelne voneinander véllig iso-
lierte Fundorte feststellen, daB die Variabilitit fur
jede Population einige charakteristische Besonder-
heiten aufweist. So kommen z. B. bei der Population
des Burdursees neben schuppenreduzierten Individuen
noch 4 normalbeschuppte Tiere vor. Letztere fehlen
dagegen in der Population aus Isparta (Golgiiksee)
vollig. Andererseits bleiben Schuppen auf dem Riicken
auch bei stark reduzierten Tieren aus Isparta erhalten,
wihrend sie bei denen aus Burdur fehlen, usw.

Selbst innerhalb desselben Sees (Acigél), aber dank
dessen hohem Salzgehalt auf verschiedene Quellen
verteilt, leben Populationen, von denen die eine fast
nur aus normalen Tieren besteht, wihrend die andere
einen erheblichen Prozentsatz schuppenreduzierter
Formen umfaft. Einige Abbildungen aus einer Arbeit
R. Ermins!, die sich eingehender mit der Schuppen-
reduktion dieser Fische befal3t, mégen der Erlduterung

1 R, Ermin, Rev. Fac. Sci. Univ. Tstanbul, Série B., 17, 217 (1946)

des Prinzips der phylogenetischen Degeneration eines
Merkmals, da ja eine direkte «orthogenetische» Weiter-
entwicklung der Riickbildung dem widerspricht, was
wir tiber die richtungslose Mutabilitit der Gene wissen.

DaB Anatolichthys dem - weit gehenden Schuppen-
verlust praadaptiert war, ihn sich unter seinen Lebens-
bedingungen «leisten» konnte, kann keinem Zweifel
unterliegen. Fiir die Erhéhung der Schuppenzahl (vor
allem, da diese sich auch an ganz oder weitgehend nor-
mal beschuppten Populationen beobachten 48t}
scheint mir auf Grund unserer jetzigen Kenntnisse
iiber Funktionstransfer in einem Genkomplex eine
speziellere Form der Interpretation diskutabel und
wahrscheinlicher.

Der Funktionstransfer erfolgt in einem System
nicht additiv wirkender Gene (4 BC) von 4 auf B ent-
weder (ceferis paribus) in dem Moment, in dem B in den
Komplex 4C durch Mutation (oder Kreuzung, siehe
S. 406/407) eintrat, oder dann, wenn A durch Mu-
tation verindert, aus dem Komplex spiter ausfillt.
Bei additiver Polymerie erfolgt bei Konstantbleiben
von A und € durch Hinzutritt von B eine Verstdrkung
oder Abschwichung des Merkmals oder im Fall der
Mutation von 4 zu einem nicht aktiven Allel der Ersatz
von 4 durch B. Nehmen wir an, der gegeniiber Ana-
tolichthys anzestrale 4 phanius verdankte sein normales
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Schuppenkleid den Genen 4, B und C, von denen 4
die Zahl der Schuppenanlagen (etwa 28 in der Mittel-
reihe), B und C in verschiedenen Kérperregionen
deren normale Entwicklung kontrollieren. (Das Bild
ist vercinfacht, weil A, B und C jedes fiir einen Gen-
komplex stehen kdénnen!) Durch D wird A4 in seiner
Wirkung verstirkt (35 Schuppenanlagen), wihrend D
allein auch nur 28 zuliBt. I und F mogen Gene sein,
welche substituierend an die Stelle von B bzw. C
treten konnen, falls diese ausfallen. Die «doppelte
Sicherung» jedes der Charaktere kann zum Homo-
zygot aller Anlagen fithren, wobei ein - hetero-
zygotes Stadium von der Spezies durchlaufen

Curt Kosswic: Uber Substitutionsgene und Transfer der Genfunktion

409

der Bildung der heutigen Amnatolichthysformen (die
des Acigél konnen vielleicht als besondere Gattung
Turkichihys aufgefaBt werden) sicher vorausgegangen.
Aus geologischen Untersuchungen von Louis? ist be-
kannt, daB der Spiegel des Burdursees in der Eiszeit
bis zu 90 m iiber dem heutigen Seestand lag; dies be-
deutet aber, daB er die Ebene von Isparta mit Giber-
flutete und andererseits wahrscheinlich auch mit dem
Gebiet des heutigen Acig6l in direkter Verbindung
stand. (Der Hohenunterschied zwischen Burdursee und
Acigol betrigt heute 24 m, die Luftlinie zwischen bei-
den Seen betriigt 20 km.) Die nacheiszeitliche Aus-
trocknung und Versteppung Anatoliens trennte die

Abb. 2. Anatolichthys burdurensis, Aksiray, aus dem Burdursee, Verschiedene Grade der Beschup-
pung (nach Ermin, 1946)

wird, in dem die Schuppenzahl schwankt. Entspre-
chend den mdglichen Kombinationen A4 DD, A4ADd,
AAdd, AaDD, AaDd, aaDD, aaDd, aadd bleiben
je nach der Frequenz der Gene A und D die Moglich-
keiten:

1. zum Ersatz von A durch D oder

2. zur Kombinierung beider oder

3. zum Wiederverlust von D.

Die Wahrscheinlichkeit fiir die Herstellung eines
neuen Genkomplexes DEF an Stelle von oder neben
A BC fiir das Schuppenkleid hingt von einer gréBeren
Zahl von Faktoren ab (Selektionswert, Isolationsgrad,
Mutationsrate, Individuenzahl der Population in Ge-
nerationsfolgen).

In groflen panmiktischen Populationen kann sich
eine versteckte Heterozygotie lange aufrechterhalten,
ohne dal sie zur Herausbildung deutlich abweichender
Individuen fithrte. Wird eine groBe Population aber in
eine Anzahl von Kleinpopulationen aufgeteilt, so ist
die Moglichkeit ungleichartiger Genfrequenzen und der
Zerfall der bisher 4 einheitlich erscheinenden Popu-
lation in voneinander verschiedene Individuengruppen
moglich.

Ein solcher Zerfall einer iiber ein groBeres Areal
verbreiteten und dementsprechend zahlenmiBig gro-
Ben Population in kleine Individuengruppen ist nun

Populationen voneinander; selbst innerhalb des heu-
tigen Acigdl ist keine Lebensmdglichkeit fiir unsere
Zahnkarpfen mehr vorhanden, die sich auf Quellen
am Seerand zuriickgezogen haben, trotzdem sie zu
den euryhalinen sekundiren Siilwasserfischen ge-
horen. So konnte auf Grund der Heterozygotie der
GroBpopulation bei deren rdumlicher Aufteilung in
einige kleine Individuenbestinde in einer von ihnen
alle fiir normale (und womdglich zahlenmiBig er-
héhte) Schuppenbildung nétigen Anlagen kombiniert
bleiben, wihrend in einer anderen Population z. B.
fiir B und E, die die Schuppenausbildung in einem be-
stimmten Korpergebiet kontrollieren, eine starke
Heterozygotie bis heute gewahrt ist, mit dem Er-
gebnis, daB neben in dieser Kérperzone normal be-
schuppten (BE oder Be oder bE) auch schuppen-
reduzierte Individuen auftreten. Wiirde man sich statt
der beiden Zonen, von denen eine durch B bzw. E,
die andere durch C bzw. F kontrolliert werden, ein
feineres regionales Mosaik vorstellen, so kime man der
tatsichlichen Mannigfaltigkeit noch niher. Schuppen-
reduktion bei Anafolichthys ist also nicht polyphyle-
tisch entstanden ~ schon die riumliche und systema-
tische Niihe und die Ahnlichkeit der Manifestation der

1 H. Louis, Z. Ges. Erdk. (1938) 267.
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Schuppenreduktion in den verschiedenen Populationen
sprechen dagegen — sie ist vielmehr das Resultat der
verschiedenen Verteilung von Genfrequenzen durch die
raumliche Zersplitterung auf Grund einer in der an-
zestralen Population bereits vorhandenen Heterozy-
gotie. Das «Ziel» war ein anderes: nidmlich entweder
eine Sicherung bestimmter Merkmale durch Hinein-
nahme neuer Gene oder die Ubertragung der Funktion
des anzestralen Genkomplexes 4 BC auf einen an-
deren. Die klimatologischen Verdnderungen der Nach-
eiszeit haben den Entwicklungsgang unterbrochen und
verdndert und uns so einen Einblick in ein polyfak-
torielles Gensystem erlaubt. Auch in den anderen
Fillen, in denen phylogenetische Prozesse genetisch
erfaBbar werden wie in dem der Evolution verschie-
dener Stufen und Formen der Geschlechtsbestimmung
bei lebendgebirenden Zahnkarpfen, oder wenigstens
riickschlieBend erkannt werden koénnen, wie bei der
Entstchung von Intersterilitit bei Drosophilaarten
oder der genetischen Bedingtheit ihrer «identischen»
Merkmale, sind es nur besondere, gliickliche und sel-
tene Umstinde, die einen Hinweis nicht nur auf das
polyfaktorielle Zusammenspiel der Gengruppen, son-
dern auch auf ihr einander substituierendes Wechseln
in der Phylogenese finden lassen.

Es bedarf kaum der Erwihnung, da die hier ent-
wickelte Anschauung derjenigen, welche die Evolution
mit groBen Mutationsschritten arbeiten 1a8t, ent-
gegengesetzt ist. Sofern die GroBmutationisten ihrer
groBen Mutation ein erst in der spiteren phylogene-
tischen Entwicklung hinzugefiigtes Modifikatoren-
system zuschreiben, durch welches Penetranz und
Expressivitit der groBen Mutation sichergestellt wird,
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ist der Unterschied zur Kleinmutationstheorie aller-
dings herabgemindert und die letztere als die einfa-
chere in der Regel vorzuziehen. Wo grofie Mutationen
in der Natur (vgl. z. B. STRESEMANN?) eine Rolle spie-
len, beziehen sie sich oft auf sich ontogenetisch spit
manifestierende Gene und nur selten auf frithe Stadien,
wie z. B. bei der Pradetermination der Schalenwindung
der Gastropoden. Die grolen Mutationen unserer gene-
tischen Haustiere aber sind nicht allein von eminenter
Wichtigkeit, weil sie das leicht in Generationsfolgen
verfolgbare Material zur Erkenntnis der Vererbungs-
gesetze liefern, sondern weil sie gleichzeitig ein ent-
wicklungsphysiologisches Modell fiir solche Prozesse
abgeben, die sich unter natiirlichen Verhdltnissen mit
zahlreichen aufeinanderfolgenden kleinen Mutations-
schritten in langen Zeitrdumen erst herausbilden.

Summary

In some favorable cases it can be shown that in a
given genotype there are more genes present than ne-
cessary to produce a certain character. By the aid of
such substitute-genes evolved under the protection of
present genes of analogous action the phylogenetic stabil-
ity of a character can be assured with more certainty. On
the other hand, in the case of loss of the *‘ older " ancestral
gene the identity of the phenotype is safeguarded now
by the substitute-gene formerly present jerely in a
latent condition. The substitute-genc takes over the
function of the gene lost. In the course of phylogenetic
divergence of two forms those of their characters being
of the same phenotypical manifestation can be pro-
duced by different systems of substitute-genes, added
to the genotypes under divergent evolution.

1 E. STRESEMANN, J. Ornithologie 74, 377 (1924).
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The Photographic Action of X-Rays
of Wavelengths 2:-5-25 At

For quantitative microradiography with X-rays of
long wavelengths? and for cytochemical elementary
analysis of elements of low atomic numbers by X-ray
absorption spectrography? it is necessary to know the
photographic density curve for X-rays of wavelengths

1 This note is a complement to the paper ‘Histochemical Ana-
lysis by X-Rays of Long Wavelengths" by the authors and published
earlier in Exper. See ref. 2.

2 A ExcsTrOM and B. LinpstrOM, Exper. 3, 191 (1947).

3 A. EngsTROM, Acta radiol. (Stockholm), Suppl. LX1I1 (1946).

up to about 30 A. For X-rays of wavelengths up to
about 10 A the first portion of the density curve is a
straight line, and when the fog is subtracted the extra-
polated curvegoesthroughtheorigin ofthecoordinates’ 2,
This condition holds good, when the density is plotted
against the intensity of the X-rays. Within this straight
portion of the density curve it is possible directly to

1 A. EncsTR6M, Acta radiol. (Stockholm), Suppl. LXTII (1946).

2 A.CnarRLESBY, Proc. phys. Soc. London 52, 657 (1940). -
R. Grocker and W. Traus, Physikal. Z. 22, 345 (1921). - W, ME1-
pinger in Handb. der wiss. u. angew. Photogr. {A. Hay and
M.v.Rour), Bd. 5. Springer-Verlag, Wien 1932, p. 181, ~ L. SILBER-
sTEIN and A. P. H. Triverul, Phil. Mag. 5, 787 (1930).



