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Mutationen und Modifikationen nach Hitzebehandlung.

(Sammelreferat der Arbeiten von Victor Jollos und Harald H. Plough and Philip T. Ives.)

Von Ida Frischeisen-Kghier.

Ausgehend von Problemen des Evolutions-
geschehens, hat Jorros im Anschlufl an die
GoLpscHMIDTschen Hitzeeinwirkungsversuche
bei Drosophila melanogaster in dhnlicher Weise
ausgedehnte Versuche durchgefithrt, deren Er-
gebnisse in einer Reihe von Einzelaufsitzen in
verschiedenen Zeitschriften niedergelegt sind.
Die amerikanischen Forscher PLouGH und IVES
haben unter dhnlichen Versuchsbedingungen die
Jorrosschen Ergebnisse nachgepriift und sind
dabei nur zu einer teilweisen Bestdtigung ge-
kommen.

1. Die Entstehung von Mutationen durch Hitze-
ainwirkung. Die Versuchsbedingungen bei Jor-
Los waren folgende: 6—12 Parchen aus reinen,
durch mehrere Generationen ingeziichteten Aus-
gangsstammen (z. B. Florida-Wildstamm, Spi-
neless-St., Eosin-St., Coral-St.) wurden in
Kulturglisern mit Nahrungsbrei in den ersten
Versuchsserien fiir 24 Stunden, spiter (um die
Wahrscheinlichkeit der Beeinflussung einer be-
sonders sensiblen - Entwicklungsperiode zu er-
hohen) fiir 48 Stunden in einer Temperatur von
25° gehalten. - Die danach entfernten Elterntiere
wurden in neue Kulturflaschen gesetzt, die als
Kontrollzuchten dienten. Die in den ersten
24 bzw. 48 Stundén abgelegten Eier wurden nach
5—>b Tagen stark erhohten Temperaturen aus-
gesetzt. Die Hohe der Temperaturen sowie auch
die Beeinflussungszeit sind im Laufe der Ver-
suche verschiedentlich von JorLos abgedndert
worden. In den ersten Versuchsserien wirkte
r0—12z Stunden lang (gelegentlich auch 24 Stun-
den) eine Temperatur von 35—36° ein. In den
spateren Jahren wurden in simtlichen Ver-
suchen die-Zuchten am 5.—6. Tage nach der Ei-
ablage 20—26 Stunden einer konstanten Tempe-
ratur von 36—37° ausgesetzt, da unter diesen
Bedingungen nur wenige, bis zu 12 Fliegen, nach
der Hitzebehandlung schlipften, was nach
Joirros eine Erhshung der Mutationen zur Folge
hatte. Wahrend ein Teil der Zuchten stindig
in Kulturflaschen mit Nahrungsbrei gehalten

wurde, wurden andere Zuchten am 5. Tage nach
der Elternentfernung in nahrungsfreie Gliser ge-
setzt und dann hitzebehandelt, ein Verfahren,
das von Jorros als ,,trockene Hitzebehand-
lung”, im Gegensatz zur ,feuchten Hitze-
behandlung” (mit Nahrungsbrei) bezeichnet
wurde.

Bei der Angabe der Mutationsergebnisse be-
tont Jorros, daB es sich nur um leicht sichtbare
Mutationen handelt, die bei der Durchsicht des
groBen Materials sofort erkennbar waren.  Seine
Zahlenangaben sind also nur als Mindestzahlen
fir Mutationen anzusehen, was selbstverstind-
lich aber auch fir die Mutationszahlen der Kon-
trollzuchten zutrifft. Letalmutationen sind von
JoiLros iiberhaupt nicht ndher geprift und be-
riicksichtigt worden. Leider gibt Jorros keine
genauen Angaben dariiber, wieviel Zuchten an-
gesetzt worden sind, wieviel Tiere in den ein-
zelnen Zuchten geschliipft, wie sich die Muta-
tionen auf die einzelnen Zuchten und besonders
auf die einzelnen Generationen verteilen. Er
sagt nur ganz allgemein, dafll die Zucht- und
Mutationsergebnisse unter scheinbar gleichen
Versuchsbedingungen so verschiedenartig waren,
daB ,,offenbar noch zu analysierende variable
Faktoren im Spiele sind, die die Ergebnisse be-
einflussen®.

Unter Zusammenfassung aller Versuche, so-
wohl der mit verschiedenen Stimmen als auch
der unter verschiedenen Versuchsbedingungen,
ergaben sich als Mindestzahlen an Mutationen
folgende: unter 130000 hitzebehandelten Tieren
fanden sich 319 echte, unabhéngig voneinander
auftretende Mutationen, was einer Mutations-
rate von 0,002453 entspricht. Unter 400000
Fliegen der Kontrollzuchten traten unabhingig
voneinander 2z Mutationen auf; Mutationsrate:
0,000031. Das bedeutet, dal die Mutationsrate
der hitzebehandelten Tiere beinahe 8omal so
grof} ist wie die der Kontrollzuchten.

Das Interessante bei den Ergebnissen der ver-
schiedenen feuchten und trockenen Hitze-
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behandlung ist nun, daf es einige Gene sind, die
besonders stark auf die betreffende Behandlung
reagieren: bei, feuchter Hitzebehandlung waren
es besonders die Gene fiir white, ebony und
black ; bei trockener Hitzebehandlung besonders
das Gen fiir gespreizte Fliigel. Von den im
ganzen 319 Mutationen entstanden 251 an diesen
4 Genen. Weiter trat 26mal die Mutation eines
autosomalen Modifikationsfaktors fiir eosin auf
und 6mal .eine einwandfrele Mutation fur ab-
normes Abdomen. Diese beiden Mutationen
sind jedoch nicht weiter analysiert und verfolgt
worden. Die noch restlichen 36 Mutationen ver-
teilen sich auf 17 verschiedene Gene, und zwar
6mal bobbed, 5mal ,,curloid”, 3 weitere Muta-
tionen je 3mal, 4 Mutationen je 2mal, 8 Muta-
tionen je tmal. Wir haben also einmal das Auf-
treten von 251 Mutationen an 4 verschiedenen
Loci und .zum andern von . 36 Mutationen an
17 verschiedenen Loci. JoLros zieht aus diesen
Zahlen den SchiuB, daB man zwei verschiedene
Ergebnisse nach der Hitzebehandlung zu unter-
scheiden habe: -

Erstens hat die Hitzebehandlung in Ver-
bindung mit anderen, vorldufig noch nicht ge-
nauver bestimmbaren Umwelteinfliissen einen
semi-spezifischen EinfluB auf einige besondere
Gerte: semi-spezifisch bei feuchter Hitze auf die
Gene fiir white, ebony, black, bei trockener
Hitze auf das Gen fiir gespreizte Fliigel. Jorros
betont ausdriicklich, daf es nicht innere, d. h.
genetische. Bedingungen sind, die zu den semi-
spezifischen Mutationen fithren,.also gleichsam
Primutationsprozesse, die in genotypisch iden-
tischen Zuchten vorhanden sind, sondern die
Temperatureinfliisse in Verbindung mit anderen,
hauptsichlich wohl chemischen Verdnderungen
des Kulturbodens. Die Mutationen am weill-
und Ebenholz-Locus z. B. traten an allen 7 mit
feuchter Hitze behandelten Stimmen auf; die
Mutation gespreizter Fliigel an allen 4 mit
trockener Hitze behandelten Stimmen. In zwei
Fallen haben Abkoémmlinge des gleichen Eltern-
paares’ aus dem spineless-Stamm, also geno-
typisch gleiche Individuen, bei feuchter Hitze-
behandlung die Mutation eosin (white-Locus),
bei trockener Hitzebehandlung die Mutation ge-
spreizte Fligel gezeigt.

Zuam- anderen erfolgt durch die Hitzebehand-
lung eine allgeineine Erhéhung der Mutations-
rate: in dem spineless-Stamm z. B. trat in ver-
schiedenen behandelten Zuchten die Mutation
vermillion, die in den Kontrollzuchten vorher
nicht aufgetreten war, 3mal unabhingig von-
einander auf. 5 Monate spéiter trat sie in 2 un-
behandelten Zuchten des gleichen Stammes auf.

FRISCHEISEN-KOHLER:
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Die Mutation bobbed trat in hitzebehandelten
Zuchten des Floridastammes 5mal unabhéngig
voneinander auf, 6 Monate spiter zum erstenmal
in unbehandelten Zuchten des Floridastammes.
Es scheinen also gewisse Prozesse der Uménde-
rung, die in den genannten Genen aus noch un-
bekannten Griinden ablaufen, durch die Hitze-
behandlung eine Beschleunigung erfahren zu
haben, so daB dadurch eine allgemeine Er-
hohung der Mutationsrate entsteht. Und zwar
scheint eine 5—6fache Erhohung der Mutations-
rate der nichtspezifischen Mutationen das
Maximum zu sein, jedenfalls das Maximum flir
leicht sichtbare Mutationen,

PrLoucH und IVEs setzten in ihren Versuchen
die 5—b6 Tage alten Larven 24 Stunden einer
Temperatur von 36,5° aus. Wihrend der
fibrigen Zeit wurden sie, genau wie die Kontroll-
tiere wihrend der gesamten Entwicklung, in
einer Temperatur von 24° gehalten. Die ver-
schiedenen Ausgangsstimme, die zu den Ver-
suchen gewidhlt wurden, beeinfluliten ebenso-
wenig die Entstehung von Mutationen, wie der
Umstand, daB in einem Teil der Zuchten nur
hitzebehandelte Médnnchen oder hitzebehandeite
Weibchen mit unbehandelten Fliegen gepaart
wurden. Waren sowohl Mannchen wie Weibchen
hitzebehandelt, so erhshte sich die Zahl der
Mutationen auf ungefihr das Doppelte. .

Wie bei Jorros, so sind auch bei PLovcH und
IVEs nur die leicht sichtbaren Mutationen in die
Zahlenergebnisse aufgenommen, auBerdem aller-
dings noch die geschlechtsgebundenen letalen
Mutationen. In den zahlenmifigen Angaben
sind nur die Mutationen bis zur 5. Generation
beriicksichtigt, obgleich einige Versuchsserien
bis zur 10. Generation durchgefiihrt worden
sind. Unter 186426 hitzebehandelten Tieren
traten 44 Mutationen auf; Mutationsrate:
0.000236 4- 0.000024. Unter 73221 Kontroll-
fliegen fanden sich 3 Mutationen ; Mutationsrate
0,00004X -} 0,000016. Die gefundenen Muta-
tionen verteilen sich folgendermaBen (die
Zitfern in den Klammern bezichen sich auf die
Kontrolltiere) : geschlechtsgebunden letal 13 (x),
geschlechtsgebunden recessiv sichtb. 7 (1),
autosom. recessiv sichtb. g (o), dominant sichtb.
13 (1), Chromos.-Aberrationen 2z (o).

Die Differenz - der beiden Mutationsraten
(0,000236—0,000041) ist durch den wahrschein-
lichen Fehler der Differenz — 6,7 — statistisch
einwandfrei gesichert. Aus diesen Zahlen ziehen
ProvucH und IvEs den allgemeinen Schluf}, daBl
die Hitzebehandlung eine sechsfache Erhohung
der Mutationsrate verursacht hat.
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Vergleichen wir diese Zahlen mit den JoLros-
schen Ergebnissen, so sind betrdchtliche Unter-
schiede festzustellen: bei PLoucH und IVES eine
sechsfache ErhShung, bei Jorros eine achtzig-
fache, wobei zu beriicksichtigen ist, daB JorLLos
nur die in der ersten bis dritten Generation auf-
getretenen Mutationen gezdhlt hat.

Joiros macht nun darauf aufmerksam, dafi
bei ProucH und Ives ungefihr 33% der Muta-
tionen nicht in den ersten drei,-sondern erst in
spateren Generationen auftraten. Dieseé gleich-
sam aufgeschobenen Mutationen finden sich bei
Jorros sehr selten, was JorrLos auf eine inten-
sivere Wirkung seiner Hitzebehandlung zurtick-
fiihrt, die das Gen so stark verdandert, dafl die
betreffende Mutation sofort sichtbar wird.
Diese verschiedene Behandlung warnach Jorros’
Meinung auch nicht ohne EinfluB auf die Zakl
der auftretenden Mutationen.

Dazu kommt ein Zweites. Wihrend bei
Jorros nur wenige — bis zu 12 Fliegen — aus
einer hitzebehandelten Kultur hervorgingen und
dadurch die” Entstehung von Mutationen be-
giinstigt wurde, schliipften bei Proucur und
Ives durchschmittlich 150 Fliegen in jeder. be-
handelten Kultur, was Joirros wiederum auf
verschiedene, im Sinne der Mutationsentstehung
ungiinstigere Versuchsbedingungen zuriickfithrt,

Die bei Prouven und Ives aufgetretenen
49 Mutationen haben an 34 Loci stattgefunden:
24 Mutationen je 1mal am gleichen Locus,
7 Mutationen je zmal, 1 Mutation 3mal und
2 Mutationen je 4mal am gleichen Locus. Damit
werden die Beobachtungen von JorrLos be-
statigt, dal infolge der Hitzebehandlung be-
stimmte Gene haufiger zu gleichartigen Muta-
tionen veranlaBt werden als andere Gene. Aller-
dings sind die hiufiger mutierenden Gene bei
JoLros einerseits, bei PLouGH und IVEs anderer-
seits verschiedener Art. Aber auch die hiufiger
auftretenden Mutationen werden von PLoucH
und IVES nicht als semi-spezifische angesehen.
Sie ziehen aus den Hitzebehandlungsversuchen
nur den einen SchluB, ,,da die Behandlung mit
hoher Temperatur die allgemeine Mutations-
rate erhéht®.

In bezug auf die nichtspezifischen Mutationen
versucht JoLLos, eine Ubereinstimmung seiner
Ergebnisse mit denen von PLoucn und IVEs her-
zustellen. AuBler den einwandfreien semi-
spezifischen Mutationen waren bei JorLLos 36
weitere Mutationen an 17 Loci aufgetreten. Von
diesen sieht er ‘13 Mutationen an 5 Loci als
wahrscheinlich auch semi-spezifisch an. Es

Mutationen und Modifikationen nach Hitzebehandlung.

245

bleiben also 23 nichtspezifische an 12 verschie-
denen Loci, was nach JorLLos’ Angaben einer
Mutationsrate von 0,00017 entspricht, die somit
nur ganz wenig niedriger ist als die von Proucu
und Ives aufgestellte Mutationsrate flir hitze-
behandelte Fliegen,

Proucn und Ives haben aus ihren gewonnenen
Ergebnissen ungefidhr berechnen kénnen, wie
groB die relative Héufigkeit der verschiedenen
Mutationsarten ist. Setzt man die Haufigkeit
der sichtbaren dominanten Mutationen gleich 1,
so ist die der sichtbaren geschlechtsgebundenen
recessiven ebenfalls 1, die der Chromiosomen-
aberrationen gleich 42, die der sichtbaren auto-
somal recessiven. gleich 146 und die der ge-
schlechtsgebundenen letalen gleich 157. Da un-
gefihr dreimal soviel Gene fiir autosomal re-
cessive Mutationen zur Verfiigung stehen wie
fiir geschlechtsgebundene letale, so sind die von
ProucH und IVEs errechneten Zahlen ein klarer
Beweis, dall die geschlechtsgebundenen letalen
Mutationen die weitaus am héiuofigsten auf-
tretenden sind, wihrend die dominanten sicht-
baren am wenigsten hiufig auftreten, eine Tat-
sache, die PLouGH und IVES nicht nur fir die
Mutationen nach Hitzebehandlung, sondern auch
fir die spontan auftretenden als giiltig an-
erkennen.

2. Gerichtete Mutationen. Von den hiufig auf-
tretenden, von JorLros als semi-spezifisch be-
zeichneten Mutationen eosin und sooty - des
‘white- und ebony-Locus waren eine Anzahl von
Allelen dieser verinderten Gene bekannt. JorLos’
Fragestellung war, ob durch fortgesetzte gleich-
artige Hitzeeinwirkungen auf die verschiedenen
Generationen Allelenreihen der semi-spezifischen
Mutationen — also des white-, ebony- und
black-Locus der feuchten Hitzeexperimente und
des Locus gespreizte Fliigel der trockenen
Hitzeexperimente — schrittweise entstehen
konnten. Die Versuchsbedingungen waren
grundsatzlich die gleichen wie bei der Ent-
stehung der einfachen Mutationen. Die nach
Hitzebehandlung mutierten Tiere (wobei die
Hitzebehandlung sich oft tiber mehrere Genera-
tionen hin erstreckte) wurden jeweils in der bzw.
den nichsten Generationen unter gléichen Ver-
suchsbedingungen weiterbehandelt, Tatsich-
lich entstanden auf diese Weise schrittweis auf-
tretende Mutationsstufen, d. h. sich in einer be-
stimmten Richtung fortbewegende Allele einer
Allelenreihe. Dabei traten auch neue Allele auf,
die vorher spontan noch nie aufgetreten waren,
so z. B."am ebony-Locus die Allele schwichst-
sooty und schwach-sooty. Eine Nichtweiter-
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behandlung der verschiedenen Allelenstufen er-
wies die Erbbestindigkeit der einmal erreichten
Mutationen durch manchmal iiber 100 Genera-
tionen hindurch. Rickmutationen traten nur
in ganz seltenen Fillen auf.

Die Mutation am white-Locus erfolgte von
wild zu eosin zu ivory zu écru zu white. Im
ganzen erzielte Jorros 12 solcher vollstindigen
Serien, dazu noch eine Anzahl von Reihen von
eosin oder ivory direkt zu white. In einzelnen
Fillen erfolgte der erste Mutationsschritt von
rotdugig aus nicht zu eosin, sondern zu blood
hin. Weitere Mutationsstufen waren dann apri-
cot, écru und white. Von dieser Allelénreihe
erhielt JorLos 6 vollstindige Serien, sowie eine
Anzahl von Reihen, die ihren Ausgangspunkt
von einer der Allelenstufen nahmen. Beim Mu-
tieren des ebony-Gens entstanden in 4 Muta-
tionsschritten bis zur dunkelsten Pigmentation
12 voneinander unabhéngige Serien. In gleicher
Weise wurde die Mutation gespreizte Fliigel, die
im ersten Mutationsschritt nur sehr schwach
auftrat, schrittweise durch gleichartige Be-
einflussung weitergetrieben, bis vollstindig ge-
spreizte Fliigel entstanden. Im ganzen erhielt
Jorros mit dieser Mutationsreihe 6 Serien aus
3 verschiedenen Stimmen.

Aus der Tatsache, dal dem ersten Auftreten
sichtbarer Mutationen = oft eine mehrfache,
scheinbar erfolglose Hitzebehandlung voraus-
ging, schlieBt Jorros, daB &hnliche Prozesse
des” schrittweisen Vorwirtstreibens von Muta-
tionen schon dem ersten sichtharen Auf-
treten einer Mutation vorausgegangen sein
mogen.

Fortgesetzte Hitzebehandlung von Fliegen,
die zu der Mutation bobbed mutiert waren,
fiilhrte zu keinerlei weiteren Mutationsschritten,
was JoLros als eine Bestdtigung fiir die von
ihm eingefithrte Trennung der Mutationen nach
Hitzebehandlung ansieht. Nur die semi-spezi-
fischen Mutationen weisen gerichtete Mutations-
schritte auf.

Um Jorros' eigene Worte zu zitieren, ist
durch seine Versuche ,,experimentell dargetan,
daB bei gleichmiBiger, sich auf zahlreiche Gene-
rationen erstreckender. Einwirkung einer Muta-
tion :bedingenden Verdnderung von Umwelt-
faktoren an Stelle des sonst beobachteten regel-
losen Auftretens von Mutationen. ein ,gerich-
tetes. Mutieren‘ tritt — ,gerichtet’ nicht
als Anpassung in bezug auf die ausldsen-
den AuBenbedingungen, sondern. in der
Aufeinanderfolge  sich in ihrer Auswir-
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kung gleichsinnig verstarkender Mutations-
schritte”,

Diese bei Jorros einwandfrei gefundenen
,gerichteten Mutationen sind bei Prougs und
Ives nicht aufgetreten. Das negative Ergebnis
schiebt Jorros auf die von den seinen ab-
weichenden Versuchsbedingungen sowie anf die
schwichere Wirkung der Hitzébehandlung bei
Proucr und Ives. Die wiederholten Hitze-
behandlungen — auch wenn sich zunédchst
keinerlei Mutation zeigte — scheinen die
amerikanischen Forscher nicht vorgenommen zu
haben. Bei aller Skepsis, die man gegeniiber
den JorrLosschen Ergebnissen infolge der sehr
wenig ins einzelne gehenden Angaben haben
kann, a8t sich doch die Tatsache nicht weg-
leugnen, daB die gerichteten Mutationen, das
schrittweise Vorwirtstreiben in Allelenstufen
bis zur stirksten. Ausbildung der betreffenden
Reihe, in verschiedenen, voneinander unab-
hingigen Mutationsreihen wiederholt, bis zu
12mal, aufgetreten sind, Hier scheint mir der
Ansatzpunkt fiir weitere wichtige Experimente
zu liegen.

3. Dauermodifikationen. Neben den semi-
spezifischen und den nichtspezifischen Muta-
tionen fanden sich in den hitzebehandelten
Zuchten dann und wann Verdnderungen des
Phinotyps, die scheinbar auch erblich waren,
die aber nur durch’'die Weibchen vererbt wurden
und immer nur fiir eine begrenzte Reihe von
Generationen, im Hdchstfall 6 Generationen.
Sie wurden von Jorros als Dauermodifikationen
bezeichnet. Im Verlauf der Versuche sind
5 Arten von Dauermodifikationen aufgetreten:
Dachfliigelbildung, abnorme Abdomenbildung,
Zwergwuchs, verkriippelte Fliigel, erhohte Re-
sistenz gegen Hitze. Einzelne der .Dauer-
modifikationen traten mehrfach. auf, so daff im
ganzen g Fdlle genauer analysiert worden sind.
In allen Fallen war die Weiterfithrung der durch
Hitzebehandlung entstandenen Umstimmung
vollig unabhingig von der Beschaffenheit der
Minnchen. Das allmihliche Abklingen der
miitterlichen Vererbung zeigte sich nicht nur in
bezug auf die Zahl der verinderten Individuen,
sondern auch in bezug auf die Ausbildung der
Umstimmung selbst, die mit fortschreitenden
Generationen im allgemeinen immer schwicher
wurde. Dies alles deutet darauf hin, daf es sich
nicht um Gen- oder Genomverdnderungen han-
deln kann, sondern um. Verdinderungen, die in
einer. Umstimmung des Plasmas liegen. Im
Gegensatz zu manchen Dauermodifikationen bei
Protozoen waren alle Versuche, derartige plasma-
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tische Umstimmungen durch erneunte Behand-
lung zu steigern bzw. zu festigen, im wesent-
lichen ohne Erfolg oder fithrten sogar zu einer
Beschleunigung der Riickbildung. Die Wir-
kungslosigkeit oder die negative Wirkung hiufig
wiederholter Hitzebehandlung zeigt, daB dié
Rijckbildung der Dauermodifikationen -nicht
oder nicht so sehr auf dem ,,gegeninduzierenden’
Einflul normaler Umweltbedingungen béruhen
kann, sondern in erster Linie auf Einwirkung
der unverdndert gebliebenen Genome zuriick-
gefithrt werden muB.

4. Parallelismus von Mutation und Modifika-
tion. In den Jorrosschen Hitzebehandlungs-
versuchen traten sehr hiufig Verinderungen im
Phinotypus auf, die duBerlich gleichartig mit
schon bekannteh Mutationen waren, die sich
aber durch ihré Nichtvererbbarkeit einwandfrei
als einfache Modifikationen erwiesen. Eine
Anzahl von ihnen trat nur gelegentlich und nur
in einzelnen Stimmen auf, andere dagegen mit
groBer RegelmiBigkeit. Jorros bezeichnete
letztere als Hauptmodifikationen. So fanden
sich nach Einwirkung feuchter Hitze bei den im
Larvenzustand behandelten Fliegen besonders
hiuofig: abnorme Flilgelstellung (Dachfligel),
abnorme Abdomenbildung, dunkle sooty-artige
Pigmentierung des Scutums, ungewShnlich lange,
schmale Fligel. Nach Einwirkung trockner
Hitze sehr hdufig Tiere mit gespreizten Fliigeln;
etwas weniger hdufig curly-artige Fligel und
lange, schmale Fliigel. Die genetische Be-
schaffenheit oder die Vorgeschichte des Stammes
spielte keine Rolle bei dem Auftreten der Modi-
fikationen. Die Nachkommen dieser modifizier-
ten Tiere waren — bis auf wenige Ausnahmen —
siamtlich wieder ganz normal. Dagegen traten
unter den Nachkommen von im Larvenzustand
behandelten, aber nicht modifizierten Tieren
phénotypisch gleiche Umstimmungen als erb-
liche, genotypische Verdnderungen, als echte
Genmutationen auf, und zwar auch stets nach
der gleichartigen Hitzebehandlung, also feucht
oder trocken, nach der die” betreffende Modi-
fikation aufgetreten war.

Diese Parallelerscheinung einer sehr hiufig
auftretenden Modifikation und der jhrem Aus-
sehen nach gleichartigen Mutation nach gleich-
artiger ‘Hitzebehandlung will nun JoLros nicht
auf zufillige Uberemstzmmung zuriickfithren,
sondern auf einen tatsichlich- vorhandenen
Parallelismus. Aus den’ Ergebnissen seiner Ver-
suche hatte er schon 1931 den Schlu} gezogen:
,,Entstehen unter bestimmien Verinderungen der
AuBenwelt, die-iiberhaupt Mutationen auslésen;

Mutationen und Modifikationen nach Hitzebehandlung.

247

bestimmite phianotypische Verinderungen der be-
handelten Generationen regelmdfig, so kénnen
wir auch entsprechende Mutanten nach hiufig
wiederholter gleichartiger Einwirkung mit hoher
Wahrscheinlichkeit erwarten.” Jorros hat auf
Grund von aufgetretenen Hauptmodifikationen
das Erscheinen von entsprechenden Mutationen
vorausgesagt, die dann tatsichlich auch ein-
getreten sind: einmal die Mutation lange,
schmale Fligel, die vorher als Mutation bei
Dros. mel. noch nie aufgetreten war, und zum
andern die Mutation ,,curloid”, die in vier ver-
schiedenen Stimmen als Mutation nach trocke-
ner Hitzebehandlung auftrat.

Jorros stellt fiir die Erklarung des Parallelis-
mus von Mutation und Modifikation folgende
Hypothese auf: Es ist wohl eine allgemein an-
erkannte Auffassung, daB3 die Gene die embryo-
logische Entwicklung beeinflussen, indem sie in
das Cytoplasma spezifische Substanzen . aus-
senden, wobei JoLLOS es offen 148t, ob diese in
das Cytoplasma ausgesandten Genprodukte
lebende Kérperchen, Hormone oder Stoffe an-
derer Art sind. Bei der Entstehung einfacher
Modifikationen wird ein Etwas im Plasma ver-
dndert. Jorros nimmt nun an, daB bei der
Entstehung von hiufig vorkommenden Modi-
fikationen nach Hitzebehandlung dieses sich ver-
dndernde Etwas im Cytoplasma identisch ist mit
den von den Genen ausgesandten Genprodukten.
Da nach gleicher Behandlung eine Anderung
der spezifischen Genprodukte und der korre-
spondierenden Gene eine gleiche Wirkung hat,
so folgert JorrLos, daf die einander entsprechen?
den Gene und Genprodukte von gleicher oder
sehr dhnlicher Struktur sind. Die gréBere
Haufigkeit der Anderung von Genprodukten
(die zu Modifikationen fiihrt) im Verhiltnis zu
der Anderung von Genen selbst (die zu
gleichartigen Mutationen’ fiihrt) mag damit
zusammenhédngen, daB die Gene in den
Chromosomen gegen Beeinflussung besser
geschiitzt sind als die Genprodukte im
Cytoplasma. Parallelinduktion sieht Jorros
als einen Sonderfall seiner Genprodukthypo-
these an.

In bezug auf die Dauermodifikationen wire
es moglich, auch diese durch seine Hypothese
zu erkliren. Da die Dauermodifikationen jedoch
sehr selten auftraten, so hilt auch Jorros vor-
laufig noch eine zufalhge Ubereinstimmung
nicht fiir ausgeschlossen.’

Ausgesprochene Dauermodifikationen traten
bei Provcu und IVES nicht auf, wenn.auch in
einigen Fillen in spéteren Generationen gleiche
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Modifikationen festzustellen waren wie bei den
Vorfahren. ‘

ProucH und Ives sehen die Verdnderungen
innerhalb einer hitzebehandelten Generation als
notwendigerweise entstehende direkte Entwick-
luingsmeodifikationen an. Diese direkten Hitze-
wirkungen waren gleicher Natur wie die in weit-
aus geringerer Anzahl entstehenden Modifika-
tionen spéterer Generationen, die selbst als
Larven nicht der Hitze ausgesetzt waren, aber
von einem hitzebehandelten Tiere abstammten.
Die Hitzebehandlung bhatte aber nicht etwa
spezifische Modifikationen zur Folge, sondern sie
waren gleicher Art wie die auch in den un-
behandelten - Zuchten auftretenden Modifika-
tionen. Nur die Modifikationsrate war gréBer
als in den Kontrollzuchten, némlich ungefahr
2,5mal so groB, wenn von den Vorfahren
Minnchen und Weibchen, oder nur das Weib-
chen, hitzebehandelt waren. Stammte jedoch
nur das Minnchen aus einer hitzebehandelten
Kultur, so trat keine Erhéhung der Modifika-
tionsrate gegeniiber den Kontrollzuchten ein,
ein Beweis, daf} eine infolge von Hitzebehand-
lung vergroBerte Rate nichterblicher Modifika-
tionen wohl durch die Weibchen, aber nicht
durch die Minnchen weitergegeben wird, also
als plasmatische Vererbung anzusehen ist.
Provcn und Ives kommen daher zu dem
SchluB: ,Es zeigt sich, daB die Hitze Ver-
inderungen im Cytoplasma hervorruft, die sich
als nichtspezifische Modifikationen manifestie-
ren, und diese Veranderungen werden vererbt,
wenigstens fiir einige Generationen.”

Jorros betont nicht mit Unrecht, daf das ja
nur eine Bestitigung seiner Ausfihrungen tiber
Dauermodifikationen ist, wenn auch bei PLouGH
und Ives infolge der im allgemeinen weniger
wirksamen Behandlungsweise so ausgesprochene
Dauermodifikationen wie bei JorLLos nicht auf-
getreten sind.

Aus der Tatsache, dafl nach Hitzebehandlung
der Vorfahren nicht nur Modifikationen, son-
dern auch ,,aufgeschobene’ Mutationen in den
spiteren  Generationen auftreten, folgern
Proucs und Ives, daf Hitzebeeinflussung ur-
spriinglich einmal auf das Cytoplasma und zum
andern auf das Chromatin wirkt, und daB diese
getrennte Wirkung auch in den folgenden
Generationen bestehen bleibt. Dadurch erfolgt
eine wumabhdngig voneinander auftretende Er-
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héhung einmal der Modifikationsrate, zum an-
dern der Mutationsrate in den auf die Hitze-
behandlung folgenden Generationen. Das Auf-
treten gleicher Modifikationen und Mutationen
hingt lediglich damit zusammen, dall die Gene
in verschiedenen Stadien der Entwicklung ihre
Wirkung ausiiben und daf die Anzahl der mdg-
lichen Verdnderungen in einer erwachsenen
Fliege begrenzt sind. Die Grenzen der Muta-
tionen sind naturgemi$ auch die Grenzen der
iiberhaupt moglichen Verdnderlichkeit der Tiere.
Das von Jorros festgestellte mehrfache gleich-
artige Auftreten einer Modifikation und der ihr
duberlich entsprechenden Mutation ist nach
Proven und Ives lediglich durch eine zufillige
Ubereinstimmung (,,chance coincidence™), aber
nicht durch einen Parallelismus von Modifika-
tion und Mutation zu erkliren. ProueH und
Ives kommen zu dem Schluf}: , Keinesfalls be-
steht ein Beweis dafiir, daBl sowoh! Gené und
Cytoplasma in gleicher spezifischer Weise auf
duBere Bedingungen reagieren, und kein Be-
weis, daBl die Gene in das Plasma Stoffe senden,
die von gléicher Konstitution sind wie die Gene
selbst.*

Es 148t sich nicht leugnen, dafi in allen wvier
DProblemkreisen zwischen den Ergebnissen von
Jorros und denen von PLoucH und Ives weit-
gehende Unterschiede bestehen. An dieser Tat-
sache wird auch nichts dadurch gedndert, dafl
JorLLos in einer seiner letzten Arbeiten (1934)
versucht, eine Reihe von Ergebnissen der
amerikanischen Forscher als eine Bestdtigung
seiner Ergebnisse darzustellen und abweichende
Ergebnisse allein durch verschiedene Versuchs-
und Umweltbedingungen zu erkliren. Un-
bestitigt von anderen Forschern sind bis jetzt
geblieben: das massenweise Auftreten von
Mutationen nach Hitzebehandlung; die ,.ge-
richteten Mutationen‘’; der Parallelismus von
Modifikation und Mutation.
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