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ergeben die Acetonausziige eine Ausbeute an tech-
nisch reinem Produkt von 70 Gew.-Teilen.

42. N N’-[a- Methyl-trimethylen J- harnstoff 1* V. Der
Riickstand des Acetonauszuges von 41 wird aus Alko-
hol umkristallisiert. Das analysenreine Produktschmilzt
bei 201° unzersetzt und siedet bei 330° mit beginnender
Zersetzung. Ausb. 48 Gew.-Tle. N-N’-[a-Methyl-trime-
thylen] - harnstoff.

CsH10ON:. Gef. C 52,82, H 8,83, N 24,42.
: Ber. C 52,65, H 8,78, N 24,58.

43. Kondensalionsprodukt aus Polyvinylalkohol und
Harnstoff. 270 Gew.-Tle. Polyvinylalkohol, 240 Gew.-
Tle. Harnstoff und 500 Gew.-Tle. Wasser werden bei
100° geriihrt. Das Sieden soll so lebhaft sein, dal stets
ein kleiner Teil des Wasserdampfes aus dem Kiihler
entweicht. So ldfit sich nach etwa 6 Stdn. die Tem-

19 Auf anderem Wege dargestellt durch J. Tafel u.
R. Weinschenk, Ber. dtsch. chem. Ges. 33, 3379
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peratur auf 125° steigern. Die Masse wird, bei dauern-
der Abspaltung von Ammoniak und Kohlendioxyd,
welche als Ammoncarbonat den Kiihler verstopfen,
immer viscoser, gummiartiger und fadenziehend.
Schlieflich wird der Kiihler entfernt und allnidhlich
bis auf 140° erhitzt. Die Masse ist bis zuletzt noch
rithrbar. In kaltem Zustande #dhnelt sie Kautschuk, ist
dulerst elastisch und nimmt selbst bei starken Defor-
mationen ihre urspriingliche Form wieder an. Nach
einer Lagerzeit von 12 Jahren war die Elastizitét un-
veréindert geblieben.

44. Kondensationsprodukt aus Polyvinylalkohol, Harn-
stoff und Glykol. 270 Gew.-Tle. Polyvinylalkohol, 460
Gew.-Tle. Harnstoff und 450 Gew.-Tle. Athylenglykol
werden 4 Stdn. auf 125—150° erhitzt. Die Masse wird
allmihlich gummiartig, 148t sich aber bis zuletzt noch
rithren. Im Vakuum wird alles Fliichtige abgetrieben
und es hinterbleibt eine kautschukartige Masse &hn-
lich derjenigen von 43. Die Elastizitit. war nach 12 Jah-
ren noch unveréndert. :

[1900].

Uber variable Erbmerkmale der Fliigeltracheen bei Ephestia
und ihre Beziehungen zum Geader

Von KarL HeNKE und CHRISTEL BERHORN

Aus dem Zoologischen Institut der Universitit Goéttingen

(Z. Naturforschg. 1, 523—530 [1946]; eingegangen am 13. Juli 1946)

Die Gliederung des imaginalen Tracheensystems auf dem Hinterfliigel von Ephestia
ist von der des vorher ausgebildeten pupalen Systems relativ unabhéngig und wird
auch durch den Verlauf der Fliigellakunen nur unvollstindig bestimmt. Die Variabilitat
zweier seiner Hauptstimme ist bei verschiedenen Inzuchtlinien nach Art und Ausmalf
verschieden. Die Entwicklung dieser Tracheenstimme richtet sich unter anderem nach
dem Verhalten zweier Lakuneniiste, die in Abhéingigkeit von ihrem Abstand, von Auflen-
bedingungen und einer Anzahl analysierter Gene unter der Wirkung mindestens zweier
verschiedener Entwicklungsfaktoren miteinander verschmelzen kénnen. Der Bereich
dieser Lakunen wird um so hdufiger von beiden Tracheen gleichzeitig besetzt, je weni-
ger weit die Verschmelzung fortschreitet, am hiufigsten wenn sie ganz ausbleibt. Im
ibrigen variieren die beiden Tracheenstimme in Abhéngigkeit voneinander, indem sie
sich in der Besetzung bestimmter Abschnitte des Gedders gegenseitig vertreten. Bei
einem Inzuchtstamm mit besonders grofler Variabilitit der imaginalen Tracheen ver-
schiebt sich das Verhéltnis ihrer Ausbildungsgrade mit dem Ausmall der Verschmelzung
der erwihnten Aderiste. Die beobachteten Gesetzmifligkeiten sind mit der Annahme zu
deuten, dafl die Ausbildung eines imaginalen Tracheenastes die Entwicklung weiterer
Aste in seiner Umgebung hemmt.

Manche Entwicklungsleistungen beginnen erst unter
dem Einfluf bestimmter Mutationen zu variieren. Die
Tréger der Mutation weichen dann bald nur zum Teil,
bald in wechselndem Ausmal}, schliefilich auch wohl
in einer zun#ichst mehr als qualitativ verschieden-

) rbfaktoren mit variabler Manifestation berei- .

- ten zwar der genetischen Analyse besondere
Schwierigkeiten, sind aber fiir die entwicklungs-
physiologische Betrachtung oft um so aufschlufl-
reicher, weil die von ihnen beeinflufiten Merkmale

vielfach Entwicklungskorrelationen erkennen
lassen, welche einerseits die Bedingungen ein-

artig erscheinenden Weise von dem durch die Wild-
form reprasentierten Normaltypus ab. Zu der letzten
Gruppe der qualitativ variablen Mutationswirkungen

sind z. B. solche Fille zu rechnen, in denen eine Mu-
tation in verschiedenen Korperregionen ihres Tré-

zelner Organbildungen, andererseits die Wir-
kungsweise bestimmter Erbfaktoren beleuchten.
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gers manifest werden kann. A. Kiihn?! hat einen der-
artigen Fall neuerdings am Fliigelgeider des Schmet-
terlings Ptychopoda seriata beobachtet. Er liel sich da-
durch einer quantitativen Erfassung zugiinglich machen,
dall er auf eine Abidnderung verschiedener zeitlicher
Phasen des Entwicklungsgeschehens durch die Muta-
tion zuriickgefiihrt werden konnte. In anderen Fillen
tragen die Schwankungen der unter dem Einflufl einer
Mutation auftretenden Abénderungen des normalen
Entwicklungsverlaufs polaren Charakter, indem die
Merkmalsbildung bei verschiedenen Individuen oder
auch in verschiedenen Korperregionen desselben Indi-
viduums in entgegengesetzten Richtungen von der
Norm abweicht. Ruft eine Mutation, soweit sie sich
iilberhaupt manifestiert, stets gleichsinnig gerichtete®
Entwicklungsinderungen hervor, so kann die Wir-
kung des entsprechenden Normalallels mit der An-
nahme verstanden werden, dall es einen bestimmten
Entwicklungsprozef bis zu einer maximalen Wir-
kungsstufe fiihrt, unterhalb deren allein noch Varia-
tionen des betroffenen Merkmals moglich sind. Die
Wirkung eines Normalgens, dessen Mutation sich mit
polaren Schwankungen manifestiert, erscheint dem-
gegeniiber als Einschrinkung der Merkmalsbildung
auf einen bestimmten mittleren Grad einer einsinnig
gestuften Merkmalsskala?2. Wie N. W. und H. A. Ti-
moféeff-Ressowsky?® gezeigt haben, kann eine
solche Wirkung dadurch zustandekommen, daf} das
Normalallel einen bestimmten, mit einem Wirkungs-
optimum ausgestatteten Entwicklungsprozel daran
hindert, seine normale suboptimale Wirkungsstufe zu
iiberschreiten. Féllt dieser Einflull fort, so kann der
Prozel entweder optimale Wirkung erreichen und da-
durch eine gegeniiber der Norm gesteigerte Merk-
malshildung herbeifiithren oder durch eine noch wei-
ter verstirkte Wirkung eine Hemmung ausiiben.

Variiert ein bestimmtes Merkmal schon bei der
Normalform, so kann unter dem EinfluB einer
Mutation die Variationsbreite im ganzen verscho-
ben oder in ganz entsprechender Weise wie bei
den bisher betrachteten Féllen in einer Richtung
oder auch gleichzeitig in mehreren verschiedenen
Richtungen erweitert sein. Weiterhin kann sich
die Verteilung der Varianten innerhalb einer kon-
stanten Variationsbreite im ganzen wverindern.
Bei verschiedenen, unter gleichen Bedingungen
gehaltenen Inzuchtstimmen der Mehlmotte wur-
den am Tracheensystem des Hinterfliigels Varia-
bilititsunterschiede der letzten Art gefunden. Sie
konnten zwar aus technischen Griinden nicht
genetisch analysiert werden, sind aber jedenfalls
erblich bedingt, da sie in verschiedenen Genera-
tionen gleichermaflen festgestellt wurden. Die

1 Z. Naturforschg. 1, 109 [1946].

2 E.Wagner, Uber eine die Gonaden beeinflus-
sende Mutation (Or) von Ptychopoda seriata Schrk.
Biol. Zbl. 60, 567 [1940].
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innerhalb der einzelnen Stimme in grundsitzlich
gleicher Weise auftretenden Variationen erschie-
nen zunichst als qualitativ verschiedenartig, lie-
Ben sich aber bei naherer Untersuchung in allen
Féllen in eine einsinnige Variationsreihe ordnen,
bei der sich das Verhéltnis zwischen zwei ver-
schiedenen Komponenten des Tracheensystems.
schrittweise verschiebt. Die Variabilitat ist bei
bestimmten Erbkonstitutionen gréfler als bei an-
deren, und bei einem der untersuchten Stidmme
sind im Vergleich zu den anderen die beiden Ex-
tremtypen, bei denen das genannte Verhiltnis in
entgegengesetztem Sinn von der vorherrschenden
Mittellage abweicht, gleichzeitig vermehrt, so daf.
man auch hier wie bei manchen einfach quan-
titativ variierenden Merkmalsbildungen von pola-
ren Manifestationsschwankungen eines Erbunter-
schiedes sprechen kann. Die ndhere Analyse die-
ser Fille zeigte auller gewissen Entwicklungs-
korrelationen innerhalb des Tracheensystems.
auch Beziehungen zwischen ihm und dem Fliigel-
gedider. Dabei konnten die polaren Erbunter-
schiedswirkungen auf das Tracheensystem da-
durch dem Verstindnis nidhergeriickt werden, dafl
sich eine Verkniipfung mit einer einsinnigen Wir-
kung auf das Adersystem feststellen lief3.

Die Fliigel der Mehlmotte werden im Lauf ihrer
Entwicklung nacheinander von zwei verschiede-
nen Tracheensystemen, dem primdren oder pupa-
len und dem sekundiren oder imaginalen System
versorgt. Die priméren Tracheen wachsen bereits
bei der jungen Raupe von der Basis her in die
Fliigelanlage ein, wobei sie im Anschlufl an das
Lakunenmuster der Anlage eine Anzahl einfacher
Verzweigungen ausbilden (Abb.1a). Wihrend
die Fliigelanlage zum Puppenfiliigel heranwéchst,
schieben sich die einzelnen Tracheeniste entspre-
chend der Lingenzunahme der zugeordneten La-
kunen weiter vor. W.K6hler* beobachtete am
Vorderfliigel der jungen Puppe bei einem be-
stimmten Inzuchtstamm mannigfache Variationen
dieses priméren Tracheensystems, die sich auf
einen regulatorischen Ersatz einzelner ausgefal-
lener Teile durch von den vorhandenen aus-
gehende iiberzihlige Bildungen zuriickfiihren lie-
Ben. Er kam zu dem Schlul, daB das Auswachsen
der einzelnen primiren Tracheen nicht lediglich
durch den Verlauf der jeweils zugeordneten La--

3N. W.und H. A. Timofféeff-Ressowsky, Z.

Vererbgsl. 67, 246 [1934].
+ Biol. Zbl. 60, 348 [1940].
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kunen, sondern durch komplexe, von dem Zustand
eines grofleren Fliigelgebietes abhingige Falkto-
ren gelenkt wird.

Auf dem Puppenstadium wird das Lakunen-
system in gewissem Grade umgebaut; insbeson-
dere treten Verschmelzungen zwischen verschie-
denen Asten ein, durch welche der endgiiltige Ver-
lauf des aus den Lakunen des Puppenfliigels her-
vorgehenden imaginalen Fliigelgedders hergestellt
wird (Abb.1b). Entwickelt sich nun das wieder-
um von der Fliigelbasis aus gebildete sekundére
Tracheensystem, so wird am Hinterfliigel einer
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Abb. 1. a Fliugelanlage der jungen Raupe, b Puppen-
fligel mit primidrem, ¢ Imaginalfliigel mit sekundirem
Tracheensystem. Die einfachen Beschriftungen bezeich-
nen gleichzeitig die Lakunen bzw. Adern und die gleich-
namigen primédren Tracheen, die eingeklammerten Be-
schriftungen in ¢ die sekundiren Tracheen. se¢: Sub-
costa; r: Radius; m: Media; cu: Cubitus; an: Analis;
a: 1., B: 2. Axillaris. a, b im Anschlul an W. Kéhler5.

der Hauptstdmme des priméren Systems, die
Mediatrachee, nicht ersetzt, und die Verzwei-
gungswe eise ist innerhalb des sekundidren Systems
teilweis® anders als im primérens Schliefilich wird
unter Ausnutzung der neu entstandenen Lakunen-
verbindungen im #lteren Puppenfliigel ein Zu-
stand hergestellt; auf dem im typischen Fall eben-
so wie beim Larveniliigel jede L.akunenbahn von
einem und nur einem bestimmten Tracheenstamm

5 Z. Morph. Okol. Tiere 24, 582 [1932].

6 J.Behrends, Uber die Entwicklung des Lakunen-,
Ader- und Tracheensystems wihrend der Puppenruhe
im Fliigel der Mehlmotte Ephestia kiihniella Zeller.
Z. Morph. Okol. Tiere 30, 574 [1935].

7 K. Henke, Untersuchungen an Philosamia cyn-
thia Drury zur Entwicklungsphysiologie des Zeich-
nungsmusters auf dem Schmetterlingsfliigel. Roux’
Arch. 128, 15 [1933]. — H. Kuntze, Die Fliigel-
entwicklung bei Philosamia cynthia Drury mit beson-
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oder -hauptast durchzogen wird, die Zuordnun-
gen zwischen Lakunen und Tracheen aber nur
noch zum Teil dieselben sind wie bei dem primé-
ren System (Abb.1c). Wenn die sekundiren Tra-
cheen das Lakunensystem besetzen, folgen sie also
wohl vielfach denselben Bahnen wie die primdren,
werden aber jedenfalls nicht allein und unmittel-
bar durch diese letzten geleitet. Die Selbsténdig-
keit des sekundiren Tracheensystems gegentiiber
dem priméren spricht sich auch darin aus, dafl von
vier ndher untersuchten Inzuchtstimmen derselbe
Stamm A im primdren System die geringste, im
sekunddaren die stdrkste Variabilitit aufweist.
Dall andererseits ebenso wie beim pupalen auch
beim imaginalen Tracheensystem das Auswachsen
der einzelnen Hauptiste nicht allein unmittelbar
durch die einzelnen sie jeweils umschlieflenden
Lakunen bestimmt wird, geht aus mannigfachen,
am Vorderfliigel der Mehlmotte® und bei der
Saturnide Philosamia cynthia’ beobachteten Va-
riationen der imaginalen Tracheensysteme her-
vor. Auch am Kiferfliigel® sind entsprechende
Variationen des Tracheenverlaufs festgestellt
worden. ’

Der in Abb.1b als typisch wiedergegebene End-
zustand des pupalen Lakunensystems des Hinter-
fliigels wird unter den niiher untersuchten Stim-
men nur in Stamm P in allen Féllen, in Stamm N
seltener als in Stamm A und in Stamm J iiber-
haupt nicht erreicht. In dem hier allein interessie-
renden vorderen Fliigelgebiet verschmilzt zwar
die Subcosta-(s-) stets vollstindig mit der Radius-
1-(r,-) Lakune, dagegen kann die Vereinigung der
distalen Abschnitte der beiden Radiusiste, durch
welche die beiden urspriinglich stets getrennten
Aste der priméiren Radiustrachee in eine Lakune
zu liegen kommen, in wechselndem Grad hinter
dem im typischen Fall erreichten Ausmal} zuriick-
bleiben oder auch iiberhaupt nicht eintreten.
Abb. 2 zeigt summarisch das Ergebnis einer nihe-
ren Untersuchung der Variabilitit dieses Merk-
mals bei den einzelnen Zuchtstimmen und seiner
genetischen Analyse, iiber das an anderer Stelle
derer Beriicksichtigung des Geiders, der Lakunen und
der Tracheensysteme. Z. Morph. Okol. Tiere 30, 544
[1*?32? Hundertmark, Die Entwicklung der Fliigel
des Mehlkifers Tenebrio molitor, mit besonderer Be-
riicksichtigung der Hiutungsvorgéinge. Z. Morph. Okol.
Tiere 30, 506 [1935]. R Seeliger, Genetische
Lntersu(hungen an dem Fliigelmuster des Bohnen-

kifers Zabrotes subfasciatus Boh. Z. Vererbgsl. 81, 196
(1943).
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ausfiihrlich berichtet werden soll. An dem unter-
schiedlichen Verhalten der Stimme sind minde-
stens vier unabhingig spaltende Genpaare betei-
ligt, welche je nach der vorhandenen Allelenkom-
bination verschiedene Hdiufigkeiten einer Ver-
schmelzung der Radiuslakunendste und verschie-
dene mittlere Verschmelzungsgrade bedingen.
Beide nehmen in der Reihe der Stimme J-N-A-P
zu.

Bei jeder der verschiedemen Formen des La-
kunensystems variiert nun die Versorgung seines
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Abb. 2. Variationskurven fiir das Eintreten und den
Grad der Verschmelzung der Radiusaderiiste bei Stamm
J (n="797),N (n=>576), A (n="790) und P (n = 1146)
nach Zucht in 189, bei Stamm N aullerdem nach Zucht
in 250 (diinn gezeichnete Kurve, n — 724). Am unteren
Rand der Figur sind Vertreter der Klassengrenzen und
je ein typischer Vertreter der Extremklassen 1 und 5
dargestellt. Die Gensymbole bei den einzelnen Kurven
bezeichnen die im Kreuzungsexperiment festgestellten,

die Aderverschmelzung beeinflussenden Erbfaktoren des
betreffenden Stammes.

von r, r, und Media 1 (m, ) gebildeten Teils mit
sekunddiren Tracheen, und zwar so, dafl die vor-
kommenden Varianten sich in eine Reihe ordnen
lassen, in welcher der Ausbildungsgrad der s-
Trachee verstirkt wird, wdhrend der der r-
Trachee abnimmt (Abb.3). Bei dem einen Ex-
tremtypus (Abb.3,I) ist die s-, bei dem anderen
(V) die r-Trachee vollstindig unterdriickt oder
nur im basalen Fliigelteil ausgebildet, wihrend je-
weils die andere von beiden drei der Versorgung
der fraglichen Lakunen dienende Aste hervor-
bringt. Zwischen diesen Extremen vermitteln
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Ubergangsstufen, die sich drei Haupttypen zu-
ordnen lassen. Bei Typus II laufen die s-Trachee
und ein der r,-Lakune zugeordneter Hauptast der
r-Trachee bis zum Fliigelrand, so daf im Fall
einer Vereinigung der r-Lakunen das Ver-
schmelzungsprodukt eine Doppelbesetzung mit
sekundiren Haupttracheen aufweist. Bei der fol-
genden Stufe III ist der genannte r-Ast verkiirzt
und sein distaler Teil durch einen neu auftreten-
den Ast der s-Trachee ersetzt, so dall die einer
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Abb.3. Typen des sekundiren Tracheensystems, oben
bei getrenntem Verlauf, unten bei Verschmelzung der
Radiusaderiste.

Verschmelzung féhigen Teile der r-Lakunen nur
noch in ihrem basalen Teil zwei Tracheeniste
fiihren. Bei Stufe IV schlieflich fehlt die Doppel-
besetzung dieses Gebietes wieder vollig, da die »-
Trachee nur noch einen Hauptast aushilflet. Die-
ser mittlere Typus ist stets der vorherrschende,
neben dem die iibrigen als mehr oder weniger sel-
tene Abwandlungen erscheinen.

In der Moglichkeit, die vorkommenden Varian-
ten simtlich in eine Reihe zu ordnen, die fiir jede
der beiden Tracheen nur einsinnig gerichtete An-
derungen aufweist, spricht sich eine bestimmte
Entwicklungsbeziehung zwischen s- und -
Trachee aus. Sie stehen zueinander in negativer
Korrelation. Das Vorkommen der Typen II und
IIT zeigt, daB in dem Gebiet, in dem eine Ver-
schmelzung der beiden r-Lakuneniiste stattfinden
lcann, beide Tracheen nebeneinander aufireten
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konnen. Andererseits besagt das Fehlen entspre-
chender Ubergangsformen zwischen den Typen
IV und V, daB in der stets einfach angelegten m -
Lakune nie mehr als eine der beiden Tracheen
ausgebildet wird.

Die statistische Untersuchung der vier oben er-
wahnten Inzuchtstimme zeigt, daBl die verschie-
denen Variationen des sekundiren Tracheen-
systems bei ihnen mit unterschiedlicher Hiufig-
keit auftreten (Tab.1).

Typen des Tracheensystems
i;I‘glI}III IV)IVl!n‘
P\ 3,4 1 02 | 02 ’ 9311( 30 TA4¥387}
AA}\ 6,1 ‘ 78 ' 2.6 i;gﬂ} 6,3 ‘7-4241
i‘:]" 0,3 %18,3‘136‘669‘ 389 |
‘“ 99 | 05 | 637 ' T ws |

' A 258 |

Tab. 1. Variabilitét des sekundidren Tracheensystems
bei summarischer Betrachtung der untersuchten In-
zuchtstimme. Prozente.

Stamm P weist bei weitem die geringste Varia-

" bilitédt auf, und zwar erscheinen neben dem Haupt-
typus IV fast allein die beiden Extremtypen I und
V, wihrend die Ubergangsformen II und III
unter mehr als 400 Individuen nur je einmal ver-
treten sind. Bei Stamm N und in noch hoéherem
Mal bei J ist die Variabilitit demgegeniiber ver-
stiarkt, und zwar bei J allein, bei N jedenfalls vor-
wiegend zugunsten der Ubergangstypen IT und ITT
mit doppelbesetztem Verschmelzungsgebiet der
‘Radiuslakunenéste. Bei Stamm A schliefilich ist
der Anteil des Normaltypus noch geringer als bei
J. Die Hiufigkeit der Uybergangsformen ist eben-
so wie bei Stamm P minimal, dagegen sind nun
hier beide Extremtypen gleichzeitig statistisch ge-
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sichert vermehrt, und zwar ist Typus I fast drei-
mal, Typus V acht- bis neunmal so hiufig wie
bei Stamm P vertreten. Hier handelt es sich um
den eingangs erwidhnten Fall polarer Manifesta-
tionsschwankungen eines Erbunterschiedes.
Betrachtet man nun das Verhalten der sekundii-
ren Tracheen in den einzelnen Stimmen geirennt
nach den verschiedenen, hinsichtlich des Verhdlt-
nisses zwischen den r-Aderdisten zu bildenden Ver-
schmelzungsklassen, so erkennt man bestimmte
Beziehungen zwischen dér Variabilitit des Tra-
cheensystems und der des Ge#ders, aus denen
sich gewisse Folgerungen betreffs der Entwick-
lungsphysiologie des Tracheensystems ergeben.
Ferner lassen sich ndhere Angaben machen iiber
die Erbfaktoren, die das unterschiedliche Ver-
halten der Tracheen bei den verschiedenen Stiam-
men bedingen, und ihre Wirkungsweise (Tab.2).
Bei Stamm N, der hinsichtlich der in Abb. 2 ver-
zeichneten, fiir die Aderverschmelzung mafigeben-
den Erbfaktoren mit Sicherheit isogen ist, dabei
aber in der Ausbildung dieses Merkmals am stark-
sten variiert, zeigen die Individuen der héchsten
Aderverschmelzungsklasse 5 dasselbe Tracheen-
bild wie die in ihrer Gesamtheit derselben Klasse
angehorenden Vertreter des Stammes P. Der aus:
Tab.1 ersichtliche Unterschied im Tracheensystem:

‘gegeniiber diesem Stamm kommt allein auf Rech-

nung der Individuen mit geringerer oder ganz feh-
lender Aderverschmelzung. Die Variabilitdt des
Tracheensystems, deren AusmafBl in der Héaufig-
keit des Normaltypus IV unmittelbar zum Aus-
druck kommt, nimmt mit abnehmendem Ver-
schmelzungsgrad der Adern schrittweise zu und
erreicht bei ganz fehlender Verschmelzung ihr
Maximum. Dabei erscheint eine deutliche und
kontinuierliche Zunahme der von dem Normal-
typus abweichenden Individuen allein bei Typus
I1, bei welchem das fiir eine Aderverschmelzung
in Betracht kommende Adergebiet nicht wie bei

|

Aderverschmelzungsklassen
1 2 3 4 5
1[111111|1v1v n I‘II‘III v | v| DI IV | Ve | I [I|OI 1V | V | = 1_]111111{1v\v!n
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Tab. 2. Haufigkeit der Typen I bis V des sekundédren' Tracheensystemsin den untersuchten Inzuchtstammen

bei getrennter Betrachtung der Aderve

rschmelzungsklassen 1—5. Prozente.
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dem Normaltypus allein von der s-, sondern aufler-
dem von einem his zum Rand durchlaufenden
Hauptast der r-Trachee versorgt wird und damit
in seiner ganzen Ausdehnung doppelt besetzt ist.
Bei maximaler Verschmelzung der beiden r-La-
kunen wurde dieser Typus — ebenso wie der Ty-
pus IIT mit unvollstindiger Doppelbesetzung des
Verschmelzungsgebietes — bei Stamm N iiber-
haupt nicht, bei Stamm P nur ausnahmsweise an-
getroffen. Es besteht also eine bestimmte Bezie-
hung zwischen Lakunen- und Tracheensystem
derart, dafi eine Doppelbesetzung der ganzen fiir
eine Verschmelzung in Betracht kommenden Teile
der r-Lakunen mit sekundiren Tracheenhaupt-
isten um so seltener zustande kommt, je weiter
die r-Lakuneniiste miteinander verschmelzen. Die
extreme Seltenheit der Ubergangstypen 1T und ITI
bei Stamm P ist offenbar eine Folge dieses Prin-
zips und héngt damit zusammen, daB hier die Ver-
schmelzung der r-Lakuneniste stets maximal
durchgefiihrt wird.

Der Vorgang der Verschmelzung der r-La-
kunenéste wurde noch nicht genauer verfolgt. Er
wird aber nach den bisher vorliegenden Unter-
suchungen jedenfalls lange vor der Ausbildung
der sekundidren Tracheen eingeleitet. Bei Stamm
P ist er bei der 4—5 Stdn. alten Puppe in der
Hilfte der untersuchten Fille bereits abgeschlos-
sen, bei den iibrigen bis zur Verschmelzungs-
klasse 4 vorgeschritten, wahrend die sekundéren

Tracheen nach Behrends® erst 9—10 Tage .

nach der Verpuppung die mittlere Fliigelregion
erreichen. Hieraus ist zu schlieflen, dafl nicht die
sekundéiren Tracheen das Verhalten des Lakunen-
systems bestimmen, sondern daB umgekehrt die
Ausgestaltung des sekundiren Tracheensystems
vom Lakunensystem abhingt.

Der Unterschied der Stimme N und P im Ver-
halten der r-Lakunen beruht auf dem Genpaar
av,/Av, (Abh.2). Da diejenigen Vertreter des
Stammes N, bei denen die besondere Wirkung des
Allels av, gegeniiber Av, unter dem EinfluBl modi-
fizierender Faktoren nicht zur Wirkung kommt,
sich in der Entwicklung des sekundiren Tra-
cheensystems ehenso wie die Triger des Allels
Av, verhalten, ist zu schliefen, dal der Unter-
schied zwischen den Stimmen N und P in der Aus-
bildung des sekundiiren Tracheensystems allein auf
dem Genpaar av,/Av, beruht. Die Wirkung dieses
letzten auf die sekundiren Tracheen wird durch
seinen Einflufi auf das Lakunensystem vermittelt.

K. HENKE UND CHR. BERHORN

Vergleicht man weiterhin an Hand der Tab.2
die Stamme N und J miteinander, so zeigt sich,
daBl die in Tab.1 hervortretende geringere Hiu-
figkeit des Normaltypus IV bei Stamm J, also die
groflere Variabilitit des sekundiren Tracheen-
systems bei diesem Stamm, gleichfalls mit einem
aus der Analyse des Gedders bekannten Genpaar
zu interpretieren ist, da es im wesentlichen nur
auf dem Fehlen der hoheren Aderverschmelzungs-
klassen 3 bis 5 beruht, welches durch das fiir
Stamm J charakteristische Allel av, des Gen-
paares av,/Av, bedingt ist (Abb.2). Wie bei den
Vertretern der niederen Aderverschmelzungsklas-
sen in Stamm N gehéren die von der Norm abwei-
chenden Individuen iiberwiegend den Ubergangs-
typen II und IIT mit doppelter Tracheenbesetzung
des Aderverschmelzungsgebietes an. Das Genpaar
av /Av, wirkt also in grundsitzlich der gleichen
Weise wie av,/Av, auf dem Wege uber eine Be-
einflussung des Lakunensystems auf die Ausge-
staltung des sekundiren Tracheensystems ein.

Im Gegensatz zu dem Verhiltnis zwischen den
Stammen P und N besteht nun zwischen N und J
auch bei den einander entsprechenden Aderver-
schmelzungsklassen ein Unterschied in der Aus-
bildung des sckundiren Tracheensystems. Bei
Stamm J ist der Typus III mit unvollstindig aus-
gebildetem vorderem r-Hauptast statistisch ge-
sichert vermehrt, und zwar, nach dem Befund in
Aderverschmelzungsklasse 1 zu schlieflen, haupt-
sichlich auf Kosten des Typus II. Wahrschein-
lich ist aber auch Typus I vermindert, denn bei
Zusammenfassung der Aderverschmelzungsklas-
sen 1 und 2 bleibt seine Hiufigkeit in Stamm J in
einem Betrage hinter der bei Stamm N zuriick, der
2,4-mal so grob wie sein mittlerer Fehler, also
wahrscheinlich real ist. Bei Stamm J besteht so-
mit eine erbliche Tendenz zu schwdicherer Aus-
bildung des wvorderen Hauptastes der Radius-
irachee als bei Stamm N, der wahrscheinlich eine
Tendenz zu verstirkter Ausbildung der Subcosta-
trachee gegeniibersteht. Es kann zwar nicht aus-
geschlossen werden, ist aber wenig wahrschein-
lich, daB auch dieser Unterschied auf dem Allelen-
paar av,/Av, beruht; jedenfalls héingt er nicht
mit der Einwirkung dieses Genpaares auf die Ver-
schmelzungstendenz der Radiuslakunen zusammen.

Bei Stamm A4 schlieflich sind gegeniiber Stamm
P gleichzeitig die Varianten der beiden Extrem-
typen I und V deutlich vermehrt, bei denen ent-
weder die Subcosta- oder die Radiustrachee im
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gesamten distalen und teilweise auch im proxi-
malen Fliigelgebiet unterdriickt und jeweils durch
die andere von beiden ersetzt ist, so daf die Er-
hohung der Variabilitdt einen polaren Charakter
erhilt. Bei summarischer Betrachtung findet man
ein starkes Uberwiegen der Vermehrung des Ty-
pus V gegeniiber der des Typus I (Tab.1). Bei
getrennter Untersuchung der Aderverschmel-
zungsklassen zeigt sich nun, daBl dies Verhilt-
nis nur durch das Uberwiegen der Hochstklasse 5
in Stamm A bedingt ist (Tab.2). In dieser Klasse
ist die Vermehrung des Tracheentypus V gegen-
iiber Stamm P erheblich, die des T'ypus I dagegen
vergleichsweise gering und nicht statistisch ge-
sichert. Mit abnehmendem Aderverschmelzungs-
grad kehrt sich aber das H&ufigkeitsverhiltnis
zwischen den beiden Extremtypen um. In der Ver-
schmelzungsklasse 4 erscheinen sie anndhernd
gleich hiufig, und in Klasse 3 ist neben dem Nor-
maltyp nur noch der Typus I vertreten. Die Zu-
nahme dieses Extremtypus mit abnehmendem
Aderverschmelzungsgrad 140t sich trotz des Uber-
wiegens der Hochstklasse 5 auch statistisch
sichern,. wenn man die Klassen 3 und 4 zusam-
mengefallt der Klasse 5 gegeniiberstellt. Sie ist
dann 3,2-mal so grof wie ihr mittlerer Fehler. Die
gleichzeitige Abnahme des Typus V ist zwar nicht
in derselben Weise zu sichern, muf} aber in An-
betracht ihres Fortgangs in der Reihe der Ver-
schmelzungsklassen 5, 4 und 3, in denen seine
Hiufigkeit von 27,6 iiber 18,8 auf 0% absinkt,
gleichfalls als real angesehen werden, zumal die
Differenz zwischen den zusammengefaliten Klas-
sen 3 und 4 einerseits, Klasse5 andererseits immer-
hin 2,4-mal so groB wie ihr mittlerer Fehler ist.

Die polaren Schwankungen in der Manifesta-
tion desjenigen Erbunterschiedes zwischen den
Stimmen P und A, der die grofiere Hiufigkeit der
beiden Extremtypen des sekundiren Tracheen-
systems bei Stamm A bedingt, stehen also im Zu-
sammenhang mit verschiedenen Ausbildungsgra-
den eines einsinnig variierenden Merkmals. Sie
sind ebenso wie die Haufigkeit einer Doppel-
besetzung der zur Verschmelzung befahigten
Teile der 7-Lakunen mit sekundédren Tracheen mit
dem jeweils erreichten Verschmelzungsgrad der
Radiusaderiste verkniipft. Bei maximaler Ader-
verschmelzung wird in Stamm A4 die r-Trachee
hiufiger durch die s-Trachee ersetzt, wiahrend bei
niederen Verschmelzungsgraden das Umgekehrte
eintritt. Weiterhin ist zu schliefen, daB die fiir

529

die Verschmelzung der r-Lakunen verantwort-
lichen Gene sowie die wahrscheinlich modifikato-
risch wirkenden Faktoren, welche die Variatio-
nen des Adersystems innerhalb der einzelnen
Stamme bedingen, auch durch eine Beeinflussung
der Manifestationsweise derjenigen Erbunter-
schiede auf das sekundéire Tracheensystem ein-
wirken, welche fiir die Hiufigkeit seiner Extrem-
typen mafigebend sind.

Ein Vergleich der einander entsprechenden
Aderverschmelzungsklassen bei den Stimmen N
und A4 in Tab. 2 146t schliefen, dafl Stamm A sich
hinsichtlich der Tendenz zur Vermehrung der
Extremtypen von Stamm N in grundsitzlich der
gleichen Weise wie von Stamm P unterscheidet.
Die Erbanalyse des Aderverschmelzungsgrades
hat ergeben, dall Stamm A vor allen anderen un-
tersuchten Stimmen durch den Besitz der beiden
Faktoren Av, und Av, ausgezeichnet ist (Abb. 2).
Sollten diese Faktoren zugleich auch fiir die er-
hohte Tendenz zur Ausbildung der Extremtypen
des sekunddren Tracheensystems bei Stamm A
verantwortlich sein, so miilite diese ihre Wirkung
jedenfalls ebenso wie im Fall des Faktors Av,
unabhéngig von ihrem Einflul auf das Verhalten
der r-Lakunen sein.

Uber die Bedingungen fiir das Eintreten oder
Ausbleiben der mit der Entwicklung der sekun-
diaren Tracheen eng zusammenhéingenden Ader-
verschmelzung und den jeweils erreichten Ver-
schmelzungsgrad lassen sich iiber die Ermittlung
einer Anzahl sie beeinflussender Gene hinaus be-
reits gewisse Angaben machen. Wie bereits er-
wahnt, werden die beiden r-Lakunendste ur-
spriinglich stets getrennt angelegt. Bei getrenn-
tem Verlauf der r-Aste des fertigen Fliigels wird
also ein urspriinglich stets vorhandener Zustand
des Lakunensystems dauernd festgehalten. Bei
verschiedenem Aderverschmelzungsgrad,wird ein
im wesentlichen immer gleichartig verlaufender
Prozef3 auf verschiedenen Stadien abgebrochen.
‘Wie Abb. 2 zeigt, wird die Variationsreihe der bei
Abschlufl der Entwicklung erreichten Zustidnde
eingeleitet durch eine in der Fliigelspitze am
distalen Ende der fiir die Verschmelzung in Be-
tracht kommenden Strecke auftretende Hakenbil-
dung des vorderen r-Astes. Dasselbe Bild tritt
auch in der Entwicklung der zu maximaler Ver-
schmelzung der r-Lakunen kommenden Fliigel
auf. Es 1ldft auf die Beteiligung eines ortlich be-
schrinkt wirkenden Entwicklungsfaktors bei der
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Herstellung der Verschmelzung schlieBen. Tritt
die Verschmelzung ein, so variiert ihr Ausmaf
unter bestimmten Bedingungen alternativ, indem
bevorzugt sogleich eine Verschmelzung auf lin-
gerer Strecke eintritt. Dies zeigt sich nicht nur
in der Variationskurve des Stammes N bei einer
Zuchttemperatur von 18°, sondern auch in den
Kurven der gleichfalls isogenen F -Zuchten nach
Kreuzung des Stammes J mit N und A, die bei im
Mittel intermedidrem Verhalten noch stirker aus-
geprigte Minima in Klasse 2 aufweisen. Wird
nun Stamm N bei einer héheren Temperatur von
259 gehalten, so verschwindet das Minimum, und
zwar, wie die in Abb.2 in diinner Strichfiihrung
eingetragene Variationskurve zeigt, fast allein in-
folge einer Verringerung der Ausdehnung, in der
eine Verschmelzung eintritt, wéahrend sich die
Hiufigkeit der Fille der Klasse 1, bei denen die
Verschmelzung ganz unterdriickt wird, kaum ver-
#ndert. Hieraus ist zu schliefen, daB ein eigener,
durch die Zuchittemperatur beeinflufbarer Ent-
wicklungsfaktor unabhéngig von der Einleitung
der Verschmelzung die Tendenz zur Herstellung
der Verschmelzung auf einer lingeren Strecke be-
wirkt.

Statistische Untersuchungen iiber den Abstand,
den die beiden zur Verschmelzung neigenden
Aderdiste bei Ausbleiben der Verschmelzung oder
bei ihrem Eintritt in den nicht verschmolzenen
Teilen voneinander einhalien, ergaben ferner, dafl
dieser Abstand bei Stamm N in deutlicher Kor-
relation zu dem Eintreten und dem erreichten
Grad der Aderverschmelzung steht (Tab. 3).

r+m =+ 037 + 0,04

Tab.3. Korrelation zwischen zunehmendem Verschmel-

zungsgrad (horizontale Reihen) und abnehmendem

Abstand (vertikale Reihen) der Radiusaderiste bei
Stamm N. n = 397.

Es ist anzunehmen, dafl die Variationen dieses
Abstandes wenigstens zum Teil schon beim ersten
Auftreten des Lakunensystems in der Fliigel-
anlage der Raupe bestimmt werden, und daf hier-
mit eine Bedingung fiir das Ausbleiben oder Ein-
treten und fiir den erreichten Grad der Aderver-
schmelzung geschaffen wird. Moglicherweise
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kommt ein Teil, aber sicher nicht die Gesamtheit
der ermittelten Erbfaktoren fiir die Aderver-
schmelzung auf diesem Wege zur Wirkung.

Es wire erwiinscht, auch den Abstand der La-
kunen und das Tracheensystem im Zusammen-
hang zu untersuchen. Diese Arbeit konnte wegen
besonderer technischer Schwierigkeiten bisher
nicht durchgefiihrt werden. Gegenwirtig kann
daher nur die Vermutung ausgesprochen werden,
dal die bei den Stimmen N und A festgestellten
Beziehungen zwischen Aderverschmelzung und
Tracheensystem auf einer beiden gemeinsamen
Abhéngigkeit von dem Lageverhaltnis der Laku-
nen beruhen: Man kann die Arbeitshypothese auf-
stellen, dafi das Auftreten einer Trachee die Aus-
bildung weiterer Tracheen in ihrer Umgebung in
einem mit der Enifernung abnehmenden Grade
hemmt. Trifft diese Annahme zu, so ist es ver-
standlich, daB die Doppelbesetzung des fiir eine
Aderverschmelzung in Betracht kommenden Ge-
bietes mit sekundédren Tracheen mit abnehmendem
Verschmelzungsgrad hiufiger wird, weil zugleich
der Abstand der Radiuslakunen zunimmt. Die po-
laren Manifestationsschwankungen der . fir die
verschiedene Hiufigkeit der. Extremtypen des se-
kundiren Tracheensystems mafigeblichen Erb-
faktoren lassen sich gleichfalls hypothetisch auf
Variationen der Lagebeziehung zwischen den r-
Lakunen zuriickfithren, wenn man annimmt, daf}
das Hemmungsverhiltnis zwischen s- und 7-
Trachee wenigstens am Anfang der Entwicklung
des sekundiren Tracheensystems, etwa infolge
einer zeitlichen Differenz im Entwicklungsbeginn,
einseitig in einer Hemmung des r durch die s be-
steht. Bei der Untersuchung des Tracheensystems
fiel auf, daB bei Stamm A die feinen Seiteniste
starker und zahlreicher als bei den anderen Stam-
men ausgebildet werden. Hierin kommt offenbar
eine Steigerung der Wachstumstendenz des ge-
samten Tracheensystems zum Ausdruck, die nun
so bemessen sein konnte, daBl sie der r-Trachee
bei weitem Abstand der r-Aderiste ein groferes
Ubergewicht iiber die s-Trachee als bei den ande-
ren Staimmen verleiht und infolgedessen zu einer
Vermehrung des Extremtypus I fiihrt. Bei ge-
ringem Aderabstand wiirde dies Ubergewicht in-
folge der von der s-Trachee ausgehenden Hem-
mungswirkung nicht zur Geltung kommen, so daf
nun die gesteigerte Wachstumstendenz dieser
letzten wirksam werden und zu einer vermehrten
Ausbildung des Extremtypus V fiihren konnte.



