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Inleiding en begrippen

Men heeft reeds lang een globaal inzicht in de erfelijkheid van de
basiskleuren van het haar bij paarden. Nu men echter in de fokkerij
(vooral bij die van de Welshpony) in aanraking komt met meer kleur-
variaties dan het traditionele bruin, zwart en vos, is het gewenst, de
ideeén en hypothesen betreffende hun ontstaan eens nader te bezien. Dit
komt neer op de studie van hun genetische achtergrond. In deze publika-
tie zullen daarbij voornamelijk de inzichten van Castle worden gevolgd,
een van de autoriteiten op dit gebied.

Dit heeft ertoe geleid, bij de indeling naar hoofdstukken niet de kleuren
zelf, maar de genetische factoren, die men voor de haarkleur van het
paard bepalend acht, centraal te stellen. Nu is daarover niet veel bekend,
zodat men voor vele kwesties voorlopig aangewezen blijft op informatie
uit de vergelijkende genetica van haarkleuren bij andere diersoorten.
Daar komt bij, dat het onderzoek bij paarden door het grote generatie-
interval en het kleine aantal afstammelingen veel tijd zal kosten en duur
is, vooral in vergelijking met dat bij knaagdieren. Het genetisch populatie-
onderzoek van stamboekgegevens kan dit bezwaar maar ten dele opheffen
mede daar de gegevens hieruit dikwijls onvolledig en onbetrouwbaar zijn.

Op de eenvoudige Mendelse wetten van splitsing en hergroepering, die
voor de meeste kleurgenen gelden, en waarmee de uitkomst van een
paring, bijvoorbeeld bruin X zwart, kan worden bepaald, wordt niet
ingegaan. De kennis hiervan wordt bekend verondersteld. Wel teek het
nuttig, een overzicht{ te geven van de belangrijkste begrippen uit de
erfelijkheidsleer voor zover die ter sprake komen bij de haarkleurgenetica.

Wat het gebruik van genetische symbolen betreft bestaat helaas geen
uniformiteit. De aangewezen weg leek, hierbij de school van Castle als
nitgangspunt te nemen. Een beschrijving van de voornaamste haarkleu-
ren, alsmede de hiervoor momenteel gangbare benamingen, mag hierbij
niet ontbreken. De tegenwoordig daarvoor gebruikte nomenciatuur is
sterk vereenvoudigd in vergelijking met de vroegere, meer barokke aan-
duidingen, waardoor aan duidelijkheid zeker is gewonnen.



Begrippen uit de erfelijkheidsleer

chromosoom

gen (genen)

locus (toci)
mutatie
allel (allelen)

genotype

fenotype
gameten

homozygoot
fokzuiver

heterozygoot
fokonzuiver

reductiedeling
dominant

Chromosomen zijn, in een bepaald stadium van de
kerndeling zichtbare, staafvormige deeltjes opge-
bouwd uit kleurbare schijfjes die beschouwd worden
als dragers van erfelijke factoren of genen, en uit
minder goed kleurbare of heterochromatische ge-
deelten die door sommigen gezien worden als reser-
voirs van inactieve genen, leder gen heeft in het
chromosoom een bepaalde plaats of locus. Het gen
is op zo’n locus verwisselbaar met een door mutatie
(plotselinge verandering) ontstane functioneel ande-
re vorm of ailel van dit gen. In de lichaamscellen zijn
de chromosomen, dus ook de loci paarsgewijs aan-
wezig.

Het geheel van aanwezige genen, de genetische sa-
menstelling, noemt men het genotype; de uiterlijke
verschijningsvorm als uitdrukking van de werking
van de genen plus de uiterlijke omstandigheden
noemt men het fenotype. Door vereniging van twee
gameten (geslachtscellen) die op een bepaalde locus
hetzelfde allel (A of a) hebben ontstaat een organis-
me (individu), waarin dit allel dubbel aanwezig is
{AA of aa); voor dit allel heet het organisme dan
homozygoot: het kan op zijn beurt slechts A- of
a-gameten vormen; het is fokzuiver voor dit allel.
Wanneer de twee gameten een verschillend allel heb-
ben (A ena) op de betreffende locus ontstaat een
heterozygoot individu (Aa) dat fokonzuiver is: het
geeft namelijk voor de helft A-gameten en voor de
helft a-gameten af bij de vorming van de geslachts-
cellen (waarbij het aantal chromosomen tot de helft
wordt teruggebracht = reductiedeling).

In het algemeen krijgt een mutant allel het dominan-
tie-symbaool (hoofdletter} wanneer het zich in hete-
rozygote vorm in enig opzicht onderscheidt van het
oorspronkelijk gen. Meer in het bijzonder is een
factor dominant wanneer hij ook in heterozygote



recessief

anvolledig
dominant

intermediair

interactie
epistasie

hypostasie

cryptomeer

complementair

pleiotropie

polygenie

vorm volledig tot uvitdrukking komt, zodat feno-
typisch homozygoten en heterozygoten niet van
elkaar zijn te onderscheiden.

Een recessief allel (kleine letter) heeft geen effect in
enkelvoudige vorm, maar komt slechts tot uitdruk-
king in homozygote vorm. Onvolledig (incomplest
of partieel) dominant is een gen A wanneer het
bijbehorende kenmerk zich in de heterozygoot Aa
in geringere sterkte ontwikkelt dan in de homo-
zygoot AA, of wanneer het tot uitdrukking komt in
¢en fenotype dat intermediair is, d.w.z. staat tussen
de verschijningsvormen van de genotypen AA en aa.
Op verschillende wijzen kunnen allelen van één paar,
maar ook allelen van verschillende genparen elkaar
beinviceden in hun werking. Dit verschijnsel noemt
men interactie. Een van de vormen van niet-allele
interactie is de epistasie. Een epistatisch (‘boven-
staand’) gen maskeert het fenotypisch effect van een
ander gen (dit laatste is dan hypostatisch). Het epi-
statisch gen kan dominant zijn. Zo zal bij een wit-
geworden G-schimmel niet meer zichtbaar zijn wel-
ke Kleur oorspronkelijk aanwezig was. Het epista-
tisch gen kan ook recessief zijn: de albino, die
homozygoot is voor het recessieve c-allel, kan on-
zichtbaar (cryptomeer) alle andere kleurfactoren
voeren. Een andere vorm van interactie zien we bij
de bontgenen. Hier kunnen verschillende genen die
ieder een geringe graad van bontheid veroorzaken
elkaar zodanig beihvloeden, dat een geheel wit feno-
type ontstaat,

Factoren die elkaar wederkerig nodig hebben, dus
slechts gezamenlijk een bepaald kenmerk te voor-
schijn roepen, heten complementair.

De werking van een gen dat meer dan één kenmerk
beinvloedt noemt men pieiotropie. Vaak wordt een
kenmerk dat een kwantitatieve variabiliteit vertoont
bepaald door de samenwerking van meerdere gen-
paren {(polygenen), die ieder voor zich een klein
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additiefl
homomerie

modificator

penetrantie

expressiviteit

koppeling
van genen

uitwisseling
crossing over
translocatie

gen-duplicatie

inversie

positie-effect
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effect hebben. Binnen ieder genpaar kan de werking
intermediair of dominant zijn. Wanneer deze genen
elkaar versterken (additief werken) spreekt men van
cumulatieve polygenie of homomerie. Cumulatief
samenwerkende genen hebben vaak een werkings-
graad van zeer verschillende sterkte, zodat men
naast een hoofdgen, dat de ontwikkeling van een
kenmerk voornamelijk bepaalt, nog als modifica-
toren optredende bijgenen of modificerende genen
kan onderscheiden. Deze staan meestal samen als
het onverdeelde restgenotype tegenover &én paar
hoofdgenen.

Onder de penetrantie van ¢en gen verstaat men de
frequentie van voorkomen van het bijhehorende
kenmerk of het percentage waarin dit kenmerk in
het bij een bepaald genotype behorend fenotype tot
uitdrukking komt. De sterkte of graad van de ken-
merkontwikkeling in dit fenotype is de expressivi-
teit.

Genen die in hetzelfde chromosoom liggen en dus
samen worden overgeérfd heten gekoppeld.

Naast genmutaties kunnen ook veranderingen optre-
den in grotere structuren. Door breuken in de chro-
mosomen kunnen symmetrische delen uitgewisseld
worden tussen chromosomen van één paar. Deze
uitwisseling of ‘crossing over’ kan leiden tot schei-
ding van gekoppelde genen. Bij een translocatie
raakt een deel van een chromosoom los en hecht
zich aan een ander chromosoom. Een translocatie
tussen chromosomen van één paar leidt tot verdub-
beling van chromosoomdelen en dus tot gen-dupli-
catie. Aansluitend aan een dubbele breuk in een
chromosoom kan een inversie (omkering) optreden
van een stuk in dit chromoscom waardoor een wijzi-
ging plaatsvindt in de normale rangschikking van de
genlocaties. Wanneer deze verandering merkbaar is
in het fenotype spreekt men van een positie-effect,
Het vasistellen van meerdere mutante allelen van



muitiple allelen
allelomorfe serie

pseudo-allelen
complexlocus

homologie

eenzelfde gen, die dus per definitie alle tot een
bepaalde locus behoren en onderiing verwisselbaar
zijn op deze locus (en de Mendelse wetten volgen),
heeft geleid tot het begrip van de muitiple allelen of
allelomorfe serie. Binnen zo'n serie bestaat meestal
een trapsgewijze dominantie-verhouding voor wat
betreft de werkingsgraad van de allelen. Intussen
heeft men door het verschijnsel van uitwisseling
kunnen vaststellen dat bij verschillende series de
allelen pseudo-alielen zijn daar ze zich tegelijk op
dezelfde locus bevinden, die hierdoor als complex-
locus moet worden beschouwd.

Chromosomen van één paar noemt men wel homo-
loog. Men spreekt ook van homologie tussen genen
wanneer ze eenzelfde werking ontplooien bij ver-
schillende diersoorten, Deze homologie is een be-
langrijk begrip in de vergelijkende genetica. Het aan-
tonen van homologe genen berust o.a. op vergelij-
king van gekoppelde genen, op het voorkomen van
gelijke allelomorfe series, op het vaststellen van een-
zelfde effect van bepaalde recessieve factoren bij
kruising van nauwverwante diersoorten en op het
vaststellen van een gelijke pleiotropische werking
van deze genen; wat de haarkleurfactoren betreft,
op de vergelijking van de werkingswijze van genen,
bijvoorbeeld door transplantatieproeven met foetale
huid binnen of buiten de diersoort,

Niet altijd kan men een gen dominant of recessief noemen volgens de
begrippen uit de klassieke genetica. Deze zijn vrij strak gedefinieerd en
hebben slechts betrekking op het fenotype. Bij de serie van de bontfacto-
ren ziet men wel dat allelen soms niet geheel recessief zijn, maar ook niet
(sterk) dominant, en een geringe expressie vertonen in de heterozygoot.
Men zou deze allelen kunnen opvatten als voorwaardelijk dominant,
omdat hun expressie afhangt van het geheel van de aanwezige gen-modifi-
catoren en bovendien van andere werkingen, waaronder selectie. Door
verdere selectie en voortgaande werking van modificatoren, in de zin van
expressie-verminderend, zullen ze uiteindelijk overgaan in volledig reces-
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sieve allelen.

In de formule van het genotype zal de volledige dominantie van een
allel altijd aangegeven worden met slechts één hoofdletrer, bijvoorbeeld
A-, dat wil zepgen dat het voor het betreffende fenotype geen verschil
maakt of men met de toestand AA of Aa te maken heeft, De partiéle
dominantie wordt aangegeven met twee letters, bijvoorbeeld Dd: de
heterozygote conditie en DD: de homozygote conditie, daar de feno-
typen immers verschillend zijn. Bij een fenotype dat tot stand komt door
de werking van een recessief allel wordt in de genetische formule uiter.
aard altijd de dubbele kleine letter gebruikt. Wanneer twee genotypen
verschillende allelen voeren van een van de aanwezige factoren zonder dat
dit zichtbaar is in het fenotype, zal voor deze genotypen slechts één
formule worden gebruikt. Daarin komen de betreffende allelen naast
elkaar voor, gescheiden door een streepteken, bijvoorbeeld E-/ee.
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1 Het onstaan van de haarkleur

De kleur van het haar en van de huid bij het paard wordt bijna geheel
bepaald door de aan- of afwezigheid van het pigment melanine. Dit
pigment komt voor in twee chemisch verschillende vormen: het eumela-
nine (zwart of bruin) en het feomelanine (geel of rood). Beide zijn ze te
zien als korreltjes in schors en merg van het haar, in de opperhuid
(epidermis), de lederhuid (corium of dermis), de iris (regenboogvlies) en
in andere delen van het cog. De korrels worden gevormd in de melanocyt
of pigmentcel uit celeiwiiten. Ze bezitten een regelmatige structuur, het
skelet, waaraan zich het eigenlijk pigment hecht. Melanine ontstaat via
een aantal tussenprodukten door middel van enzymen uit de grondstof
tyrosine. Op de hieraan ten grondslag liggende chemische processen hoeft
hier niet verder te worden ingegaan; bovendien is — in tegenstelling tot
die van het eumelaning — van de chemie van het feomelanine nog weinig
bekend. Wel weet men dat het verschil tussen beide pigmentsoorten
genetisch bepaald wordt.

In een vroeg stadium van de embryonale ontwikkeling begint de aanleg
van het zenuwstelsel met het ontstaan van cen groeve midden in de
bovenkant van de nog min of meer plaatvormige vrucht. Zeer snel wordt
deze groeve dieper, komen de zijwanden boven bij elkaar en verbinden
zich; door dit proces wordt de zogenaamde neurale buis van de opper-
vlakte afgesnoerd. In het weefsel dat de zijkanten van de neurale buis
begrenst, de zogenaamde neurale lijst of gangli€énlijst, ontwikkelen zich
de primaire melanoblasten (pigmentmoedercellen). Deze verplaatsen zich
naar de huid en andere weefsels in aanleg, en rijpen uiteindelijk tot
melanocyten. Dit zijn cellen die in staat zijn pigmentkorrels te maken en
naar buiten af te scheiden. (Fig. 1).

Hoewel het pigment in opperhuid en lederhuid niet zonder belang is, is
de kleur van het haarkleed of robe direct afhankelijk van de aanwezigheid
van pigmentkorrels in het haar. Het is daarom nuttig hier even in te gaan
op de haarvorming.

Wanneer bij de vrucht de huid reeds uit een drietal lagen bestaat,
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Fig. 1. Ontwikkeling van de melanccyt uit cellen van de neurale lijst.

waarvan de belangrijkste de kiemcellaag is die zich bevindt op de grens
van opperhuid en lederhuid, begint overal de aanleg van het haar door
instulping van deze laag (Fig. 2a). Deze instulping groeit verder in de
diepte en verdikt zich langzamerhand aan het kolfvormige uiteinde, Als
reactie op deze ingroei treedt aan het verdikte viteinde een woekering op
van cellen uit de tederhuid, die de aanleg gaan vormen van de haarpapil
(Fig. 2b). De ingestulpte celmassa van de kiemcellaag groeit als geheel
verder in de diepte, maar wordt daarbij tegengehouden door de zich
vormende haarpapil, zodat de bodem van het verdikte uiteinde naar
binnen wordt gestulpt als de ziel van een fles, terwijl de randen verder
over de haarpapil heen groeien (Fig. 2c). De cellen die aan de binnenkant
tegen de papil liggen vormen de bulbus (haarwortel). Door deling en groei
in de lengterichting van deze cellen ontstaat geleidelijk de haarkegel die
naar boven toe gaat verhoornen en het eigenlijke haar vormt, dat tenslot-
te bestaat uit een centraal gelegen celmassa of merg en een mantel van
afgeplatte cellen, de schors.

De melanocyten die verantwoordelijk zijn voor de pigmentatie van het
haar en die zich reeds bevonden tussen de cellagen van de opperhuid gaan
bij de aanleg van het haar met de kiemcellen mee en komen terecht in de
bulbus, in een zone vlak boven de papil. Hier geven ze hun pigment-
korrels af aan de cellen die de haarkegel gaan vormen.

Ergens in het nogal ingewikkelde proces, dat begint met het ontstaan
van de melanoblast en eindigt met de vorming van de pigmentkorrel,
moeten genen hun werking uitoefenen om haarkleurverschillen te veroor-
zaken. Dit kan gebeuren door een rechtstreekse beinviceding van de
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Fig. 2. Drie stadia van de aanleg en ontwikkeling van het haar. a. Beginnende
instulping van de kiemcellaag. b. Voortgaande groei in de diepte en aanleg van de
haarpapil. ¢, De volledig aangelegde haarwortel en de vorming van de haarkegel uit
de bulbuscellen. De pigmentcellen hebben hun uiteindelijke positie bereikt.
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melaninevorming. Zo zal er geen melanine afgezet worden in de korrel
wanneer de produktie van het enzym tvrosinase geblokkeerd is (bijvoor-
beeld door het albino-gen). Andere genen beperken de hoeveelheid van
dit enzym. Verder kunnen genen hun invloed uitoefenen op de pigment-
korrel, zodat er veranderingen optreden in de vorm, de samenstelling en
het aantal van de korrels, of een vervanging plaatsvindt van de ene
pigmentsoort door de andere. Hiertoe behoren bijvoorbeeld de genen die
de omschakeling van de produktie van het eumelanine op die van het
feomelanine beheersen, Tevens blijkt hierbij het celmilieu, het weefsel
rondom de haarpapil, een belangrijke invloed te hebben op het soort
pigment dat de melanocyt maakt. Verandering van de vorm van de
melanocyt kan betekenen dat er op een abnormale wijze pigmentkorrels
worden gemaakt of afgescheiden, bijvoorbeeld in de vorm van klompjes,
zoals onder invloed van het zogenaamde verdunnings-gen bij de muis. Dit
leidt tot een lichtere kleur, ook al is er weinig verandering in het totaal
aantal korrels,

Nog verder teruggaand zal de aanwezigheid van de melanocyt afhangen
van een geslaagde migratie en van een normale ontwikkeling van de
melanoblast in de neurale lijst. Genen die hun invioed vitoefenen op het
celmateriaal van de neurale lijst, hetzij door dit in zijn ontstaan te
remmen, hetzij door belemmerend te werken op de vermeerdering en de
daarop volgende verplaatsing van de melanoblasten, kunnen bepaalde
vormen van bont (witte vlekken) doen ontstaan. Dit bont zal meestal op
geheel willekeurige plaatsen op de robe voorkomen. Een andere vorm van
bont kan optreden wanneer plaatselifk de melanoblasten zich niet
kunnen vermueerderen, zodat de pigmentatie van huid en haren beperkt
blijft tot eilanden (gekleurde viekken).

Bij witte vlekken op andere plaatsen (witte aftekeningen) kan men zich
voorstellen dat het uitzwermen van de melanoblasten vanuit bepaalde
centra gestoord is, zodat sommige huidgedeelten niet of te laat bereikt
worden: bij de muis is gevonden, dat er een achttal bilaterale en symme-
trische, min of meer centraal gelegen, centra zijn vanwaar de melano-
blasten uitzwermen. Het is in dit verband opmerkelijk, dat witte afteke-
ningen 2an de uviteinden van de benen en aan de buik juist voorkomen
aan die delen die het verst verwijderd zijn van deze pigmentcentra en van
de neurale lijst. Een werking op de melanoblast zelf door ingrijpen in zijn
rijpingsproces tot melanocyt kan leiden tot een geheel wit uiterlijk of tot
een ‘schimmel’ (wanneer niet alle cellen aangetast zijn).
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De studie van de erfelijkheid van de haarkleuren houdt zich bezig met al
deze processen; het zwaartepunt ligt echter bij het onderzoek naar de
werking van de genen. In het licht van de reeds o.a. bij knaagdieren
verkregen gegevens, lijkt het erop, dat het onderzoek van de kleurfacto-
ren bij het paard nog pas in het beginstadium verkeert. De behandeling
van de haarkleuren zal dus vooral moeten steunen op vergelijkingen. Het
zal duidelijk zijn dat dit leidt tot een aantal vragen waarop nog geen
antwoord gegeven kan worden, maar daaraan is niet te ontkomen.
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2 De benaming van haarkleuren

De benaming van haarkleuren richt zich in principe naar de indruk die
de robe maakt. Dit is duidelijk een erfenis uit het verleden. Nog voor
vijftig jaar waren er voor de schakeringen van de bruine kleur zo’n twintig
en voor die van de voskleur ruim dertig verschillende namen in gebruik.
Tegenwoordig maakt men het zich eenvoudiger, maar de gebruikelijke
termen zijn niet altijd in overeenstemming met de erfelijke achtergrond.
Het is misschien ook wel gewenst nog enige differentiatie in de schake-
ringen van een bepaalde kleur aan te houden zolang hierover nog weinig
bekend is. Hierbij past echter wel een zekere soberheid en dienen niets
(meer) zeggende benamingen achterwege te blijven.

Het is intussen te betreuren, dat er geen uniformiteit heerst op het
gebied van de kleuraanduiding in de verschillende landen.

Zo is vooral in Engeland de benaming uitsluitend beschrijvend en richt
men zich naar de kleur die de robe maakt op het moment dat het
signalement wordt opgesteld. Daar dit kort na de geboorte van het veulen
gebeurt ontstaan vaak onvertaaibare termen die niet correleren met de
kleur die na de eerste haarwisseling te voorschijn komt. Vooral is dit het
geval in de fokkerij van de Welshpony, die ook in Nederland intensief
bedreven wordt. In die gevallen waarin bij het veulen een juiste opgave
van de kleur moeilijk is, zou het aanbeveling verdienen een voorlopige
opgave te doen, die later bij een eventuele opname in het stamboek
gecorrigeerd kan worden. De officiéle benaming in Duitsland is sterk ver-
eenvoudigd (Meyer, 1949) hoewel in een zeer recent werk (Isenbart,
1969) toch weer vele oude benamingen worden gebruikt die verwarrend
zijn en geen verband houden met de erfelijke kleur.

Voor een beter begrip van de volgende hoofdstukken leek het gewenst,
de basiskleuren en hun schakeringen en de hiervoor in Nederland gang-
bare termen zo goed mogelijk te omschrijven. Vermeld worden tevens de
overeenkomstige namen die men in de buitenlandse literatuur kan tegen-
komen. Het gaat hierbij steeds over de kleur van de normale dekharen en
die van de beschuttende haren: de haren van manen, staart en vetlok.
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2.1 Bruin

De robe is bruin in de schakeringen van licht geelbruin via roodbruin
naar zeer donker bruin tot zwartbruin. Het behang en het onderste
gedeelte van de benen zijn zwart. Zolang men zich bij de benaming bruin
richt naar de kleur van het behang en de eventuele kleurvariatie van de
robe, is het (behalve bij de aanduiding zwartbruin) niet mogelijk voldoen-
de onderscheid te maken tussen de groep van de bruine robes en die van
de bruine met zogenaamd brown-patroon. Dit lijkt echter toch gewenst,
gezien de mogelijke genetische verschillen tussen beide groepen (zie 4.3).
In de Engels-sprekende landen is dit wel het geval, daar men er de termen
‘brown’ naast ‘bay’ kent. In Frankrijk wordt het verschil minder duidelijk
aangegeven: men gebruikt hier meestal ‘bai’ voor beide kleuren (Lexique
International, 1972). Een hulpmiddel ter onderscheiding binnen de
‘brown’-groep is het kleurpatroon: het voorkomen van lichtere gebieden
op de robe (neus, buik en flanken). Dit blijkt echter geen absoluut
kenmerk te zijn. Er wordt later uitgebreid op ingegaan,

Als schakeringen worden in Nederland nog steeds onderscheiden:

Lichtbruin (light brown of light bay, hellbraun, bai clair, castafio claro).
De robe is van een geelbruine tint. Soms vindt men bruine haren in de
staartaanzet, de ‘bloem op de staart’ en een gemengdkleurig behang. Qok
is de robe soms geappeld en ventraal duidelijk lichter van kleur (ree-
bruin}. Treedt een metaalglans op dan spreekt men nog wel van goud-
bruin.

Bruin(brown of bay, rechtbraun, bai, castaiio). Het gewone bruin van de
meest voorkomende tint.

Donkerbruin(brown, dark brown of dark bay, dunkelbraun, bai foncé,
castano oscuro). De donkere schakering die bij nog diepere tint overgaat
in zwartbruin. Heeft de robe een tint en glans als van een kastanie dan
spreekt men van kastanjebruin (bai chatain, marron).

Zwartbruin (black or brown, sealbrown, schwarzbraun, bai brun (char-
bonné), bocifuego). De robe is zo donker dat ze van zwart alleen te
onderscheiden is door het voorkomen van lichte haren in flanken en lies,
en van bruin-roodbruine neusvleugels, de zogenaamde kopersnuit, De
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lichtere kleur om mond en neus kan, evenals bij bruin en donkerbruin,
ook grauw tot lichtgrijs zijn, de zogenaamde mealy nose of meelmuil.
Ook de Engelse benaming ‘black or brown' geeft aan dat de onderschei-
ding tussen zwart en zwartbruin soms moeilijk is. Hiermee worden dan
ook geregeld fouten gemaakt. Zwartbruine paarden met een duidelijk
lichter gebied in de flanken worden in Amerika sealbrown (zeehonden-
bruin) genoemd. Bovendien worden in het algemeen met brown de
donkere schakeringen bedoeld.

Roodbruin (bay of redbay, rotbraun, bai cerise, castafio encendido). De
robe maakt een duidelijk roodbruine indruk. Het heeft weinig zin verder
onderscheid te maken tussen licht- of donker-roodbruin {mahogany bay).
Bruin is van oudsher de overwegende kleur van het volbloedpaard en de
Cleveland Bay. Donkerbruin en zwartbruin is populair bij het Zwitserse
Jura-ras, het Noorse Dglepaard, het Franse Trait Comtois en ook bij het
(Noord-) Nederlandse warmbloedpaard.

2.2 Zwart (black, Rappe, noir, preto, negro).

Zwart vertoont slechts weinig variatie in tint. Voor het gewone zwart
dat in de zomer gemakkelijk verkleurt (‘vaal’ wordt) vindt men nog wel
de minder juiste benaming zomerzwart, vaalzwart of ook wel roodzwart
(rusty biack, sommerrappe). In de winter is de robe geheel zwart, meestal
zonder veel glans.

Gitzwart (jetblack, glanzrappe, noir de jais) is een blijvend diepzwarte
robe met metaalglans en vaak geappeld. Naast het Friese paard is het
Zuidfranse Race Ariégoise de Merens uitsluitend zwart.

2.3 Vos

De voskleur die in het algemeen gekenmerkt is door een variérend
aantal min of meer rode haren kent een scala van tinten, groter dan die
bij bruin. Ze gaan van een licht geelbruin via de rode schakeringen en een
donkerbruin-grauwbruin tot een bijna zwarte kleur met rossige gloed.
Daarbij kan het hehang eenzelfde of afwijkende kleur hebben; het is
echter nooit zwart. Tegenwoordig is er een tendens om de nomenclatuur
zeer eenvoudig te houden: er worden slechis drie varianten benoemd.
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Lichte vos (light chestnut of sorrel, hellfuchs, alézan clair, alazdo claro,
alazdn claro). De robe is geelbruin tot geelrood met een meestal lichier
" gekleurd behang en lichtere gebieden onder de buik en aan het uiteinde
van de benen. De zeer lichte, meer geelbruine vossen met een bijna
crémekleurige buik (de zogenaamde reebuik, roebuck belly of pangaré)
en een vlaskleurig behang vindt men geregeld bij het Haflingerpaard. Een
rijke, heldere en glanzende, meer naar het goudgele gaande robe noemt
men goudvos (alézan doré).

Vos (chestnut, rechtfuchs, alézan). Gewoon vos van de meest voor-
komende bruinrode tint en met eer behang van dezelfde kleur als de
robe. De meer rode tot dieprode tint wordt wel apart als roodvos (red
chestnut, sorrel, rechtfuchs, alézan cuivré) aangegeven. De Amerikaanse
term sorrel kan zowel lichte vos als licht-roodvos betekenen. Een chest-
nut is in zijn lichtste schakering altijd nog donkerder dan de donkerste
sorrel. Niet alle stamboeken echter onderscheiden deze kleuren. Het

Amerikaans stamboek voor het Arabisch paard kent officieel de aan-
duiding ‘sorrel’ niet, evenmin als de term brown overigens (Arabian
Horse Registry of America, 1970).

Donkervos (dark chesnut, dunkelfuchs, alézan foncé, alezao escuro,
alézan tostado). De robe is hierbij van een donkerbruine kleur, soms
met een iets grauwe tint en een vuil-bruingrauw tot zeer donker
roodbruin behang (liverchestnut, leberfuchs). Van de talloze tinten van
donkervos treft men tegenwoordig nog wel benamingen aan als; leemvos,
met een vuile doffe grauwgeeirode robe en behang; zweetvos (schweiss-
fuchs, alézan brulé) met een grauwbruine robe, vaak geappeld en glan-
zend en met een altijd lichter, grauw tot grauwwit behang; koffievos met
een koffiekleurige donkerbruine tint; koolvos (kohlfuchs, alézan char-
bonné, alezio figado) met een zeer donkere zwartachtig roodbruine robe.
Het behang heeft eenzelfde tint.

Bij de voskleur verdient het aanbeveling het voorkomen van een duide-
lijk lichter (crémekleurig, vlaskleurig of wit) behang, dat overigens bij alle
robetinten kan voorkomen, apart te vermelden (zie 5.2). Uitsluitend
voskleurige rassen zijn naast het Haflingerpaard het Engelse Suffolkpaard
en het Sleeswijkse koudbloed. Licht voskleurig is de meest voorkomende
kleur van het Amerikaans-Belgische paard, en was vroeger ook erg geliefd
bij het Nederlandse trekpaard.
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2.4 Schimmel

Onder schimmelkleurig wordt verstaan het voorkomen van niet-gepig-
menteerde (dus witte) haren tussen normaal gekleurde. Van oudsher
wordt onderscheid gemaakt tussen veranderlijk en onveranderlijk schim-
mel. Dit komt bij de benaming niet aitijd tot vitdrukking, daar men in
Nederland geen aparte termen kent voor beide. De opgave schimmel
zonder meer is meestal onvoldoende. Het is correct een voskleurig paard
dat de veranderlijke schimmelkleur bezit als volgt op te geven: schimmel,
geboren vos,

Veranderlijk schimmel (grey, schimmel, gris (blanchatre), tordillo,
tordo).

De robe, alsmede hoofd, benen en behang, zijn geheel doorzaaid met
witte haren en worden uiteindelijk volledig wit. Het behang blijft meestal
wat langer gekleurde haren bezitten dan de robe; dit is ook het geval aan
de benen, vooral rondom voorknie en spronggewricht. Het verdient geen
aanbeveling, de verschillende stadia van het ‘vergrijzingsproces’ apart te
benoemen met termen als blauwschimmel, ijzerschimmel (gris fer),
grauwschimmel of appelschimmel (dappled grey, spiegelschimmel, gris
pommelé, tordillo rodado). Hetzelfde geldt voor de nog in gebruik zijnde
benaming muskaatschimmel, wanneer de robe bruine, rode en gele haren
bevat, en vliegenschimmel (flea-bitten grey), wanneer in de bijna wit
geworden robe kleine donkere vlekjes verschijnen. Veranderlijk schimmel
is een sterk verbreide kleur bij het Arabische paard en de Welshpony. Het
Franse Percheron- en het Boulonnaisras zijn praktisch uitsluitend
schimmelkleurig.

Onveranderlijk schimmel (roan, rubican, rosilho).

Het veulen wordt, in tegensielling tot de vorige vorm, min of meer als
schimmel geboren, hoewel dit pas te zien is na de eerste haarwisseling. De
robe wordt echter nooit wit, de basiskleur blijft altijd te zien. Hoogstens
kan de robe met toenemende leeftijd iets lichter worden. Hoofd, onder-
ste gedeelte van de benen, alsmede het behang worden meestal niet of in
geringe mate aangetast. De benaming richt zich naar de grondkleur, zodat
men gewoonlijk onderscheidt:
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]
Bruinschimmel (bay roan of red roan, braunschimmel, rouan, rosillo
castafio, ruao), een veel voorkomende kleur bij het Belgische en Neder-
landse trekpaard, bij het Franse Trait Ardennais, Trait du Nord en het
Race Auxoise. .

Zwartschimmel (black roan of blue roan, rappschimmel of mohrenschim-
mel, noir rubican {cap de more, cabeza de moro), soms met de toevoe-
ging moorkop).

Vosschimmel (chestnut roan of strawberry roan, fuchsschimmel, rot-
schimmel, aubére, rosillo alazao (tipico)), komt vrij vaak voor bij het
Bretonse koudbloedpaard; ongewenst is de benaming roodschimmel voor
bruin- of vosschimmel; in Duitsland worden ook de wit-geboren paarden
schimmel genoemd (atlasschimmel).

Het voorkomen van witte haren in geringer aantal, zonder dat de indruk
van schimmel ontstaat, wordt stekelharigheid genoemd (stichelhaarig,
ticked with white hairs). Stekelharigheid is een kenmerk dat bij vele
rassen voorkomt: vroeger bij het Nederlandse trekpaard, nu nog bij o.a.
het Noriker koudbloedras en het Nederlands warmbloedpaard.

2.5 Bont (pied, pinto, paint, pie, schecke, malhado, pampo, pio, con-
jugado).

Onder bont verstaat men het op de robe voorkomen van witte plekken
of gebieden (ongepigmenteerde haren op een ongepigmenteerde huid),
variérend in uitbreiding en onrepelmatig van vorm. De belangrijkste
vormen zijn:

Platenbont of koebont (piebald: wit en zwart, skewbald: wit en andere
kleur behalve zwart, tobiano, pampo alto, pio alto). De witte vlekken
kunnen zich bevinden op alle delen van het lichaam en zijn meestal groot.

Witkopbont (overo, pampo baixo, pio bajo): wit in vlekken van variéren-
de grootte, altijd aan de buikzijde beginnend en altijd het hoofd omvat-
tend.

Panterbont (appaloosa, tigré, tigerschecke, tigrado, chubari) komt voor in
vele patronen. De klassieke vorm bestaat uit donkere vlekjes op een witte
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of schimmel robe of ook uit witte vlekjes op een gekleurde robe. Komen
de vlekjes alleen voor op de achterhand dan spreekt men van schabrak-
panter. Panterbont treedt bij verschillende rassen op, zodat het minder
juist is, zoals ook in Nederland gebeurt, voor panterbont de term appa-
loosa te gebruiken, die slechts betrekking heeft op een in Amerika
corspronkelijk door de Nez-Percé indianen gefokt ‘ras’. Tijgerbont is een
minder gelukkige term.

2.6 De verdunde kleuren

Bij de van oudsher bekende ‘vale’ paarden maakt de kleur der robe een
‘gewassen’ of ‘verdunde’ indruk als gevolg van pigmentveranderingen in
het haar. Een onderverdeling in schakeringen richt zich het beste naar de
basiskleuren, zodat men onderscheidt:

Valk (dun, isabel au crins noirs, falb, baio, bayo, isabelo, gateado). Bij
deze verdund bruine kleur is de robe grauwbruingeel in verschillende
tinten. Het behang en het onderste gedeelte der benen zijn zwart. Vaak
vindt men een aalstreep en soms zebrastrepen aan de benen, In Amerika
kent men buckskin dun: de meer gele en helder geelbruine valken, en
claybank dun (of red dun): de meer roodgele varianten. Het heeft echter
weinig zin de verschillende tinten in de valkkleur apart te benoemen,
Homozygotie voor het verdunningsgen veroorzaakt een sterkere verdun-
ning van de robekleur tot een créme of vuilwitte tint. Het behang blijft
iets donkerder dan de robe en is van een onbestemde licht vaalbruin-
grauwe kleur. Deze paarden worden perlino of zilvervalk genoemd.

Muisvaa! (mouse dun, slate dun, crane, noir mal teint, mausfalb, peld de
rato, grullo, lobero). Bij de verdund zwarte kleur is de robe in de meest
typische schakering zwart met een grijsblauwe glans, vaak echter ook met
een grauwbruine gloed, die een geheel andere tint heeft dan men bjj
gewoon vaalzwart vindt. De termen crane (Amerika) en grullo (Zuid-
Amerika) hebben betrekking op een vrij lichte, meer zwartgrijze robe met
een behang dat donkerder is dan de robe. Muisvaal is niet altijd gemakke-
lijk waarneembaar, Het is mogelijk dat onder paarden met een grullo robe
exemplaren zijn die in werkelijkheid bleekvaal zijn, dat is homozygoot
voor het verdunningsgen.
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Isabel (palomino, isabel au crins blancs, isabellenfalb). Bij verdund vos.
kleurige paarden is de robe van een vaalgele tot geelbruine kleur. Het
behang is steeds lichtcréme tot wit. Het verdunningsgen in homozygote
conditie maakt de robe crémekleurig tot vuilwit. Dit zijn de cremello’s
{blue eyed cream, blassisabel, vroeger ook Milchschimmel genoemd). Het
isabelveulen wordt, evenals vaak het valkveulen, zeer licht geboren, De
term isabel raakt in onbruik nu het steeds meer de gewoonte wordt de
verdunde voskleur palomino te noemen. Deze kleurvariatie is in Amerika
zeer populair en heeft eigenlijk slechts betrekking op het goudisabel
waarbij de robe glanzend goudgeel is met een zilverwit behang.

Bij valken en isabellen verandert de kleur sterk met het jaargetijde. Bij
donkerisabel vindt men vaak appeling. Paarden die homozygoot zijn voor
het verdunningsgen hebben altijd blauwe ogen door vermindering van het
aantal pigmentkorrels in de iris.

2.7 Wit (albino, blanc, weisz, branco, blanco).

De robe en het behang zijn wit, de ogen donker of blauw. Echte
albino’s komen bij het paard niet voor zodat men deze aanduiding niet
moet gebruiken. Witte of bijna witte paarden kan men in drie groepen
verdelen: witgeworden schimmels waarbij de huid en ogen altijd donker
zijn, wit-geboren paarden (atlasschimmel, kakerlake) waarbij een partieel
ongepigmenteerde huid en lichte ogen kunnen voorkomen, en licht
crémekleurige paarden (cremello’s) waarbij men te maken heeft met een
sterk verdunde kieur, blauwe ogen en een huid die lichter kan zijn dan
normaal.

2.8 Aftekeningen (markings, marques, Abzeichen, sinais).

Donkere aftekeningen zoals aalstreep, strepen aan de benen, of cok een
donker vlekje ergens op de robe dienen apart te worden vermeld. Verder
is het gebruikelijk, dat bij het signalement een nauwkeurige opgave wordt
verstrekt van eventuele witte aftekeningen. Belangrijk hierbij is dat er een
uniforme nomenclatuur wordt gehanteerd, die op eenvoudige wijze de
aftekening omschrijft. Bij de aftekeningen aan het hoofd (zie Fig. 3)
onderscheidt men summier een viertal vormen, buiten de kleinst moge-
lijke aftekening die aangeduid wordt met ‘enige witte haren voor het
hoofd” (afgekort als e.w.h.):
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Fig. 3. Enkele aftekeningen aan het hoofd en aan de benen. 1. kol; 2. druipkol en
sneb; 3. smalle bles, vlekje op de onderlip; 4. doorlopende bles; 5, brede bles, geheel
witte snuit {melkmuil); 6. witte bal; 7. witte kroonrand; 8, sckje; 9. witvoet, achter
oplopend; 10. half witbeen; 11. witbeen, v46r oplopend; 12. gelaarsd, gevlekte
kroonrand.
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— bloempje: wanneer de witte haren gerangschikt zijn in een kring;

— kol: een wit viekje op het voorhoofd, boven de lijn die de ogen
verbindt dat, indien zeer klein, stip wordt genoemd en druipkol, wanneer
het naar beneden uitloopt;

— sneb: een aftekening in het gebied tussen neusvleugels en bovenlip;

— bles: een aftekening die in het gebied van de kol begint, over neusrug
en neus loopt en doorlopende bles heet wanneer ze doorloopt tot aan de
rand van de bovenlip; {volgens Dreux (1966) kan een doorlopende bles
ontstaan door het naar elkaar toegroeien van kol en sneb).

Tenslotte worden ook aftekeningen opgegeven die voorkomen op de
onderlip en die zich kunnen uitbreider naar de keelgang.

Bij de aftekeningen aan de benen worden de volgende vormen onder-
scheiden:

— witre bal: wit aan de uiteinden van de kroonrand;

— witte kroonrand;

— sok.: witte koot tot de onderrand van de kogel; reikt het wit tot
halverwege de koot dan spreekt men van een sokje;

— witvoet: wit tot over de kogel heen reikend;

— half witbeen: wit tot halverwege de pijp;

— witbeen: de aftekening reikt tot aan de voorknie of achter tot aan het
spronggewricht;

— gelaarsd: wit tot boven de voorknie of het spronggewricht,

Bij de laatste drie aftekeningen komt het vaak voor dat het wit aan de
voorkant, achterkant of lateraal naar boven oploopt, hetgeen speciaal
vermeld wordt, evenals het optreden van kleine gepigmenteerde vlekjes in
de aftekening, meestal in het gebied van kroonrand en koot.
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3 Het E-gen

Punnett ontdekte in 1930 bij het konijn een factor die de uitbreiding
van het pigment eumelanine regelt. De oorzaak ligt in het zogenaamde
E-gen (van ‘extension’), waarvan later een vijftal allelen is gevonden,
terwijl ook bij andere diersoorten voorbeelden van dit gen zijn aange-
toond. Omdat ze later telkens ter sprake komt wordt de E-serie van
multiple allelen hier besproken, voorafgaande aan de behandeling van de
eigenlijke kleurfactoren.

In deze serie veroorzaakt een opeenvolgende dominantie een uitbreiding
en intensivering van het eumelanine ten koste van het feomelanine. Dit
betekent dat de gele band in het normaal wildkleurige (agouti-) haar
kleiner wordt of geheel verdwijnt. Het oorspronkelijke gen (E*) zorat
voor een normale uitbreiding van het eumelanine en het feomelanine
zodat het agouti-patroon volledig tot uitdrukking komt. In rangorde
onmiddellijk erboven staat het allel ES (van ‘steel’) dat slechts een
gedeeltelijk agouti-patroon geeft, zich uitend in een staalgrauwe of zoge-
naamde agouti-zwarte kleur. Het sterkst werkend allel in de. serie, het
allel E®(van ‘dominant’), maakt in homozygote vorm de robe geheel
zwart. Bij de heterozygote genotypen EYE en E”e komen nog enkele
wildkleurige haren voor in de robe, hetgeen er op wijst dat het Ed.alle]
niet volledig dominant is.

Omgekeerd beperken de recessieve allelen van de serie de vorming van
het eumelanine en geven derhalve een uitbreiding van het feomelanine, en
wel sterker naarmate de recessiviteit toeneemt. Hex laatste allel uit de
serie, het geheel recessieve e-allel, geeft een maximale uitbreiding van het
feomelanine zodat er een geel konijn ontstaat (met witte buik); eumela-
nine vindt men nog alleen in de ogen.

Het belangrijkste allel is E¥. Dit geeft een fenotype dat in niets verschilt
van het zwarte uiterlijk bij recessiviteit voor de wildkleurfactor (zie
Hoofdstuk 4). Het Ed-a]le] komt ook voor bij de rat, de nerts, en
mogelijk bij het schaap en het rund.

De aanwezigheid van allelen uit de E-serie bij het paard wordt veronder-
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steld door Castle (1951, 1954} en door Odriozola (1951). In tegenstelling
echter tot Odriozola, die het E-symbool gebruikt voor de zwarte kleur,
meent Castle dat de E-factor slechts kan werken in combinatie met de
allelen uit de A- en de B-serie. Hij neemt drie allelcn aan

-Ed, het allel dat in homozygote toestand (E E ) epistatisch is ten
opzichte van de allelen van de A-serie, dus de uitingen van de eventuele
aanwezigheid van deze allelen volledig overdekt; het veroorzaakt het
zogenaamde ‘dominant’ zwart.

—E, het allel dat door een volle produktie van eumelanine de robe een
rijke, diepe tint geeft; het zou de werking van de A-allelen niet maskeren;
het maakt een bruin paard donker bruin en een gewone vos donker
voskleurig.

-, het recessieve allel dat, door een toename van feomelanine, in het
algemeen een lichte robe-kleur zou geven. De werking van dit allel is nog
niet geheel opgehelderd; andere onderzoekers geven, zoals later zal blij-
ken, een geheel afwijkende interpretatie.
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4 Het A-gen

Het A-gen, de wildkleurfactor of pigmentverdelingsfactor, is genoemd
naar de agouti, een Zuidamerikaans knaagdier, waarvan de pels als
voorbeeld geldt van een wildkleurige robe.

Dit gen bepaalt in de eerste plaats de zonale verdeling van eumelanine
en feomelanine in het afzonderlijke haar. De haren van de wildkleurige
agouti-robe zijn gekenmerkt door een zwart topje (eumelanine} en een
gele band (feomelanine) vlak daaronder, terwijl de rest van het haar
meestal grauw is. De overgang van de ene soort pigment in de andere is
nogal abrupt en vergt maar drie of vier cellagen in het merg van het haar.
Uit huidtransplantatieproeven is gebleken, dat alle melanocyten van de
verschillende agoutigenotypen, afhankelijk van het celmilieu, zowel
eumelanine als feomelanine kunnen produceren. Bovendien bepaalt het
A-gen de regionale pigmentverdeling, dat is de relatieve hoeveelheid van
elke soort pigment in de haren van de verschillende lichaamsdelen,
waarbij die van het ventrale gedeelte van de robe meestal meer of
uvitsluitend feomelanine-pigment bezitten. Mutante allelen op de A-locus
bepalen de breedte van de gele band, die geheel afwezig kan zijn (zoals bij
non-agouti} of zich kan uitbreiden over het gehele haar. Bij knaagdieren
zijn in het algemeen de allelen die een verbreding geven van de gele band
dominant over diec welke een vermindering geven van het feomelanine.

De agouti-locus is zonder twijfel sterk verbreid onder de zoogdiersoor-
ten, zij het dat homologe allelen, mogelijk onder invloed van modifi-
cerende genen of door interactie met andere kleurfactoren vaak aanzien-
lijke fenotypische verschillen geven. Bij de muis omvat de A-serie een
dertiental allelen die de robe een kleur geven van geel tot zwart. Het
eerste allel AY (van ‘yellow’) dat een geheel uniform gele robe geeft,
heeft waarschijnlijk geen homoloog bij andere diersoorten, Een gele robe
wordt meestal veroorzaakt door recessieve allelen op de E-locus. Het allel
A’geeft de normale wildkleurige robe, de agouti met grijze buik. Een
robe met een zeer lichte of witte buik wordt veroorzaakt door het allel
A%dat ook bij de rat en het konijn voorkomt, en mogelijk bij de wolf het
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wildkleurallel is. Een ander welbekend allel is al {van ‘black and tan"),
ook voorkemend bij het konijn, dat een robe geeft met een zwarte
dorsale en een gele ventrale kleur. Als laatste in de serie geeft het geheel
recessieve allel a2 een uniforn zwarte (non-agouti) robe. Bij de muis zijn
er aanwijzingen voor de stelling dat de A-locus in werkelijkheid complex
is en dat er aparte genen zijn die de vitgebreidheid van het lichte ventrale
of donkere dorsale deel van de robe beinvloeden. Bij de hond worden vier
allelen en bij de kat tenminste twee alielen uit de A-serie aangenomen. Bij
de hond bestaat er een vrij gecompliceerde relatie tussen de allelen uit de
A-en de E-serie. Qok bij het rund zou volgens Lauvergne {1966) een
viertal allelen voorkomen, echter met een afwijkende orde van dominan-
tie.

De veronderstelde aanwezigheid bij het paard van allelen van het A-gen,
dat ook hier verantwoordelijk is voor een bepaald kleurpatroon, is een
vrij recente hypothese die nader uitgewerkt werd door Castle
(1940-1960) en door Odriozola (1951). De ideeén van deze onderzoekers
verschillen nogal, zowel wat betreft het aantal allelen en hun werking, als
de rangorde van dominantie, zaals we later zullen zien. Bovendien heeft
Berge (1961) nog een allel aan de serie toegevoegd. (Zie Tabel 1).

Er bestaat geen overeenstemming over het symbool voor de wildkleuri-
ge robe, of anders gezegd, welke robe bij het paard nu eigenlijk de
oorspronkelijke wildkleur heeft. Castle meent dat dit de bruine robe is en
dat de ‘wildkleur’ van bijvoorbeeld het Przewalski-paard veroorzaakt
wordt door de werking van verscheidene, mogelijk gekoppelde, genen.

Hier zullen we er bij de behandeling van de verschillende A-allelen van
uitgaan, dat de robe bij het nog voorkomende wilde paard (Equus
przewalskii) de echte wildkleur heeft.

Tabel 1. Overzicht van de allelen uit de A-serie.

Castle Odriozola  Berge
wildkleur At Al At
Blakk - - aD
Brown al at at
Bay A At A
Zwart a a a
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4.1 De wildkleur

De kleur en het patroon bij de oerpaarden werd veroorzaakt door de
pigmentverdeling in de afzonderlijke haren. De bovenzijde van de robe
was donker, de flanken waren lichter van kleur, evenals de buik en de
binnenkant van de benen. Aan de extremiteiten (oortoppen, onderste
gedeelte van de benen en de uiteinden van de lange dekharen van manen
en staart) was de concentratie van het pigment hoger, evenals in een
mediale band over de rug, de aalstreep, en in eventueel aanwezige strepen
op schouder en benen, Voorbeelden van dit patroon treft men aan bij het
Przewalski-paard en bij andere in het wild levende equiden in nauw
verwante variaties. Het was waarschijnlijk ook zichtbaar op de muis-
grauwe robe van de nu uvitgestorven Tarpan.

Het huidige Przewalski-paard varieert in kleur van vaal lichtbruin tot
geelbruin met lichtere gebieden rond mond en neus (terwijl de lippen een
donkere rand hebben), aan de onderzijde van de buik, in de flanken en
aan de binnenkani van de bovenbenen. Hals en schouderpartij zijn
donkerder van kleur. Vaak zijn er zebrastrepen aan de benen. De donker-
bruine (soms wat roodachtige) aalstreep loopt achter door tot halverwege
de staart en gaat vo6Or over in de donkere manen, die aan de buitenkant
begrensd zijn door een smalle zoom van lichtere haren. Dit laatste
kenmerk is niet altijd even duidelijk en is het beste te zien bij het
winterkieed. Volgens Mohr (1959) zouden er vroeger ook meer donker-
of roodbruine Przewalski-paarden zijn geweest. De onderlinge verhouding
tussen de donkere en de lichtere, meer gelige robes is nog onvoldoende
onderzocht. Het veulen is bij de gebocerte meestal zeer licht oranjegeel tot
créme van kleur. De beoordeling van de robe is vrij moeilijk; de kleur
wisselt nogal met de leeftijd en het jaargetijde; op oudere leeftijd wordt
de robe vaak lichter. De ‘vale’, ‘gewassen’ of ‘verdunde’ kleur zou
ontstaan door typische zonevorming in het afzonderlijke haar, namelijk
een licht gedeelte van een roodachtig tot geelwit of lichtgrauwe kleur en
een donker, zwart of bruin gedeelte, en volgens Gremmel (1939) boven-
dien deor een zodanige verdeling van de pigmentkorrels dat de binnen-
kant van het haar (de naar de huid toegekeerde of entale zijde} minder
korrels bevat dan de buitenkant (de ektale zijde). Dit leidt tot een
veranderde lichtabsorptie (de haren van het paard zijn in doorsnede
duidelijk ovaal. Zie Fig. 4a).

Robes met kenmerken van het wildkleurpatroon (althans afwijkend van
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1. Przewalski-paard; de strepen aan het voorbeen zijn nog juist te zien; de zoom
van lichte haren langs de donkere manen is niet zo uitgesproken als bij het
Fjordenpaard. (fotc Wiersema),

2, Welshpony met kenmerken van de wildkleur; let op de brede aalstreep en de
donkere vlam op de schoft; de donkere strepen aan de voorbenen komen op
deze foto niet duidelijk uit. (foto Wiersema).
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Fig. 4a.. Doorsnede van het haar bij brunblakk. b. Zonale pigmentverdeling in het
haar bij de kleur gra.

het gewone bruin), hetzij in kleur of in componenten zoals aalstreep en
strepen op de benen, treft men aan bij verschillende ‘primitieve’ paarden-
en ponyrassen, zoals de Konik en de Huzul (Polen), de Sorraia of
Garrano (Portugal), de Gotlandpony of Skogsrus, de IJslandse pony, de
Exmoorpony (Engeland) en rassen en slagen in Azié (China, Mongoli€ en
Tibet}. Bij de Exmoorpony is de robe donkerbruin of muiskleurig met
lichtere buik; typisch is de lichte kleur om de mond (meelmuil) en rond
de ogen; een aalstreep komt ook voor. Het patroon is meestal het
duidelijkst bij het lange winterhaar. ,

Het wildkleurpatroon vindt men ook bij de andere equiden, met name
bij de ezel (Equus asinus) en de paardezel-rassen (Equus hemionus)
(Krumbiegel, 1958). Bij de nog in het wild voorkomende paardezel
(Onager, Kulan en Kiang) is de grondkleur zandkleurig vaalgeel tot
roodbruin, terwijl behang en aalstreep zwartbruin zijn. Snuit en benen
zijn lichtcréme tot vuilwit, de onderbuik eveneens, maar met een
variérende uitbreiding naar boven langs de zijden, Bij de Onager is deze
uitbreiding het sterkst en omvat ook de onderzijde van de hals en een
gedeelte van de dijen, terwijl het hoofd bijna geheel crémewit is. Dit
patroon bliift ook ’s winters bestaan wanneer de bovenkant van het dier
een meer grauwbruine kleur krijgt. Minder uitgebreid is het patroon bij
de wilde ezel. De Aziatische ezel heeft een overwegend gele grondkleur
en een zwarte aalstreep. Een donker schouderkruis en zebrasirepen aan
de benen treft men aan bij de Afrikaanse wilde ezel, waarvan de Somali-
ezel een roodachtig grauwe en de Nubische ezel een grijsgrauwe grond-
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Kleur heeft. De verschillende rassen tamme ezels, afstammend van de
Afrikaanse wilde ezel, vertonen uiteraard ook het wildkleurpatroon,
echter in verschillende sterkte op een soms van de wilde ezel verschillen-
de grondkleur. Zo is bij de grote Zuidfranse (Poitou) ezel de robe
meestal donkerbruin, ook wel roodbruin met lichtgrijze partijen onder de
buik, aan de binnenkant der dijen, en rond mond, neus en ogen. Bij
kruising met het paard (ezelhengst X paardemerrie) wordt het patroon
dominant vererfd, zodat het muildier de lichte buik en altijd de typische
ezelsnuit heeft. De kleur van de robe is verder mede athankelijk van de
basiskleurgenen van het paard, zodat er naast donker- tot zwartbruine
ook donkergrauwe en geelbruine robes voorkomen,

Genetisch is nog weinig bekend van deze vormen van de wildkleur,
Waarschijnlijk wordt het patroon bij ezel en paardezel veroorzaakt door
een ander allel, dat in zijn werking lijkt op het AY (witte buik agouti)-
allel bij de muis. Brume paarden met een zeer lichte buik zouden volgens
Odriozola het allel Al (van ‘light’) bezitten. Hij beschouwt dlt als top-
dominant allel van de A-serie. Het staat dus nog boven het A* -allel dat
aangenomen wordt voor de wildkleur van het Przewalski-paard.

4.2 De haarkleur bij het Fjordenpaard

Uit het onderzoek van Loen (1939) en Berge (1963) is gebleken, dat de
kleur van het Fjordenpaard (Noorwegen) veroorzaakt wordt door een
met de wildkleur nauw verwant fenotype gevend allel uit de A-serie.
Berge noemt dit AD; het geeft een ongeveer identieke pigmentverdeling
in het haar als beschreven werd bij het Przewalski-paard (zie Fig. 4a).

Het Fjordenpaard is bruingeel tot lichtgeel met een wat lichter buik-
gedeelte. De aalstreep is altijd aanwezig en loopt véor door als een brede
donkere band in de manen (midstol genaamd) en achter in de staartaan-
zet. Vaak vindt men zebrastrepen aan de benen. De manen hebben aan
beide zijden van het donkere gedeelte een zoom van lichte haren (klyp-
ping genaamd). Soms vindt men omgekeerd V-.vormige strepen op het
voorhoofd of een donkere vlek op de kaak. Ook ziet men af en toe een of
meer donkere dwarsstrepen in de manen {grep genaamd). De dwars-
strepen aan de benen bevinden zich v66r aan de buiten- en achterzijde
van de onderarm, vlak boven de voorknie; aan het achterbeen in minder
duidelijke vorm aan de voorkant van het spronggewricht. De kleur is die
van de aalstreep, maar ook wel lichter. Bij het patroon hoort ook de
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3. Kleurpatroon bij het Fjordenpaard; de strepen aan de benen ziin duideiijk
zichtbaar; let op de scherp afstekende zoom van lichte haren langs de manen.

donkere kleur van knie, sprong, voorkant pijp en koot. De verschillende
kleurschakeringen, of beter de tintverschillen, houden verband met de
aanwezigheid in het ras van de basiskleurgenen. De gewone robes
kwamen nog voor tot ongeveer 1920, Daarna heeft de typische wildkleur
zich sterk uitgebreid, voornamelijk door de hengsten uit de lijn Gange
Rolf 42 — Njal 166, zodat deze kleur tegenwoordig bij alle Fjordenpaar-
den optreedt. Kleine witte aftekeningen zijn vrij zeldzaarm en worden niet
graag gezien (Singer 1962).

Niet alle schakeringen die theoretisch kunnen voorkomen zijn in de
praktijk gemakkelijk van clkaar te onderscheiden. In Noorwegen pleegt
men, officieel vanaf 1922, in volgorde van frequentie te onderscheiden de
schakeringen: brunblakk, rpdblakk, ulsblakk en gri (of muse), terwijl
men verder nog kent gul en kvit (Nordang, 1955).

Brunblakk, dat nog onderverdeeld wordt in licht (lys), gewoon, en
donker (mgrk), is het wildkleurig bruin. De robe varieert tussen een
donker crémegeel en een dof lichtbruin. De aalstreep is steeds diepzwart,
zo ook de donkere band in de manen. De klypping is altijd lichter dan de
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robe. In de flanken en onder de buik heeft de robe een sterk wisselende
graad van lichtheid. Het hoofd is meestal donkerder dan de rest van het
lichaam; de kleur om de mond is licht. Het afzonderlijke haar toont een
duidelijke zonale pigmentverdeling: het topje is meestal geelbruin of
grauwbruin, de rest geelwit, Ook vindt men haren met een wit topje en
een donkere band meer naar beneden toe. De lichte zone is het breedst
bij de haren in de lies.

De schakeringen licht — donker zouden verklaard kunnen worden door
modificerende genen (zoals bij de kleuren bruin en vos). Berge meent
echter dat Fjordenpaarden die in de zomer zeer licht brunblakk zijn een
aparte factor bezitten (niet behorend tot de E-serie), die bij kruising met
andere rassen hypostatisch blijkt te zijn of mogelijk ook intermediair. De
kleur van deze paarden is niet of nauwelijks te onderscheiden van vlsblak.
Hij neemt hiervoor aan een factor h, waarvan niet duidelijk is of die ook
werkt op rgdblakk., Mogelijk is deze identiek met de factor i, die
Salisbury (1941) aannam om de zeer licht voskleurige robe te verklaren
(zie 5.2 en 6.5). Dit dus in tegenstelling met Castle die uitsluitend werkt
met allelen vit de E-serie. Berge acht de aanwezigheid van het allet E
noodzakelijk voor het optreden van de kleur brunblakk, die genetisch
dan voorgesteld kan worden als AP.R-E-. Brunblakk is de meest voor-
komende en meest gewenste kleur. Uit brunblakk X brunblakk ontstaat
meestal weer brunblakk, maar ook wel-rgdblakk.

Rgdblakk (vroeger samblakk genoemd) is de wildkleurige vos en wordt
eveneens onderverdeeld in licht, gewoon en donker. De robekleur ver-
schilt maar weinig in tint van die bij brunblakk, de aalstreep is echter
nooit zwart, maar lichtbruin tot donkergeel. De kleur om de mond is
licht. Rgdblakk X r¢db]akk geeft uitsluitend r¢dblakk; genetisch is
rpdblakk blijkbaar AP-bbE-, of AP.-bbee voor de lichte schakering.

Gr.;, het wildkleurig zwart, wordt onderscheiden in licht en donker. De
kleur van de robe varieert van een licht zilvergrijs tot een donker
leikleurig grijsgrauw. De aalstreep is steeds zwart. Het hoofd is donkerder
dan de robe, vooral om de ogen, om de mond en op de neusrug; het mist
dus de lichte snuit. Gra is een zeer geziene kleur maar komt niet veel
voor. Ze is mogelijk te vergelijken met de kleur van de uitgestorven
Tarpan. De juiste genotypische voorstelling van gr3 is nog niet helemaal
opgehelderd omdat men beschikt over onvoldoende gegevens van de
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uvitkomst van paringen van gra met andere kleuren. Onderling gepaard
- geeft gra meestal gri, maar ook rgdblakk en kvit. Voigens Berge komen
in een gra robe het vaakst voor haren met een wit topje en daaronder een
zwarte zone die overgaat in grauw, gevolgd door een witte haarwortel (zie
Fig. 4b). Vervolgens vindt men in afnemende frequentie geheel witte
haren, grauwe met een wit onderste gedeelte en witte haren met een
grauwe band onder het topje.

Berge neemt aan, dat de meeste gria-paarden, en wel die met een
donkere tint, het EY. allet bezitten, mogelijk in homozygote toestand.
Hieruit zou dan volgen dat de E™- factor niet volledig epistatisch is ten op
zichte van de AP-factor. In zeldzame gevallen ontstaat er wel eens gra
uit brunblakk-ouders. Dit is moeilijk te verklaren, tenzij men aanneemt
dat paarden van het ee-genotype eveneens grd kunnen zijn. Volgens Berge
is dit de lichte schakering, genotypisch AD-B-ce. Af en toe ontstaat uit de
paring gra X gra het kvit (wildkleurig créme); in dit geval voeren beide
ouders het verdunningsgen (het c'- allel, zie Hoofdstuk 6). De aanwezig-
heid van dit gen in heterozygote toestand zou op gra niet te zien zijn.
Over de fenotypische kleur van APpgd -feec™cC | gri dat homozygoot
is voor het verdunningsgen, zegt Berge niets. Het is mogelijk dat onder de
licht wildkleurig zwarte paarden ook paarden schuil gaan met één of
tweemaal het c'T- allel (witdkleurig muisvaal, respectievelijk wildkleurig
bleekvaal). Wildkleurig bleekvaal zou fenotypisch echter ook vuilwit met
nog juist zichtbare aalstreep kunnen zijn.

Ulshlgkk werd vroeger ook lysborket of lichtisabel gencemd, in het
noorden van het land ook reinsblakk of elgsblakk, de kleur van het
rendier of de eland. Het is het wildkleurig valk of letterlijk vertaald de
kleur van verse schapewol. De robe is vuilwit tot geelwit van kleur, de
aalstreep is altijd zwart. Ulsblakk X ulsblakk kan alle schakeringen geven
en bovendien kvit. Blijkbaar voert ulsblakk éénmaal het ¢%- allel, is dus
genetisch AD-B-E-Cccr. Wanneer brunblakk homozygoot is voor het
verdunningsgen ontstaat wildkleurig perlino. De robe is daarbij vuilwit en
het zou alleen zijn te herkennen aan de aalstreep die in dit geval niet
zwart maar donkercréme tot geel zou zijn. Ulsblakk is geen geliefde kleur
zodat wildkleurig perlino weinig zal voorkomen,

Gul (geel) is wildkleurig isabel. Deze kleur verschilt weinig of niet van
ulsblakk, maar de aalstreep is nooit zwart maar lichtbruin als bij
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r¢dblakk. Genetisch kan gul worden voorgesteld zls AD-bbE,/eeCccr. De
resultaten van de paring gul X gul bevestigen deze zienswijze: er ontstaat
namelijk 50% gul, 25% r¢dblakk en 25% kvit (Papendieck, 1957).

Kvit (wit) is wildkleurig créme. De robe is uniform wit en de aalstreep is
soms nog net te zien en van een créme tot lichtgele kleur. Blijkbaar is kvit
genetisch AD-bbE/eectTcT.

Bij kruising met de gewone basiskieuren gedraagt het AD. allel zich
dominant in de vererving van kleur en patroon; de produkten uit brun-
blakk X bruin zijn echter vaak donkerder dan brunblakk en missen
meestal de lichte klypping.

4.3 Bruin

Bruin wordt, zoals reeds gezegd, gekenmerkt door een robekleur die
varieert van licht, zandkleurig, bruin via de roodbruine tinten tot donker-
bruin-zwartbruin. Manen en staart en het onderste gedeelte van de benen
zijn zwart. In het algemeen ontstaat de robekleur door een mengsel van
zwarte en rood (bruine) haren, dat varieert met het lichaamsdeel. Soms
vindt men zuiver zwarte aftekeningen, bijv. een zwarte vlek op het kruis.

Vroegere onderzoekers hebben verschillende hypothesen opgesteld om
dit bruinpatroon te verklaren, hetzij door een aparte bruinfactor aan te
nemen (Sturtevant, 1912; Walther, 1912), of door de aanwezigheid te
onderstellen van een factor die zwart beperkt tot de uviteinden van de
robe (Wentworth, 1914; Crew & Smith, 1930). Tegenwoordig vat men
algemeen bruin op als een speciale modificatie van de wildkleur (Castle,
1940b, 1942; Odriozola, 1951). Hiermede is niet gezegd, dat nu ook voor
alle schakeringen een verklaring gevonden is die genetisch aanvaardbaar
is.

Volgens beide laatste schrijvers moeten bij bruin tenminste twee groe-
pen worden onderscheiden: de groep van de bruine (bay) paarden die het
allel A bezitten, en de groep van de bruine met het zogenaamd brown-
patroon die het allel a' zouden voeren (Castle & Singleton, 1960). Odrio-
zola verschilt echter van Castle hierin dat hij het allel at beperkt tot de
zwartbruine robes (sealbrown) en de andere schakeringen veroorzaaki
ziet door het alle! A*. Voor het wildkleur-allel gebruikt bij het symbool
AL (van ‘light’), terwijl Castle het begrip ‘brown’ ruimer ziet en hier-
onder verstaat alle schakeringen met brown-patroon. Voor de roodbruine
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meer centraal in de schors bevindt. Berge wijst op de zonale pigmentver-
deling die men ook zou vinden bij de haren van een bruine robe. Bij
donkerbruin vond hij, in volgorde van frequentie, de volgende soorten
haren: geheel zwarte, zwarte met een bruin topje en een grijswitte wortel,
bruine met een witte wortel en bruine met een zwart topje en een
grijswitte wortel. Bij lichtbruin zouden zwarte haren met een bruin topje
en volledig bruine haren het vaakst voorkomen. Het zwarte behang bij
bruin is niet absoluut: vooral bij lichtbruin komt nogal eens een ge-
mengdkleurig behang voor (Norikerpaard), terwijl het ook partieel lich-
ter(bruin) kan zijn, b.v. bij het staartbegin, hetgeen aangeduid wordt met
‘bloem op de staart’. Sporadisch treedt ook wel eens een geheel licht
behang op (Wriedt, 1928; Wiersema, 1961¢).

De dominantieverhouding tussen bay en brown is nog niet geheel
duidelijk. Volgens de zienswijze van Castle kan uit de paring bay X bay
zowel brown (alaB-) als zwart ontstaan, want bay kan heterozygoot zijn
voor de allelen A, a'ena (de genotypen AaB- en Aa'B-). Omgekeerd zou
uit brown X brown wel zwart ontstaan maar geen bay daar A dominant
zou zijn over al. Dit is niet in overeenstemming met de praktijk. Salis-
bury (1941) vond (bij de Amerikaanse Shetland-pony) dat bay X bay
gaf: 68,5% bay en 12,0% brown; bay X brown gaf: 50,8% bay en
28,4% brown; brown X brown gaf: 13,3% bay en 51,7% brown. Ook uit
andere stamboeken kan men dergelijke gegevens halen, al zal men dan
altijd rekening moeten houden met foutieve opgaven met betrekking tot
de onderscheiding bay-brown en zwartbruin-zwart.

Voor de onderstaande gegevens werd door de schrijver geput uit de
stamboeken van de V.L.N (Gronings type), afl. 1956 en ‘57, Nagegaan
werd de kleur van 743 afstammelingen {opgenomen merries) van zwart-
bruine hengsten, alsmede die van de moeders. Van deze afstarnmelingen
was 2,7% roodbruin. Geen roodbruin bleek voort te komen uit de paring
met donkerbruine, zwartbruine en zwarte merries. Van roodbruine moe-
ders vielen 54% roodbruine afstammelingen, van lichtbruine en bruine
moeders 4,4% en van kastanjebruine moeders 8,5%. Zwartbruine dieren,
die bij het totaal van de in 1956 en ‘57 opgenomen merries voorkomen in
9,4% van de gevallen, ontstonden meestal uit zwartbruine, donkerbruine
en zwarte moeders, respectievelijk in 47,5%, 24,1% en 20,0% van de
gevallen, Zwartbruin komt echter ook voort uit paring van andere scha-
keringen van bruin onderling of van bruin X vos. Uit deze gepevens krijgt
men de indruk, dat donkerbruin en zwartbruin een zekere ‘dominantie’
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Tabel 2. Overzicht van de genotypen met dominante A-allelen en de bijbehorende
fenotypen.

Genotype Fenotype

ATATBBEE  wildkleurig
AD_B. FIEd g3

AD_B-E—  brunblakk
AP B-ee licht grd(?)

t_g-E9Ed  dominant zwart (zie hoofdstuk 5)
At_B-E- zwartbruin (sealbrown)
At_B_ee licht bruin (browm)
A-B-—EJpd dominant zwart (zie hoofdstuk §)
A-B_Ed_ zwarthruin (?)
A-B-E— donker (rood) bruin (dark bay)
A-B—ee licht {rood) bruin (red bay)

vertonen over de andere schakeringen. Ook het onderzoek van Berge bij
het Dgiepaard qut in die richting. Hij meent dan ook dat het juister is
in plaats van al het dominant symbool A te gebruiken. Bovendien wijst
hij op de dominantie van het Kleurpatroon bij de rnuildierfokkerij. Het is
echter waarschijniijk dat we hierbij, zoals reeds gezegd, te maken hebben
met een ander allel vit de A-serie. Overigens neem¢t Berge aan dat het At
allel niet altijd domineert over het A-allel, daar er blijkbaar mengvormen
voarkomen, vooral bij de lichtere robes. In dit verband zij verder opge-
merkt dat Castle meent dat paarden van het genotype A-B-E“E eveneens
zwartbruin kunnen zijn zonder duidelijk brown-patroon.

In Tabel 2 vindt men een overzicht van de besproken genotypen en
fenotypen die ontstaan door de gezamenlijke werking van de dominante
A-allelen, het B-allel en de allelen van het E-gen,

Het lijkt erop, dat de verschillende schakeringen van bruin niet eenvou-
dig verklaard kunnen worden zonder aanname van een aantal modifice-
rende genen, die mogelijk een additieve werking hebben bij tinten in de
brown-groep. Voor het voorkomen van aalstrcep en sirepen aan de benen
bij bruin stelt Castle zowel het A- als het Al.allet verantwoordelijk. Searle
houdt rekening met de mogelijkheid dat deze kenmerken ook door
aparte genen veroorzaakt kunnen worden, die slechts werken bij de
A-genotypen.

De geheel recessieve mutant uwit de A-serie, het a-allel {non-agouti),
komt ter sprake in het volgende hoofdstuk,
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5 Het B-gen

De B (‘black’)-factor wordt verantwoordelijk geacht voor de vorming
van het pigment eumelanine, althans volgens de meest gangbare interpre-
tatie, Alleen Odriozola neemt geen B-gen aan, want volgens hem wordt
een zwarte robe veroorzaakt door de E-factor.

Uit histologisch-chemisch onderzoek is gebleken, dat de B-locus betrok-
ken is bij de opbouw van het eiwit-skelet (de matrix) van het melano-
soom {onrijpe pigmentkorrel} en vooral bij de vorming van een regelmati-
ge structuur hiervan. Aan dit skelet hecht zich steeds meer melanine
zodat tenslotte een homogene, rijpe pigmentkorrel ontstaat. Mutanten op
deze locus geven een afwijkende korrelvorm door structuurverandering in
dit skelet, waardoor kleurverschillen verklaarbaar zijn. Uit huidtransplan-
taties is verder naar voren gekomen dat de genwerking direct binnen de
melanocyt plaatsvindt. De B-seric is niet erg uitgebreid. De belangrijkste
mutant is het geheel recessieve b (‘bruin’)-allel dat bij een aantal zoog-
dieren, o0.a. muis, rat, cavia, konijn en hond voorkomt. Het is nog niet
duidelijk, of deze mutant ook aanwezig is bij het rund, met zijn ingewik-
kelde genetische situatie. Bij de muis zijn er nog twee andere allelen
bekend. Meestal wordt ook de kleur van de ogen beinvloed tot een
lichtbruin. Bij de bb-genotypen zijn de pigmentkorrels kleiner en bolvor-
mig in tegenstelling tot de langgerekt-eivormige korrels bij zwart (B). De
totale hoeveelheid eumelanine, bij een gelijk aantal korrels, is zo kieiner.
Dit zou de bruine kleur verklaren. Volgens Searle hebben de allelen op de
B-locus geen effect op het pigment feomelanine (de feomelanine-korrel
mist een regelmatige matrix; het pigment wordt afgezet tussen een
warrelige massa van fijne vezels). Anderen, zoals Jones (1971), menen dat
de b-mutant juist verantwoordelijk is voor een skelet waarop uitsluitend
feomelanine gaat zitten,

Evenals bij de B-genotypen kunnen ook bij de bb-genotypen kleurveran-
deringen optreden bij aanwezigheid van allelen uvit de A-serie. Door
Castle {1961) en Singleton (1969) wordt ook bij het paard het b-allel
aangenomen voor de voskleur, die we hier naast zwart bespreken.
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5.1 Zwart

Geheel analoog met b.v. de knaagdieren zijn paarden van het genotype
aaB- zwart, en wel uniform, daar er geen feomelanine gevormd wordt.
Voor de nuancen in de tint worden door de school van Castle genetische
verschillen aangenomen. Het gewone zwart, dat ook in de winter bij
schuin opvallend licht een wat bruine gloed kan hebben, is in de zomer
sterk onderhevig aan de blekende werking van de zon. De robe kan dan
(zwart)bruin aandoen zonder bepaald patrcon waarbij de kleur om de
mond meestal zwart blijft. Bij gitzwart is de robe blijvend zwart met een
diepe, soms metaalachtige glans. Gitzwart vindt men bijv. bij de Shetland-
pony maar ook bij het Friese paard. Volgens Castle (1951) voert gitzwart
de factor EY. Door dit allel aan te nemen, dat in homozygote toestand
epistatisch is ten opzichte van de allelen A en Al, kon Castle een
verklaring geven voor het feit dat er steeds een wisselend percentage
bruin (brown) gevonden wordt uit de paring zwart X zwart. Dit
percentage (8—13%) ligt veel hoger dan uitsluitend verklaard kan worden
uit foutieve opgaven door verwisseling van zwart en zwartbruin.
Bovendien meent Castle dat de ee-genotypen te herkennen zijn aan
hun fenotype. Odriozola neemt geen dominant zwart aan. Bij hem staat
zwart aan het einde van een serie met een min of meer vloeiende
overgang van bruin naar zwart.

De zienswijze van Castle leidt tot het volgende overzicht van de verschil-
lende variaties van zwart:

aaBAEdf, A—B—F.dEd, At—-BﬁEdECl dominant zwart = gitzwart;

aaB-E— gewoon (recessief) zwart; de robe is aan
bleking onderhevig, hetgeen ook zou gel-
den voor het volgende genotype;

aaB —¢e zwart, waarbij het behang een iets donker-
der tint zou hebben dan de robe, die wat
vaal is {smokey black, prete efumagado);
zou het beste genoemd kunnen worden:
zwart met zwarte manen en staart;

5.2 De voskleur

Nog meer dan bij bruin vertoont de robe bij vos talrijke kleurschake-
ringen van licht geelbruin en goudgeel via de rode tinten naar donker- tot
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zwartbruin met rossige gloed. Het behang is van dezelfde kleur, soms iets
donkerder of lichter, ook wel geméleerd en bij sommige tinten meer naar
de grauwe kant, echter nooit zwart. Ook wanneer het behang buiten
beschouwing wordt gelaten zou volgens de meeste schrijvers een voskleu-
rige robe als zodanig altijd te onderkennen zijn, daar zelfs bij de donker-
ste tinten nooit zwarte haren aanwezig zijn. Soms ziet men op de robhe
zeer donkere vlekken, Het verschil in tint tussen de zomer- en de
langharige wintervacht kan, vooral bij pony’s, zeer groot zijn.

Ook bij de- voskieur zijn nog talloze problemen op te lossen en moeten
verschillende hypothesen nog nader worden getoetst. Vanuit de homolo-
gie zijn de kleurvariaties het moeilijkst te begrijpen. In contrast hiermee
is de vererving, wanneer men althans de verschillende schakeringen buiten
beschouwing laat, eenvoudig: vos X vos geeft vitsluitend vos.

Vrocegere onderzoekers zoals Sturtevant (1912) en Wentworth (1914},
maar ook meer recent Odriozola, beschouwen vos als een basiskieur
waarbij het B-gen inzktief is. Daarnaast zien Castle en zijn medewerkers
de voskleur genetisch als bb (b opgevat als recessief allel van het B-gen).
Daarbij hangen de verschillende tinten en met name de typische rode
kleur af van modificerende genen, al of niet in samenwerking met allelen
uit de A- en de E-serie (Singleton & Bond 1966, Singleton 1969),

Zoals bij bruin is het niet waarschijnlijk dat de verschillende schake-
ringen van de voskleur uitsluitend verklaard kunnen worden door de
allelen van de E-serie. Het ligt meer voor de hand ook hier een aantal
polygenen aan te nemen die geen, zoals Merkens (1953) meent, homome-
ren van het C (‘color’)-gen hoeven te zijn. Tot op heden is het ondanks
onderzoeken van Wentworth, McCann {1916}, Wright (1917}, Gremmel
(1939) en Salisbury (1941) nog niet gelukt enige wetmatigheid te
vinden in de overerving van de schakeringen. Allen vonden echter dat
sorrel zich recessief gedroeg ten opzichte van chestnut. Onder sorrel
verstaan zij in het algemeen niet alleen de licht geelbruine robes maar ook
de (licht)rode schakeringen, terwijl chestnut de meer bruine en donker
roodbruine schakering is.

Van Castle & Singleton (1961) en later Singleton & Bond (1966) stamt
een wat eenvoudig aandoende hypothese voor althans enkele fenotypi-
sche variaties. In deze hypothese, die rekening houdt met de A- én de
E-factor, worden twee groepen tegenover elkaar gesteld die zich verhou-
den als zwart tegenover bruin. De A-factor veroorzaakt een afwijkende
kleur van het behang {meestal lichter dan de robe), terwijl de E-factor de
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robe donker maakt, maar geen invloed heeft op het behang,
Groep I omvat de genotypen:

aabbE— donkervos van een uniform donker {(rood) bruine kleur {liver chest-
nut)
aabbee vos met uniform lichte, bruine of rode, robe (sorrel)

Groep Il omvat de vossen met de A-factor (die dus, gepaard met zwart,
bruine veulens kunnen geven):

A—bbE— vos (chestnut) met een behung dat iets Jichter zou 2ijn dan de robe,
maar overigens van dezelfde tint
A-bbee lichte vos {sorrel) met een behang dat eveneens lichter is dan de robe

Noch door Castle noch door Singleton wordt een duidelijke verklaring
gegeven waarom het behang afwijkend van kleur is bij de A-vossen. Zij
nemen aan dat het bruine b-pigment, door de A-factor immers geconcen-
treerd in de lange beschuttende dekharen, hierin een optisch lichter
effect geeft dan in de haren van de robe. Het komt daar bovendien voor
naast het feomelanine. QOver het fenotype van vossen die het Ed.altel
voeren bestaat nog geen voorstelling. Misschien zijn het donkere vossen
die de A-factor onzichtbaar kunnen voeren.

Bovenstaande hypothese, die voornamelijk steunt op de bevindingen in
de palomino-fokkerij (zie Hoofdstuk 6), wordt niet algemeen aanvaard.
Zo meent Berge dat aan een voskleurige robe niet te zien is of de A-factor
aanwezig is. Bovendien zegt hij dat het in analogie met bruin, logischer is
aan te nemen dat de ee-genotypen een behang hebben dat iets donkerder
(roodbruin) is dan de robe. Dit komt inderdaad wel voor. Jones, die
overigens een peheel andere opvatting heeft over de werking van de
E-allelen, meent dat er aanwijzingen zijn voor de stetling dat het A-alle] een
lichter makend effect heeft op de robe, net zoals bij bruin. Hij noemt
daarom alle A-bb genotypen sorrel. Het e-allel zou volgens hem geen
zichtbaar effect hebben, Het E.allel zou de volle uitbreiding van zowel
eumelanine als feomelanine beperken, zowel voor- als nddat de A-factor
de robekleur beinvloed heeft.

Van een derde groep vossen, genotype Albb, is nog niet duidelijk hoe
de robe eruit ziet; volgens Castle als een chestnut met brownpatroon,
terwijl Singleton en Bond de mogelijkheid aannemen dat dit het geno-
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type is van de kleur claybank, een dof geelbruin of bruinachtig rood met
een behang van dezelfde tint of iets donkerder. Vaak vindt men hierbij
een aalstreep.

Naast de besproken fenotypen treft men vossen aan met een zeer licht,
créme- tot vlaskleurig behang dat duidelijk verschilt van het behang bij de
A-vossen. De indruk bestaat echter dat bij dit behang graduele over-
gangen zijn in lichtheid.

De kwestie van het zeer lichte behang als een apart kenmerk heeft
vroegere onderzoekers al bezig gehouden. Wentworth neemt uit zijn
onderzoek bij het Amerikaans-Relgisch paard (overwegend lichte vos met
vlaskieurig behang) een eenvoudig recessieve vererving aan, berustend op
het factorenpaar ff (‘flaxen’), McCann’s onderzoek bij het zelfde ras is
uitgebreider maar minder conclusief. Hij stelt dat sorrel een aparte kleur
is die recessief is tegenover alle andere kleuren. Hij nam waar dat sorrel X
sorrel uitsluitend sorrel gaf en sorrel X zwart in de meeste gevallen sorrel
en bay en maar weinig chestnut en zwart. Hoewel hij geen genotype
aangeeft van dit sorrel, steunt de uitkomst de hypothese van Castle
(sorrel = A-vos).

Salisbury gelooft dat de vererving ingewikkelder is. Vos met licht
behang vond hij bij 25% van de afstammelingen van gewoon vos en bij
90% van de afstammelingen van vosouders met licht behang (Amerikaan.
se Shetlandpony). Bij het Finse paard vond hij licht behang bij gewoon
vos in 32,6%, bij sorrel in 30,3% en bij donkervos (liverchestnut) in
9,6% van de gevallen. Donkervossen kwamen het meest uit donkervos
ouders, het minst uit sorrelkleurige ouders. Salisbury stelt donkervos
dominant over gewoon vos met een tendens tot intermediaire vererving,
en neemt hiervoor een factor I (‘intensive’) aan. Het lichte behang bij
donkervossen zou wijzen op recessiviteit, waarbij mogelijk twee genparen
in het spel zijn.

Bij deze wat ingewikkelde materie zijn de volgende opmerkingen te
maken.

Bij de voskieur treedt niet alleen een grote variatie in lichtheidsgraad
van de robe op maar ook in die van het behang, althans wanneer dit
anders gekleurd is dan de robe. Hoewel het lichte behang tot op zekere
hoogte onathankelijk is van de robekleur (Merkens, 1953) komt het toch
het meest voor bij de lichte schakeringen. Soms is het gemengdkleurig,
terwijl ook combinaties worden gevonden, zoals lichte manen en een
voskleurige staart. Salisbury postuleert dan ook dat het f-gen een zekere
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werking uitoefent op de kleurdiepte van de robe, terwijl de expressie
wisselend kan zijn wat betreft het behang. Voorts blijkt bij lichte vossen
met licht behang zoals die voorkomen bij ponyrassen {maar ook bij het
koudbloed Belgisch type) de robe een bepaald kleurpatroon te hebben
met lichtere gebieden onder de buik, in de liezen, achter de elleboog,
rond kogel en koot, en een lichte vetlok. Dit is vooral te zien bij de
wintervacht. Hoe lichter de robe, hoe uitgebreider het lichte ventrale
gebied is. Vaak is de robe daarbij geappeld. Deze schakering treft men
veelvuldig aan bij de Haflinger, ook in het zomerkleed. Meestal heeft de
Haflinger zeer lichte, vlaskleurige of bijna witte manen en staart; daar-
naast komt men ook wel het lichtgrauw tot zilverkleurig behang van de
Zweetvassen tegen, en een meer gemengdkleurig bij de gewone en donker
voskleurige robes. Daarbij komen de donkere haren voor in het centrale
gedeelte van manen en staart. Het is mogelijk dat dit de A-bb-vossen zijn
van Castle, waarbij de schakering van de robekleur, maar vooral de
uitbreiding van de lichte gebieden beinvloed wordt (evenals bij bruin)
door modificerende genen. Hiertegenover staat de mening van anderen,
waaronder ook Jones (1971) dat het zeer lichte behang een recessief
kenmerk is, afhankelijk van één of een aantal genparen.

Bij de Haflinger vindt men soms een aalstreep. Castle schrijft dit,
evenals bij bruin, toe aan de werking van het A-gen. Het is echter
mogelijk dat dit kenmerk berust op een onafhankelijke eigenschap, die
dominant overerft. Dit gezien het feit dat aalstreep slechts voorkomt in
bepaalde families, waarbij geen verband wordt gezien met de kleur van de
robe.
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6 De verdunningsgenen

Genen die de haarkleur zodanig beinvloeden dat voor het ocog de kleur
verdund lijkt (zodat bruin beige wordt en zwart grijshlauw) noemt men
verdunningsgenen. De twee belangrijkste, bij de meeste zoogdiersoorten
voorkomende, series van multiple allelen in deze groep zijn de C
(‘colour’)- en de D (‘dilution’)-serie.

Het C-gen, waarvan de volledige recessieve mutant ¢ ook wel de albino-
fector wordt genoemd, wordt verantwoordelijk gesteld voor het optreden
van de volledige kteur doordat het de vorming van feomelanine en
eumelanine in hun normale intensiteit uit voorprodukten mogelijk
maakt. Het symbool C wordt in genetische formules meestal weggelaten
daar het C-gen bij gekleurde individuen altijd aanwezig wordt veronder-
steld.

De recessieve C-allelen, direct inwerkend op de melanocyt, zijn in het
algemeen betrokken bij een trapsgewijze reductie van de pigmentatie
door vermindering van het aantal korrels, Dit gebeurt eerst bij de feome-
lanine-korrel en vervolgens, maar in minder sterke mate, ook bij de
eumelanine-korrel; bij de laatste treedt tevens een verandering op van de
vorm en de grootte. Uit de allelomorfe serie is het best bekend het
cCh-allel, voorkomend bij knaagdieren, katten en mogelijk ook bij de
hond. Het geeft het zogenaamde chinchilla-patroon op een agouti-robe.
Dit patroon ontstaat door een volledige onderdrukking van het feomela-
nine met behoud van het eumelanine. Bij de muis zijn de C-allelen te
rangschikken in een serie met een steeds sterkere verdunnende werking
tot er tenslotte geen pigment meer wordt gevormd door een volledige
suppressie van de tyrosinase-activiteit. Men spreekt dan van echte albino’s
(ce-genotypen), met pigmentloos haar, huid en ogen.

Recessieve mutanten van het D-gen werken eveneens kleurverdunnend,
echter via een geheel ander mechanisme. Er worden namelijk klompjes
van zowel eumelanine- als feomelanine-korrels gevormd; de gelijkmatige
pigmentverdeling wordt dus verstoord. Daardoor neemt de lichtabsorptie
af. Door dit effect wordt b.v. zwart verdund tot een blauwgrijze kleur.
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Bij de muis, waarbij een viertal D-allelen voorkomt, vindt men als tweede
kenmerk het optreden van abnormale, nucleopetale melanocyten (mela-
nocyten waarbij de pigmentkorrels zich niet bevinden in de lange uit-
lopers van de cel, maar meer rondom de celkern),

Bij andere dieren, zoals hond en kat, is slechts één mutant, het d-allel
bekend. Het voorkomen van dit homoloog allel wordt, evenals bij andere
kleurfactoren, aangenomen op grond van een homologe werking, maar is
soms minder goed gefundeerd en twijfelachtiy wanneer het belang-
rijkste kenmerk, de klompijesvorming, ontbreekt, zoals bij het konijn. Bij
dit dier komt de kleurverdunnende werking tot stand door een onthreken
van pigmentkorrels in de schors van het haar.

Ook bij het paard heeft men nog niet kunnen vaststellen, door welk gen
de verdunde kleuren veroorzaakt worden. Een verdunningsgen komt
nochthans voor bij vrijwel alle pony- en paarderassen, Paarden waarvan
de robe een ‘verdunde’, gewassen of vale indruk maakt zijn van oudsher
bekend bij de Oosterse en Aziatische rassen. Vroeger heeflt deze bijzon.
dere kleur zich, mogelijk vanuit Spanje, verspreid over heel Europa; maar
ze komt hier tegenwoordig, in tegenstelling tot de ponyrassen, slechts
sporadisch voor onder de warmbloedrassen, al wordt ze veelvuldig aange-
troffen onder de paardenstapel in de Amerikaanse landen. In Nederiand
is de verdunde kleur in recente jaren weer verbreid geraakt door de in
1941 uit Oldenburg geimporteerde hengst Rheinfeld 199 D.P.S..

Vroegere onderzoekers, zozls Wilson (1912), hadden nog geen goed
inzicht in de genetische structuur van de verdunde kleur. Walther (1912)
en Strover (1917) noemden het nog een basiskleur veroorzaakt door een
dominant grondpigment. Wentwarth (1914) nam een verdunningsfactor 1
aan en Wright (1917) een factor D, terwijl Gremmel (1939) bij zijn
histologisch onderzoek geen verband zag tussen isabel enerzijds en valk
en muisvaal anderzijds. Een beter inzicht in het ontstaan van deze
kleuren is te danken aan het onderzoek van Salisbury en Castle, die
aantoonden dat de visie van Wright juist was en die eveneens uitgaan van
de D-factor.

De werking van deze factor moet als onvolledig dominant of inter-
mediair worden gezien in die zin, dat de haarkleur bij de homozygoten
sterker verdund is dan bij de heterozygoten. De juiste werking van dit gen
is echter nog steeds niet duidelijk. Volgens Gremmel zouden, althans bij
de valkkleur, de pigmentkorrels voornamelijk geconcentreerd zijn aan één
kant van het haar, hetgeen verandering geeft van lichtabsorptie.
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Odriozola neemt aan dat het verdunningsgen een allel is uit de C-serie,
voorgesteld als ¢“"(‘cream’), zonder dominantie, maar intermediair in
nitdrukking, Het zou het eumelanine minder sterk aantasten dan het
feomelanine. Dit op grond van het feit dat er meer overeenkomst zou zijn
met de C-allelen bij knaagdieren en omdat het gepostuleerde D-gen
(partiee] dominant) een uitzondering is op de regel dat er uitsluitend
recessieve mutanten voorkomen bij andere dieren. Bovendien zou men,
uitgaande van het dominante D-gen, ook bij het paard recessieve allelen
verwachten; deze zijn echter nog nooit gevonden. Op grond van deze
argumenten voelen ook Singleton & Bond (1966) ervoor het symbool
¢*T te gebruiken in plaats van het symbool D. Odriozola’s hypothese is
echter niet te bewijzen door een toets op allelomorfie daar echte albino’s
(cc) bij het paard niet voorkomen.

De mogelijkheid dat we bij het paard met een geheel eigen gen te maken
hebben is dan ook niet uit te sluiten, te meer daar uit de gegevens van de
palomino-fokkerij argumenten volgen voor de visie van Castle en Single-
ton. Zij stellen dat de werking van het verdunningsgen alleen zichtbaar is
bij de genotypen die het A-allel voeren. Deze visie werd ook vroeger reeds
naar voren gebracht door Domanski & Prawochenski (1948) naar aanlei-
ding van hun bevindingen in de Russische stoeterij te Enisherloff. Zij
merkten dat uit de paring van isabel met zwart ook bruine en valk
veulens kwamen. Deels is dit punt nog een omstreden kwestie, zoals we
later zullen zien.

Opgemerkt moet worden, dat bij het rund een dominant verdunnings-
gen voorkomt met een analoge werking als die bij het paard. Dit gen
verdunt in heterozygote toestand zwart tot donkervaal en geeft in homo-
zygote toestand lichtvaal (Hagedoorn, 1934; Barkema, 1970).

De kleuren die ontstaan door de werking van de ¢“"-factor op bruin,
zwart en vos zullen nu nader warden besproken,

6.1 Valk

Bij de verdund bruine kleur of valk is de robe gelijkmatig lichtbruin tot
geelbruin terwijl het behang en het onderste gedeelte van de benen zwart
blijft. Soms bevat het behang wel vaalbruine haren of is wat grauwzwart;
soms hebben de oren een zwart randje.

De vaikkleur werd vroeger vaak verward met de wildkleur. Tuff (1933)
meende nog dat er verband bestond met de kleur van het Fjordenpaard.
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Deze verwarring is begrijpelijk daar men bij valkkleurige paarden vaak een
aalstreep vindt en de wintervacht vooral bij pony’s wildkleurig aandoet
door het optreden van lichte en donkere partijen (zoals op de voorhand
en de schouder). Meestal is ook het hoofd rond de ogen en op de wang
wat donkerder dan de robe, terwijl de neusrug lichter is. Bovendien vindt
men een duidelijke zonale pigmentverdeling in het haar.

Schrijver vond in de robe van een donkervalk-pony naast zwarte en gele
haren, gele haren met een zwart topje, gele haren met een zwart topje en
een grauwzwarte basis, gele haren met een grauwe basis en een gering
aantal sterk verdunde, vlaskleurige, haren die soms zilverachtig aandeden
bij schuin opvallend licht. De wintervacht bij deze pony was veel lichter
en op het lichaam van een meer beige kleur, doordat de lange haren
onder het donkere topje een brede gele zone hadden, terwijl de basis
grauw tot lichtgrijs was, Voigens Castle is dit geen gevolg van de werking
van het ¢® -allel, maar een uiting van het A-genotype, die normaal nict of
nauwelijks te zien is. Ze wordt echter duidelijk zichtbaar door de c'-
factor, die niet of minder sterk werkt op plaatsen waar het eumelanine
geconcentreerd voorkomt. Bij de lichte, goudgele valkkleur (yellow dun)
die als typisch geldt voor de Highland pony, zouden de haren van de
robe, op een grauwzwarte basis na, geheel geel zijn. Soms ziet men bij
deze pony’s een lichigrijze snuit en vaak, behalve een aalstreep, donkere
strepen aan de benen en een brede onscherp begrensde band van donkere
haren over de schoft.

Genetisch wordt valk voorgesteld als A-B-CcT. Aanwezigheid van de
E-factor maakt de robe donker met een dofgeelbruine tint, die verward
kan worden met lichtbruin. Het eec-genotype zou een helder gele tot
geelbruine robe hebben, een kleur die in Amerika ‘buckskin’ wordt
genoemd ter onderscheiding van ‘dun’ voor de andere tmten van valk.
Volgens de hypothese van Castle zou de werking van het c¢F.allel op
‘brown’ (genotyge AL-B-) niet zichtbaar zijn en ook niet op zwart van het
genotype A-B-E Ed. Volgens Singleton & Jones zijn ALB- paarden wel
dun.

Wanneer het verdunningsgen op bruin in homozygote vorm aanwezig is
(genotype A-B-c*"c®T) ontstaat een kleur die perlino of zilvervalk ge-
noemd wordt. De robe is hierbij donker créme tot vuilwit met een
behang nog steeds duidelijk donkerder dan de robe maar ongeveer van
dezelfde tint. Blijkbaar wordt nu ook het eumelanine aangetast. Daar ook
het pigment in de voorste lagen van de iris (het stroma) sterk verdund is
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Voor muisvaal is geen plaats in het schema van Castle en Singleton, die
agnnemen dat het verdunningsgen geen zichtbare werking vertoont op
het aaB- genotype. Dit nu is duidelijk in tegenspraak met de praktijk.
Muisvale afstammelingen van b.v. valkpaarden komen wel voor, maar het
is ook een feit dat muisvaal als zodanig aan de kleur van de robe soms
nauwelijks of misschien ook niet herkenbaar is. Het duidelijkste voor-
beeld is wel de hengst Rheinfeld zelf (genotype aaBbCc®") die als zwart
staat genoteerd. Dit is ook het geval met een aantal dochters die niet van
gewoon zwart zijn te onderscheiden, maar op grond van hun afstamme-
lingen genetisch muisvaal moeten zijn; misschien voerden deze paarden
het ES-allel. Rheinfeld gaf muisvale veulens, zowel met bruine en zwart-
bruine als met zwarte merries, welke gezien de afstamming genetisch
aaBb of aaBB zijn. Er kan dus geen steun gevonden worden voor de
hypothese van Castle dat het genotype aaB-Cc®! niet muisvaal is maar
gewoon zwart. De verschillende tinten van muisvaal hangen mogelijk af
van modificerende genen die op de normale zwarte robe geen zichtbare
werking uitoefenen. Volgens sommigen zou de echte muisvale kleur
voorkomen bij de E-genotypen, terwijl het ee-genotype aanleiding geeft
tot een meer lichtgrauwe tint met zwart behang, een robe die in de
Zuidamerikaanse landen grullo wordt genoemd. Volgens Jones (1971)
zou een meer vaalbruine robe (grullo brown) het fenotype zijn bij
aanwezigheid van het At-atlel.

Hoewel Singleton zich niet uitlaat over het effect van het verdunnings-
gen in homozygote vorm op zwart, neemt men in het algemeen aan dat
de robekleur van dit zogenaamde bleekvaal lijkt op perlino, dus vuilcréme
met iets donkerder behang. Mogelijk is de robe in zijn donkerste schake-
ring zeer licht grauwbruin tot grauwgeel. Binnen afzienbare tijd zijn
hierover nadere gegevens te verwachten daar onder leiding van Singleton
momentee! fokexperimenten worden uitgevoerd op de Colonial Farm van
de Universiteit van Virginia.

6.3 Isabel

De verdunde voskleur wordt isabel genoemd. In het algemeen vertoont
de robe hierbij een tintvariatie die gaat van een licht, helder- of vuilgeel
tot een donker bruingeel, soms wat grauwbruin aandoend, zodat donker-
isabel soms foutief wordt opgegeven als grauwvos. Het behang is vlaskleu-
rig tot zilverwit. De donkere schakering, vaak geappeld, lijkt dus op
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van het verdunningsgen niet zichtbaar zijn. Ze vallen als zodanig niet op
en kunnen doorgaan voor gewone vossen, Dit zijn de crypto-palomino’s
van Castle, die wel meende dat de robe wat lichter zou zijn maar in elk
geval uniform voskleurig. Men nam inderdaad wel eens waar dat er
palomino ontstond uit twee vosouders, waarvan er één blijkbaar de
verdunningsfactor onzichtbaar voerde. Hier dus weer een situatic analoog
aan die bij muisvaal.

De praktijk is wat betreft isabel echter ook niet altijd in overeenstem-
ming met de theorie, De hengst Rheinfeld heeft bij iedere veulenjaargang
ook steeds isabellen pegeven, niet alleen uit bruine en vosmerries, maar
ook uit zwarte merries. Isabel uit een zwarte merrie kan in dit geval
bezwaarlijk een ander genotype hebben dan aabbCc®T, tenzij de zwarte
ouder genotypisch A-BbEIE was, wat overigens niet vaak zal voorkomen.

Opmerkelijk is verder dat Rheinfeld geelbruine, zogenaamde geiteogen
had tengevolge van een tot bruin verdunde pigmentatie van het iris
stroma. Dit kenmerk, dat vervolgd kon worden tot in zijn derde voor-
oudergeneratie {Wiersema 1955), komt bij vele van zijn afstammelingen
voor, niet alleen bij isabellen en valken, maar ook bij de muisvalen
{(Homan 1952). Gezien dit kenmerk en het optreden van muisvalen is het
volgens Berge niet helemaal uit te sluiten dat men bij Rheinfeld met een
ander ailel van het verdunningsgen te maken heeft. Ook elders blijken bij
isabellen wel eens bruine ogen voor te komen. Het is nog niet duidelijk
waarom de iriskleur in het ene geval niet en in het andere geval wel
verdund is. Bij andere diersoorten veroorzaken zowel de D-allelen als de
C-allelen een verdunning van de iriskleur.

Eveneens kan nog geen afdoend antwoord gegeven worden op de vraag
waarom bij een palomino het behang wit is. Castle nam oorspronkelijk
aan, dat het bb-eumelanine door de verdunningsfactor sterker wordt
aangetast dan het feomelanine. Singleton peeft toe dat hij nog geen goede
verklaring heeft voor dit verschijnsel. Het is echter mogelijk dat het
verband houdt met een speciale structuur van de haren van het behang.
Misschien ook zijn de pigmentkorrels in deze haren reeds voo6r of juist na
de werking van het verdunningsgen anders verdeeld, waardoor optisch
een zeer licht aspekt verkregen wordt.

Onzekerheid bestaat ook nog over het genotype van de kleur claybank-
dun, ook wel red-dun genoemd, een wat lichtere tint van claybank, De
robe is hierbij uniform roodachtig geel. Soms kan het behang iets donker-
der zijn dan de robe. Odriozoia rekent deze kleur tot een aparte variatie

60



van verdund vos, zonder echter in te gaan op de genotypische voorstel-
ling. Volgens Castle zou het genotype At-bbCc®T zijn, een voorstelling die
Singleton niet onderschrijft.

Wanneer bovenstaande theorie omtrent palomino juist is, dan volgt voor
de praktijk van de palomino-fokkerij dat palomino X palomino de
veiligste weg is. Palomino (A-bbCc®T) X palomino geeft palomino met
een kans van 37,5% tot maximaal 50% (als een der ouders AAbb is). Het
meest succesvol is de paring cremello (A-bbcCTe®) X A-vos. Hiernit
ontstaat 75% palomino en zelfs 100%, wanneer een der beide ouders
homozygoot is voor het A-allel. Ook de paring cremello X bruin, dat
heterozygoot is voor het B-allel (AaBb of AABD) geeft palomino, even-
gens met een kans van 37,5% tot 50%. De kansen bij palomino X bruin
zijn uiteraard maar haif zo groot. Het enige onzekere element bij de twee
laatste paringen is de Bb-conditie van de bruine ouder, tenzij men dit uit
de afstamming weet, Tenslotte kunnen ook palomino’s ontstaan uit vatk
X bruin, zwart of vos en uit muisvaal X bruin of vos.

6.4 Silver dappled

Een bijzondere kleurschakering met kenmerken van een verdunde kleur,
het z.g. geappeld zilver (silver dappled of prateado rodado) komt voor bij
de Amerikaanse Shetlandpony. De kleur wordt ook wel ‘dappled chest-
nut’ genoemd wegens de kleurverwantschap met vos. Silver dappled
chestnut werd voor het eerst opgemerkt in 1897 bij de hengst Chestnut
3572, Zover echter kon worden nagegaan trad de kleur, ongetwijfeld een
mutatie, voor het eerst op bij de merrie Trot 31, geboren in 1886, Trot
wordt beschreven als fawn (licht reebruin of geelbruin), geappeld, met
witte staart en manen. Haar dochter Keitberger 1752, donker créme-
kleurig met wit behang maar niet geappeld, gaf met de diepzwarte hengst
Prince of Wales het hengstveulen Chestnut. Chestnut wordt beschouwd
als de stamvader van aile huidige silver dappled pony’s.

De kleur is geen variatie van vos, maar ontstaat door de werking van een
dominant gen dat zwart (en bruin) pigment zodanig verdunt dat de robe
voskleurig wordt. De tint varieert dan van zeer donker créme met
zilverachtig aspect tot licht chocoladebruin-beige, terwijl het behang
altijd wit of zilverkleurig is. Castle & Smith (1953) geven een beschrijving
van de kleur en de genetische achtergrond. Ze vonden dat de allelen E of
Ed noodzakelijk zijn voor het typisch geappeld zijn van de robe (afwisse-
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lend lichtere en donkere haren in de vorm van appels als bij geappeld
schimmel). Verder bleek dat ook hier het A-gen aanwezig moet zijn om
de witte, duidelijk afstekende kleur van het behang te krijgen.

Op niet geheel duidelijke gronden postuleerde Castle voor dit verdun-
ningsgen het symbool § (‘silvery’) omdat de robe ook sterk verdunde,
zilvergrauwe en witte haren bevat. Dit symbool staat echter reeds lang
voor de S-serie (‘self’=eenkleurig), waarvan de recessieve mutanten bont
geven. Ook heeft de kleur geen verwantschap met de kleuren die door het
Si (silvering)-gen worden teweeggebracht. Op grond van de verwantschap
in werking met het D-gen (nu c®¥-allel) geeft Berge (1963) de voorkeur
aan het symbool DS, hoewel van een toets op allelomorfie niets bekend
is. We zullen het laatste symbool hier aanhouden bij gebrek aan beter.
Het is niet duidelijk of er homologen van het DS-gen zijn bij andere
dierscorten.

De DS-factor is bijna voliedig dominant. Homozygoten zijn nauwelijks
lichter van kleur. Daar bij het fokken op deze speciale kleur voornamelijk
gebruik gemaakt wordt van de paringen silver dappled chestnut X (diep)
zwarl of silver dappled chestnut X silver dappled chestnut zijn er onvol-
doende gegevens over de fenotypen van de theoretisch mogelijke geno-
typen. Bij enkele fenotypen is het dan ook de vraag of ze voldoende kun-
nen worden onderscheiden; dit geldt in bijzonder voor de aa-genotypen,

Als varianten kunnen nu worden genoemd:

A-B-Ed_/E-DS_ dark dappled chestnut: geappeld zilver met wit behang; de
meest gewenste kleur; het E-genotype wordt wel medium
dark genoemd,

A—B—eeDS~ geeft een robe als bij lichte vos (sorrel), met wit behang
maar niet geappeld,; lijkt sterk op palomine en wordt hiermee
wel verward;

Afbbli‘if,fE#DS light dappled chestnut; een aanmerkelijk lichtere robe, bin-
nen de appels bijna créme;

A—bbeeD5— zeer licht voskleurige robe (?) met wit behang, zonder
appels;

aaB_Fd_/E. DS~ dappled chestnut met weinig of geen contrast tussen behang
en robe;

aaB—eeDS— uniform chestnut of sorrel {1);:

aabbEd—/E-/eeDS—  uniform sorrel(?);

Het DS-gen vertoont een zekere interactie met de G-factor, zodat er een
nieuwe variant van wit (geboren), het grey-white, is ontstaan. Men heeft
namelijk gezien dat de gelijktijdige aanwezigheid van de DS- en de
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G-factor leidt tot het vervroegd optreden en vaak bij de geboorte al
aanwezig zijn van een sterke schimmetkleuring, vooral bij het -B-E4./E-
genotype, zodat de veulens zeer snel wit worden.

Bij silver dappled chestnut komen soms lichtgekleurde ogen voor,
lichtbruin maar ook blauw. Volgens Castle zou dit een kenmerk zijn van
de bb-genotypen.

6.5 Andere verdunningsgenen

Berge meent dat er gezien de vele variaties van verdunde kleur zoals
men die wel aantreft in de Zuid-Amerikaanse landen, mogelijk nog
andere verdunningsfactoren zijn. Zo wil hij niet de door Wentworth
gepostuleerde factor I (‘intensive’) zonder meer verwerpen. Het mutante
allel i zou verantwoordelijk kunnen zijn voor de zeer lichte variaties van
vos en bruin, hetgeen reeds ter sprake is gekomen bij de voskleur. De
vererving is niet volledig recessief, maar lijkt volgens Berge meer inter-
mediair, mogelijk in relatie met de A-factor, gezien het patroon waarin
bij deze vossen de lichtere gebieden meestal voorkomen.

63

*



7 De schimmelgenen

Een schimmelkleurige robe is gekenmerkt door het voorkomen van
haren die geen pigmentkorrels bevatten en daardoor de indruk maken wit
te zijn. Onderzoek bij knaagdieren en bij kunstmatige vormen van ‘schim-
melhaar’ veroorzaakt door Réntgenbestraling en vriesmarkering (applica-
tie van vloeibare stikstof) toont aan, dat het proces van pigmentverlies
zich afspeelt op het niveau van de haarfollikel, door het afwezig zijn of
geleidelijk verdwijnen van rijpe en actieve melanocyten uit de follikel,
zodat er geen pigmentkorrels in het haar komen. Bij het paard zijn
tenminste twee vormen van schimmelkleuring te onderscheiden, ieder
veroorzaakt door een apart gen.

7.1 Veranderlijk schimmel

Voor deze vorm van progressief of verblekend schimmel stelt men de G
(‘grey”)factor verantwoordelijk. Homologen van dit gen vindt men bij
muis, rat, konijn en cavia, en wel in een recessieve vorm (si-gen). Verder
bij de hond en bij enkele schaperassen. Per diersoort zijn er verschillen in
het fenotypisch effect, dat bovendien nog athangt van de aanwezigheid
van andere kleurfactoren.

Bij het paard is de G-factor volledig dominant, zodat er uiterlijk geen
verschil is tussen heterozygote en homozygote schimmels. Bekende
homozygote G-schimmels waren o.a. de Nederlandse hengst Tello 137
D.P.S. en de Hannoveraner Amurath [11. Paarden met de G-factor worden
als niet-schimmel, dus in de basiskleur geboren, al zijn er soms bij de
geboorte al enige witte haartjes te zien rond de ogen en in de oren.

Het ‘vergrijzingsproces’ is vaak al zichtbaar na de eerste haarwisseling en
schrijdt daama voort, zodat na S tot 10 jaar het paard geheel wit is (huid
en ogen blijven donker). Het is nog niet duidelijk, waarop de variatie in
vergrijzingstempo berust, Volgens Salisbury zouden homozygote schim-
mels sneller wit worden; bij de Welsh-pony ziet men wel dat veulens van
schimmelouders na verlies van het veulenhaar al vrij sterk schimmel-
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schrijdend vergrijzingsproces en is het niet afhankelijk van een genetische

factor. Het geappeld zijn treft men overigens, losstaande van de G-factor,

ook aan op een bruine, een voskleurige en zelfs zwarte robe.
Het wordt dan meestal aan een goede voedingsconditie toegeschreven.

Uit het onderzoek van Ziiblin komen als conclusies naar voren:

a De appel (de plek waar meer witte haren zijn dan daarbuiten) blijkt
het centrum te zijn van een haarvatennet. De praad van pigmentatie
hangt af van de bloedverzorging. Er is echter geen verband met de
onderhuidse vetlaag.

b De huid onder een appel blijkt ook iets minder gepigmenteerd te zijn
dan de omgeving.

¢ De haren in een appel zijn korter dan daarbuiten,

d Het geappeld zijn is een tijdelijk stadium van een van vele centra
witgaande, stervormig voortschrijdende depigmentatie van haren en (in
mindere mate) van epidermis.

7.2 Blijvend of onveranderlijk schimmel

Deze vorm wordt veroorzaakt door de R(‘roan’)-factor, die eveneens als
volledig dominant wordt beschouwd, al zijn er soms aanwijzingen van een
partiéle dominantie.

Of er homologen van dit gen voorkomen bij andere diersoorten is
twijfelachtig, zolang er nog geen duidelijk inzicht bestaat in de werking
van het R-gen.

Bij de muis kent men een onvelledig dominant gen Rn, en bij het
schaap (Karakulras) een factor R die in homozygote toestand lethaal is.

Bij de hond wordt door sommigen een relatic aangenomen tussen de
R-factor en de T-{"ticking’)-factor.

Bij het rund is de situatie nog ingewikkelder, ofschoon Ibsen (1933) een
recessiefl gen w aannam met een op roan gelijkend effect. Het door Smith
(1925) gepostuleerde recessieve gen r {(of Ibsen’s factor N) bij het rund
behoort waarschijnlijk niet tot de schimmelfactoren.

Bij het paard zijn er fenotypisch verschillen in graad van roaning; naast
een matig sterke aantasting ziet men, dat bij het Nederlandse trekpaard
vele R-schimmels (mogelijk homozygoten) sterk schimmelkleurig zijn en
daardoor zeer licht van kleur. Op de robe zijn de witte haren gelijkelijk
verdeeld; appeling komt niet voor. De viteinden van de benen, het hoofd
en het behang worden niet of slechts in geringe mate aangetast: manen en
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7.3 Stekelharigheid

Bij stekelharigheid bezit de robe eveneens verspreid witte haren. Soms
bevinden deze zich wat meer op bepaalde delen, zoals de flanken, maar
het zijn er nooit zoveel dat de robe de indruk maakt van schimmel.
Stekelharigheid zou te zien zijn na de eerste haarwisseling en verder
onveranderd blijven in intensiteit. Zowel bij warmbloed-, als bij koud-
bloedrassen komt stekelharigheid voor, maar in een sterk wisselend
percentage. Het kenmerk is vrij algemeen bij het Nederlands warmbloed-
paard, bij het Noriker- en het Haflingerras. Het kan ook geheel verdwij-
nen, zoals bij het Friese paard, waarbij het vroeger voorkwam bij 2,5%
van de dieren. Bij het Nederlands trekpaard kwam stekelharigheid onge-
veer 50 jaar geleden voor in 25% van de gevallen, voordat roanschimmel
de overheersende modekleur werd.

Genetisch is nog weinig bekend over stekelharigheid. Walther (1913)
nam een niet-dominante factor aan met ¢en ‘transgressieve fluctuerende
uitdrukking’. Merkens (19353) voelde meer voor een allel uit de R-serie en
stelde de pradering: gering stekelharig — licht roan — sterk rean geno-
typisch voor als RR, RR” en R"R". Inderdaad staat stekelharigheid dicht
bij roan en uit roankleurige paarden kunnen stekelharige paarden voort-
komen.

Berge postuleert een apart dominant gen op grond van de waarneming
dat de hengst Borgen 1416 van het Degle-ras zijn stekelharigheid domi-
nant overerfde. Deze opvatting vindt steun bij het’ onderzoek van
Wolning & de Groot (1935). Zij vonden bij een totaal van 537 afstamme-
lingen van stekelharige hengsten (Nederlands trekpaard) stekelharigheid
bij 48% van de dieren. Alle hengsten gaven stekelharige en eenkleurige
afstammelingen. Deze gegevens maken een monofactoriéle dominante
vererving aannemelijk. Onder de veulens waren ook 48 schimmelkleurige,
waarvan 7 uit een niet-schimmel moeder stamden. Dit aantal is wat groot
om alleen veroorzaakt te worden door foutieve opgaven en suggereert een
samenhang tussen stekelharigheid en roan.

Onderzocht moet nog worden of er een relatie bestaat tussen de
(gewone) stekelharigheid en roan (R) en de vormen van roan bij panter-
bont en bij bont van het Sabino type (zie Hoofdstuk 8).

Wat betreft de dominantieverhouding tussen de G- en de R-factor,
onderstelt Odriozola dat ze van elkaar onafhankelijke mutaties zijn,
waarbij tegenwoordig aangenomen wordt dat de G-factor epistatisch is
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ten opzichte van de R-factor. Een paard als roan geboren, zal later wit
worden indien het tevens de G-factor bezit. Beide factoren zijn verder
ook epistatisch ten opzichte van het ¢ -allel.
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8 De bontgenen

Bonte robes komen bij praktisch alle zoogdiersoorten voor. Het zijn
ook hier weer de knaagdieren waarbij de bontgenen het meest uitgebreid
zijn onderzocht. Zo kent men bij de muis minstens zeven factoren die
witte vlekken kunnen geven. Hier zullen we ons beperken tot het W-en
het S-gen als belangrijkste homoloog voorkomende factoren.

Volgens Searle (1968) vindt men homologen van de S(‘self’)-serie,
behalve bij de muis, bij Syrische hamsters, cavia’s, konijnen, nertsen, bij
de kat, de hond en het rund. De allelen uit deze serie geven in het
algemeen onregelmatige witte vlekken, vooral op het ventrale gedeelte
van de robe en op de extremiteiten. De rest van de robe kan, zoals bij de
cavia, een schimmeikleurig aspect hebben. De bontheid vertoont een
duidelijk kwantitatief beeld daar de expressie vrij sterk onderhevig is aan
de werking van genmodificatoren. Dit houdt tevens in dat er gemakkelijk
geselecteerd kan worden op extreme vormen, zoals een geheel witte robe
of een bepaald patroon van bontheid. Een uitbreiding van wit komt ook
tot stand door interactie met andere bontgenen of door additieve effec-
ten bij homomerie. De S-allelen zijn meestal recessief, behalve bij de kat
en de nerts, Bij de hond, waarbij men ook intermediaire vormen (incom-
plete recessiviteit) kent, geeft het sW-allel in homozygote toestand een
geheel witte robe.

De W(‘white")-serie kent voornamelijk dominante allelen leidend tot
intermediaire uitingsvormen. De heterozygoten zijn bont, soms gepaard
gaande met pigmentverdunning van de gekleurde haren; de homozygoten
zijn bij de meeste dieren geheel wit, vertonen vaak ernstige afwijkingen
aan verschillende organen en zijn dikwijls niet levensvatbaar. Qok bij de
W-allelen is er een algemene tendens tot interactie, in de zin van een
toename van de witte vlekken, met andere bontgenen, zodat bv, W + s
een geheel witte robe geeft. Homologen van het W-gen vindt men bij
hamsters, katten en vossen,

Het aangrijpingspunt van de bontgenen is de vorming en de migratie van
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de melanoblast, maar ook is via het celmilieu een werking mogelijk op de
proliferatie van de perifere melanoblast enfof op de invasie van de
melanoblasten in de haarfollikel en de rijping aldaar tot melanocyt. Het is
duidelijk dat daar waar de migratie van de melanoblasten belemmerd
wordt, de pigmentloze gebieden zullen voorkomen op plaatsen die het
verst verwijderd liggen van de neurale lijst, dus op extremiteiten en het
ventrale rompgebied. Wanneer niet alle follikels melanocyten bevatten zal
een schimmelaspect ontstaan door verspreide aantasting.

Het ligt voor de hand, dat de meeste onderzoekers voor de verschillende
vormen van bont bij het paard evencens denken aan allelen uit de W-en
S-serie. Het vaststellen van homologen stuit hier ook weer op moeilijk-
heden wegens het, op een enkele vitzondering na, bij het paard ontbre-
ken van waarneembare pleiotrope effecten van deze genen die regel zijn
bij andere dieren. Bont bij het paard is trouwens nog zeer onvolledig
onderzocht, zodat bij de beschrijving der verschillende fenotypische
variaties de genetische voorstelling gebrekkig is of voorlopig neg geheel
ontbreekt.

Op de factoren die een regelmatig bontpatroon veroorzaken bij vele in
het wild levende diersoorten zal hier niet worden ingegaan: ze zijn
eveneens nog weinig onderzocht en hebben waarschijnlijk geen homolo-
gen bij het paard.

8.1 Piatenbont of koebont

Dit is een veel voorkomende vorm van dominant bont, met als gewoon
beeld een basiskleurige robe met meestal vrij grote en scherp begrensde
gebieden van wit, onregelmatig verdeeld over het lichaam. Hoewel alle
delen van het lichaam wit kunnen zijn krijgt men de indruk, dat de witte
gebieden vaker voorkomen aan hais, schouder, ribben, rug en kruis dan
aan borst, buik en flanken en hoofd, Vaak zijn de normale witte afteke-
ningen aan hoofd en benen groter bij bonte dan bij niet-bonte paarden.

Platenbont is sterk verbreid onder de warmbloed-paardenstapel van
Amerika. In Europa komt het van oudsher voor bij het Nederlands
warmbloedpaard. Verder vindt men het bij verschillende pony-rassen,
zoals het Shetlandse en [Jslandse.

Fenotypisch vertoont platenbont vrij veel variatie. Extreme vormen
komen o.a. voor bij het zogenaamde Morocco Spotted Horse in de
Verenigde Staten van Amerika en bij de Shetlandpony. Het Morocco
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voorkomt. Hij vond bij meer dan 7000 paringen van niet-bonte pony’s en
pony’s met kleine aftekeningen 2,4% platenbonte veulens. Witte afteke-
ningen aan hoofd en benen die normaal bij de Shetlandpony niet veel
voorkomen, ziet men hoofdzakelijk in combinatie met bont,

Voor platenbont werd door Walther (1913) een factor E, door Went-
worth een factor P aangenomen. Castle neemt ook de factor P (‘piebald’)
aan, Tuff en Berge een dominant allel uit de S-serie, Odriozola zelfs een
combinatie van genen uit de S- en de Wserie. Vergelijking met bont bij
andere dieren geven steun aan de hypothese van het S-gen. Het gen voor
platenbont werkt in op de celler van de neurale lijst, hetgeen zich uit in
scherp begrensde gebieden van wit,

Castle meent dat bonte paarden met een zeer sterke reductie van de
gekleurde partijen mogelijk homozygoot zijn en dat wit-geboren in be-
paalde gevallen op te vatten is als een maximale vorm van bontheid. De
beschikbare gegevens bieden voorlopig weinig steun aan deze veronder-
stelling, hoewel er zeker homozygote platenbonte paarden voorkomen,
De geschiedenis van het Shetland Pony Studbook kent slechts één geval
van een wit-geboren pony. Dit was in 1952 in Unst, waar uit bonte
ouders een geheel wit veulen (met donkere ogen) viel. Of bij het Morocca
Spotted Horse homozygote dieren voorkomen is niet met zekerheid
bekend.

Voorlopig wordt aangenomen dat platenbont berust op een éénvoudig
dominant gen dat epistatisch is ten opzichte van de basiskleurgenen. Er
is onvoldoende grond voor de hypothese dat dit gen partieel dominant
is in die zin, dat homozygotie meer wit geeft. Veeleer bestaat de indruk
dat extreme vormen van bont nog de normale variatie voorstellen die
veroorzaakt wordt door een aantal modificerende genen. Hierbij kan men
de variatie ook zien als het resultaat van interactie met andere, z.g.
kleine-bontgenen {bijvoorbeeld die de witte aftekeningen geven aan
hoofd en benen}).

8.2 Panterbont

Panterbont is een tegenwoordig sterk in de belangstelling staande vorm
van bont. Volgens het onderzoek van Haines {1963) vindt men reeds in
het begin van de 6e eeuw afbeeldingen van panterbonte paarden in
Perzische en Turkse miniaturen en eveneens in de Chinese kunst, Daarin
werden later, vanaf de 13e eeuw, regelmatig panterbonte paarden weer-
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gegeven. De eerste afbeelding in Europa dateert van de 12e eeuw,
Vlaamse schilders beelden vanaf de 15¢ eeuw vaak bonte paarden af, de
dieren werden later ook in Frankrijk populair (zie het beroemde schilde-
rij van A. van der Meulen: ‘Het oversteken van de Rijn onder Lodewijk
XIV’; eveneens berocemd is het schilderij van Joh, Hamilton voorstellende
de stoeterij in Lipizza in 1727). Men neemt aan, dat panterbont vanuit
Azié via Noord-Afrika (Carthago) naar Spanje is gekomen en vandaar
naar andere landen van Europa en naar Zuid-Amerika (Mexico, in het
begin van de 16e eeuw) is gebracht. De verbreiding in de Noordameri-
kaanse landen is historisch goed bekend: in het begin van de 18¢ ecuw
kwam het reeds voor bij de Nez-Percé indianen, die later deze paarden
speciaal zijn gaan fokken.

Panterbont vindt men nu nog bij enkele ‘pony-rassen en -slagen in
Mongoli¢, China, Tibet en India, mogelijk ook (in elk geval vroeger) bij
het Achal-Teke ras in Turkmenié. Panterbonte paarden kwamen tot in
1930 veelvuldig voor op de races in Shanghai. In Europa komt deze kieur
voor bij het Knapstrupper-paard in Denemarken {Pedersen, 1958}, bij de
Noriker {Oostenrijk en Beieren) en sporadisch bij het hedendaagse Anda-
lusische paard. In Amerika heeft de fokkerij van het panterbonte Appa-
loosa-paard ¢en grote vlucht genomen.

Fenotypisch vertoont panterbont een grote scala van variaties, waarin
men echter een viertal patronen kan onderkennen, (Hawkins, 1965):

Schabrakbont (blanket pattern): Viekjestekening beperkt tot de croupe
of de gehele achterhand tot in de flanken. Het patroon kan bestaan uit
sterk schimmel of wit met donkere vlekken en vlekjes, die soms ook
geheel kunnen ontbreken. De rest van de robe is vaak stekelharig of roan,
of ze kan dit met toenemende leeftijd worden. Minder vaak komt voor
het patroon van een normaal gekleurde of stekelharige croupe met witte
vlekjes of een mengsel van witte en gekleurde vlekjes.

Eigenlijk panterbont (leopard pattern): Robe geheel wit of ook wel zeer
sterk roanschimmel en bedekt met gekleurde vlekjes. De vlekjes zijn rond
of langwerpig, vaak (en dit geldt ook voor schabrakbont) druppelvormig
in de haarrichting, op voorhand en hals klein en dicht op elkaar, naar
achteren toe groter wordend. Bovendien kunnen de vlekjes scherp be-
grensd zijn of gezoomd.
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dat eigenlijk kleine witte vlekjes geeft, kan eveneens een witte robe
veroorzaken met gekleurde vlekjes. Voor het optreden van de geheel of
gedeeltelijk schimmelkleurige robe neemt Jones het gen RAP aan, dat
geen vlekjes zou geven, tenzij in combinatie met W2P of S[aP,

De expressie van deze drie hoofdgenen wordt sterk beinvloed door een
aantal niet nader te identificeren modificatoren, die normaai onzichtbaar
gevoerd kunnen worden, zodat de uitbreiding van het appaloosa-patroon
een kwantitatief karakter krijgt. Een uitzondering hierop maakt het vrij
sterk modificerende gen M, dat de typische kenmerken zou geven van
witte sclerae, gevlekte huid en gestreepte hoeven. (Gevlekte huid aan
mond, ogen, aars en geslachtsdelen komt ook wel voor bij andere rassen,
0.3, het Arabische paard en de Lipizzaner.}

De twee recessieve genen zijn het f (‘flexed tail’)-gen en het
blo(*blotch’)-gen.

Het f-gen geeft bij de muis in homozygote toestand witte vlekjes en
afwijkingen aan de staartwervels (blokvorming en knik in de staart). Ook
bij de appaloosa wordt soms een knik in de staart gevonden. Voorts zou
het f-gen, bij aanwezigheid van voldoende modificerende genen, een
kleine schabraktekening kunnen geven.

Het blo-gen zou leiden tot een atwijkende vorm van vlekjes. Bij de muis
geeft het een zekere pigmentverdunning, lijkend op chinchilla, maar dan
in onregelmatige plekjes. In wezen zou deze factor aangrijpen op de
ontwikkeling van het haar op bepaalde plaatsen. Het afwijkende haar
vormt blijkbaar een afwijkend milieu voor de melanocyt in de haarbul-
bus, hetgeen resulteert in kleurveranderingen, Het is mogelijk dat het
blo-gen in combinatie met andere appaloosa-faktoren optreedt als modifi-
cator,

Met bovenstaande voorstelling kan men, schematisch, het bijgaande
overzicht van appaloosa-genotypen en -fenotypen opstellen. Daarbij
wordt de werkingsgraad van het gehele complex van modificatoren tel-
kens aangegeven door plus-tekens (zie Tabel 3).

Uit deze opsomming blijkt dat ongeveer gelijke fenotypen kunnen
ontstaan door verschillende genen en genencombinaties. Hieruit volgt dat
het in de praktijk moeilijk zal zijn van te voren de uitkomst van een
bepaalde paring te voorspellen of ook een bepaald patroon fokzuiver te
krijgen, zo men hiervan al spreken mag bij het sterk kwantitatief karakter
van het appaloosa-patroon. Van de meeste paringen zal daardoor de
uitkomst een verrassing zijn, hoewel panterbont X panterbont de meeste

78



Tabel 3. Overzicht van de genotypen en fenotypen van panterbont,

Genotype
wap_

wap_

Wwap—
WaPysap

wapwap
wapwap

S1aP—

sEp -

512Pg|2p

S1apgjap

SI12PS|2P
RndbP_

Rn%P
Rn2PRnaP

Rn?PRn®P
Rn3PRn4P
wap_glap_

Wap_ Rnap_
SI4P_RnaP_

Madificatoren

+

++

++
+++

++

++4

++

+i+

++

+H+

++

+++

+ tot +++

Fenotype

schabrak (witte croupe met scherp begrensde ge-
kleurde vlekken);

uitbreiding van het schabrakpatroon naar voren;
tussenvorm van schabrak- en panterpatroon,
waarbij hoofd, hals en voorhand nog gekleurd
zijn;

panterbont: geheel witte robe met gekleurde
vlekjes,

schabrak met viekjes

panterbont

panterbont

onregelmatig en ongelijk schimmelkleurige robe,
voornamelijk op de achterhand en dorsaal, zon-
der duidelijke vlekjes; de robe maakt de indruk
“gelakt’ te ziin (vamished roan);

sterk schimmelkleurige tot witte schabrak met
onscherpe, schimmelige randen; ziet ernit als ‘be-
rijpt’ (frosty);

onregelmatig roan op de voorhand, naar achter
overgaand in een onscherp begrensde, sterk
schimmelkleurige robe;

bijna geheel sterk schimmelkleurige {maar nog
niet witte) robe met enkele donkere vlekjes;
panterbont

enkele roan tot witte viekjes in het gebied van de
achterhand;

idem; de witte vlekjes kunnen enigzins conflue-
en;

witte, vrif scherp begrensde schabrak;

robe licht roan met sterk schimmelkleurige tot
witte vlekjes;

robe roan met vitbreiding van het wit waarin ook
gekleurde vlekjes kunnen voorkomen;

geheel witte robe over achterhand en dij; kan zich
naar voren uitbreiden tot aan de schouder; zon-
der gekleurde viekjes;

panterbont.
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kans biedt op panterbont en/of schabrakbont.

Deze uiteenzetting moet vooral worden gezien als voorbeeld van een
gedachtegang uit de vergelijkende genetica. Tot eenzelfde voorstelling
komt men vitgaande van homologe genen bij andere dieren; genen die
bij de hond vormen van panterbont geven, bijvoorbeeld de combinatie
van het T (‘ticking’)-gen en allelen uit de S-serie (dalmatinerbont: geno-
type TTs™s™) of van de M (‘merle of dapple’)-factor en allelen uit de
S-serie (harlekijn-patroon bij de Duitse dog).

Tenslotte zij vermeld dat bij de appaloosa soms een verplaatsing, vergro-
ting of verdwijning van vlekken optreedt, hetgeen volgens Jones een
aanwijzing is dat ook op volwassen leeftijd van het dier nog een migratie
van melanoblasten mogelijk is. Hiermee in verband staat het merkwaar-
dige feit dat ongeveer 20% van de appaloosa-veulens geboren worden
zonder typische robekenmerken, terwijl wel de witte sclera aanwezig is
bij de geboorte en bij bijna een derde van deze veulens ook al de gevlekie
huid. Bij de rest ontwikkelt zich dit kenmerk tussen het eerste en derde
levensjaar. In deze periode kan ook de robetekening geleidelijk ontstaan.
Het begint meestal met het verschijnen van kleine plukjes witte haren die
al gauw tot witte plekken uitgroeien of tot grotere gebieden, waarin
tevens dan de donkere vlekjes duidelijk worden. Ook kan het voorkomen,
dat in een sterk schimmelkleurige robe of een die bijna wit is later nog
gekleurde vlekjes optreden. Panterbont blijkt bovendien beinvloed te
worden door het geslacht, waarschijnlijk hormonaal, daar hengsten
meestal sneller en met meer contrast kleuren dan merries.

Wat betreft het verband met andere vormen van bont zij nog vermeld,
dat panterbont met platenbont, en ook met het later te behandelen
intermediair bont of sabino zichtbaar op eenzelfde robe kunnen voor-
komen. Volgens von Lehmann (1951) zou het zogenaamd Argentijns
bont of chubari een vorm zijn van panterbont of hiermee in elk geval
nauw verwant zijn, Chubari bestaat uit een meestal sterk stekelharige of
schimmelkleurige robe met grillig gevormde en onscherp begrensde witte
plekken op de croupe of op de gehele robe. Odriozola plaatst panterbont
en chubari in één groep waartoe ook platenbont zou behoren. De
respectievelijke genotypen stelt hij voor als W'S, WS, en WS, waarbij
hij met de W-symbolen geen allelen bedoelt, maar telkens andere posities
van het W-gen in het chromosoom, De verschillende fenotypen zouden
dus op te vatten ziin als positie-effecten door plaatsverwisseling van de
W-locus {na een inversie binnen het chromosoom).
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8.3 Witkopbont

Deze vorm van recessief bont, o.a. voorkomend bij het Finse paard, is
door Klemola (1930,1933) onderzocht en door hem ‘splashed white’
genoemd. Het fenotype onderscheidt zich van platenbont voornamelijk
door een andere verdeling van het wit. Het breidt zich in vlekken of
gebieden vanaf het ventrale gedeelte van het lichaam naar boven uit over
rug, ribben, hals en hoofd. De viekken zijn meestal groot en het hoofd is
vaak geheel wit. Klemola wijst ercp dat het er bij vergelijking van een
tiental patronen platenbont en witkopbont met een toenemende uitbrei-
ding der witte gebieden, vooral bij de meer exireme vormen, sterk on
lijkt dat partijen die bij dominant bont wit zijn, bij recessief bont
gekleurd zijn en omgekeerd. Het is niet bekend of bij witkopbont een
fenotype voorkomt waarbij de robe geheel! wit is, en ook niet hoe de
relatie is met andere vormen van bont. Wel bleek dat witkopbonte
paarden altijd glasogen (lichtgrijze of parelmoerachtige iris) hadden.

Fig.5 Uitbreiding van de witte gebieden bij enkele fenotypen van witkopbont.
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Glasogen komen ook apart voor en wel in de verhouding bont: glasogen =
3:1. Betrekt men hierbij ook de afstammelingen van dieren die hetero-
zygoot zijn voor deze bontfactor, dan was de verhouding 1:1.

Hierop baseert Klemola de theorie dat zowel witkopbont, als glasogen
veroorzaakt worden door twee recessieve genparen uit de S-serie, die
mogelijk een zodanige dominantieverhouding hebben dat de factor voor
witkopbont (s?) hypostatisch is ten opzichte van de factor voor glaso-
gen(s' ). Heterozygoten (s's?) zouden uitsluitend glasogen hebben. Het is
echter ook mogelijk dat beide kenmerken uitingen zijn van eenzelfde
genotype, gebaseerd op slechts één genpaar. Hiertegen voert Klemola aan
dat glasogen ook voorkomen bij andere rassen, losstaande van bont.

Een bekend voorbeeld van witkopbont was de Finse hengst Eversti, die
glasogen had en grote maar gewoon lijkende witte aftekeningen aan
hoofd en benen; hij leverde 62 afstammelingen met glasogen, waarvan 16 |
tevens bont waren; verder nog 11 afstammelingen met normale ogen die
echter weer veulens gaven met glasogen; bovendien gaven 5 het witkop-
bont. Van deze laatste werden weer 19 afstammelingen genoteerd met
glasogen, waarvan 10 tevens bont waren.

Witkopbont zou volgens von Lehmann sporadisch ook voorkomen bij
andere Noordeuropese (koudbloed)rassen. Het af en toe optreden van
bonte veulens bij de Welsh-peny zou eveneens recessief bont kunnen zijn.
Een recent geval is een in Nederland in 1972 geboren hengstveulen met
vrij grote witte vlekken (zoals bij platenbont). Uit de afstamming bleeck
dat van de grootmoeder van de moeder ook al een bont veulen bekend
was,

8.4 OQvero

Aangenomen wordt dat onder de Amerikaanse bonte paarden (in het
algemeen pinto’s genoemd) ook recessief bonte voorkomen, bekend als
de Overo-variatie. Dit bont is weer anders dan het witkopbont en het
patroon is in het algemeen veel onregelmatiger dan bij platenbont (tobia-
no). Pe witte gebieden en vlekken zijn meestal zeer grillig gevormd met
vertakkingen en getande randen, van onder de buik opkomend en zich
nitbreidend over de gehele robe, ook op hals en hoofd. Meestal is de
rugzijde bij deze paarden gekleurd. Ook bij overo-bont bestaat een grote
variatic van het fenotype. Toch is de algemene indruk duidelijk anders
dan bij platenbont. Op grond hiervan wordt overo als een aparte, recessie-
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Fig.6 Uitbreiding van de witte gebieden bij enkele fenotypen van overo.

ve vorm van bont beschouwd die men ook vindt bij paarden in Zuid-
Amerika en die daar pampo baixo gencemd wordt. Hiervoor neemt
QOdriozola recessieve allelen uit de S-serie aan. Een erop gelijkende,
mogelijk zelfs identieke, vorm van bont komt voor bij verschillende
rassen in Noord-Afrika, o.a. bij het Dongola-paard (Ethiopié) en bij het
gewone landras in Nigeria.

De factoren voor platenbont en overo-bont vertonen mogelijk inter-
actie: paarden met beide factoren hebben een overwegend witte robe met
slechts hier en daar een gekleurde vlek.

Jones rekent ook de (buik)vlekjes die optreden bij de Hackney en de
grotere witte aftekeningen aan benen en buik bij het Clydesdale-paard tot
het overo-bont, Er zijn echter fenotypische verschillen met het laatst-
genoemde ras. Ook is overo nog niet nader onderzocht op zijn recessieve
natuur. Daarom zullen we het bij de Clydesdale voorkomende bont
voorlopig tot een aparte vorm rekenen en het in de volgende paragraaf
behandelen bij Sabino. Bij het Clydesdale-paard zijn hoge witte beenafte-
keningen en veel wit aan het hoofd vrij konstante kenmerken, Uit het feit
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dat dit ras in Amerika (waar vrij vaak bonte robes voorkomen) een
kleine, gesloten populatie vitmaakt en dat enkele ingevoerde stamvaders,
waarop werd ingeteeld, gevlekt waren onder de buik, kan bij ontbreken
van nadere gegevens nog niet worden afgeleid, dat men hier met een
recessieve factor te doen heeft. Veeleer krijgt men de indruk dat er één
{dominant) hoofdgen is en dat de vitbreiding van het wit daarbij afthanke-
lijk is van een aantal modificatoren.

Uit overo-ouders met veel wit in de robe kunnen geheel witte veulens
geboren worden. In dat geval zijn er in het genotype een maximaal aantal
modificatoren, die echter als pleiotropisch effect bepaalde afwijkingen
veroorzaken zoals atresia coli (aangeboren afsluiting of ernstige vernau-
wing van de dikke darm) en haemolytische anaemie (afbraak van de rode
bloedlichaampjes). Deze veulens sterven dan ook kort na de geboorte, Dit
beeld is bekend als het ‘white colt syndrome’. Qp grond van deze
pleiotropische effecten zou volgens Jones de overo-factor cen W-allel
kunnen zijn. Een mogelijk allelisme met de witkopbont-factor zou nader
onderzocht moeten worden.

8.5 Sabino

Onder deze Amerikaanse benaming komt een vorm van bont voor die
gekenmerkt is door vaak onscherp en onregelmatig begrensde witte
vlekken die uitgaan van onderborst, buik en extremiteiten en zich vandaar
zijdelings uitbreiden op de ribben en soms op andere delen van het
lichaam, De rest van de robe is veelal stekelharig of roan-schimmel.

Bij nadere beschouwing blijkt deze vorm van bont niet zeldzaam te zijn
en hij verschillende rassen voor te komen, ook in Europa. Amerikaanse
warmbloedslagen zijn onder meer het Tenessee Walking Horse en het
Missouri Fox Trotting Horse. In Europa vindt men het bij paarden van de
vroegere West- en Qostpruisische stoeterijen, de Hannoveraner, de Hol-
steiner, het Westfaalse warmbloed, het Nederlandse warmbloedpaard, en
zelfs bij koudbloedrassen zoals het Clydesdale-paard en in mindere mate
ook de Shire.

Het sabino-bontpatroon laat zich uvitstekend bestuderen bij het Neder-
landse warmbloedpaard, zowel het Groningse als het Gelderse, waarbij
het van oudsher voorkomt, vooral in de Drentse fokkerij. Het fenotype
vertoont een analoge variatie als bij overo-bont, echter in lang niet zo’n
spectaculaire vorm. Men vindt paarden met weinig opvallende afteke-
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die vroeper gefokt werden in de stoeterijen Herrenhausen en Frederiks-
borg (Wriedt, 1918,1924). Op grond van het fenotype zou men inder-
daad kunnen denken aan een als hoofdgen optredend allel nit de W- of
S-serie, of een combinatie van beide, in expressie sterk beinvloed door
modificerende genen. QOok kan men denken aan een homologie met
andere genen, bijvoorbeeld het Sp(‘splotch’)-gen bij de muis.

Met deze hypothesen is niet direct verklaarbaar dat een op sabino
gelijkend fenotype ook pletseling kan ontstaan uit geheel normaal ge-
kleurde ouders en dan verder dommant overerft. Dit was bijvoorbeeld het
geval in 1946 bij de Amerikaanse draver King Majesty, geboren uit een
zwarte vader en een bruine moeder, geregistreerd als roan met een brede
doorlopende bles maar in werkelijkheid sabino, daar hij verscheidene
bonte veulens heeft gegeven. Als verklaring denkt von Lehmann, die dit
ook had opgemerkt, aan een uitwisseling van bepaalde factoren (door
crossing-over). De bij het Nederlandse warmbloed geconstateerde gevallen
zijn echter te talrijk om aan te nemen dat ze veroorzaakt worden door,
immers zeldzame, mutatieve veranderingen, tenzij een bepaalde
locus(W? ) hiervoor zeer gevoelig zou zijn. Veeleer zou men Kunnen
denken aan een additief effect van zogenaamde kleine-bontgenen. Indien
deze enkel of in een klein aantal in het genotype voorkomen hebben ze
een lage graad van penetrantie en geven ze niet als bijzonder opvallende
aftekeningen. Daarnaast bestaat de mogelijkheid dat in een bepaald
genotype de genen-interactie zodanig is dat de aanwezigheid van zekere
bontgenen een sterkere expressie mogelijk maakt van andere bontgenen.

Hoe het ook zij, het is een feit dat in bepaalde genencombinaties de
(zogenaamde kleine) bontfactoren, waartegen in Nederland overigens
nooit geselecteerd werd, een uitgebreid bont fenotype kunnen geven.
Meestal echter blijft de expressie beperkt tot één of meerdere vlekjes op
de robe. Deze vlekjes vindt men vaak ventraal, in de buurt van de navel,
maar ook tussen de benen, op de ribben, op de hals of elders op de robe.
Soms zijn ze uitgebreider en staat in het signalement bijvoorbeeld ‘ge-
tijgerd tussen de dijen’. Deze aftekeningen treft men regelmatig en in de
loop der jaren in toenemende mate aan bij paarden van het Gelders type
( bij ruim 5% bij de merries opgenomen in het VLN-stamboek). Deze
paarden behoorden niet tot de bovengenoemde typische sabino-families,
en in meer dan 90% van de gevallen hadden de ouders dergelijke afteke-
ningen niet. Ook de verschillende hengsten met buikvlek die in de loop
der jaren ter dekking hebben gestaan blijken dit kenmerk maar aan een
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enkel veulen door te geven. De vererving zou derhalve recessief kunnen
zijn, maar evenzeer dominant met een lage en wisselende graad van
penetrantie.

Ook is de relatie met het uitgebreidere sabino-fenotype niet duidelijk.
Mogelijk hebben we hier te maken met het complex van modificatoren,
die een deel uitmaken van het sabino-genotype. In elk geval bestaat de
indruk dat de aftekening ‘buikvlek’ ook kan voorkomen losstaande van
het binnen de groep van sabino-bonte paarden optredende identieke
fenotype.

Bij de Hackney komen eveneens bovengenoemde kleine viekjes regel-
matig en van oudsher voor. De bekende hengst Black Magic of Nork
15087 HSB, zelf gevlekt in de lies en boven de rechter knie, gaf verschei-
dene veulens met een buikvlek, die soms gepaard ging met een lichte
stekelharigheid in de tiezen. In de Nederlandse fokkerij waren het de
hengsten Alethorpe Admiral 127 Nstg. en zijn zoon Emigrant 102 Nstg.
(zelf niet opvallend getekend) die nogal eens deze aftekeningen gaven en
in enkele gevallen zelfs een sabino-bont fenotype. Het vermoeden besiaat
dat ook de als vosschimmel(roan) opgegeven hackney Hockwold Cadet
1 GPS tot de sabino-groep behoorde. Vele van zijn eveneens schimmel-
kieurige afstammelingen (bijvoorbeeld zijn zoon Feu Sacré 40 GPS)
waren toch wel vreemd en grillig roan getekend.

Betreffende wit-geboren uit sabino-ouders nog het volgende: zeer
weinig gegevens staan ter beschikking over de uitkomst van de paring
wit-geboren X wit-geboren en wit-geboren X gekleurd. Witgeboren
hengsten hebben voor zover bekend in Nederland nooit officieel ter
dekking gestaan. Het aantal geregistreerde wit-geboren veulens is boven-
dien te klein voor een betrouwbaar onderzoek. Wit-geboren ontstaat
misschien uit een samengaan van homozygotie van een hoofdgen en een
tmaximaal aantal modificatoren (als men de hypothese van dominantie
aanhangt).

Een recent geval (Wiersema, 1961b) is de witgeboren merrie Sneeuw-
witje 28362 NWP, die gepaard met normaal gekleurde hengsten drie
wit-geboren, én intermediair gekleurd (in de vorm van roan) en twee
normaal gekleurde veulens gaf, terwijl verwacht werden zes sabino-
veulens, Heterozygoten kunnen dus ook wit zijn, aangenomen dat
Sneeuwwitje tot het sabino-bont behoort. Ze stamt namelijk uit een
bruine vader en een G-schimmel moeder die zelf fenotypisch en gezien
haar andere veulens geen enkele aanwijzing gaf voor het bezit van de
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bont, vindt men vaker in de literatuur. Zo werd in 1943 uit een voskleuri-
ge vader en een bruine moeder van Belgisch ras een wit veulen geboren
met blauwe ogen; en in 1950 uit een donkerbruine moeder en een
bruinschimmel vader, evencens van Belgisch ras, een wit veulen met
donkere ogen, witte hoeven en enkele rossige haren in de staartaanzet, in
de voorhoofdslok, aan de oren en op de croupe. Het meest recente geval
is de uit de bruine ouders Murghab en Tharsine in 1963 in Frankrijk wit-
geboren volbloed Mont Blanc IE. Deze hengst gaf reeds een wit-geboren
afstamnmeling bij de veulenjaargang 1970. Hoewel deze geisoleerde gevai-
len ontstaan kunnen zijn door mutatie, bestaat ook de mogelijkheid dat
niet-genetische oorzaken hebben geleid tot het uitblijven van een migra-
tie, of proliferatie, van de melanoblasten.

8.6 Dominant wit

Tot de wit-geboren paarden behoren ook de zogenaamde albinopaarden
die 0.a. gefokt worden in Nebraska (Amerika) en waarvoor in 1937 een
stamboek, de American Albino Horse Club, werd opgericht. Deze paar-
den zijn geheel wit; zeer zelden komt hier en daar een gekleurd huidvlek-
je voar. De huid is dus pigmentloos (rose), evenals de hoeven. De ogen
zijn blauw of lichtbruin.

Salisbury en Castle noemen deze paarden dominant wit; de factor
hiervoor zon een W-allet zijn. Uit het onderzoek van Pulos & Hutt (1969)
is gebleken dat dominant wit nooit fokzuiver is, dus slechts in heterozy-
gote vorm(Ww) voorkomt., Dominant wit X dominant wit geeft ook
gekleurde veulens en wel in de verhouding wit : gekleurd als 2 : 1. Deze
verhouding wijst erop dat er geen homozygoten zijn. In homozygote
toestand is de factor voor dominant wit vroeg-lethaal, dit betekent dat de
homozygoten als embryo sterven in een z6 vroeg stadium van de dracht
dat het niet opgemerkt wordt. In verband hiermee wordt door Jones de
voorkeur gegeven aan het symbool LW, overeenkomstig de modeme
schrijfwijze van lethaalfactoren, daar een homologie met laat-lethale of
semi-lethale W-allelen bij de muis niet vaststaat, Een vergelijking dringt
zich op met de wit-geboren paarden in de vroegere stoeterij te Frederiks-
borg. Volgens Wriedt was hier echter de factor voor wit gekoppeld aan
een lethaal gen.
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8.8 Witte aftekeningen

Aftekeningen aan het hoofd en aan de benen zijn vrij algemeen en
vertonen bij een min of meer constante plaats van voorkomen een
variérende uitbreiding (zie 1.8). Ze worden veroorzaakt door kleine
bontgenen.

Over de erfelijkheid en vererving van aftekeningen aan hoofd en benen
zijn reeds meerdere onderzoeken verricht. Walther (1913) wees er al op
dat aftekeningen bij de voskleur vaker voorkomen dan op een bruine of
zwarte robe, en verder dat er een duidelijke correlatie bestaat tussen
aftekeningen aan het hoofd en die aan de benen, hetgeen door Briquet
(1957} werd bevestigd. Aftekeningen komen vaker voor aan het achter-
been dan aan het voorbeen, en bovendien bestaat er een voorkeur voor
links (Dreux 1966). De in de witte aftekeningen aan de benen voor-
komende gekleurde vlekjes {zeer algemeen bij warmbloedrassen, ook in
Nederland) die vooral te vinden zijn in het gebied van kroonrand en
koot, zouden volgens Jones veroorzaakt worden door een dominante
factor, de zogenaamde D' (‘distal leg spot’)-factor.

Alle onderzoekers kwamen tot verschillende resultaten wat betreft de
vererving. Dit hangt waarschijnlijk samen met verschillen in genfrequentie
en in modificatoren bij de verschillende rassen,

Salisbury neemt zowel recessieve als dominante vormen van aftekening
aan, Blunn en Howel (1936) vonden bij een kleine populatie van Arabi-
sche paarden dat kol, smalle bles en sneb dominant werden overgeérfd,
en dat aftekeningen aan de lippen en aan de kin daarentegen een recessief
- verervingspatroon vertoonden. Uit een uitgebreid fenotypisch onderzoek
bij Franse dravers leidde Dreux af dat de aftekeningen aan het hoofd
kunnen uitgaan van twee centra, één op het voorhoofd en een ander in
het gebied van de neus en de bovenlip. Van deze centra uit ontstaan twee
series aftekeningen die, bij gelijktijdige aanwezigheid bij uitbreiding naar
elkaar toe groeien, zodat tenslotte eenzelfde eindvorm bereikt wordt,
namelijk een doorlopende bles. Bovendien wijst Dreux op een mogelijk
additief effect bij de factoren voor hoofdaftekening, daar hij waarnam
dat uit kol X kol in vele gevallen een grotere aftekening (bles} ontstond,

Uit een onderzoek (Geurts 1969) bij het Friese paard waarbij reeds vele
jaren geselecteerd wordt tegen grote aftekeningen aan het hoofd, bleken
deze nog slechts voor te komen bij 13% van de dieren en overwegend
klein tot zeer klein te zijn. Hoewel de indruk bestond dat de afteke-
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Tabel 4. Overzicht van de bontfactoren.

Platenbont

Panterbont

Chubari

Witkopbont

Overo e.a.

Recessief bont
(pampo baixo)

Witte aftekeningen

Skjevet

Dominant wit

Castle

P

Qdriozola
w'S

Ww'S

wSs

58

Kiemoia

Berge

5

Jones

T
W4P SLAPR pap

ningen recessief waren, kon dit niet worden bevestigd en leek een
erfelijkheid van dominantie met incomplete penetrantie waarschijnlijker.

Algemeen worden voor de aftekeningen atlelen aangenomen uit de
S-serie die in hun expressie beinvioed worden door een aantal modifice-
rende genen, zodat de vererving eigenlijk meer een multifactorieel karak-
ter krijgt. Een overzicht van de factor-symbolen welke door de verschil-
lende onderzoekers voor de vormen van bont worden aangenomen vindt

men in Tabel 4.
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