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(Aus dem Institut fiir allgemeine 13otanik, Hamburg.) 

Ergebnisse der Forschungen tiber Genmutationen. 
Von Eckhard Nubia, 

(Sclalu[3.) 

Versuche mit alternden Gonen (Pollenk6rner 
und Eizellen) bei Datura und Ant irrhinum er- 
gaben dagegen ganz eindeutig, dab die M u t a -  
t i o n s r a t e  l i n e a r  p r o p o r t i o n a l  m i t  d e m  
A l t e r  a n s t e i g t  (CARTLEDGE, MURRAY und 
BLAKESLEE 1935, STUBBE 1936 ). 

i)ber die Beziehung der Mutationsrate zur 
Temperatur liegen bisher nur Versuche an 
Drosophila vor. Es konnte festgestellt werden, 
dab die Mutationsrate yon der Temperatur ab- 
Ningig ist, und der vax  'THorFschen Regel 
folgt. Unter Beriicksichtigung der Zeitabh~ingig- 
keit lieB sich berechnen, dab bei Erh6hung der 
Temperatur um IO ~ eine Steigerung auf das 
D r e i - b i s  Fiinffache stattfindet (TIMoFI~EFF- 
RESSOVSKY 1935). 

Es kann angenommen warden, dab noch eine 
Reihe yon anderen AuBenfaktoren, z. B. Luft- 
feuchtigkeit, Ern~ihrungsverh~iltnisse, yon Ein- 
flug auf die H6he tier Mutationsrate sind. Die 
wenigen dartiber vorliegenden Angaben sollen 
gelegentlich der Besprechung der experimen- 
tell ausgel6sten Mutationen angefiihrt werden 
(vgl. S~ 98--99). 

Eine exakte Bestimmung der Mutationsrate 
st613t also auf erhebliche Schwierigkeiten, da 
mindestens die Zeit- und Temperaturabh~ingig- 
keit zu berficksichtigen ist. Der Temperatur- 
faktor muB aber in vielen F~illen - -  besonders 
bei Versuchen mit h6heren Pflanzen - -  ver- 
nachl~issigt werden. 

6. G e n i s c h e  B e d i n g t h e i t  de r  M u t a b i l i t / i t .  
Neuere Untersuchungen haben ergeben, dab 

die Mutabilitiit der Gene selbst genisch bedingt 
sein kann. Und zwar kann eine Beeinfiussung 
entweder zwischen den Allelen eines Gens oder 
aber zwischen verschiedenen Genen erfolgen. 

Die M6glichkeit einer gegenseitigen Beein- 
flussung alleler Gene ist zum ersten Male in 
exakten Versuchen fiir das cruciata-Merkmai bei 
Oenotheren (RENNER 1937) nachgewiesen worden. 

Das cruciata-Merkmal bedingt kelchblatt- 
artige Ausbildung der Kronbl~tter (Sepaloidie) 
und ist wegen seiner groBen Inkonstanz schon 
mehrfach genetisch untersucht worden, am ein- 
gehendsten von OEHLKERS. Die Alternative 
normal-crueiat wird yon einem einfach spalten- 
den Faktorenpaar vererbt:  im allgemeinen do- 

miniert normale Krone (Cr) fiber crueiate (cr). 
Bei den Heterozygoten wird aber meistens keine 
klare Dominanz yon Cr beobachtet, sondern es 
treten in wechselnder Auspr~gung auch cruciata- 
Merkmale auf. Und zwar linden sich in ver- 
schiedenem Grade intermedi~ir ausgebildete bis 
zu voll cruciate Bliiten nicht nur bei verschie- 
denen Individuen einer Nachkommenschaff, 
sondern auch bei verschiedenen Bliiten einer 
Pflanze. Nach OEtlLKERS soil dieser Dominanz- 
wechsel darauf beruhen, dab die Gene Cr-cr 
labile Gene darstellen, die aul3erordentlich h~iu- 
fig fiber Zwischenstufen (multiple Allele) mu- 
tieren. 

W~ihrend also OEI~LKERS annahm, dab die 
Cr cr-Gene von vornherein labil sind - -  was 
schon mit der Konstanz der Ausgangssippen, 
sowohl der normalkronigen als auch der cru- 
ciaten, sehwer in Einklang zu bringen ist - -  
gelangt RENNER ZU der Auffassung, dab die 
Cr bzw. cr-Gene an sich, in den fiir diese Gene 
homozygoten Sippen, durchaus stabil sind und 
erst bei der heterozygotischen Zusammen- 
fiigung labil werden. Es konnte n~imlich nach- 
gewiesen werden, da/3 die Cr cr-Heterozygoten 
nicht nur in den cr cr- sondern auch in den 
CrCr-Zus tand iibergehen k6nnen  und dann 
vollkommen konstant bleiben. Der ,,Dominanz- 
wechsel" bei den Heterozygoten mug darauf 
beruhen, dab unter der Einwirkung des je- 
weiligen AiMs ein f]bergang yon Cr zu cr oder 
von cr zu Cr stattfindet. Diesen Vorgang be- 
zeichnet RENNER im AnschluB all WlNKLER 
(1930) als (monogenisehe) Konversion. Im vor- 
liegenden Falle handelt es sich um somatische 
Konversion. In vielen Verbindungen erfolgt 
offenbar die Konversion in beiden Richtungen - -  
also yore recessiven Status zum dominanten 
und vice versa - -  ungefiihr gleich h~ufig, in 
anderen seheint aber die Konversion yon Cr zu 
cr h~ufiger zu sein als umgekehrt. 

Die Vorstellung der Konversion wurde yon 
WlNKLER hauptsiichlieh zur Erkl~irung des Fak- 
torenaustausches entwickelt. Wenn sieh auch 
die Konversionstheorie in diesem Zusammen- 
hange nicht bew~ihrt hat, so kann nunmehr doch 
als bewiesen gelten, dab Konversionsvorg~inge 
iiberhaupt vorkommen. Es erscheint demnach 
durchaus bereehtigt, fiir den unter dem Einflul3 
des jeweiligen AlMs erfolgenden 12Tbergang eines 
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Allelenpaares vom heterozygoten Zustand in den 
homozygoten, den besonderen Terminus Kon- 
version beizubehalten. Als Mutation im engeren 
Sinne w~ire dann der Ubergang eines AtMen- 
paares yon der Homozygotie zur Heterozygotie 
zu bezeichnen (WINKLER 193o, S. 168). Auch 
RENNER (1937, S. lO6) unterscheidet die Be- 
sonderheit der Cr-Gene, die nur durch Hetero- 
zygotie labil werden, als ,,Konversibilit/it" yon 
anderen Formen der Mutabilit~it. 

Wahrscheinlich kommen konversions~ihnliche 
Vorg~inge weit hs vor, als bisher angenom- 
men wurde. So ist z. B. das yon P. HERTWlC 
beobaehtete Verhalten der Mutante globi[era bei 
Antirrhinum (gli gli, starke Redukfion der gan- 
zen Blfite) wohl mit  Sicherheit auf Konversion 
zu~rfickzuffihren: Bei dieser Mutante treten sehr 
h~iufig somatische Rfickmutationen, und zwar 
ganze  Sprosse mit  normalen Blfiten auf. Die 
genetische Prfifung ergab nun fiberraschender- 
weise, dab diese Blfiten nicht - -  wie zu erwarten 
- -  heterozygot, sondern meistens homozygot 
sind. Das Auftreten von GliGli-Sprossen an 
gligli-Pflanzen kann nun folgendermal3en er- 
kl~irt werden. Durch Mutation entstehen zu- 
n/ichst Gli gli-Sektoren, und diese gehen dann 
durch Konversion sehr schnell in den homo- 
zygot dominanten Status fiber. Wahrschein- 
lich erkl~irt sich auch das bei generativen Muta- 
tionen gelegentlich beobachtete Auftreten homo- 
zygot mutierter  Individuen (vgl. oben S. 73) in 
/ihnlicher Weise. 

Wir behandeln nun die zweite M6glichkeit 
einer genischen Beeinflussung der Mutabilifiit: 
die Abh~ingigkeit der Mutationsrate yon nicht 
allelen Genen. 

Es wurde oben schon erw~ihnt, dab sich wahr- 
scheinlich nicht nur verschiedene Spezies, son- 
dern aueh verschiedene Sippen einer Art in der 
H6he der Mutationsrate voneinander unter- 
scheiden k6nnen. Diese Unterschiede erkl~iren 
sich vermutlich zu einem grogen Teile dadurch, 
dab bei verschiedenen Arten bzw. Sippen Gene 
mit  hoher bzw. niedriger Mutationsrate ungleich 
h~iufig vorkommen. Andererseits wurde aber 
neuerdings nachgewiesen, dab sowohl die Mu- 
tationsh/iufigkeit im gesamten als auch die 
Mutationsh/iufigkeit einzelner Gene genisch be- 
dingt sein kann. 

DEMEREC (1937) untersuchte die Rate spon- 
taner Letalmutat ionen im X-Chromosom bei 
15 verschiedenen Wildst~immen von Drosophila 
melanogaster. Es zeigte sich, dab sich die ein- 
zelnen St~imme in der H6he der Mutationsrate 

unterscheiden. W/ihrend bei 12 Sippen zu- 
sammen die durchschnittliche Mutationsrate 
nut  o , Io% betrug, w u r d e n  bei drei anderen 
St~immen Mutationsraten yon 1,o9%, o,63% 
und o,39% gefunden. Die h6chste Mutations- 
h~iufigkeit yon 1,o 9 % hatte ein Florida-Stamm, 
ffir den auch wahrscheinlich gemaeht werden 
konnte, dab nicht nur letale, sondern aueh sicht- 
bare Mutationen h~iufiger auftreten. Die weitere 
genetische Analyse ergab, dal3 die hohe Muta- 
tionsNiufigkeit dieses Stammes yon einem re- 
cessiven, im II .  Chromosom gelegenen Gen be- 
dingt wird. Dieser Faktor  wirkt offenbar nicht 
spezifisch auf einzelne Gene, sondern ruff ganz 
allgemein eine Steigerung der Mutationsh~iufig- 
keit hervor. Es muB angenommen werden, dal3 
ffir die Iestgestellten Unterschiede in der Muta- 
tionsh/iufigkeit auch der anderen Drosophila- 
Sippen mehrere Gene verantwortlich sind, die 
~ihnlich wie der Florida-Faktor  die Mutations- 
h/iufigkeit beeinflussen. 

Das Gen ,,sticky chromosomes" (,,verklebte 
Chromosomen", st) beim Mais bedingt nach 
BEADLE (I937) nicht nur zahlreiche St6rungen 
des Chromosomenverhaltens, sondern auch eine 
bedeutende Erh6hung der Mutationsh~iufigkeit. 
In der Nachkommenschaft  yon st st-Pflanzen 
war die Mutationsh~iufigkeit rund ffinfmM so 
grog wie bei den normalen Kontrollen. 

In anderen Ffillen wirken solehe mutations- 
steigernden Gene spezifisch auf die Mutabilifiit 
ganz best immter  Gene. In frfiheren Arbeiten 
konnte DEMEREC bei Drosophila virilis zeigen, 
dab einige Gene die Mutationsrate von ge- 
wissen labilen Genen zu steigern verm6gen. 

lJber einen besonders interessmlten Fall, der 
die Farbe der Aleuronschicht bei Maissamen 
betrifft, berichtet RHOADES. F/irbung des Aleu- 
rons t r i t t  nur auf, wenn mindestens je ein 
dominantes Allel der vier Hauptfarbfaktoren 
A1, A2, C und R anwesend ist. RHOADES (1936) 
fand nun einen dominanten Faktor  Dt, der zu- 
sammen mit  dem recessiven Faktor  a 1 und bei 
Anwesenheit der dominanten Allele der anderen 
Farbgene eine r6tliche Sprenkelung der an sich 
Iarblosen Aleuronschieht bedingt (Abb. I). Die 
kleinen Flecken sind gleichm/il3ig fiber die 
Aleuronschicht verteilt. In einer weiteren Ar- 
belt (RHoADES 1938 ) konnte der Mechanismus 
des Zusammenwirkens der beiden Gene, die in 
verschiedenen Chromosomen liegen, analysiert 
werden. Das al-Allel (farbloses Aleuron) - -  und 
zwar offenbar nur dieses eine Glied der Allelen- 
serie - -  wird bei Anwesenheit des Faktors Dt 
labil und mutiert  auBerordentlich h~ufig zu A 1 
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(dunkelgef~irbtes Aleuron) ~. Jeder I Farbfleck ist 
demnach au f  eine solche Mutation zuriickzu- 
ffihren. Aus der  Zahl der Flecken l~igt sich die 
H~ufigkeit der Mutation ablesen. D i e  Flecken 
sind um so gr6Ber, je frfiher im Laufe der Ent- 
wieklung die Mutation aufgetreten ist. 

Der Faktor  Dt beeinflul3t also/ihnliehwie die 
oben erwfihnten Gene bei Drosophila virilis in 
ganz spezifischer Weise die Muta- 
bilit~it nur eines einzelnen Gens. 
Besonders bemerkenswert ist, dab 
bier die Mutabilit~t yon  a~ offenbar 
v611ig von dem Genpaar Dt-dt kon- 
trolliert wird; a t ist bei Anwesen- 
heit yon dt stabil und wird nur 
durch die Wirkung yon Dt hochgra- 
dig labil. Dieser Fall beweist fibri- 
gens besonders eindeutig, dab zwi- 
schen stabilen, d . h .  nur selten 
mutierenden und labilen, d .h .  sehr 
Mufig mutierenden Genen kein 
prinzipietler Unterschied besteht, 
wie das DEMEREC u.a .  schon frfiher ange- 
nommen hatten. 

I. YJberb l ick  f iber  die  m u t a t i o n s a u s l 6 s e n -  
den  A g e n z i e n .  

a) Strahlen. 

Im Anschlul3 an die u MULLERs hat 
man vor allem die Wirkung der verschiedenen 
Strahlenarten untersueht. Dieses Teilgebiet der 
experimelltellen Mutationsforschung wird h/iufig 

Abb. I.  Maiskolben aus Selbstbest~iubung einer Pflanze yon der Konstitution a~ at 
Dt Dr. Alle Samen sind mit  ldeinen iarbigen Flecken in der Aleuronschicht versehen. 
Jeder  Fleck ist auf eine somatisehe Mutation yon a~ (farb]oses Aleuron) zu A~ 

(gef/irbtes Aleuron) zurtickzuliihren, (Aus RtIOADE8 I938, ) 

Zusammenfassend k6nnen wit sagen, dab die 
Mutabilit~it eines Gens sowohl yon seinem AIM 
(Konversion) a ls  auch von anderen Genen be- 
einfluBt werden kann. 

III. Experimentelle AuslSsung von 
Mutationen. 

Eine kausalanalytische Erforschung der spon, 
tanen Mutation i s t  nicht m6glich, well wir ihre 
Ursachen nicht kennen und die Mutationsraten 
auBerordentlich niedrig sind. Man hat daher 
schon frfihzeitig versucht, die Mutabilitiit durch 
/iul3ere Einwirkungen zu ver/indern. Nach 
manchen vergebliehen Versuchen ist es abet 
erst im Jahre 1927 H. J. MULLER gelungen, in 
wirklich exakter Weise den Beweis ffir die 
M6glichkeit einer Mutationsausl6sung durch 
AuBenfaktoren zu erbringen. Er  konnte durch 
Bestrahlung von Drosophila-M~nnchen mit 
R6ntgenstrahle n gegeniiber den Kontrollen eine 
Erh6hung der Mutationsrate bis auf das 150- 
fache erzielen. 

Wir wollen zuMichst einen 13berblick fiber die 
wirksamen Agenzien der experimentellen Mu- 
tatiQnsausl6sung geben und dann die Gesetz- 
m~il3igkeiten der strahieninduzierten Mutabilit~it 
besprechen. 

1 azmutiert  etwa iooo mal h~ufiger zu A 1 als 
zu alp (blaggef~rbtes Aleuron). 

mit dem Namen , ,Strahlengenetik" bezeichnet. 
Auf die physikalischen Grundlagen kann bier 
nicht n~iher eillgegangen werden. Es sei nur 
bemerkt, dab das Gebiet der elektromagneti- 
schen Strahlen yon den kurzwelligen y-Strahlen 
der radioaktiven Elemente fiber R6ntgen- und 
Lichtstrahlen bis zu den Rundfunk- und Te- 
legraphiewellen reicht 
(vgl. Abb. 2). Zwischen l~r~ 

den elektromagneti- 
scheI1 Strahlen und den RundFunkwe//en 
Korpuskularstrahlen, zu 'r~ 
denen z. B. die a- und 
fi~Strahlen der radioak- Her/~sche l,/e//en 
riven Elemente geh6ren, Imr~ 

l~iBt Sich heute keine InframteStra~/unr 
scharfe Trennullg mehr 
durchffihren. Das Wesen ~Sichibares L/ch/--~ 
der kosmischen Ultra- ?//trev/o/e#-Sira~/~a~ 
strahlung ist noch nicht 
geklfiTt" s 

Wit gehen zun~ichst 
auf die Wirkung der elek- Gamrms/rah/en 
tromagnetischen Strahlen Abb. 2. Gesamtspektrum der 
ein und beginnen mit elektrolnagneti~sehen Sehwin- 

gungen (Wellenstrahlungen). 
dem kurzwelligen Ende. (An~ Z~M~ ~937.) 
13ber die R6ntgen- 
und die ibnen wesensgleichen 7-Strahten des 
Radiums liegt heute ein aul3erordentlich um- 
fangreiches Versuchsmaterial vor. Es kann mit 
Sicherheit behauptet werden, dab diese Strahlen 
bei allen Organismen und in allen Zellen eine 
Erh6hung der Mutationsrate bewirken. Von der 
grogen Zahl der bisher geprfiften Organismen 

l@oort•lrb 
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seien nur einige wenige genannt. Von Tieren 
sind die verschiedenen Drosophila-Arten durch 
�9 "~ULLER, OLIVER, DEMEREC, TIMOFt~EFF-REs- 
SOVSKY und viele andere, von Pflanzen sind die 
Getreide~ten dt~rch STADLER, Datura durch 
BLAKESLEE, Antirrhinum durch STUBBE am 
besten untersucht. Positive Ergebnisse liegen 
sehon bei allen Organismengruppen vor, z.B. 
aueh f/ir Haplonten (Pilze, Lebermoose) und ffir 
S/iugetiere. 

All den Bereich der R6ntgenstrahlen schliel3t 
sich die ultraviolette Strahlung an. Die Prfifung 
der mutationsausl6senden Wirkung des ultra- 
violetten Liehts st613t auf erhebliche Schwierig- 
keiten, da das Eindringungsverm6gen der ultra- 
violetten Strahlen gering ist, und ein grol3er 
Teil der Energie durch die umgebenden Ge- 
webe absorbiert wird. Besonders gfinstig ffir die 
Bestrahlung sind also freiliegende Zellen, wie 
etwa P611enk6rner yon Pflanzen. 

Heute ist mit Sieherheit nachgewiesen worden, 
dab auch ultraviolette Strahlen Mutationen 
auszul6sen verm6gen. Eine Erh6hung der Mu- 
tationsrate konnte bei verschiedenei10bjekten, 
insbesondere bei Pflanzen (STUBBE und NOETIt- 
LING bei Antirrhinum; STADLER und SPRAGUE 
bei Zea Mays), aber auch bei Drosophila erzielt 
werden. Bisher konnten jedoch die Beziehungen 
der Mutationsrate zur Bestrahlungsdosis und 
zur Wellenl/inge bei der ultravioletten Strahlung 
noch nicht gekl/irt werden. Die Untersuchung 
der letzten Frage ist yon ganz besonderem 
Interesse. W/ihrend die R6ntgen- und 7- 
Strahlen Elektronen aus den Atomen heraus- 
zuschlagen verm6gen, werden ultraviolette Strah- 
fen wegen der viel geringeren Energie der Licht- 
quanten nur absorbiert. Wie hier nicht n/iher 
ausgeffihrt werden kann, miissen daher spezi- 
fische Unterschiede in der Wirksamkeit ver- 
schiedener Wellenl/ingen erwartet werden. Es 
ist denkbar, dab durch bestimmte Wellenl/ingen 
nur einzelne Gene angeregt werden und somit 
spezifische Mutationen auftreten k6nnen. 

Nach den bisherigen Versuchen scheint mit 
dem Ultraviolett die obere Grenze der mutations- 
ausl6senden Wirkung elektromagnetischer Strah- 
len erreieht zu sein: Durch sichtbares Licht und 
kurze Radiowellen konnte keine Erh6hung der 
Mutationsrate erzielt werden. 

Auch ffir Korpuskularstrahlen - -  geprfift 
wurden ~- und fl-Strahlen, Kathodenstrahlen 
und Neutronen - -  ist nachgewiesen worden, dal3 
sie mutationsausl6send wirken. Wegen der ge- 
ringen Reichweite und Durchdringungsf~ihig- 
keit ergeben sich auch hier besondere Schwierig- 
keiten, die erst neuerdings ffir die Bestrahlung 

mit Neutronen fiberwunden werden konnten 
(TIMoF~EF~-REssOVSKY und ZIMMER 1938 ). Die 
Wirkung der Korpuskularstrahlen ist /ihnlieh 
wie die der R6ntgen-und )~-Strahlen, weil 
hier ebenso wie dort  die prim/ire Strahlen- 
wirkung in einer Ausl6sung yon Elektronen 
besteht. 

b) Andere Aupen/aktoren. 
In zahlreichen Versuchen wurde geprfift, ob 

extreme Temperaturen eine Erh6hung der Mu- 
tationsrate bewirken. Wir haben oben schon 
erw~ihnt, dab innerhalb normaler Toleranz- 
grenzen die Mutationsrate yon der Temperatur 
abMngig ist und der VAN 'THoFFschen Regel 
folgt. Die Wirkung yon sog. Temperatur- 
schocks, d~ h. die vorfibergehende Anwendung 
yon sehr hohen, auf die Dauer t6dlich wirkenden, 
Temperaturen ist yon verschiedenen Forschern 
untersucht worden, die iedoch widerspruchsvolle 
Ergebnisse erhielten. 

GOLDSCHMIDT und JOLLOS fanden bei Droso- 
phila Massenmutationen sowie eine bevorzugte 
Mutabilit/it ganz bestimmter Gene. Besonderes 
Aufsehen haben die Untersuchungen yon JOLLOS 
erregt, der ,,gerichtete" Mutationsserien be- 
obachtete, in denen ein Gen fiber verschiedene 
multiple Allele gesetzm/il3ig in einen extrem 
mutierten Zustand fiberging. In vielen Nach- 
prfifungen konnten jedoch die Ergebnisse yon 
JOLLOS und GOLDSCHMIDT nicht best~itigt wet- 
den. Neuerdings konnte aber in exakten Ver- 
suchen von BUCHMANN und TIMOFt~.EFF-REs - 
SOVSKu ebenfalls bei Drosophila durch Ein- 
wirkung yon Temperaturschocks eine geringe 
Erh6hung der Mutationsrate festgestellt werden. 
Die Erh6hung der Mutabilit~it war gr6Ber als bei 
gewShnlicher, der VAN 'THo1;F schen Regel folgen- 
den Temperaturabh/ingigkeit zu erwarten ist. 
Es liegt also eine spezifische Reizwirkung der 
Hitzeexposition vor, die wahrscheinlich prim~ir 
irgendwelche physiologischen Vefiinderungen 
bewirkt. 

Die Frage einer Mutationsauslgsung durch 
Chemikalien ist ebenfalls schon in vielen Ver- 
suchen, meistens jedoch erfolglos geprfift wor- 
den. Daneben liegt aber eine Reihe yon posi- 
tiven Angaben vor, yon denen nur die beiden 
folgenden erw~ihnt werden sollen. Bei Droso- 
phila wurde yon verschiedeneI1 Autoren nach 
Behandlung befruchteter Eier mit Jod eine ge- 
tinge Erh6hung der Mutationsrate beobachtet. 
STUBBE konnte bei einer bestimmten Sippe yon 
Antirrhinum durch Behandlung yon Samen mit 
verschiedenen Pr/iparaten (am wirksamsten er- 
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wies sich Chloralhydrat) eine bestimmte, domi- 
nante Mutation (,,Acorrugata") wiederholt er- 
zielen. 

Die Versuche iiber die Ausl6sung yon Muta- 
tionen durch Chemikalien miissen fortgesetzt 
werden, da durch chemische Behandlung ebenso 
wie durch ultraviolettes Licht vielleicht eine 
spezifische Beeinflussung des Mutationsprozesses 
m6glich ist. 

Der EinfluB verschiedener physiologischer 
Zustfinde des Organismus auf die Mutabilit~it ist 
bisher noch kaum untersucht worden. Die vor- 
liegenden Angaben sprechen zwar schon mit 
groBer Wahrscheinlichkeit ffir eine Abh~ingig- 
keit der Mutabilifiit von zellphysiologischen Be- 
dingungen, ineistens ist aber eine exakte Aus-  
wertung der Ergebnisse und eine n~ihere Analyse 
der entscheidenden Faktoren noch nicht m6glich 
gewesen. 

Wit wollen daher nur auf Versuche von 
D6RING (1937) fiber den EinfluB von Er- 
n~hrungsbedingungen bei Antirrhinum n~iher 
eingehen. Bei in Sand kultivierten Pflanzen 
wurde die Wirkung yon vollst~indigen N~ihr- 
]6sungen mit dem EinfluB verschiedener Mangel- 
]6sungen - -  denen ein oder mehrere Elemente 
fehlten - -  verglichen. Ein grpBer Teil der 
Pflanzen setzte Samen an, so dab F 1- und F,-  
Generationen (in Gartenerde) aufgezogen werden 
konnten. Bei in N~ihrl6sung gezogenen Pflan- 
zen wurde ungef~hr dieselbe Mutationsh~iufig- 
keit von etwa 1- -2% wie bei Kultur in 
Gartenerde gefunden. Bei den in Mangel- 
16sungen aufgewachsenen Pflanzen, bei denen 
sich die stoffwechselphysiologischen St6rungen 
~uBerlich bemerkbar machten, konnte dagegen 
fast durchweg eine Erh6hung der Mutations- 
h~iufigkeit festgestellt werden. Die Differenz 
gegenfiber der spontanen Mutationsrate ist zwar 
nicht in den Einzelversuchen, wohl abet fiir den 
Durchschnitt aller Versuche statistisch ge- 
sichert. Damit ist also wohl bewiesen, dab die 
Mutationsh~iufigkeit unter der Einwirkung ver- 
schiedener modifizierender, krankmachender Er- 
n~ihrungseinfliisse (Mangel notwendiger Ele- 
mente, pa-St6rungen) erh6ht wird. 

Wit haben schon erw~ihnt, dab bei Pflanzen 
das Samenalter yon EinfluB auf die Mutations- 
h~iufigkeit ist. M. NAWASCHIN, der diese Er- 
scheinung - -  allerdings nut  fiir C h r o m o -  
somenmuta t ionen  - -  als erster beobachtete, 
glaubt, dab die in alternden Samen vorsichgehen- 
den stoffwechselphysiologischen Ver~inderungen 
mutationsausl6send wirken. Bisher ist noch nicht 
entschieden, ob die Steigerung der Mutations- 

rate in alternden Samen wirklich auf besondere 
Faktoren zuriickzufiihren ist, oder ob nicht ein- 
fach die fiir Genmutationen nachgewiesene Zeit- 
proportionalifiit vorliegt. 

UnsertJberblick fiber die bisherigen Mutations- 
ausl6sungsversuche hat ergeben, dab bisher noch 
kein anderer Faktor  gefunden worden ist, der 
mit gleicher Sicherheit und in gleichem MaBe 
wie die kurzwel!igen Strahlen eine Erh6hung 
der Mutationsrate bewirkt. Daher hat bisher 
allein ihre Anwendung zu wirklich exakten und 
quantitativ auswertbaren Ergebnissen gefiihrt, 
die wit nun im einzelnen kennenlernen wollen. 
Wir vergleichen zun~chst die strahleninduzierte 
Mutabilit~it mit der spontanen in qualitativer 
Hinsicht und besprechen dann die Ergebnisse 
der Analyse der mutationsausl6senden Wirkung 
der Strahlen. 

2: V e r g l e i c h  de r  s t r a h l e n i n d u z i e r t e n  
Mu tab i l i t ~ i t  m i t  d e r  s p o n t a n e n .  

Wenn wir die durch kurzwellige Strahlen aus- 
gel6ste Mutabilifiit mit der spontanen ver- 
gleichen, zeigt sich, dab die auftretenden Muta- 
tionen in beiden F~illen grunds~itzlich yon glei- 
chef Natur sind. Aueh die nach Bestrahlung 
erzielten Mutanten sind also meist recessiv und 
regressiv. Allerdings treten nach Strahlenbehand- 
lung oft Mutationen auf, die spontan noch nie- 
reals beobachtet worden sind. Wir kennen an- 
dererseits abet aueh Spontanmutationen, die 
bisher noch nicht dutch R6ntgenstrahlen aus- 
gel6st wurden. Das untersuchte Material ist 
zur Entseheidung der Frage, ob hier reelle 
Untersehiede vorliegen, immer noch nicht groB 
genug. Wie bei der spontanen Mutabilit~it ist 
die Mutationsrate auch fiir einzelne Gene ver- 
schieden hoch. Von besonderem Interesse 
(vgl. unten S. lO4) ist die Tatsache, dab wieder- 
holt dutch R6ntgenstrahlen auch Riickmuta- 
tionen erzeugt werden konnten. Die einzelnen 
Mutationsschritte, n~imlich von normal zu mu- 
tiert und umgekehrt, treten mit versehiedener 
H~iufigkeit auf. Diese Verh~iltnisse wurden am 
ausfiihrlichsten yon TIMOFI~EFF-REssOVSKY fiir 
die white-Serie bei Drosophila, einer Reihe 
multipler Allele fiir die Augeniarbe, untersucht. 
Die relative H~iufigkeit der Mutationsschritte 
und deren Richtung h~ingt ieweils v6m Aus- 
gangsallel ab. Wir k6nnen zusammenfassend 
sagen, dab durch kurzwellige Strahlen nut  die 
Mutationsh~iufigkeit erh6ht, die Art der Muta- 
tionen aber in keiner Weise ver~indert wird. 
Die Mutation erfolgt ,,richtungslos", wir k6nnen 
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also bisher in keinem Falle ganz bestimmte 
Mutationen erzeugen. 

3. A n a l y s e  d e r m u t a t i o n s a u s l 6 s e n d e n  
W i r k u n g  de r  S t r a h l e n .  

Bei der Besprechung der Ergebnisse der 
quantitativen Analyse der mutationsansl6sen- 
den Wirkung der Strahlen wollen wir uns auf 
die f/Jr R6ntgen- und Gamma-Strahlen gelten- 
den GesetzmfiBigkeiten beschr/inken. Die Kor- 
puskularstrahlen sollen also ebenso wie die 
ultraviolette Strahlung wegen ihrer etwas anders- 
artigen Wirkungsweise aui3er Betracht bleiben. 

a) Wirkt die Bestrahlung direkt oder indirekt? 
Wir behandeln zun~ichst die Frage, ob die 

induzierten Genmutationen auf eine direkte 
oder eine indirekte Wirkung der Strahlen zu- 
rfickzuffihren sind. Es ist ebensowohl denkbar, 
dab die Mutationen dutch die Bestrahlung der 
Gene selbst als auch erst sekund/ir auf dem 
Umwege fiber eine physiologische Ver~inderung 
der n~iheren oder weiteren Umgebung hervor- 
gerufen werden. Im Falle einer indirekten Wir- 
knng der Strahlen w~re zu erwarten, dab eine 
genetische ,,Sp/it"- oder ,,Nachwirkung" auf- 
trit t ,  cl. h. die Mutationen wfirden nicht zur 
Zeit der Bestrahlung, sondern erst in einem 
gewissen zeitlichen Abstand anftreten. 

Besonders bei Drosophila wurde wiederholt 
untersuctlt, ob es eine solche genetische Sp~it- 
wirkung der Strahlen gibt. Diese Frage l~iBt 
sich prfifen, indem man die Mutationsrate der 
sp~iteren Generationen yon bestrahlten P-Indi- 
viduen bestimmt, oder indem man unbehandelte 
Chromosomen in ein bestrahltes Plasma ein- 
lagert. Auf die besonderen Kreuzungsmethoden 
dieser Versuche braucht hier nicht eingegangen 
zu werden, in k e i n e m  F a l l e  w u r d e  e ine  
N a c h w i r k u n g  g e f u n d e n .  

Ffir das u  einer Nachwirkung bei 
Drosophila l~iBt sich nur das yon verschiedenen 
Autoren beobachtete, geh~ufte Auftreten yon 
halbseitig somatisch mutierten Individuen (sog. 
Halbseiten-Mosaiks) anffihren. Wenn Muta- 
tionen nur in bestimmten Sektoren des K6rpers 
auftreten, kann angenommen werden, dab die 
Mutationen erst nach der Teilung des befruch- 
teten Eies, demnach also nach der Bestrahlung 
aufgetreten sind. NEUHAUS gibt an, auch nach 
Bestrahlung von unrei/en Spermien, bei denen 
also vermutlich eine Verdoppelung der Gene 
noch nicht eingetreten ist, Mosaiks erhalten zu 
haben. Die Deutung dieser F~ille ist noch um- 
stritten, jedoch glaubt NEUI-IAUS aus seinen Be -~ 
funden sehlieBen zu k6nnen, dab eine ,,ver- 

sp/itete" Wirkung der Strahlen vorkommen 
kann. 

Auch aus Untersuchungen yon t{NAPP all 
dem Lebermoos Sphaerocarpus kann man fol- 
gem, dab hier Mutationen nicht nur durch 
direkte Wirkung der R6ntgenstrahlen, sondern 
auch sekund~ir infolge irgendwelcher physiologi- 
scher Sch~idigungen entstehen k6nnen. 

Zusammenfassend l~if3t sich sagen, dab die 
Mehrzahl der an Drosophila gemachten Ver- 
suche eine Nachwirkung nicht erkennen lassen. 
Es mu/3 also geschlossen werden, daft die muta- 
tionsausli~sende Wirkung der Rdntgenstrahlen 
in einer direkten und unmittelbaren Beein/lus- 
sung der Chromosomen bzw. der Gem besteht. 
Die noch umstrittenen Beobachtungen einer in- 
direkten Wirkung mfissen wohl so gedeutet 
werden, dab aul3er der direkten Wirkung auf 
die Gene auch Anderungen des physiologischen 
Zustandes der Zellen eintreten k6nnen, wodurch 

" sekund~ir infolg.e eines besonderen, yon der 
Mutationsausl6sung durch R6ntgenstrahlen we- 
sensverschiedenen Vorganges Mutationen aus- 
gel6st werden. 

b) Mutationsrate und Strahlenquantitdt. 
Die Frage nach der Beziehung zwischen 

Strahlenquantit/it und Genmutationsrate ist yon 
grundlegender Bedeutung ffir die Kl~irung der 
genetischen Strahlenwirkung. Hierfiber liegen 
daher zahlreiche und sehr genaue Unter- 
suchungen vor. Schon in den ersten Versuchen 
von MULLER zeigte sich, dab die Mutationsrate 
mit zunehmender Bestrahlungsdosis ansteigt. 
Weiterhin konnte in exakten Versuchen mit  
geschlechtsgebundenen Letalfaktoren bei Droso- 
phila ffir einen sehr breiten Dosenbereich, so- 
wohl ffir R6ntgen- als auch ffir Gamma-Strahlen, 
nachgewiesen werden, dab die Mutationsrate der 
angewandten Dosis direkt und linear proportio- 
nal ist. 

In der Abb. 3 sind die Mittelwerte aus Ver- 
suchen verschiedener Forscher zusammen- 
gestellt. Die Mutationsraten bis zur H6he yon 
etwa 9% lassen sich in einer Geraden dar- 
stellen. Die h6heren Prozents~itze sind aber 
etwas zu niedrig. Das beruht darauf, dab aus 
methodischen Grfinden auch mehrere Letal- 
mutationen immer nur als eine erfal3t werden 
k6nnen. Mit Ansteigen der Dosis erh6ht sich 
nattirlich die Wahrscheinlichkeit, dab nicht ein, 
sondern mehrere Gene im gleichen X-Chromo- 
som zu letalen Allelen mutiert sin& Wenn man 
diesen durch die Versuchsanordnung bedingten 
Fehler berticksichtigt, so ist ein etwas anderer 
Kurvenverlauf zu erwarten. Die gefundenen 
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Werte stimmen nun tats~chlich mit  dieser be- 
rechneten ,,S~ttigungskurve" fiberein. 

Gegen die Versuche mit Letalmutationen l~Bt 
sich der Einwand erheben, dab sicherlich ein 
sehr groBer Tell der Letalmutationen auf 
Chromosomen- und nicht auf Genmutationen 
beruht (vgl. unten S. lO3). Neuerdings wurde 
aber auch ffir sichtbare geschlechtsgebundene 
Faktoren bet Drosophila gefunden, dab bet Ver- 
doppelung der Bestrahlungsdosis die Mutations- 
rate doppelt so hoch wird. Und auch bet 
Pflanzen konnte eine lineare Beziehung zwischen 
Bestrahlungsdosis und Mutationsrate festgestellt 
werden, wenn auch die bisherigen Versuche 
(STADLER bet Mats und Gerste, STUBBE bet 
Antirrhinum) nicht immer zu ganz eindeutigen 
Ergebnissen ffihrten. 

Es kann also als sicher bewiesen gelten, da~ 
die Hdu]igkeit der auitretenden Mutationen der 
angewandten Dosis direkt proportional ist. 
Wir k6nnen daraus schlieBen, dab es eine untere 
Grenze ffir die mutationsausl6sende Wirkung 
tier Strahlen nicht gibt. Der Prozentsatz der 
Mutationen l~Bt sich aber nicht beliebig steigern, 
da eine obere Grenze dutch die zellphysiologische 
Sch~digung der Strahlen gesetzt ist, die schlieB- 
lich zum Absterben der betreffendenZellen ffihrt. 

c) Mutationsrate und Strahlenqualitdt. 
Wir fragen wetter nach der Beziehnng zwi- 

schen Mutationsrate und Wellenl~nge, d .h .  
Qualit~t der Strahlen. Man kann die Wirksam- 
keit der Strahlen verschiedener Wellenl~ngen 
vergleichen, wenn man ~quivalente, in R6ntgen- 
einheiten gemessene Dosen anwendet. (Als Mal3 
ffir die R6ntgeneinheit dient bekanntlich die 
Zahl der Ionisationen.) In allen Versuchen bet 
Drosophila (und neuerdings auch bet Antir- 
rhinum) haben gleiche Dosen verschiedener 
Strahlenqualit~t dieselbe erh6hte Mutationsrate 
ergeben. R6ntgen- und Gamma-Strahlen sind 
yon  gleicher Wirkung. Innerhalb des ganzen 
Bereichs der R~ntgenstrahlen (yon ganz weichen 
sog. Grenzstrahlen his zu harten Strahlen) und 
der Gamma-Strahlen ist also die Mutationsrate 
wellenl~ngenunabh~ngig und nur eine Funktion 
tier Dosis. 

d) Mutationsrate und ,,Zeitiaktor". 
SchlieBlich miissen wir noch den EinfluB des 

zeitlichen Verlaufs der Bestrahlung auf die Mu- 
tationsrate betrachten. Fiir die rein physika- 
lische Wirkung der Strahlen ist allein die Ge: 
samtdosis, ohne R/icksicht auf die Konzentra- 
tion und den zeitlichen Verlauf der Bestrahlung, 
maBgebend. Bet vielen strahlenbiologischen 

Reaktionen ist aber der ,,Zeitfaktor" yon Be- 
deutung, weil bet diesen Restitntionsvorggnge, 
Anderungen der Strahlensensibilitgt und ein 
Schwellenwert ffir die fiberhaupt wirksame Be- 
strahlung eine Rolle spielen k6nnen. 

Die Frage, ob auch bet der Mutationsaus- 
16sung der Zeitfaktor maBgebend ist, l~Bt sich 
in folgender Weise prfifen. Man kann ein nnd 
dieselbe Strahlendosis konzentriert oder ver- 
dfinnt, d .  h. auf eine kurze oder eine lgngere 
Zeitspanne verteilt, ferner einmal in zusammen- 
hgngender Bestrahlungszeit oder fraktioniert, 
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Abb. 3- Direkte Proportionalitiit der Raten geschlechtsgebundener 
Mutationen zur R6ntgendosis bet Drosophila melanogaster. Die der 
direkten Proportionaliti~t entsprechende Siittigungskurve ist gestrichelt 

gezeichnet. (Aus TI~tO~BFF-RESSOVSKY 1937. ) 

d.h .  in Form kleinerer starker Teildosen mit 
l~ngeren Unterbrechungen anwenden. Solche 
Versuche wurden in gr6Berem Umfange bei 
Drosophila - -  neuerdings auch bet Antirrhinum 
- -  ausgeffihrt und in allen F~llen wurde die 
gleiche Mutationsrate ansgel6st. Es tr i t t  also 
stets eine einfache Summierung der Energien 
ein. Die Konzentration und zeitliche Verteilung 
der Strahlung ist ohne Bedeutung, es kommt nur 
au[ die Gesamtdosis an. 

Aus der Tatsache, dab auch bet beliebiger 
Verdfinnung der Strahlen eine Wirkung eintritt, 
k6nnen folgende Schlfisse gezogen werden: Zu- 
ngchst ist ein weiterer Beweis dafiir geliefert, 
dab d i e  Strahlung ffir die Mutationsausl6sung 
niemals unterschwellig sein kann. Weiterhin 
folgt, dab der Mutationsvorgang nicht resti- 
tuierbar ist wie viele andere durch Strahlen be- 
einfluBte Lebensvorg~nge. Die Wirknng der 
Strahlen mug eine direkte seth, also unmittelbar 
die Stelle treffen, an der die Mutation im 
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Chromosom ausgel6st wird und nicht erst sekun- 
d~ir auf dem Umwege einer physiologischen Ver- 
finderung in der n~iheren oder weiteren Um- 
gebung eintreten. Offenbar handelt es sich bei 
der Mutationsausl6sung um einen Ubergang der 
Gene von einem stabilen Zustand in einen an- 
deren ebenso stabilen. 

IV. Theoretische Vorstellungen fiber den 
Mutationsvorgang und die Struktur der Gene. 

Auf Grund der eingehenden quantitativen 
Analyst der mutationsauslSsenden Wirkung der 
Strahlen, deren wichtigste Ergebnisse wir 
kennengelernt haben, k6nnen konkretere Vor- 
stellungen vom Vorgang der Genmutation und 
dartiber hinaus yon der Struktur der Gene ge- 
wonnen werden. Einen solchen Versuch hat der 
Genetiker TIMOFI~EFF-REssovsKY zusammen mit 
den Physikern ZIMMER und DELBR/JCK unter- 
nommen. Diese Theorie wollen wir kurz dar- 
stellell, ohne abet auf die physikalischen Ab- 
leitungen einzugehen. 

Zun/ichst muB gekl~rt werden, auf welchen 
physikalischen Vorg~ingen die mutationsaus- 
lasende Wirkung der kurzwelligen Strahlen be- 
ruht. Ira Rahmen der heute ill der Strahlen- 
biologie herrschendell ,,Treffertheorie" handelt 
es sich also um die Frage, was hier als ,,wirk- 
sames Ereignis" anzusehen ist. Aus der linearen 
Beziehung zwischen Bestrahlungsdosis ulld Mu- 
tationsrate lieg sich ableiten, dab ein ei~zzelner 
Treffer gentigt, um eine Mutation auszul6sen. 
Vor allem auf Grund der Unabh~ingigkeit der 
MutationsauslSsung yon der Wellenl~inge konnte 
dann n/iher pr~izisiert werden, was bei der Mu- 
tationsausl6sung als Treffer anzusehen ist. Ein 
Treffer besteht bier in der Anregung oder 
Bildung eines Ionenpaares. 

Weiterhin wurde analysiert, wie groB der Be- 
reich ist, innerhalb dessen eine Ionisation oder 
Anregung stattfinden muB, um mit groger 
Wahrscheinlichkeit eine Mutation zu erzengen. 
Der Treffbereich wurde ftir einzelne Mutationen 
berechnet und gefunden, dab er verschieden 
groB sein, und zwar zwischen 75--15oo Atome 
umfassen kann. Dieser Treffbereich ist jedoch 
nicht der GengrSge gleichzusetzen, er gibt nur 
die GrSBe der Umgebung an, v o n d e r  aus eine 
eingelieferte Energie weitergeleitet werden kann. 
Der fragliche Raum mul3 also graBer als die 
Stelle sein, die dureh Mutation ver~indert wird, 
kann aber gr6ger oder kleiner als das betreffende 
Gen sein. 

Wenn man einerseits yon der Tatsache der 
hochgradigen Stabilit~it der Gene, andererseits 
davon ausgeht, dab ftir die MutatiollsauslSsung 

ein Treffer genfigt, gelangt man zu folgender 
Vorstellung des Mutationsvorganges. Die  Mu- 
t a t i o n  muB s ich  in e i n e m  A t o m v e r b a n d  
m i t  b e s t i m m t e n  in b e s t i m m t e r  L a g e  an -  
g e o r d n e t e n  A t o m e n  a b s p i e l e n  u n d  e ine  
U m l a g e r u n g  de r  A t o m e  ill e ine  a n d e r e  
G l e i c h g e w i c h t s l a g e  b e d e u t e n .  Die  Mu- 
t a t i o n  wi i rde  d e m n a c h  ill e i n e r  m o n o -  
m o l e k u l a r e n  c h e m i s c h e n  R e a k t i o n  be-  
s t e h e n .  

Es liegt nahe, die aus der Analyse des Mu- 
tationsvorganges abgeleitete Vorstellung auch 
auf das Gen selbst zu iibertragen. TIMOFI~EFF- 
RESSOVSKY, ZIMMER ulld DELBRI)CK fassen da- 
her das Gen nicht als ein Aggregat mehrerer his 
vieler gleichartiger Molektile, sondern als einen 
e i n z e l n e l l ,  bestimmt strukturierten Atom- 
verband, also als Molekfil oder als Teil eines 
Molektils auf. Diese Auffassung yon der Struk- 
tur des Gens ist mit vielen Eigenschaften der 
Gene, wie Autonomie, hochgradige Stabilit~it 
und spezifische Mutabilit~t sehr gut vereinbar. 

Die kurz skizzierte Theorie tiber den Muta- 
tionsvorgang und die Gellstruktur, an der gene- 
tische, strahlenbiologische und physikalische Er- 
kenntnisse gleichen Anteil haben, ist ein Muster- 
beispiel daftir, wie die so oft beklagte Speziali- 
sierung der Wissenschaften schlieBlich auf 
Grenzgebieten zu einer fruchtbarell Syllthese 
ffihrei1 kann. Die Vorstellungen werden den his- 
her bekannten Tatsachen am meisten gerecht 
und bilden den Ausgangspullkt fiir vertiefte 
experimentelle Forschungen. Es ergeben sich 
ftir eine Reihe von Problemen Erkliirungs- 
m6glichkeiten. Einige SchluBfolgerungen sollen 
noch besprochen werden. 

Erkldrung der spontanen Mutabiliti~t. Die ffir 
eine Umlagerung erforderliche Aktivierungs- 
energie braucht nicht nur yon auBen zugestrahlt 
zu werden, sondern kann auch durch zuf/illige 
intramolekulare Wiirmeschwankungen geliefert 
werden, worin TIMOFI~EFF-REssovsKY, DEL- 
BROCK und ZIMMER die Ursache der spontanen 
Mutabilit~it sehen. Eine Mutation kann also mit 
einer bestimmten Wahrscheinlichkeit zustande 
kommen, wenn einzelne Temperaturschwin- 
gungen zufiillig die Energieschwelle tiberschrei- 
ten, welche das Znsammenhalten der Atome des 
betreffenden Atomverbandes bedingt. Als Be- 
weis ffir die Richtigkeit dieser Vorstellung kann 
die Tatsache dienen, dab die spontane Muta- 
tionsrate temperaturabh~ingig ist und der 
VAN 'THOFFschen Regel folgt. 

Mit dieser Erkl/irung der Ursachen der spon- 
tanen Mutation ist zweifellos ein groBer Fort-  
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schritt gewonnen, da LTberschlagsrechnungen 
gezeigt haben, dab die natfirlichen Strahlen- 
quellen (Zerfall radioaktiver Elemente, Ultra- 
strahlen) nicht ausreichen, um die ganze spon- 
tane Mutabflit~t zu erkl~ren. 

Unterschiede in de, H6he tier Mutationsraten 
einzelner Gem. Auf Grund der entwickelten 
Mutationsvorstellung werden auch die beobach- 
teten Unterschiede in der H6he der Mutations- 
rate einzelner Gene verst~ndlich. Je nach der 
Struktur der Gene ist die Wahrscheinlichkeit 
verschieden groB, dab die zur Umlagerung 
ffihrende Energieschwelle fiberschritten wird. 
Es ist daher auch denkbar, dab gewisse Muta- 
tionen zur Ausl6sung eines gro~3en (3berschusses 
an Energie bedfirfen, der im allgemeinen nut  
dutch kurzwellige Strahlen und nur ~uBerst 
selten durch Temperaturschwingungen - -  also 
,,spontan" - -  geliefert werden kann. 

Abh~ngigkeit der Mutabilitdt yon ~u~eren und 
inneren Faktoren. Die Auffassung des ,,Treff- 
bereiches" als eines Bezirkes, tier auBer dem 
Gen selbst auch nichtgenische Substanz um- 
fassen kann, erm6glicht es auch, eine Abh~ngig- 
keit der Mutabilit~t von verschiedenen ~uBeren 
u n d  inneren Bedingungen zu erkl~en. Wir 
sahen oben, dab Anhaltspunkte, wenn auch 
noch nicht v611ig gesicherte Befunde, daffir vor- 
liegen, dab der physiologische Zustand der 
Zellen yon EinfluB auf die H6he der Mutations- 
rate sein kann. Es ist nun sehr wohl m6glich, 
dab Anderungen des physiologischen Zustandes 
in der Zelle sich auch auf die unmittelbare Gen- 
umgebung erstrecken k6nnen, z. B. die Gr6ge des 
Treffbereichs und damit die H6he der Mutations- 
rate ver~ndern. Vielleicht l~Bt sich auch die 
Wirkung bestimmter Gene auf die Mutabilit~t 
(vgl. oben S. 96) dadurch erkl~ren, dab primer 
die G e n u m g e b u n g  beeinfluBt wird. 

Die Theorie yon TIMOF~EFF-REssOVSKY, ZIM- 
MER und DELBRUCK stellt derzeit wohl die am 
konsequentesten durchgeffihrte und am besten 
begrfindete Auffassung fiber das Wesen des Mu- 
tationsvorganges und die Struktur des Gens 
darl, ' Die Autoren selbst bezeichnen sie aber 
ausdrficklich als Arbeitshypothese, und es sei 
zum Schlul3 erw~hnt, dab auch andere Vor- 
stellungen denkbar sind. Eine etwas abweichende 

i Der neuerdings yon DEMEREC (1938) erhobene 
]3efund, wonach sich verschiedene Drosophila- 
Sippen auch in der H6he der strahleninduzierter~ 
Mutabilitgt unterscheiden k6nnen, ist jedoch nach 
der~ Theorie der direkten Treffer nicht leicht zu 
erklKren. 

Auffassung des Mutationsvorganges haben kfirz- 
lich FRICKE und DEMEREC (1937) entwickdt. 
GenmutationeI1 sollen danach nicht durch 
direkte Aktivierungen innerhalb eines Gens ent- 
stehen, sondern eine ,,sensibilisierte Reaktion" 
darstellen, die durch den Transport benachbar- 
ter aktiver Atome ausgel6st wird. I)EHLINGER 
(1937) er6rtert im Gegensatz zu der geschilderten 
Theorie die M6glichkeit einer krystall~hnlichen 
Struktur des Gens. 

V. Uber die Problematik des Begriffs 
,,Genmutation". 

Wir haben die in dell vorhergehenden Ab- 
schnitten besprochenen monofaktoriell spalten- 
dell Mutationen - -  wie bisher allgemein fiblich - -  
als Genmutationen aufgefaBt und somit Rfick- 
schliisse auf die Gene gezogen. Dutch neuere 
zytogenetische Untersuchungen, insbesondere 
durch die bei den Speicheldrfisenchromosomen 
von Drosophila Lvgl. darfiber das Sammel- 
referat yon C. u. L. Kosswm (1936) in dieser 
Zeitschrift~ und die beim Mais in der Pachy- 
phase der Meiosis m6glich gewordene Unter- 
scheidung geringffigigster Strukturver~nde- 
rungen der Chromosomen, ist aber der Begriff 
, ,Genmutation" problematisch geworden. Es 
hat sich gezeigt, dab sich kleine Chromosomen- 
mutationen wie Genmutationen verhalten k6n- 
nen. Insbesondere bei Drosophila wurde nach- 
gewiesen, dab viele zun~chst ffir Genmutationen 
gehaltene erbliche Anderungen in Wirklichkeit 
auf kleinen Chromosomenmutationen beruhen. 
Es ist anzunehmen, dab die Verh~ltnisse bei 
anderen, ffir die zytologische Untersuchung 
weniger giinstigen Objekten ~hnlich liegen. 

Eine Genmutation kann nun entweder durch 
den Verlust bzw. die Zerst6rung eines Gens 
oder durch Verlagerungen unver~nderter Gene 
vorget~uscht werden. Mit diesen Fragen be- 
linden wir uns auf einem gegenw~rtig noch 
v611ig im FluB befindlichen Arbeitsgebiet. Die 
Reichweite der sich ergebenden Folgerungen ist 
noch gar nicht abzusehen. 

Was zun~ichst die M6glichkeit eines Genver- 
lustes betrifft, so haben genaue zytogenetische 
Untersuchungen gezeigt, dab ein sehr groBer 
Teil der monofaktoriell spaltenden Letalmutatio- 
nen auf den Verlust eines Chromosomenstfickes 
(Ausfall, ;,deficiency") zuriickzufiihren ist: Dem 
mutierten Chromosom fehlt ein Chromosomenab- 
schnitt, in welchem das dem normalen Gen ent- 
sprechende Allel seinen Sitz hat. Es ist also 
keine Genmutation entstanden, sondern eine 
Strukturver~inderung des Chromosoms einge- 
treten, durch die das Gen verlorengegangen ist. 
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Wir k6nnen aber andererseits mit grol3er 
Sicherheit sagen, dab es sich nicht in allen 
F/illen um einen Verlust handeln kann. Vor 
allem dann, wenn Rtickmutationen des mutier- 
ten AlMs zum Ausgangsallel beobachtet werden. 
Solche Riickmutationen wurden schon friiher 
im spontanen Mutationsprozel3, besonders h/iu- 
fig bei den sog. labilen Genen, beobachtet, 
konnten aber auch durch Bestrahlung ausgel6st 
werden. In einigen F/illen wurde sogar eine 
durch R6ntgenbestrahlung erzeugte Mutation 
durch erneute Bestrahlung wieder in das Aus- 
gangsallel zurtiekgeffihrt. Wenn die durch Be- 
strahlung ausgel6ste Ver/inderung reversibel ist, 
kann diese jedenfalls nicht in einer v611igen Zer- 
st6rung bestehen. Am wahrscheinlichsten ist 
vielmehr die Annahme, dab es sich tats/iehlich 
um eine Ab/inderung eines Gens, um eine echte 
Genmutation, handelt. 

Wir wenden uns nun dem neuerdings auf- 
gefundenen Ph~nomen zu, das man als Lage- 
wirkung der Gone bezeichnet. Es mug heute a!s 
sichergestellt gelten, dal3 manche Gene, die 
dureh Bruch und Wiedervereinigung yon Chro- 
mosomenstiicken aus ihrer normalen Lage in 
einem bestimmten Chromosom herausgenommen 
und an eine andere Stelle desselben odor eines 
anderen Chromosoms eingefiigt werden, dort 
eine andere Wirkung entfalten. [l~ber die Lage- 
wirkung vgl. das Sammelreferat yon C. u. 
L. Kosswm (1937) in dieser Zeitschrift.] Dem- 
nach beruhen sicherlich viele als Genmutation 
aufgefaBte Erb/inderungen auf inter- oder 
intrachromosomalen Verlagerungen. Nach den 
bisher vorliegenden Ergebnissen w/ire es abet 
falsch, nun iiberhaupt an dem Vorkommen einer 
echten Genmutation, einer Strukturver/inde- 
rung des Gens, zu zweifeln, wie das GOLD- 
SCHMIDT (1938) tut. 

AbschlieBend k6nnen wir also feststellen, dab 
von den monofaktoriell spaltenden Mutationen 
sicherlich ein Teil auf Strukturfinderungen der 
Gene, auf echten Genmutationen, ein groBer 
Teil aber auch auf Ver/inderungen der Chromo- 
somenstruktur, auf Chromosomenmutationen, 
beruht. Es ist jedenfalls durchaus zul/issig, den 
aus der Analyse des Mutationsvorganges ge- 
wonnenen Begriff des Treffbereichs auf das Gen 
selbst zu tibertragen (vgl. oben S. lO2). Anderer- 
seits miissen aber die fiir die Genmutation ent- 
wickelten Vorstellungen auch fiir die mono- 
faktoriell spaltenden Chromosomenmutationen 
gelten, bei denen es sich wohl prim~ir immer um 
Briiche handelt. Demnach miiBten auch die 
Teile, welche das Zusammenhalten der Gene im 
Chromosom bedingen, yon iihnlicher Struktur 

wie die Gene sein. Weitere Untersuchungen 
miissen abgewartet werden, bevor man ent- 
scheiden kann, ob auch die grSfleren, durch 
Strahlen ausgel6sten Chromosomenmutationen 
denselben Gesetzm/il3igkeiten folgen. 

VI. SchluB. 

Fiir ein tieferes Eindringen in das umfang- 
reiche Gebiet der Mutationsforsehung sei auf die 
ausfiihrlicheren Darstellungen verwiesen. TIMO- 
r~EF~-REssOVSKu (1937) behandelt ausschliel3- 
lich die ,,Genmutationen", und zwar vor allem 
die an Drosophila gewonnenen Ergebnisse. 
STUBBE (1937 b) berticksichtigt gleichm~iBig das 
zoologische und botanische Material und geht 
auch auf die Chromosomen- und Genommuta- 
tionen etwas n/iher ein. [Ein ausschliel31ich die 
,,Strahlengenetik" darstellender Auszug aus 
dieser Schrift ist in den ,,Naturwissenschaften" 
(1937 a) erschienen.] Eine umfangreiche mono- 
graphisehe Bearbeitung der Genmutationen 
liegt yon STUBBE (1938) im ,,Handbuch der 
Vererbungswissenschaft" vor. Die Grundtat- 
sachen aus dem Gesamtgebiet der Mutation hat 
K•APP (1938) 1 im ,,Handbueh ftir Ziichtungs- 
forschung" zusammengefaBt. 

Die AnwendungsmSglichkeiten der experimen- 
tellen Mutationsforschung in der Pflanzenziich- 
tung bespricht K~APP (1937). 

Zum Schlul3 soil noch die groBe Bedeutung 
der Mutationsforschung fiir das Artbildungs- 
problem kurz gestreift werden. Es kann kein 
Zweifel bestehen, dab Mutationen und Auslese 
die .beiden treibenden Kr/ifte bei der Ent-  
stehung neuer Formen sind. Einer befriedigen- 
den Erkl/irung der Evolution stellen sich aber 
zwei Tatsachen erschwerend entgegen. Erstens 
sind die moisten Mutationen regressiv: sie be- 
dingen eine Herabsetzung der Lebensf/ihigkeit. 
Zweitens treten Mutationen ganz zuf~llig, un- 
gerichtet, auf. 

Die erste Schwierigkeit kann heute jedoch 
schon im wesentlichen als iiberwunden bezeich- 
net werden. Einmal hat sich gezeigt, dab auch 
progressive Mutationen auftreten. Ferner konnte 
experimentell bewiesen werden, dab regressive 
Mutationen unter ver/inderten Umweltsbedin- 
gungen positiven Selektionswert haben k6nnen. 
Die Entstehung neuer Sippen und Rassen durch 
Mutation und durch verfinderte Auslesebedin- 
gungen ist uns daher wenigstens im Prinzip ver- 
st/indlich geworden. 

Herrn Dozent Dr. E. I~:NAPp, Mfincheberg, 
m6chte ich aueh an dieser Stelle dafiir danken, dab 
ich Einsicht in das lVianuskript nehmen durfte. 
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Nach  wie vor  bes t eh t  aber  die Tatsache ,  dal3 
Muta t ionen  v611ig Zuf~illig auf t re ten  und in 
keinem Fa l l  i rgendeine Beziehung der  en ts tehen-  
den Merkmale  zu e inem ausl6senden F a k t o r  
nachgewiesen werden konnte .  Wi r  miissen also 
gestehen,  da[3 wir  einstweilen das  v o n d e r  Pal~t- 
ontologie dargebotene  Mater ia l ,  den !21bergang 
yon einem T y p u s  in einen anderen  und die 
or thogenet i schen  Entwicklungsre ihen ,  durch 
Muta t ionen  n icht  erkl~ren k6nnen.  Es erscheint  
aber  durchaus  m6glich,  dab  uns eine weitere  
Er forschung der  Muta t ionsvorg~nge  auch der  
L6sung der  Evo lu t ionsprob leme  n~her  br ingt .  
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In knappster  Form wird eine IJbersicht fiber die 
wichtigsten genetisehen Ver6ffentlichungen der 
letzten Zeit gegeben. Da eine Wiedergabe im ein- 
zelnen unm6glich ist, kann nut  eine stichwort- 
m~Bige Angabe der behandelten Problemgebiete 
gegeben werden. ZunXchst werden Beobachtungen 
zur Heterosisfrage und zur Physiologie der Selbst- 
steril i t~t besprochen. Im Rahmen der genetischen 
Genomanalyse werden Rassenbastarde,  s truktu-  
relle und Ar tbas tarde  herangezogen und dabei 
Tetradenanalysen,  Koppelungsuntersuchungen, po- 
lymere Faktoren  und mult iple Allelie er6rtert.  Mit 
Rficksicht auf das u interessanter neuer 
Der Zfichter. ii.  Jahrg. 

Beitr~Lge werden die labilen Gene in einem Ab- 
schnitt  ffir sich besprochen. Neuere Darstellungen 
und Ergebnisse zur Bedeutung des Plasmas in der 
Vererbung schliegen sich an, wobei sowohl Plasmon- 
wie Plast idom-Analysen berticksichtigt werden. 
Zwei weitere Abschnit te behandeln die Probleme 
der Mutationsansl6snng und der Artbildung. Ar- 
beiten zur speziellen Vererbungslehre werden aus 
Raummangel  in ihren Ergebnissen nicht  nXher, 
sondern nut  hinweism~kgig am Schlug aufgeffihrt. 

v. Berg (Mfincheberg/Mark). 
Inheritance of growth curve. (Vererbung der 
Wachstumskurve.)  Von K. EBIKO.  (Dep. of 
Agronomy, Agricult. Exp. Stat. of the South. Man- 
churia Railway Comp., Koshurei.) J. arner. Soc. 
Agronomy 30, 558 (1938). 

An der Kreuzung zweier Sommerweizensorten, 
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