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Zusammenfassung

SCHERNER, E. R. (1984): Die immutabilisMutante als Grundlage populationsgenetischer Untersu-
chungen am Hockerschwan (Cygnus olor). Okol. Vogel 6:175-183.

Neben »normal« gefarbten Hockerschwanen leben vielerorts auch immutabilisTiere. Dunen- und
Jugendkleid solcher Individuen sind »weif}«, die Fufle und Laufe zeitlebens fleischfarben. Ursache ist
eine rezessive Erbanlage im X-Chromosom. Die entsprechende Genfrequenz kann aufgrund der pha-
notypischen Zusammensetzung einer Stichprobe geschatzt werden. Besondere Formeln gelten, wenn
Informationen iiber die Geschlechtszugehorigkeit der beriicksichtigten Vogel fehlen.

Der Farbdimorphismus von C. olor bietet gunstige Voraussetzungen fur das Studium einiger
Aspekte der Populationsgenetik (z.B. »Genetische Drift«und Genfluff). Dazu bedarf es auch gesicherter
Erkenntnisse uber die moglichen Vorteile der immutabilisMerkmale.

Summary

SCHERNER, E. R. (1984): The immutabilisMutant (»Polish Morphc) as a Basis for Population Genetic
Studies in the Mute Swan (Cygnus olor). Ecol. Birds 6:175-183.

Two phases, termed »normal«and immutabilis respectively, are known in the Mute Swan. The differ-
ences between them refer to colours of down coat, juvenile plumage and unfeathered skin parts (eg,
feet). The dimorphism may be treated as being controlled by a single pair of sex-linked alleles with domi-
nance of the »normal« gene.

This paper reviews former and present speculations on the character of the »Polish Swan« since its
first description in 1686. Moreover, estimation of gene frequencies and appropriate confidence inter-
vals based on the proportion of immutabilis birds in a sample is explained. Different equations refer to
d, @,and mixed assemblages of either fixed or unknown sex composition. Applications of the formulae
are illustrated using population data obtained at Wolfsburg (Lower Saxony).

As the polymorphism in C. olor is amendable to quantitative analysis it can be used to evaluate fun-
damental aspects of population genetics involving, e.g, genetic drift (»founder principle«) and gene
flow. For further perspectives additional informations about possible advantages for the immutabilis
phenotype are required.

" 8. Mitteilung aus dem Nordwestdeutschen Hockerschwan-Projekt.
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1. Einleitung

In vielen Regionen treten neben »normal« gefarbten Hockerschwanen auch
immutabilis Tiere auf. Die Varianten sind bereits im Dunenkleid deutlich unter-
scheidbar (Oberseite »grau« oder »weifl«; genaue Beschreibung und Abbildung s.
NEeLson 1976). Obwohl nicht wenige, in Mitteleuropa sogar die meisten Populatio-
nen beide Phasen enthalten, ist dieser Polymorphismus nur mangelhaft bekannt
und in manchen Vogelbestimmungsbiichern unberucksichtigt geblieben (z.B. Pe-
TERSON et al. 1965, Makatscu 1969, Bruun et al.1971, Harrison 1975).

Der Hockerschwan ist ein auffalliger Grofivogel, der hiufig auch inmitten von
Ortschaften siedelt. Der beide Geschlechter und samtliche Altersklassen betref-
tende Farbdimorphismus bietet daher besonders glinstige Moglichkeiten fiir popu-
lationsgenetische Forschungen. Die folgende Studie unterrichtet iber die erblichen
und statistischen Voraussetzungen.

2. Genetische Voraussetzungen

1686 erwahnte PLoT eine offenbar noch unbeschriebene Art, die weifl und so
grofl wie der Hockerschwan war, aber blairote Laufe (»leggs . . . of a blushy red«)
besafl und darin der Hausgans (Anser anserf. domestica) dhnelte. Er gab ihr deshalb
den Beinamen »Cygnus Anseroides<. Nachkommen der auf dem Trent bei Rugeley
(Staffordshire/England) gehaltenen Vogel trugen bereits als Jungtiere ein weifles
Gefieder.

1838 berichtete YARRELL Uiber eine Spezies, die seit einigen Jahren von Londoner
Zoohindlern angeboten und wegen ihrer Herkunft (Ostsee) als »Polnischer
Schwan« bezeichnet wurde. Obwohl dem Hockerschwan sehr ahnlich, hatte sie
nicht tiefschwarze, sondern blaf3-aschgraue Fufle und Laufe (»of a pale ash-grey
colour«). Weil Dunen- und Jugendkleid in England geschlipfter Vogel weifl waren,
erhielt die Art den Namen »Cygnus immutabilis«(»Unveranderlicher Schwan«). Im
Winter 1837/38 zogen Trupps solcher Tiere sogar entlang der Kuste zwischen
Schottland und Themse-Mindung sidwarts. Dabei fanden mehrere Individuen den
Tod (z. B. ein Exemplar in Kent auf dem Medway erlegt).

Schon bald nach 1838 entstanden Zweifel am Artcharakter des »Unveranderli-
chen Schwans«. Die Klarung brachte ScuLEGEL mit der 1860 durch Brasus etal. ver-
offentlichten Beobachtung, dafl weifle und graue Dunenjunge als Geschwister auf-
treten konnen. Eine weitere Mischbrut, deren Nachkommen fortpflanzungsfahig
waren, beschrieb z. B. BRicGEMANN 1875. Damit war erwiesen, dafy C. immutabilis
und C. olor Angehorige derselben Spezies sind.

Die hellfuffige Hockerschwan-Variante galt lange als Raritat, fir die Sammler
und Zoologische Garten hohe Preise boten. So berichtete PrannenscumiDT 1888,
daf} in Frankreich »fur den frisch erlegten C. immutabilisim Fleisch 60 bis 75 Mark«
zu erzielen seien. Mancherorts wurde auch die Zucht reinerbiger Individuen ange-
strebt, in den Niederlanden noch im 20. Jahrhundert (HeimnroTH in PETERS 1931,
KEar 1972).
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In der 1837 durch Aussetzen eines Paares begriindeten Population des Genfer
Sees wurden weifle Jungvogel erstmals 31 Jahre danach bemerkt. Unter 372 zwi-
schen 1868 und 1899 geschlupften Individuen erreichten immautabilis Tiere mit 28%
jedoch einen relativ hohen Anteil (Forer 1869, 1899aund b, 1904). Dabei soll es sich
stets um @ gehandelt haben?. Die Anwendung der MenpeLschen Regeln fir den
dominant-rezessiven Erbgang konnte das plétzliche Erscheinen und die rasche Ver-
mehrung der Variante aber nicht erklaren. MaiLLerer (1921) vermutete deshalb
eine Infektion der Keimdrisen als Ursache der Farbanomalie sowie eine Immunitat
der & gegentber den Erregern.

Um 1864 erbriitete in Bremen ein Paar »normaler« (schwarzfufliger) Hocker-
schwine drei Junge, unter denen sich zwei weifle befanden (BricGEmMANN 1875).
Wie zunachst auch von MarLLerer (1921) angenommen, ist die genetische Grund-
lage der immutabilisMerkmale also rezessiv. Trotzdem wurden selbst nach 1930
gegensatzliche, nicht durch Beobachtungen gesicherte Auffassungen tber die Qua-
litat der Erbfaktoren vertreten (s. PETers 1931, GROEBBELs 1936).

1968 konnten Munro et al. die Firbungen von Fiflen und Laufen sowie Dunen-
und Jugendkleid auf Erbanlagen zurtuckfihren, welche sich im X-Chromosom
. befinden. Die rezessiven immutabilisMerkmale treten daher vorzugsweise bei @
auflerlich hervor. So waren in Rhode Island (Nordamerika) 10% der & (n=288),
aber 26% der @ (n=200) »Unveranderliche Schwane«.

Wird die immutabilis Anlage als aund das dominante, fiir die »normalen« Merk-
male verantwortliche Allel mit A bezeichnet, sind drei Kombinationen mdglich: AA
(homozygot »normal«), Aa (heterozygot »normal«) sowie aa (homozygot immau-
tabiliy). Dies gilt uneingeschrankt fir 3. Dem @ fehlt jedoch ein zweites X-Chromo-
som (durch Oangezeigt), weshalb hier nur folgende Genotypen vorkommen kon-
nen: AO (hemizygot »normal«) und 20 (hemizygot immutabilis). Somitist zwischen
sechs Paarungstypen zu unterscheiden (Tab. 1), von denen zwei die Annahme eines
dominant-rezessiven, »geschlechtsgebundenen« Erbganges nachtriglich bestati-
gen:

(1) Bei der Kreuzung von immutabilis-3(ad) mit »normalen« Q@ (AO) mussen die
weiflen Pulli Q (20), die grauen jedoch 3(Aq) sein. Munro et al. (1968) uberpruften
zwel derartige Familien und beobachteten, dafl Phanotyp und Geschlecht erwar-
tungsgemafl kombiniert waren (16 Individuen). Larzer (briefl) entdeckte 1972
ebenfalls ein aa-AO-Paar mit unterschiedlich gefairbtem Nachwuchs. Das immu-
tabilisJunge wurde beringt und erwies sich, spater britend gefunden, als Q.

(2) »Unveranderliche Schwane«, welche der Kreuzung »normaler« Individuen
entstammen, mussen @ sein (20), und das adulte J ist in diesem Fall heterozygot
(Aa). Larzer (briefl) beringte sechs weifle Junge dieses Ursprunges. Ein Vogel
wurde spater nistend beobachtet und war erwartungsgemaf ein @ (WrrTic briefl).
Auch bei den 1875 von BrGGEMANN beschriebenen immutabilis Tieren (s.0.) han-
delte es sich um Q (weitere Beispiele s. Rurrenseek & ANDERSEN-HARILD 1979).

2 Die Vermutung, dafl die Fufifirbung ein Geschlechtsmerkmal sei (Cornu und Monop in FOREL 1904),
konnte Forer (1899¢, 1904) durch Beobachtungen am Ziirich-See widerlegen.
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Tabelle 1. Ubersicht der moglichen Genotypen
von Elterntieren und Nachkommen bei der
Kreuzung von »normalen« Individuen mit im-
mutabilis-Vogeln (dunkle Felder zeigen »nor-
male« Phanotypen an; vgl. Text).

Table 1. Synopsis of possible parentand offspring
genotypes for matings between »normal«and 7m-
mutabilis birds (shaded squares represent »nor-
mal«individuals). A refers to the dominant »nor-
mal« gene, while 2 denotes the recessive immu-
tabilis allele. Since the inheritance pattern is sex
linked, only two genotypes can be found in @
(AO, aO)instead of three combinations in & (AA,
Aa, aa).

3. Statistische Grundlagen

Jedes X-Chromosom ist Trager von A oder 4, deren relative Haufigkeiten mit p
bzw. gbezeichnet werden (p+ g=1). Die Genotypen AA, Aaund aatreten, wie bei
diploiden Organismen tblich,im Verhaltnis 77 : 2 pg: ¢*auf (p*+ 2 pg+ ¢°=1).Sind
von N,, 8 i, immutabilisTiere, so reprasentiert 7,/N,, den Anteil ¢°. Daraus erfolgt
als Genfrequenz

(1)

Die @ haben lediglich ein X-Chromosom, weshalb nur die Genotypen AOund 20
moglich sind. Befinden sich unter Nyoi; immutabilis-Vogel, ist
i
__f
Nf 2).
Wird der gewogene Mittelwert aus (1) und (2) gebildet, entsteht als relative Haufig-
keit von 2 in der Population

iy )
2 s _ 5 .
N N, N,+ N Ny
“ N,+N;

3)-
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Dabei ist die Genfrequenz auf die Gesamtheit der X-Chromosomen (nicht der
Gameten!) bezogen.

Wenn Angaben tber das Geschlecht der Vogel fehlen, kann mit z/Nnur die rela-
tive Haufigkeit der immutabilisTiere (i)in der Population (N)direktkalkuliert wer-
den. Bei einem S-Anteil S (? entsprechend 1-S) sind von 7 »Unveranderlichen
Schwanen« g2 - § - N J sowie g * (1-S) + N Q. Daraus folgen

i=¢*- S+ N+gqg- (1SN

und

' 15" 1§
q9= \‘/S N+(45) — 28 ).

Die angefiihrten Gleichungen gelten fir ideale Bedingungen (N, = co , Ny= oo
bzw. N= o0). Die Genfrequenz in realen Populationen kann nur geschatzt werden
Grundlage ist der durch Zahlung ermittelte Anteil der immutabilis-Vigel
(in/N,,, i/ N;bzw. i/N). Es handelt sich um eine Haufigkeitsziffer, der die von
BUNKE (1959) tabellierten Konfidenzgrenzen zukommen (Weser 1972: Taf. 8 und
8a). Letztere ermoglichen die Kalkulation eines Vertrauensbereiches, der den
wahren Wert von gmit gentiigend hoher Wahrscheinlichkeit einschliefit. Die folgen-
den Beispiele fur die Bestimmung von 95-%-Intervallen basieren auf Untersuchun-
gen an einer niedersachsischen Population (Tab. 2):

Tabelle 2. Haufigkeit »Unveranderlicher Schwine«und Frequenz der immutabilis-Erbanlage (g, mit 95-
%-Konfidenzintervall) in der Population von Wolfsburg (Niedersachsen). Die Zahlergebnisse stammen
aus den Jahren 1965-1981 (LatzeL & ScHERNER unveroff).

Table 2. Frequencies of the »Polish« variant and the immutabilisallele () in the Mute Swan population
at Wolfsburg (Lower Saxony) based on census results obtained during 1965-81 by LaTzEL & SCHERNER.
The samples contain 22 marked breeding birds and 141 cygnets (before reaching the flying stage). The
values of gand the corresponding 95-%-confidence-intervals are estimated from the equations given on
pp- 178-180.

Ziahlergebnisse Schatzwerte
Individuen davon
insgesamt immutabilis-Tiere 9
Brutvogel Y d 13 1 0,28 (0,00-0,46)
Q 9 3 033  (0,12-:0,67)
zusammen 22 0,30 (0,02-0,55)
Jungvogel 2 141 27 0,30 (0,20-0,42)

Y nur beringte Tiere
) zum Zeitpunkt ihrer Entdeckung (vor Erreichen der Flugfahigkeit)
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(1) Beiden reproduktiven G ergibt die Zahlung 7,/N,,= 1/13 = 0,077. Die zuge-
horigen Vertrauensgrenzen nach Bunke sind 0,000 und 0,215. Gleichung (1) liefert
den Schatzwert g = 0,28 mit dem Konfidenzintervall 0,00-0,46.

(2) Fur die reproduktiven @ wurde 7/N;= 3/9 = 0,333 ermittelt. Die Vertrauens-
grenzen nach Bunke lauten 0,120 unc{ 0,667. i) Gleichung (2) sind die Quo-
tienten identisch mit g und dem Konfidenzintervall.

(3) Fur die Brutvogel ist g= 0,30 (gewogenes Mittel ). Werden jeweils gleichzeitig
fur  und Q die unteren bzw. oberen Vertrauensgrenzen nach Bunke in Gleichung
(3) eingesetzt, folgt mit

|y 0,000!- 13+0,120 - 9 002
und 13+9

|/0,215] 13+0,667 - 9 _ S5
13+9 ’
das gesuchte Konfidenzintervall.

Gleichung (4) setzt die Kenntnis der Sexilitat voraus. Zumindest fiir Jungvogel
kann ein ausgeglichenes Geschlechterverhaltnis (S = 0,5) erwartet und daher die
Schatzformel

/ i 1| 1
2N +'4‘| 7 )
verwendet werden. In Stichproben sind zufallige Abweichungen moglich, doch

durfte bei genugend groflem N der 3-Anteil generell 40-60% betragen. Diesem
Intervall (S = 0,4 bzw. 0,6) entsprechen

5 9| 3
‘/ N 2)

und
‘/ ~NT ’ (5b).

Durch FEinsetzen der Konfidenzgrenzen nach Bunke in (5a) bzw. (5b) lafit sich
naherungsweise jener Vertrauensbereich konstruieren, der den wahren Wert von ¢
mit hinreichender Wahrscheinlichkeit einschliefit.

Beispiel: Unter 141 vor dem Fluggewerden entdeckten Hockerschwanen befan-
den sich 27 immutabilis-Tiere (Tab. 2). Aus Gleichung (5) folgt der Schatzwert g=
0,30. Die fur /N = 27/141 durch lineare Extrapolation bestimmten 95-%-Ver-
trauensgrenzen nach Bunke lauten 0,134 und 0,271. Sie ergeben tiber (5a) bzw. (5b)
das gesuchte Konfidenzintervall 0,20-0,42.
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Ohne besondere Verfahren wie Sektion oder Kloakentest (z.B. BAuer & GLuTz
voN Brorzuem 1968: 14-16) kann die Geschlechtszugehorigkeit von Hocker-
schwanen meist nur bei Brutvogeln eindeutig ermittelt werden. Die Anwendung
von (1), (2) und (3) beschrankt sich daher allgemein auf diese Gruppe. Fur andere
Kategorien steht Gleichung (4) zur Verfugung, sofern die Sexilitatin der Stichprobe
bekannt ist.

Unter den noch nicht fluggen Jungtieren betragt das Geschlechterverhaltnis
annahernd 1: 1 (MaTH1asson 1976, CoLEman & Minton 1979). Groflere Abwei-
chungen sind bei alteren Gruppen moglich. So iberwogen J in der Population des
Berliner Raumes friher offenbar »ganz bedeutend« (BorLe 1892), und an schwedi-
schen Mauserplatzen kann ihr Anteil 62-68% erreichen (Marniasson 1973aund b,
1976). Gleichung (5) sollte daher stets zusammen mit (5a) und (5b) verwendet wer-
den, letztere eventuell mit § = 0,7 statt 0,6.

4. Anmerkungen

Die immutabilis- Mutante gilt haufig als Beispiel fur Albinismus (HiLprecHT 1970
u. a.) oder Albinoidismus (z.B. GroeBBELs 1936). Dunenjunge dieser und der »nor-
malen« Phase differieren aber lediglich in Farbhelligkeit und -sattigung®. Wahr-
scheinlich sind zwei im X-Chromosom lokalisierte Genpaare wirksam, von denen
das erste den Grau-Anteil, das andere die Dichte einer blassen chromatischen Pig-
mentierung bestimmt (NeLson 1976). Da ein Kopplungsfall vorliegt, kann der
eigentlich dihybride Erbgang vereinfacht wie auf .177 dargestellt werden (tatsach-
lich ware A fur mehr, afur weniger Grau verantwortlich). Ebenso genugt zumindest
feldornithologisch die traditionelle, nicht korrekte Unterscheidung zwischen
»weiflen« und »grauen« Pulli.

Eindeutige Berichte tiber »Unveranderliche Schwane«als Angehorige eines vom
Menschen unabhangigen Brutbestandes fehlen zumindest fur die Zeit vor 1925.
Daher mufd das immutabilis-Gen in den autochthonen, Anfang des 20. Jahrhunderts
stark dezimierten Populationen (»Wildvogel«) sehr selten gewesen sein oder sogar
gefehlt haben. Sicher aber ist die Frequenz dieser Erbanlage unter den in Gefangen-
schaft lebenden Tieren nach 1838 erheblich angestiegen (vgl. S. 177). Die nicht erwie-
sene Annahme, daf8 helle Tarsen und das weifle Dunenkleid Domestikationser-
scheinungen darstellen (z.B. Forer 1904, HiLprecuT 1968), geht darauf zurick.
Entsprechend gelten dunkle Pulli haufig als »wildfarben« (Niess 1965 u. a.).

? Fir Tarsus- und Schnabelfarbung diirften diese Verhiltnisse nach Ablegen der Nestdunen fortbeste-
h‘en, doch fehlen kolorimetrische Untersuchungen. Dabei ware auch zu prifen, ob immutabilis-Tiere
cin spezielles Jugendkleid oder aber schon beim Fliggewerden ein Adultgefieder tragen.
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Polymorphismen gehdren zum regularen Erscheinungsbild vieler Spezies. So ist
der Farbdichromatismus nicht auf C. olorbeschrankt. Entsprechende, noch wenig
erforschte Phasen gibt es bei Trauerschwan (C. atratus; WiLMore 1974, SCHERNER
unver6ff.), Trompeterschwan ( C. [cygnus] buccinator; DELacour 1954, Banko 1960)
und Zwergschwan (C. [columbianus] bewickiz, Evans & LesreT 1973, HALLQuisT &
LewanDER 1977). Trotzdem wird der immutabilisMerkmalskomplex oft als »Entar-
tung«angesehen, vergleichbar etwa einer Schnabel- oder Flugelmifibildung (PETERS
1931, DénLinG 1932, HiprecHT 1970 u.a.). Diese Auffassung gipfelt manchmal in
der Hoffnung, durch Selektion fur eine »gesunde« Population sorgen zu konnen
(Niess 1965 und 1969, Jacosy et al. 1970).

»Unveranderliche Schwane« gehoren meist jenen Bestanden an, die auf Einbtr-
gerungen im 19. oder 20. Jahrhundert zuriickgehen (z.B. Nordwestdeutschland;
Scuerner 1981). Der Zusammenhang zwischen Herkunft und Erbgut bedingt
Populationen unterschiedlicher Struktur, deren nachtragliche Veranderung etwa
durch Individuenaustausch moglich ist. Mit seiner raumlich und zeitlich wechseln-
den Frequenz bietet das immutabilis-Allel so die Gelegenheit zum Studium von
Genetischer Drift (»Grunderprinzip«) und Genflufi.

Bisher ist nicht bekannt, ob den Phinotypen gleiche Uberlebensfahigkeiten
zukommen (Beringer sollten daher neben Alter und Geschlecht auch die Phasenzu-
gehorigkeit des markierten Vogels vermerken). Zweifellos sind in gemischten Bru-
ten die weilen Jungen durchschnittlich kleiner als die grauen (s. NewTton 1887,
DénLING 1932, PETERS 1937). Diese schwachere Konstitution wird offenbar vorge-
tauscht durch den bei »Unveranderlichen Schwanen«allgemein erhohten @-Anteil.
Sicher erscheint, dafl unter verschieden gefarbten Geschwistern die dunklen einen
grofleren Schutz vor elterlicher Aggression genieflen (SoxoLowskr 1960, MESTER
1968, NormaN 1977). Andererseits haben immutabilis-Q vermutlich bessere Aus-
sichten auf eine Verpaarung schon im ersten Lebensjahr (Bacon 1980). Einer Kla-
rung bedarf schliefllich die Frage nach dem Einfluf der Pigmentierung auf die Ther-
moregulation (s. Rurrenseex & ANDErRSEN-HariLD 1979).
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