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GENETIK DER GEOGRAPHISCHEN VARIATION
R. Goldschmidt, Kaiser Wilhelm-Institut fiir Biologie, Berlin-Dahlem, Germany

Das Problem der Evolution, das nach den phylogenetischen Orgien der
ersten Nach-Darwinschen Periode etwas in Misskredit gekommen war, das
dann spiter von der neu begriindeten genetischen Wissenschaft respekt-
voll zur Seite geschoben worden war, ist seit einiger Zeit wieder im Be-
griff, ins Zentrum biologischer Diskussionen zu riicken. Und zwar haben
gleichzeitig mehrere Disziplinen unserer Wissenschaft begonnen, sich darii-
ber Rechenschaft zu geben, wie man heute auf Grund der neuen Tatsachen-
erkenntnisse den Vorgang der Evolution, an dessen Tatsichlichkeit niemand
zweifelt, sich vorstellen muss. Die Palaontologie hat begonnen, die Reihen
der Fossilien unter neuen Gesichtspunkten zu betrachten; die Systematik hat
den Artbegriff durch eine labilere Betrachtungsweise ersetzt; die vergleich-
ende Anatomie hat angefangen, von der grossziigigen Vergleichsmethode zu
einer minutidsen Betrachtung tiiberzugehen, die zu elementaren Gesetz-
missigkeiten fiihren soll. Und auch die Genetiker haben nach einer Periode
der Vorsicht wieder begonnen, sich dariiber Gedanken zu machen, was die
Tatsachen der Vererbung fiir den Vorgang der Evolution lehren. Zuerst mit
mehr negativer Kritik beginnend, haben jetzt verschiedene genetische Rich-
tungen versucht, die grossen Erkenntnisse unserer Wissenschaft fiir eine
neue Attacke auf das Evolutionsproblem zu verwenden. Bald sind es die
Erkenntnisse itber Mutationen, bald die itber das Zusammenspiel der Gene,
bald die iiber Bastardierung, iiber Chromosomenverinderung, iiber die
Entstehung der Kulturpflanzen oder iiber die mathematischen Konsequenzen
des Selektionsvorgangs, die Veranlassung geben, bestimmte Methoden des
Evolutionsvorgangs zu postulieren oder zu verwerfen. Aber neben diesen
Versuchen, auf theoretischem Wege dem von der Genetik aufgehiduften Ma-
terial neue Erkenntnisse zu entlocken, Versuche, an denen ich selbst mich
schon vor 15 Jahren auf damals neuartigen Wegen beteiligte, haben nicht
allzu viele Forscher versucht, sich dem Problem direkt von der Wurzel her
zu nahern. Welches ist diese Wurzel ?

Verfolgen wir die Arbeiten der modernen Systematik, also der Forscher,
die das in der Natur vorhandene Material am genauesten kennen und durch
diese Kenntnis neben den Palxontologen am meisten befdhigt sind, das
Ergebnis der Evolution—aber nicht etwa die Methoden der Evolution—in
den Verhiltnissen der Natur zu beurteilen, so zeigt es sich, dass die Entwick-
lung dahin gefithrt hat und zwar vollstindig in der Zoologie, noch nicht

's. GoLpscHMIDT, R., A preliminary report on some genetic experiments concerning
evolution. Amer. Nat. 1917.
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so weitgehend in der Botanik, den Artbegriff zu ersetzen durch den Begrift
geographischer Rassenkreise. Alle Formen, die iiber ein grosses Areal weg
sich gegenseitig in den verschiedenen Teilen des Areal vertreten, aber nie
nebeneinander vorkommen, bilden zusammen einen Rassekreis, der dann
etwa der Linné’schen Art entspricht, wihrend die einzelnen geographisch
wie erblich getrennten Unterformen als Subspezies oder geographische Ras-
sen bezeichnet werden.? Fiir manche Systematiker bedeutet nun die Glie-
derung in geographische Rassen, die als ihrem Habitat optimal angepasst be-
trachtet werden, den sichtbaren Beginn der Divergenz, die zur Bildung
getrennter Arten fiihrt, und tatsichlich gibt es unter natiirlichen Beding-
ungen kein anderes Material, das so deutlich die Grundtatsachen des Evolu-
tionsvorgangs, Divergenz und Anpassung, einschliesst und daher geradezu
auffordert, sie mit genetischen Methoden zu erforschen. Da ich selbst als
Folge meines eigenen fritheren geographischen Standorts vielleicht etwas
mehr als andere Genetiker mit den Stromungen der Systematik vertraut
war, begann ich vor etwa 20 Jahren den Versuch zu machen, eine Art zu
analysieren, die iiber ein grosses Areal verbreitet ist und innerhalb dieses
Areals geographische Rassen bildet. Die Aufgabe war, moglichst alle Ras-
senunterschiede innerhalb der Art genetisch zu analysieren, festzustellen, ob
eine bestimmte Ordnung besteht, die irgendwie mit der geographischen
Ordnung iibereinstimmt, und festzustellen, wie weit von Anpassungscharak-
teren gesprochen werden kann, und welches ihre genetische Grundlage ist.
Da diese Untersuchung nicht nur die erste ihrer Art war, sondern meines
Wissens auch die einzige ist, die fiir ein ganzes geographisches Areal durch-
gefiihrt ist, so mochte ich mir in Anbetracht der Kiirze der Zeit erlauben, nur
von meinen eigenen Ergebnissen zu berichten.

Die Art Lymantria dispar ist {iber die ganze palaarktische Region ver-
breitet, d.h. {iber ganz Europa einschliesslich Russland, siidlich bis zum Mit-
telmeer vordringend, ja sogar es in Algier und Marokko iiberschreitend;
ostlich durch Sibirien bis zum Pazifik vordringend, dabei siidlich den Kau-
kasus und russisch Turkestan erreichend, an der chinesischen Kiiste etwa bis
Schanghai herabgehend und endlich auf den drei japanischen Inseln zu
Hause. Das Verbreitungsgebiet schliesst also alle moglichen klimatischen
Verhiltnisse im Rahmen der gemissigten Zone ein. Die Untersuchung
zeigte dann bald, dass die Formen auf dem grossen eurasischen Kontinent
in vielen Eigenschaften eine Einheit bilden, der die Formen Ostasiens als
geschlossene Gruppe gegeniiberstehen; ferner, dass sich innerhalb des osta-

tg. vor allem die Arbeiten von KLEINscHMIDT und STRESEMANN fiir Vogel, GRINNELL
u. a. fitr Siugetiere, JorvaN fiir Schmetterlinge. Eine zusammenfassende Darstellung, leider

mit lamarckistischer Grundeinstellung, gibt Renscu, B, Das Prinzip geographischer Ras-
senkreise und das Problem der Artbildung. Berlin: Gebr. Borntriger 1929.
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siatischen Verbreitungsgebiets eine besonders typische Ausbildung von geo-
graphischen Rassen fand. Dies Gebiet nun zeigt ausserordentlich verschie-
dene klimatische Verhiltnisse; etwa die im Winter fast subarktische Insel
Hokkaido, die Heimat eines ndrdlichen Biren; die westlichen Teile Japans,
mit fast subtropischem Klima, mit Kampherbiumen und Zykadeen ; oder die
im Sommer glithenden, im Winter eisigen Kontinentalgebiete von Korea
und der Manschurei. Hier musste also die Moglichkeit gegeben sein, even-
tuelle Anpassungen an den Standort und ihre genetische Bedingtheit zu
analysieren. Diese Analyse ist zwar noch nicht abgeschlossen, aber doch
schon so weit gefordert, dass die Hauptresultate sichtbar werden.

Die Systematiker unterscheiden ihre geographischen Rassen nach mehr
oder minder grossen Serien von Museumsstiicken, die von einer Lokalitit
stammen. Es sind also hauptsichlich Aussencharaktere, die die Formen kenn-
zeichnen und fiir die stillschweigend angenommen wird, dass sie Anpassungs-
charaktere an die Umgebung darstellen, ohne dass es bewiesen werden kann.
Finden sich an der Grenze zweier Areale Zwischenformen und zeigen diese
starkere Variation als die typischen Rassen, so werden sie als Bastarde
betrachtet. Von den geographischen Rassen wird als selbstverstindlich
angenommen, dass sie erblich verschieden sind und nicht etwa Standorts-
modifikationen, obwohl dafiir gewdhnlich die Beweise fehlen. Es ist selbst-
verstandlich, dass in unseren Versuchen alle analysierten Rassen unter
gleichen Bedingungen nebeneinander geziichtet wurden, wodurch das nicht-
erbliche Element ausgeschaltet wurde. Gleichzeitig wurde aber versucht,
von den sichtbaren Aussencharakteren, die ja relativ leicht auf ihren Erb-
gang zu analysieren sind, aber meist keinen direkten Anpassungswert haben
diirften und daher fiir die Evolution ohne Interesse sind, auf mehr physio-
logische Eigenschaften vorzudringen, die als Anpassungscharaktere in Be-
tracht kommen konnen. Da das aufgehaufte Tatsachenmaterial ein ausseror-
dentlich grosses ist, so will ich einige typische Tatsachen nur schnell
vorbeiziehen lassen und nur einen Anpassungscharakter in den Vordergrund
stellen.

Wir konnen bei dem Material der Art Lymantria dispar aus der Natur
vier Typen von Erbverschiedenheiten unterscheiden, die fiir die Evolu-
tion von verschiedener Wertigkeit sind. 1. gibt es typische Mutanten von
dem Typ der meisten Drosophilamutanten, die als pathologische Mutanten
keinerlei Evolutionswert haben. So trat Weissiugigkeit als rezessive auto-
somale Mutante auf und ebenso Weichheit des Fliigelchitins.® 2. gibt es

*Erstere Mutante wurde von F. Lenz entdeckt und dann von mir analysiert; letztere
ist von meinem Mitarbeiter MAcHipA gefunden worden. s. J. MAcmmA: Crossing experi-
ments with gipsy moths. J. Coll. Agric., Imp. Univ. Tokyo 7, 1924.
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Mutanten, die nicht pathologisch sind, vielmehr im Rahmen einer normalen
Variabilitdt liegen und die sich dadurch auszeichnen, dass sie bisher an
bestimmte Rassen gebunden waren, ohne aber diese Rassen zu charakterisie-
ren. Hier sind drei Beispiele: Nur im dussersten Norden der japanischen
Hauptinsel wurden Formen gefunden, deren Minnchen samtschwarze
Fliigel besitzen. An der gleichen Lokalitit finden sich aber auch helle For-
men. Diese Fliigelfarben sind Glieder einer Allelomorphenserie, von denen
das hellste Glied fiir den dussersten Norden Japans charakteristisch ist,
das dunkelste aber nur im Norden der Hauptinsel und neben der hellen
Form vorkommt. Wir kénnen also von einer zunichst lokalen Mutation spre-
chen, die aber nicht durch Anpassungsbezichungen an die Lokalitit ge-
bunden ist, sondern ihr nur zufillig angehort. Ein anderes Beispiel desselben
Typus ist das Auftreten von Raupen mit schwarzem Riickenstreif, das bisher
nur von verschiedenen Teilen Deutschlands bekannt ist. Es beruht auf einem
einfachen dominanten autosomalen Gen,* das von sonstigen Raupenzeich-
nungen unabhingig ist, wie die Rekombination mit der hellen Zeichnung
der japanischen Rassen zeigt. Als drittes Beispiel diene die folgende Mu-
tation der Fliigelzeichnung, bei der die mittleren Zickzacklinien ausgefallen
sind, eine einfache autosomale rezessive Mutation, die nur bei japanischen
Rassen aufgeireten ist. Derartige Mutanten sind also keine typischen Char-
aktere geographischer Rassen, konnten aber im Fall der Isolation zu typi-
schen Charakteren einer Lokalform werden, ohne dass sie Anpassungschar-
akter besitzen.

Die 3. Gruppe umfasst solche erblichen Differenzen, die iiber grosse
Areale weg die Gesamtart typisch gliedern, aber in einer anderen Gliede-
rung, als die spiter zu besprechenden Charaktere. Als Beispiel diene die
Farbe der Afterhaare der Weibchen. Alle nordlichen Formen, also in Nord-
europa, Nordrussland und auf der ndrdlichsten japanischen Insel Hokkaido
haben dunkle Afterhaare, alle siidlichen, also die mediterranen, die von
Turkestan sowie die von Japan und China haben helle Afterhaare. Der
Charakter wird geschlechtskontrolliert vererbt.® Hier konnte es sich be-
reits um einen Anpassungscharakter handeln. Nicht etwa, dass die Behaa-
rung selbst fiir die Anpassung in Betracht kidme. Aber genau die gleichen
Gruppen unterscheiden sich auch durch solche physiologischen Charaktere

*Zuerst von Krart, dann von BALTzER beschrieben; ich ziichtete die Mutante in allen
moglichen Bastardkombinationen, die nichts Unerwartetes ergaben. s. Kratr, B., Keim-
driisentransplantationen beim Schwammspinner. Zs. ind. Abstl. 22, 1919; Bartzer, F.,
Ueber mendelnde Raupenrassen bei Lymantria dispar. Festschr. Basel: Zschokke, 1920.

*s. R. GoLpscHMIDT u. S. MinamI: Ueber die Vererbung der sekundiren Geschlechts-
charaktere. Studia Mendeliana, Briinn, 1923.
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wie etwa die Entwicklungsgeschwindigkeit, die eminente Anpassungscharak-
tere sind und die sich ja unter anderem auch phinotypisch in Pigment-
quantititen ausdriicken konnten.

Die wichtigste Gruppe von Rassencharakteren ist aber die vierte. Hier
handelt es sich nimlich um solche Erbeigenschaften, die sich in einer ty-
pischen Reihenfolge von Areal zu Areal verindern, und zwar parallel mit
erfassbaren Verinderungen des Milieus. Von diesen Charakteren seien drei,
deren Analyse am weitesten fortgeschritten ist, kurz besprochen. Der merk-
wiirdigste Charakter ist die Stirke der Geschlechtsgene, durch die die ver-
schiedenen Geschlechtsrassen von Lymantria charakterisiert werden, die
in unseren Intersexualititsexperimenten analysiert sind. Die geographische
Abgrenzung dieser Geschlechtsrassen steht nunmehr auf Grund der Analyse
eines ungeheuren Materials fest® und ist die folgende. Die schwichste aller
Geschlechtsrassen bewohnt die Insel Hokkaido. Ihr direkt gegeniiber auf
der Hauptinsel finden sich die stirksten Formen, die ganz Nordostjapan
bevolkern. Unter den starken Rassen gibt es drei verschiedene Stirkegrade,
von Osten nach Westen abnehmend. Ein mittlerer Grad findet sich in dem
zentralen Gebirgsland und der relativ schwichste Grad in einem Grenz-
streifen Ostlich vom Biwasee. Die schmalste Stelle der Insel zwischen Tsuru-
ga und der Isebucht stellt die Grenze zwischen starken und neutralen Rassen
dar. Die ganze westliche Halfte der Insel ist von neutralen Rassen bewohnt.
Auch auf der dritten Insel, Kyushiu, finden sich nur neutrale Rassen, aber
ihr Starkegrad ist geringer, als der der Formen nahe der Grenzlinie. An
einer Stelle dieser Insel, bei Kumamoto, wurde sogar einmal der nachst
niedere Stirkegrad gefunden. Dieser, die halbschwache Form, zu der {bri-
gens auch die aus Frankreich nach Massachusetts importierten Formen ge-
héren, findet sich dann in ganz Korea vor. So haben wir denn eine ganz
typisch absteigende Reihe der Stirke der Sexualgene vom Nordosten Japans
nach Siidwesten fortschreitend bis Korea. In der Manschurei und China
steigt die Stirke wieder etwas an zur Grenze von halbschwach und neu-
tral. Das ganze {ibrige eurasische Festland wird von schwachen Rassen
bewohnt, mit unregelmissigem punktweisem Auftreten von halbschwachen
Formen in Turkestan, am Alpensiidtand und anderen Stellen. Es ist endlich
noch zu bemerken, was eigentlich selbstverstindlich ist, dass an der Grenze
zweier Gebiete heterozygote Formen vorkommen. Genetisch aber beruhen die
Unterschiede aller dieser Sexualrassen auf einer Serie von mindestens 8
multiplen Allelen der Geschlechtsgene.

*s. R. GoLpscHMIpT: Untersuchungen zur Genetik der geographischen Variation. IIL
Abschliessendes iiber die Geschlechtsrassen von Lymantria dispar L. Roux’s Arch. 126,
1932.
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Die ausserordentlich typische Verteilung dieser Rassen deutet darauf hin,
dass ihr irgend eine biologische Bedeutung zukommt. Soweit es moglich ist,
in sie einzudringen, sieht es so aus, als ob typische Geschwindigkeiten von
Differenzierungsvorgingen der einzelnen Rassen auch eine entsprechende
Koordination der sexuellen Differenzierung erforderten, die ihren Ausdruck
in dem findet, was wir die Stirke der Sexualgene nannten. Die absonderliche
Erscheinung der geographischen Sexualrassen wire dann eine Anpassungs-
erscheinung an die Zeitverhiltnisse des Lebenszyklus. Wir wollen diese
schwierige Frage aber nicht naher erértern, sondern uns leichter verstind-
lichen Rassencharakteren zuwenden.

Wir erwihnten schon vorher die Verschiedenheit der Raupenzeichnung
europiischer und japanischer Rassen. Die europdischen Formen sind dunkel,
die japanischen haben eine helle Zeichnung, und diese helle Zeichnung ist
verschieden in den verschiedenen Teilen des Verbreitungsgebiets, wofiir das
folgende Bild ein paar Beispiele zeigt. Dazu kommt nun ein weiterer Unter-
schied. Unter den japanischen Rassen gibt es solche, die durch alle Raupen-
stadien hindurch hell bleiben, und andere, bei denen unter identischen Be-
dingungen die hellen Stellen mit fortschreitender Entwicklung durch dun-
kles Pigment bedeckt werden, sodass schliesslich die alten Raupen ebenso
aussehen wie die Europder. Teilen wir das relative Mass der Verdunkelung
in 10 Klassen ein und verbinden die in jedem Raupenstadium gefundene
Klasse durch eine Kurve, so bekommen wir die mit der Entwicklung fort-
schreitende Verdunkelungsskurve fiir viele Rassen. Wir sehen die Kurven
immer heller, immer dunkler and allmahlich sich verdunkelnder Rassen. Es
zeigte sich nun, dass der Unterschied dieser Rassen durch eine Reihe multi-
pler Allele bedingt ist. Hell ist dominant, und in F, tritt eine Spaltung in 3=+
hell: 1 dunkel ein, und dies fiir alle verschiedenen Grade der Verdunkelung.’
Dazu kommen aber noch zwei Besonderheiten: 1. tritt in der Heterozy-
gote ein Dominanzwechsel von hell nach dunkel in dlteren Stadien ein. Die
Analyse brachte die Erklirung dafiir, die sich aus den folgenden Kurven
ergibt. Sie zeigen, dass der Unterschied zwischen hellen und dunkeln Rassen
so aufgefasst werden kann, dass die hellen Rassen eine sehr langsame, die
dunklen eine sehr schnelle zeitliche Pigmentierungskurve haben ; dazwischen
stehen die Kurven fiir die Rassen, die erst hell, dann dunkel sind
und natiirlich auch fiir die Heterozygoten, was wie ein Dominanzwech-

" Erste Mitteilung iiber diesen Fall in der in Anm. 1 zitierten Arbeit; weitere Daten in
GovpscrMmint, R.: “Die quantitativen Grundlagen von Vererbung und Artbildung.” Berlin:
J. Springer, 1920. Genaue Analyse in GoLpscHMIDT, R.: Untersuchungen zur Genetik der
geographischen Variation I. Roux Arch. 101, 1924 und erginzende Daten in desgl. II. Tbid.
116, 1929. Weitere Daten sind in Vorbereitung.
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sel aussieht. Die 2. Besonderheit ist, dass der Phinotypus durch die plas-
matische Beschaffenheit beeinflusst wird. Dies war tibrigens der erste Fall,
in dem schon vor langer Zeit mit genetischen Methoden eine plasmatische
Vererbung festgestellt wurde.® Die folgenden Kurven zeigen ein aktuelles
Resultat die matrokline F,, die 3:1 Spaltung in F, und die Tatsache, dass
die ganze F, Kurve in reziproken Kreuzungen nach der miitterlichen Seite
verschoben ist, die plasmatische Beschaffenheit also die Pigmentierungskurve
nach ihrer Seite zieht.

Wie verhalten sich diese Charaktere nun geographisch? Wie gesagt, sind
alle europiischen Rassen dunkel, wenn wir von gewissen kleinen Unter-
schieden absehen. In Japan nimmt Hokkaido wieder eine Ausnahmestellung
ein. Hier findet sich eine Rasse, deren Raupen zuerst die hellsten von allen
sind, spiter aber sehr dunkel werden. Auf der Hauptinsel folgt dann im
Norden das dunkelste Allel der Serie, und genau von Nordosten nach
Siidwesten folgen die helleren Allele bis etwa zur Grenzzone, die wir von
den Geschlechtsrassen her kennen. Von hier westlich haben wir die immer
hellen Rassen. Gehen wir dann nach Korea hiniiber, so werden die Rassen
von Siiden nach Norden dunkler und dhneln in der Manschurei und China
bereits sehr den europdischen. Die folgenden drei Bilder zeigen dies in
wirklichen Kurven. Diese ausserordentlich typische Verbreitungsart der
Allelomorphenreihe deutet darauf hin, dass es sich wohl auch um eine
Anpassungsreihe handelt, bei der der Pigmentierungsvorgang von typisch
verschiedener Geschwindigkeit natiirlich nicht selbst der Anpassungscharak-
ter ist, sondern der sichtbare Ausdruck eines physiologischen Vorgangs
von Anpassungswert, itber dessen Modus wir Hypothesen aufstellen kon-
nen, aber kaum eine einwandfreie Vorstellung beweisen konnen.

Anders aber steht es mit einer weiteren Reihe von Erbfaktoren, die die
Rassen unterscheiden und deren Natur als Anpassungscharakter sicher
feststeht. Der Lebenszyklus von Lymantria ist der folgende: Im Sommer
erscheint der Schmetterling und legt seine Eier. Diese entwickeln sich sofort,
aber das junge Riaupchen verlasst das Ei nicht, sondern tiberwintert in ihm
bis zum nichsten Friithjahr. Nach Erwachen der Vegetation schliipft auch
das Raupchen aus und entwickelt sich im Lauf des Sommers zum Falter.
Es ist nun klar, dass der normale Ablauf dieses Lebenszyklus nur moglich
ist, wenn erstens die Raupchen im Friithjahr nicht zu frith und nicht zu spat
erwachen und zweitens die Entwicklungsperiode im Sommer nicht langer
dauert, als die Vegetationsperiode der Futterpflanzen. Nun sind diese ent-
scheidenden Verhiltnisse in den verschiedenen klimatischen Abschnitten

# Versuche von 1912-14, ausfiihrlich verdffentlicht 1924; s. Anm. 7.
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des Verbreitungsgebiets recht verschieden; die Tatsache der Besiedlung so
verschiedener Gebiete hat also zur Voraussetzung, dass sich der Lebenszyk-
lus der Form dem Jahreszeitenzyklus des Areals anpassen kann. Es wire
natiirlich moglich, dass dies allein durch eine geniigende Breite der Modifika-
bilitat geschieht; tatsichlich ist das aber nicht der Fall, vielmehr sind die
geographischen Formen in diesem Charakter dem Milieu erblich angepasst.
Ich will nicht auf die von mir studierten Einzelheiten der Physiologie des
Ueberwinterungsvorgangs eingehen.® Fiir unsere Zwecke geniigt es zu wis-
sen, dass der Zeitpunkt des Ausschliipfens von mehreren Komponenten be-
dingt wird. Die wichtigste davon ist eine mit der Zeit fortschreitende tem-
peraturabhingige Reaktion, die zum Schliipfen fiihrt, wenn ceteris paribus
eine bestimmte Warmesumme erreicht ist. Dazu kommt ein ebenfalls mit der
Zeit fortschreitender, aber temperaturunabhiangiger Prozess, der die
Schliipfbereitschaft stindig steigert. Schliesslich sind noch einige andere
physiologische Bedingungen vorhanden, und die Gesamtheit dieser Vor-
gange bedingt somit die Zeit, die bis zum Schliipfen benotigt ist, die Inku-
bationszeit. Diese Inkubationszeit ist aber erblich, rassenmaissig verschieden,
und zwar in solcher Weise, dass der Anpassungscharakter manifest wird.
Die kiirzeste Inkubationszeit haben die Formen, die den nordlichen eura-
sischen Kontinent bewohnen, dazu die Formen von Korea und Hokkaido.
Der Anpassungscharakter ist klar: ein kalter Winter, schnelles Frithjahr
und relativ kurzer Sommer erfordern es, dass eine relativ geringe Warme-
summe ausreicht, um das Schliipfen herbeizufiihren. Umgekehrt haben eine
sehr lange Inkubationszeit die mediterranen Formen und die Siidwestja-
paner. Diese Gegenden sind durch milden Winter charakterisiert; es wiirden
also die Raupen vor der Vegetationsperiode schliipfen, wenn sie nicht erblich
auf eine hchere Wirmesumme eingestellt wiaren. Im tibrigen Japan finden
wir aber nun scheinbar ein umgekehrtes Verhalten. Von Siidwesten nach
Nordosten verlingert sich die ererbte Inkubationszeit, sie wird also mit
strengerem Winter ldnger statt kiirzer. Die Erklirung liefert eine genauere
Betrachtung der meteorologischen Daten. Es zeigt sich, dass der Jahreszy-
klus ein anderer ist als etwa in Europa oder Hokkaido. Zwar ist der Win-
ter kalt, aber die Friihjahrserwirmung kommt schon einen Monat {riiher,
ohne dass dies auch fiir das Ausschlagen der Laubbidume zutrifft. Es ist also
in Nordostjapan tatsichlich eine héhere Warmesumme als Anpassungscha-
rakter notig. Wir begniigen uns mit der Aufzahlung dieser grossen Linien.
Tatsachlich lassen sich noch eine ganze Reihe von Untergruppen mit dem

® Niheres in GoLpscumipt, R., Untersuchungen zur Genetik der geographischen Varia-
tion. V. Roux Arch. 1932,
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Klima ihres Wohnorts in Beziehung bringen. Wir verzichten auch darauf,
auszufiihren, dass noch andere Erbunterschiede fiir den gleichen Vorgang
nachgewiesen werden konnen. So ist der Vant’Hoffsche Q.-Quotient fiir
verschiedene Rassen verschieden, woraus auf eine erblich verschiedene Ein-
stellung auf verschieden hohe Temperaturoptima geschlossen werden kann.
Vom genetischen Standpunkt aus sind also die geographischen Formen in
Bezug auf die Inkubationszeit erblich verschieden, und zwar beruht die Ver-
schiedenheit auf verschiedenen Geschwindigkeiten im Ablauf eines Haupt-
prozesses und mehrerer Nebenprozesse. Es ist also eine polymere Vererbung,
wahrscheinlich mit einem Hauptgen und mehreren Modifikatoren zu erwar-
ten.

Hier ist nun ein Beispiel der genetischen Analyse bei Kreuzung von zwei
Formen mit langer und kurzer Inkubationszeit: F; zeigt unvollkommene Do-
minanz der langsameren Rasse und ausserdem Matroklinie. F, zeigt die
Kurve einer polymeren Spaltung, deren Hauptgebiet auf der dominanten
Seite liegt. Eine Entscheidung dariiber, ob die Serie der Rassenunterschiede
auf verschiedenen Genkombinationen beruht oder mehr auf multipeln Al-
lelen des Hauptgens, steht noch aus, und von allen Einzelheiten und Kom-
plikationen sei hier abgesehen. Die Hauptsache steht jedenfalls fest, dass
eine typische, geordnete Reihe von Anpassungen an die Umgebung mende-
listisch aufgelost ist.

Es sei auf die weitere Beschreibung anderer Charaktere, die unsere geo-
graphischen Rassen unterscheiden, hier verzichtet. Nur mit einem Wort sei
auf einen Punkt eingegangen, dessen Erwiahnung Sie von mir erwarten, die
Zytologie. Samtliche Rassen besitzen haploid 31 Chromosomen, die nicht so
deutlich verschieden sind, dass man sie einzeln vergleichen konnte.'® Dagegen
finden sich typische Unterschiede in der gesamten Chromatinmenge, wie ein
Vergleich einer chromatinreichen mit einer chromatinarmen Platte zeigt.
Es wurde nun versucht, diesen Charakter fiir die geographischen Rassen zu
vergleichen, und dabei zeigte sich merkwiirdigerweise, dass die Chromatin-
masse umgekehrt proportional der Stirke der Geschlechtsrassen ist. Was
das bedeutet, ist eine Spezialfrage, die nicht zu unserem heutigen Thema
gehort.

Wir haben nun gezeigt, dass eine Serie geographischer Rassen der glei-
chen Art innerhalb ihres Verbreitungsgebietes sich durch Erbeigenschaften
unterscheiden, die in geordneter Weise von Lokalitidt zu Lokalitat verschie-
den sind, ohne dass sich die einzelnen Typen von Unterscheidungscharak-

® Niheres in GoLpscaMint, R., Untersuchungen zur Genetik der geographischen Varia-
tion. IV. Roux Arch. 126. 1932.
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teren vollstandig ortsweise decken. Wir haben gesehen, dass sich darunter
typische Anpassungscharaktere finden, die den Lebenszyklus der Form auf
den Jahreszeitenzyklus der Natur einstellen, und ferner andere Charaktere,
deren Anpassungseigenschaft in gleicher Richtung vermutet werden muss,
ohne dass sie ohne weiteres sichtbar ist. Wir haben ferner gesehen, dass
genetisch an der Verursachung dieser reithenweise geordneten Erbunter-
schiede alle Typen mendelnder Vererbung beteiligt sind, einfache und ge-
schlechtskontrollierte Vererbung, multiple Allele, polymere Gene und endlich
auch zytoplasmatische Unterschiede, sowie solche in der Chromatinquan-
titat. Nunmehr fragt es sich, welche Schliisse aus diesem so vollstindig analy-
sierten Fall fiir das Hauptproblem, die Evolution, gezogen werden sollen.
Die entscheidende Frage ist dabei die, ob die Ausbildung der geogra-
phischen Rassen innerhalb einer Art oder eines Rassenkreises als Vorstufe
des Artbildungsvorgangs betrachtet werden kann, oder doch wenigstens als
Modell fiir diesen Vorgang. Wenn wir uns fragen, was auf Grund unserer
Analyse vom genetischen Standpunkt aus den Vorgang der geographischen
Variation am besten charakterisiert, so ist es zweifellos das, dass sich durch
viele Mutationsschritte teils der gleichen Gene in Form von Reihen multipler
Allele, teils mehrerer den gleichen Charakter beeinflussender Gene, also in
Form der Ausbildung polymerer Verschiedenheit, quantitativ verschiedene,
in einer Reihe anzuordnende Erbtypen einer oder mehrerer Eigenschaften
gebildet haben, die fiir bestimmte dussere Bedingungen Anpassungswert be-
sitzen—in unserem Beispiel Lebenszyklus und Naturzyklus koordinieren—
und damit die Besiedlung neuer Areale erlauben. Trotzdem die so entstan-
denen Verschiedenheiten so weit gehen konnen, dass sie die normale Fortpflan-
zung zwischen zwei solchen Rassen unmoéglich machen, bleiben alle entschei-
denden Artcharaktere unberiihrt. Wenn wir uns die Entwicklung der Art-
charaktere des Individuums auf Grund seiner Erbanlage so vorstellen, wie
es in meiner “physiologischen Theorie der Vererbung” geschehen ist' eine
Vorstellung, fiir die es meiner Ansicht nach keine Alternative gibt, also als
das in ihren zeitlichen Ablaufen genau dosierte Zusammenspiel von Reak-
tionsketten, die damit zu einem System verbunden sind, in dem sich jedes
Glied zwangsliufig in das andere fiigt, dann gibt es nur zwei Typen von
Verdnderungen in einem solchen System: entweder Verdnderungen, die
das ganze System treffen und ihm einen neuen, veridnderten Gleich-
gewichtszustand verschaffen; oder Verdnderungen, die solche Glieder
des Systems treffen, deren Ablaufsgeschwindigkeiten nach der einen

" GoLpscH MIDT, R.: Die quantitativen Grundlagen von Vererbung und Artbildung. Ber-
lin: J. Springer, 1920 und Physiologische Theorie der Vererbung. Berlin: J. Springer, 1927.
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oder anderen Richtung geindert werden kénnen, chne dass dadurch das
Gleichgewicht des Systems gestort wird. Natiirlich haben die letzteren Aen-
derungen aus ihrem Wesen heraus (grossere und grossere Beschleunigung
oder Verlangsamung eines Reaktionsablaufs) die Neigung, orthogenetisch
zu sein.’”® Es scheint mir nun keinem Zweifel zu unterliegen, dass im Tier-
reich der Vorgang der Bildung geographischer Rassen der zweiten Kategorie
angehort, der Verschiebung einzelner Reaktionsketten innerhalb des Sys-
tems ; dass aber die Artbildung auf Grund der ersten Kategorie erfolgt, durch
Veranderung ganzer Teile des Systems. Die geographische Variation, deren
genetische Grundlage jetzt in einem Fall bekannt ist, wire also weder eine
Vorstufe noch ein Modell fiir den Artbildungsvorgang, sondern nur ein
Vorgang, der innerhalb der uniiberschreitbaren Grenzen des Systems der
gegebenen Art durch relativ einfache genetische Vorginge Anpassungen
innerhalb des Artbildes an allerlei verschiedene Umgebungen gestattet. Dass
dem so ist, kann mit einem Beispiel belegt werden. Hier sehen wir ein paar
nahe verwandte Arten der Gattung Lymantria, nimlich die hier behandelte
dispar, ferner monacha und mathura. Sie sind als Falter ziemlich verschieden
und als Raupen noch viel mehr. Alle drei kommen nebeneinander in Japan
vor, wenn auch in verschiedener Hiufigkeit, und sie haben den gleichen
Lebenszyklus, so gleich, dass ich in China einmal am gleichen Fleck Dutzende
von dispar und mathura ¢ gleichzeitig nebeneinander ihre Eier ablegen sah.
Trotzdem hat es das System der dispar erlaubt, die besprochene Verbreitung
durch Bildung geographischer Rassen anzunehmen; der monacha dagegen
nur eine nordliche Verbreitung in Ostasien und Verbreitung iiber ganz Eu-
ropa, der mathura aber eine Verbreitung nur {iber das warme Asien von
Japan bis Indien. Aber keine dieser geographischen Rassen nihert eine Art
der anderen im geringsten an.

Aber auch noch von einer ganz anderen Seite her kann diese Schluss-
folgerung bestitigt werden. Es ist klar, dass in einem Entwicklungssystem,
das auf dem Prinzip abgestimmter Reaktionsgeschwindigkeiten aufgebaut
ist, nichterbliche Verschiebungen, also Modifikationen im Phanotypus, nur
so weit moglich sind, als das ganze System dadurch nicht aus dem Gleichge-
wicht gebracht wird. Genau das Gleiche aber erschlossen wir fiir die muta-
tiven Verinderungen innerhalb des Artbildes, die allein fiir die geogra-
phische Variation in Betracht kommen. Nun ist es eine alte Erfahrung, die
wir experimentell auch bestitigen konnen, dass es bei Schmetterlingen mog-
lich ist, rein modifikatorisch im Temperaturversuch einen Phinotypus zu

™ Diese einfache physiologische Erklirung der Orthogenesis, die ich in der Schrift von
1920 (s. oben 11) gab, ist merkwiirdigerweise nie beachtet worden.
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erzeugen, der mit dem Typus bestimmter geographischer Rassen identisch
ist; auch mit den meisten genetischen Unterscheidungsmerkmalen der Ly-
mantriarassen konnen wir den gleichen Versuch erfolgreich machen, was
eben zeigt, dass die betreffende Mutation nur die verschiebbaren Reaktions-
ablaufe innerhalb des Systems trifft. Es sei iibrigens dazu bemerkt, dass dies
ebenso fiir die meisten sonst von den Genetikern studierten Mutationen
zutrifft; ich konnte im Temperaturversuch eine grosse Reihe nicht erblicher,
rein modifikatorischer Phanotypen von Drosophila erzeugen, die nicht von
wohlbekannten Mutanten zu unterscheiden sind. Die Parallele zum Vor-
hergehenden liegt auf der Hand.

Wie aber kommen denn die grosseren Verinderungen in ganzen Teilen
des Reaktionssystems zustande, die zu wirklicher Artbildung fithren? Bedeu-
ten sie eine immer und immer wieder weitergefithrte Haufung der kleinen
Aenderungen mit allmdhlichem Umbau des Systems? Oder bedeuten sie mu-
tative Aenderungen an kritischen Punkten des Systems, also an embryo-
nalen Segregationspunkten, die mit einem Schlag das ganze System verin-
dern ? Oder gehoren dazu noch Aenderungen des Substrats der Reaktionsket-
ten, also des Plasmas? Wir miissen ehrlicherweise gestehen, dass wir uns
dariiber allerlei Gedanken machen konnen, aber zunachst im Tierreich keinen
Weg zur experimentellen Inangriffnahme sehen. Dass es trotzdem solche
Wege geben muss, sei zum Schluss an einem Beispiel gezeigt. Bei Lymantria
dispar hat das 3 langgefiederte Antennen, das ¢ kurzgefiederte. In der
Entwicklung der ménnlichen Antenne kommt ein Stadium vor, in dem die
innere Fiederreihe noch kurz ist, die dussere lang. Das gleicht sich erst spiter
durch Wachstum aus. Bei intersexuellen 38 aber kann dieses Stadium
dauernd erhalten bleiben, wenn der Drehpunkt fiir die Geschlechtsumwand-
lung gerade in jenes Entwicklungsstadium féllt."® Bei intersexuellen ¢ kann
ferner ebenfalls aus bestimmten embryologischen Griinden die Bildung von
Platten anstelle von Fiedern eintreten. Nun ist der fiir das intersexuelle &
gezeigte Zustand typisch fiir das normale 3 einer ganz anderen Art Orgyia
antiqua, und ebenso der Zustand des letzten Bildes fiir die weit entfernten
Cossus-Arten. Was also bei Intersexualitit durch abnorme Stérung des
Zusammenarbeitens der Reaktionsablaufe als pathologisches Produkt
hervorgebracht wird, wird bei jenen Arten typisch durch ihr normales Reak-
tionssystem zustande gebracht. Daraus folgt: wem es gelingt, eine dem
Beispiel entsprechende Veranderung im Ablauf einer Gruppe determinier-
ender embryonaler Reaktionsketten herbeizufiihren, ohne dass das ganze
System in Unordnung gebracht wird, der hat eine neue Art erzeugt.

B Einzelheiten bei R. GoLpscaMiIpT: Untersuchungen {iber Intersexualitit I-V. Zs. ind
Abst.23-54: 1920-30.



