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I. Vortrag:

Experimentelle Untersuchungen

iiber

Vererbung und Bestimmung des Geschlechtes

von
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Mit 10 Abbildungen






Vorwort

Als ich am Abend vor dem Vortrage mit der Tram vom
Festmahl heimfuhr, konnte ich eine kurze Unterhaltung neben mir
zwischen zwel mir giinzlich unbekannten Herren nicht iiberhiren.
Herr A machte unter anderm Herrn B daranf anfmerksam, daB
morgen die zwel Vortrige iiber Geschlechtsbestimmung gehalten
wilrden, die miisse man sich doch anhiren, worauf Herr B nur er-
widerte: ,Stimmt eh’ nit*.

Dieser lakonische Ausspruch gibt gewill den resignierten
Standpunkt sehr Vieler wieder, die von vornherein jede Beant-
wortung des Problems der Geschlechtsbestimmung als aussichtslos
ansehen. Der Zweck unserer Vortrige war aber auch gar nicht
der, eine in sich geschlossene Lisung zu geben. Sie sollten den
derzeitigen Standpunkt unserer Kenntnisse zeigen. Wenn mir das
aber auch nur einigermalen gelungen ist, wird der geduldige Leser
meines Vortrages mit mir die Uberzeugung haben, daf wir zwar
zurzeit noch keine in jedem Punkte einwandfreie Theorie der Ge-
schlechtsbestimmung zu geben vermigen, dall wir aber doch anf
dem Wege sind, der zur definitiven Lisung fithren muB.

Mit Absicht sind die Voraunssetzungen fiir eine Theorie der
(reschlechtsbestimmung (S. 12—37) und die Ergebnisse der Ba-
stardiernngsversuche mit gemischt- und getrenntgeschlechtigen
Pflanzen (S. 43—55) relativ eingehend behandelt und ist dafiir nur
ein Fall geschlechtsbegrenzter Vererbung griindlich besprochen
worden. Da diese letztere in anderen Darstellungen eingehend
behandelt worden ist und in Zukunft noch mehr bhehandelt werden
wird, schien mir ein Ausgleich wiinschenswert. Aus demselben
Gruonde wuarden auch die botanischen Ergebnisse besonders be-
riicksichtigt.
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Die Literatur konnte nicht vollstindig aufgeziihlt werden: ich verweise
ihretwegen auf die kritischen Sammelreferate:

Hertwig,” R., Uber den derzeitiren Stand des Sexualititsproblems nebst
eigenen Untersuchungen, Biolog. Centralbl. Bd. XXXII, Nr. 1—3 (1912). De
Meijere, J. C. H., Uber getrennte Vererbung der Geschlechter, Archiv f. Ras-
sen- u. (Fesellschaftsbiologie, 1911, Heft 5 u. 6. Bugnion, E., Les cellules
sexuelles et la détermination du sexe, Bull. Soc. Vandoise d. Scienc. natur. Vol.
LXVI, Nr. 169 ;{r]uiu"'lflll]].

Von #lteren zusammenfassenden Darstellungen seien genannt:

Cuénot, L., Sur la détermination du sexe chez les animaunx, Bull. scient.
de la France et de la Belg. T. 32, p. 462 (1899). Beard, J., The Determination
of Sex in Animal Development, Zool. Jahrb. Abt. f. Anat. u. Ontog. Bd. 16,
8. 703 (1902).

Ferner die Darstellungen der neuen Vererbungsgesetze, in denen anch die
Frage der Geschlechtsbestimmung behandelt wird:

Baur, E., Einfihrung in die experimentelle Vererbungslehre, Berlin 1911.
Haecker, V., Allgemeine Vererbungslehre, II. Aufl., Braunschweig 1912.
Goldschmidt, R., Einfiihrung in die Vererbungswissenschaft, Leipzig 1911.
Bateson, W., Mendels Principles of Heredity, Cambridge 1909.

Kurz orientieren iiber diese Gesetze unter anderem meine ,Nenen Ver-
erbungsgesetze®, Berlin 1912, Endlich darf ich wohl auf ,Die Bestimmung und
Vererbung des Geschlechtes nach neuen Versuchen mit hiheren Pflanzen“ (Berlin
1907) hinweisen, in der manche Punkte, vor allem auf botanischem (Gebiet, aus-
fithrlicher als hier behandelt sind.

Miinster i. W., Weihnachten 1912
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Die Frage: Knabe oder Midchen? gehirt zu jenen
Problemen der allgemeinen Physiologie, die das Interesse
am frithesten und am stirksten beschiiftigt haben; vielleicht steht
sie iiberhaupt an erster Stelle. Zu diesem Schlusse kinnen wir
wenigstens kommen, wenn wir die Zahl der dariiber geiiuBerten
Ansichten als MaBstab nehmen. Wir wissen schon, was fiir eine
Vorstellung Aristoteles sich gebildet hatte, und am Ende des
17. Jahrhunderts soll Drelincourt?!), der Professor der Anatomie
in Leyden war, bereits nicht weniger als 262 verschiedene Theorien
der Geschlechtsbestimmung gekannt haben. Auch seitdem sind
Forschung und Phantasie nicht untiitiz geblieben, sondern haben
Hypothese anf Hypothese gehiiuft. Unser wirkliches Wissen von
einem Problem pflegt nun umgekehrt proportional zu sein zu der
Zahl der dariiber geiinflerten Ansichten, und schon darans kinnen
Sie entnehmen, dall der Stand unserer sicheren Kenntnisse iiber
die Geschlechtsbestimmung lange Zeit hindurch ungewihnlich
niedrig war.

Solange man iiber das Wesen der geschlechtlichen Fort-
pflanzung selbst im unklaren war, war iiberhaupt keine tiefere Ein-
sicht zu erwarten. Aber erst seitdem man das Problem nicht mehr
allein fiir den Menschen und die ihm am niichsten stehenden Haus-
tiere zu lisen versucht hat, sondern vergleichend auch andere Or-
ganismen heranzog, sind wir eigentlich iiber das Raten wesentlich
hinausgekommen. Freilich melden sich auch immer wieder Zweifel,
wie weit eine solche zusammenfassende Betrachtung aller Organis-
men mit geschlechtlicher Fortpflanzong zunlissig sei. Gerade die
Ergebnisse der letzten Jahre ermutigen jedoch dazu; neben vielen

Einleitung.

I De conceptione adversaria, Leyden 1885, cit. nach E. Bugnion, Les
cellules sexuelles ete., p. 297.
Correns . Goldschmidt, Vererbung u. Bestimmung des Geschlechtes. 1
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Widerspriichen im Einzelnen hat sich doch soviel Ubereinstimmung
oezeigt, daB wir annehmen diirfen, im Prinzip wenigstens ver-
hielten sich hinsichtlich der Geschlechtsbestimmung nicht nur die
verschiedenen Tierklassen, sondern auch die damit einzig vergleich-
baren Bliitenpflanzen gleich. Deshalb habe ich als Botaniker eine
Berechtigung, das ganze Problem vor Thnen aufzurollen.

RNERERE Die Fortschritte der letzten Zeit haben aber nicht
der nenesten J TR . 5 g : z
Eeit, nur diese prinzipielle Ubereinstimmung beider Reiche

gelehrt, sondern auch den Ausblick auf eine definitive Liosung der
uralten Frage geiffnet. Wir verdanken sie zwei Forschungsrich-
tungen: erstens dem Studium der feineren Vorgiinge bei der Kern-
teilung jener Zellen, die zu Keimzellen werden, und zweitens der
experimentellen Vererbungslehre, die seit der Wiederentdeckung
der Mendelschen Gesetze einen staunenswerten Aunfschwung ge-
nommen hat.

[Zs ist die dankbare Aufgabe meines Kollegen Goldschmidt,
Thnen zu zeigen, wie sich seit den bahnbrechenden Untersuchungen
Henkings, Me Clungs, Wilsons, Boveris und anderer bei
vielen Tieren ein feiner Unterschied in der Zusammensetzung der
Zellkerne beim minnlichen und weiblichen Geschlechte nachweisen
lift, wie dieser Unterschied auf die Keimzellen zuriickgeht und
fiir sich allein genommen schon weitgehende Schliisse anf die Art
der Geschlechtsbestimmung zun zichen gestattet. Ich darf Ihnen iiber
die experimentellen Untersuchungen der letzten Zeit berichten.
Beide Wege der Untersuchung sind unabhiingig voneinander ein-
eeschlagen worden und verliefen bis jetzt auch zumeist unabhiingig
voneinander. DaB ihre Ergebnisse trotzdem zumeist miteinander
in Harmonie stehen, ist bhesonders erfrenlich und beweist wohl, daB
wir endlich anf dem rechten Wege sind. Die definitive Lisung
wird sich nur durch das Zusammenarbeiten beider Forschungsrich-
tungen ergeben, unter sorgfiltiger Abwiigung der Tragweite der
Ergebnisse beider Richtungen.

Bei dem auBerordentlichen Umfang des Materials gerade fiir
den Teil des Problemes, den ich zu erirtern habe, und hei der
Unmiiglichkeit, die oft strittigen Einzelfragen in einem kurzen
Bericht darzustellen, mufl ich mich anf das beschrinken, was mir
in prinzipieller Hinsicht am wichtigsten zu sein scheint, und kann
vieles nicht oder nur andeutungsweise erwiihnen.
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Die Vererbung und Bestimmung des (Geschlechtes lantet
unser Thema.

Waram wir Vererbung und Bestimmung unter- Yerunirige und
scheiden, wird ans dem Folgenden klar werden. KEinst- Bestimmung des
weilen michte ich gleich an eins erinnern, um Ihre %eseMechtes.
Erwartungen nicht zu sehr zu tiuschen. Man kann das Problem
der Bestimmung von der praktischen Seite anfassen; dann liuft
es daranf hinans, willkiirlich das Entstehen eines bestimmten Ge-
schlechtes zn veranlassen. Hierfiir besteht beim grofien Publikum
natiirlich ein besonderes Interesse. Wir werden uns aber auf den
theoretischen Standpunkt stellen und zunichst nur fragen, anf
welche Weise das (Geschlecht itberhaupt bestimmt wird. Beide
Standpunkte sind bis zu einem gewissen Grade voneinander un-
abhiingig. Es ist denkbar, dafl die praktische Lisung gefunden
wird, ohne dall, zuniichst wenigstens, die theoretische Lisung ge-
liinge. Und es ist zurzeit recht wahrscheinlich, dafi sich aus der
theoretischen Lisung, wenn sie einmal feststeht, der Beweis er-
geben wird, daf eine villig willkiirliche Bestimmung unmoglich ist.
Wir werden kaum dariiber hinanskommen, mehr als die Chancen
angeben zu kinnen, giinstigstenfalls sie zu verschieben. — Mit den
bescheideneren Anspriichen derer, die das Geschlecht des Embryos
im einzelnen Falle vor der Geburt vorhersagen wollen, brauchen
wir uns hier, wo wir seine Bestimmung behandeln sollen, nicht zu
befassen. Es ist denkbar, daB die serobiologischen Untersuchungen,
durch die neuerdings Abderhalden und Kiutsi') den schwangeren
Zustand ganz friihzeitig festzustellen vermochten, bei weiterer Aus-
bildung einmal anch eine Feststellung des Geschlechtes des Em-
bryos vor der Geburt ermiglichen werden. Ist es doch schon ganz
sicher, dafl sich die beiden Geschlechter spiiter tiefgehend in ihrem
Stoffwechsel unterscheiden®); wahrscheinlich ist das auch schon im
embryonalen Zustand der Fall. Jedenfalls ist dieser Weg anssichts-
voller als der, aus Merkmalen des vorhergehenden Kindes auf das

Y Abderhalden, E. und Miki Kiutsi: Biologische Untersuchungen iiber
Schwangerschaft. (Zeitschr. f. physiol. Chemie, Bd. 77, 1912, 8. 249.)

*) Ein hiibsches Beispiel dafiir hat ganz neuerdings Steche gefunden: bei
den pflanzenfressenden Raupen haben die Weibchen eine andere, auf einer ver-
schiedenen Zersetzung des Chlorophylls bernhende Firbung der Haemolymphe, als
die Miinnchen. (Die .sekundiiren" Geschlechtscharaktere der Insekten und das
Problem der Vererbung des Geschlechtes. Zeitschr. f. indukt. Abstamm. u. Ver-
erbungslehre, Bd. VIII. 1912. 8. 284)

1*
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Geschlecht des niichstfolgenden zu schliefen, wie es noch ganz
neuerdings ein englischer Anatom (mit Hilfe der Orientierung der
Nackenhaare!) fiir nicht unmdiglich gehalten hat.

S o Unwillkiirlich denkt jedermann bei Geschlechtsbe-

Geschlechter. Stimmung zuniichst an die Verhiiltnisse, wie sie uns
beim Menschen und bei den Haustieren entgegentreten: an den auns-
gepriigten Gegensatz von miinnlichem und weiblichem Geschlecht.
Diese Form der Geschlechtstrennung ist aubBerordentlich verbreitet;
gie ist im Tierreich (bei den Metazoen) fast iiberall zu finden und
auch bei den Pflanzen leicht nachzuweisen. Hanf und Hopfen,
Spinat und Brennessel, Dattel und Feige, Eibe und Wacholder
seien als Beispiele unter den Bliitenpflanzen genannt.

ﬁm‘::cm' Minnliche und weibliche Individuen treten hier in

verhiltnis. €inem bestimmten Zahlenverhiltnis auf, das meist un-
gefihr 1:1 ist. Gewihnlich gibt man an, wieviel miinnliche In-
dividuen auf hundert weibliche vorhanden sind. Diese Zahl ist fiir
jede Spezies charakteristisch, zuweilen sogar fir die einzelnen
Rassen, die sich bel einer Spezies wieder unterscheiden lassen.
Beim Menschen ist sie anniihernd 106 (auf 100 Midchengeburten
fallen also etwa 106 Knabengeburten) und sie ist zum Beispiel fast
genan gleich bei einer gemeinen Unkrautpflanze, Mercurialis
annua, dem Bingelkraut.

Sehr anffillige Abweichungen sind selten. Die mir bekannten
Extreme sind 100 Weibchen: 819 Minnchen bei gewissen Spinnen
und 100 Weibchen zu 16,6 Minnchen bei gewissen Tintenfischen.
Nicht nur in diesen besonderen Fillen, sondern ganz allgemein
entsprechen die festgestellten Zahlen nicht dem ,primiiren® (Gut-
herz), ,idealen® Geschlechtsverhiiltnis, d. h. dem Verhiiltnis der
kiinftigen Minnchen und Weibchen nnter den eben befruch-
teten Eiern. Dieses primiire Verhilltnis ist wohl noch nie fest-
gestellt worden, obwohl es sich anf zytologischem Wege, wenn
auch nur bei manchen Objekten und nur mit auBerordentlicher
Mithe, mit einiger Sicherheit ermitteln liefie; alle bekannten
Zahlen sind spiiter, bei der Geburt oder noch spiter, an er-
wachsenem im Freien gefundenem Material, eruiert worden. Je
spiiter es ermittelt wird, desto weniger wird aber das beobachtete
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Verhiiltnis dem primiiren gleichen. iin allbekanntes Beispiel,
wie sich mit dem Alter das Sexualverhiltnis iindert, bietet der
Mensch. Da die Knaben an den Totgeburten und Fehlgeburten
stiirker beteiligt sind als die Midchen, mubBl vor der Geburt die
Verhiiltniszahl filr die Knaben giinstiger, grifer als 106, sein;
wiihrend des Heranwachsens wird sie immer ungiinstiger, bis sie
schlieflich unter 100 herabgeht.

Besonders auffillige Unterschiede, je nach der Rasse inner-
halb derselben Spezies, zeigt der Hanf. Hier hat man bei einer Sorte
an 40000 Pflanzen das Verhiiltnis 100 : 87 (Heyer), bei einer
anderen an 60000 das Verhiltnis 100 : 65 (Fisch) feststellen
kiinnen. Auch die verschiedenen Menschenrassen haben zum Teil
deutlich verschiedene Verhiiltniszahlen, so auf Kuba (nach Heape)
die Weilen 100 : 107,1, die Neger 100 : 96,8, — Man mubB natiir-
lich erwarten, daf jede Sippe mit dem fiir sie charakteristischen
Geschlechtsverhiiltnis anskommt, ohne daffi man wohl in jeder Ab-
weichung eine Anpassung zu suchen braucht.

Trotz aller Fehlerquellen, die sich einer exakten Frmittlung
entgegenstellen, ist dieses Geschlechtsverhiiltnis fiir uns sehr
wichtie. Denn ob irgend ein Eingriff auf die Geschlechtsbestim-
mung wirkt, kinnen wir zumeist nur an einer Verschiebung des
Lnormalen® Verhiiltnisses der Geschlechter erkennen, d.h. des
Verhiiltnisses, das sich bei den durchschnittlichen fuberen Be-
dingungen zeigt. Man mull dabei unbedingt iiber grolie Zahlen
verfiigen und sie mit der nitigen Kritik betrachten. KEs fillt uns
z. B. sehr auf, wenn die 8 oder 10 Kinder eines Elternpaares alle
Knaben oder alle Midchen sind, und man ist geneigt, sich nach
irgend einem besonderen Grund dafir umzusehen. Untersucht
man aber statistisch, wie oft derartige Familien vorkommen, was
schon A. GeiBler getan hat und neuerdings z. B. wieder F. A.
Wood?), so findet man, dal sie nicht hiufiger und nicht seltener
sind, als es die Wahrscheinlichkeitsrechnung verlangt, wenn bei
dem gegebenen Geschlechtsverhiiltnis 100 : 106 der Zufall allein
ither das Geschlecht der Kinder entscheidet.

) Woods, Frederick A., The Non-Inheritance of Sex in Man. Biometrika,
Vol. V. 8. 73—78 (1906).



Primiirer Diese ausgesprochene Form der Geschlechtertren-
und Sekund®T nung in Miinnchen und Weibchen ist aber nicht die
aphroditismus. einzige Art der Geschlechtsdifferenzierung und aunch
nicht die ilteste. Wir miissen uns vielmehr vorstellen, da sie etwas
sekundiir Erworbenes ist, denn die verschiedensten Uberlegungen
fithren uns zn der Uberzeugung, daB sie sowohl im Tier- als im
Pflanzenreich aus der Zwittrigkeit, dem Hermaphroditismus, her-
vorgegangen ist, und zwar nicht ein einziges Mal, in einem ein-
heitlichen Stammbaum, sondern wiederholt in getrennten phylo-
genetischen Entwicklungslinien. Allein in einer Gruppe niederer
Pflanzen, bei den Algen, lassen sich verschiedene solche unab-
hiingige Linien nachweisen, die mit dem zwittrigen Zustand be-
ginnen und mit dem getrenntgeschlechtigen abschlielien.

Unter solchen Umstinden lenchtet die Bereehtigung der schon
aufgeworfenen Frage ein, ob der Mechanismus der Geschlechts-
bestimmung im einzelnen iiberall wirklich derselbe ist, wenn
auch im grofien und ganzen, im Prinzip, Ubereinstimmung herrscht.
Unsere Ergebnisse weisen in der Tat deutlich auf die Existenz
dessen, was man Konstruktionsvariationen einer Grundform nennen
kionnte, hin.

Die Zwischenstufen haben sich vor allem im Pflanzenreich
erhalten, in einem Reichtum und einer Mannigfaltigkeit, von der
man sich selten Rechenschaft gibt; hier ist die Zwittrigkeit auch
zumeist primir. Im Tierreich scheint der Hermaphroditismus
dagegen, wenigstens bei den Metazoen, sekundiirer Natur zu sein,
was sich oft schon durch den deutlichen Zusammenhang mit einer
bestimmten, ebenfalls sekundir erworbenen Lebensweise des Tieres
verriit. Speziell das Festsitzen und Parasitieren haben, wie leicht
verstindlich, oft auch wieder zur Aushildung der beiderlei Ge-
schlechtszellen im selben Individoum gefithrt. Man denke an den
Wurm Rhabdonema nigrovenosum, wo die freilebende Generation
getrenntgeschlechtig, die parasitische zwittrig ist. — Ich michte
also die alte Frage, ob der getrenntgeschlechtige oder der zwittrige
Zustand der urspriingliche sei, dahin beantworten, daB dem ge-
trenntgeschlechtigen ein zwittriger vorangegangen sein mull, daB
die Pflanzen ihn noch oft beibehalten haben, die heutigen zwittrigen
Tiere aber (wenigstens znmeist) nicht anf ihm stehen geblieben
sind, sondern ihn erst nachtriiglich wieder erlangt haben. Er muB
dann aber seinem inneren Wesen nach von dem urspriinglichen
Zwitterzustand verschieden sein, denn wenn irgendwo die phylo-
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genetische Entwicklung auf ein fritheres Stadium zuriickfillt, ge-
schieht es nur scheinbar, idiuberlich. Irgendwelche Schliisse zn
ziehen ans diesem sekundiiren zwittrigen Zustand der Tiere aunf den
primiiren, wie wir ihn etwa bei der Mehrzahl der Bliitenpflanzen
finden, scheint mir deshalb kaum zulissig zu sein. Das geht ge-
wib auch nicht in den Fiillen an, wo bei sonst getrenntgeschlech-
tigen Pflanzen nur einzelne teilweise oder ganz zwittrige Indi-
viduen auftreten, wie wir das spiiter bei der zweihiusigen Wiesen-
lichtnelke (Melandrium) noch sehen werden. Denn deren fuBerst
seltene zwittrige Sticke unterscheiden sich schon durch ihre Nach-
kommenschaft von echten Zwittern (S. 54).

Werfen wir nun einen Blick auf die Zwischenformen, gwischenstafes,

die, wie wir schon sahen, vor allem im Pflanzenreich die den herm-

: 3 = % 3 aphroditischen

den zwittrigen mit dem villiz getrenntgeschlechtigen upd den rein
Zustand verbinden, und die von Linné als polygam  setrennt-

z 3 oty geschlechtigen
bezeichnet worden sind. Aus der zwittrigen Bliite ent- Zustand
steht, durch Unterdriickung der Stanbblitter die weib-  verbinden.
liche, durch Unterdriickung der Fruchtblitter die miinnliche Bliite.

Es schieben sich nun zuniichst zwischen die Individuen mit
lauter zwittrigen Blitten und jene mit lanter eingeschlechtigen,
miinnlichen oder weiblichen Bliiten Individuen ein, die zwittrige
und miinnliche oder zwittrige und weibliche oder endlich zwittrige
und miinnliche und weibliche Bliiten tragen. Im ersten Fall spricht
man von Andromonicie, im zweiten von Gynomondeie, im
dritten von Trimonicie. Endlich kommen ménnliche und weibliche
Bliiten beim selben Individuom vor, bei der einfachen Mondcie
oder Einhiiusigkeit. Alle diese Fiille sind im folgenden Schema
zusammengestellt: Zwittrig

- -
- b
- .
e "
o g

"--FF- H."'--. e
andromondizisch ¥ apbi ) ~ 89 oynomondzisch

b trimondzisch
méinnlich o | @ weiblich
{andrizisch)?) gL (gynizisch)!)
mondzisch
(einhiusig)

) Diese Bezeichnungen sind von M. von Uexkiill-Gyllenband (Phylo-
genie der Blitenformen und der Geschlechterverteilung bei den Compositen, Bibl.
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Diese bei den hoheren Pflanzen ganz augenfilligen Zwischen-
stufen lassen sich wohl auch auf das Tierreich ibertragen, je
nachdem eine Keimdriise nnr einerlei oder zwelerlei Keimzellen
bildet; gewihnlich faBt der Zoologe sie aber alle unter dem Begriff
Lewittrig® zusammen., Wir werden im Folgenden, um Unklar-
heiten zu vermeiden und einen kurzen Ausdruck zu haben, einen
Organismus, der miinnliche und weibliche taugliche Keimzellen
hervorbringt, mag er nun zwittrig im engeren Sinne, andromond-
zisch, gynomonizisch, trimondzisch oder einfach mondzisch sein,
ocemischtgeschlechtig nennen.

Fig. 1. Silene dichotoma.
A Btanbgefife und Stempel ans der Blilte einer wittrigen Pllanze, B, ¢ chenso aus Bliiten weib-
licher Pflanzen und zwar C von ciner echt weiblichen, B von ciner Pilanze mit  kontabeszenten™
Antheren. B und C verhalten sich auch hinsichtlich der Gesehlechtsvercrbung verschieden. Keleh
und Kronblitter sind entfernt. Simtliche Bliiten standen eben vor dem Anfblihen.

Die Individuen einer Spezies kionnen nun alle unter sich
iibereinstimmen, z. B. alle zwittrig, oder alle trimondzisch (z. B.
die Kirbehenbliitlerin Dimorphotheca pluvialis) oder einhiiusig
(z. B. der Kiirbis und die Gurke) sein. Oder es lassen sich bei
einer Art zweierlei oder dreierlei oder gar noch mehr verschiedene
Individunen unterscheiden. Dabei kann nur eine Geschlechtsform,
z. B. die gynomoniizische, diese aber in mehreren Abstufungen auf-
treten, so, dafl die einen. Individuen aus inneren Griinden relativ mehr

Botan., Heft 52, 1901} eingefiihrt worden: sie haben vor den deutschen Worten
den Vorzug, dab sie sich fiir Zusammensetzungen besser cignen.
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weibliche Bliiten bilden als andere, oder es kinnen sich ver-
schiedene Geschlechtsformen nebeneinander finden, oder es kann
sogar beides zugleich vorkommen. Den Grenzfall, rein weibliche
und rein minnliche Individuen, kennen wir schon. Es kommen
aber auch, und das findet sich recht hiiufig, gleichzeitiz zwittrige
und weibliche oder gynomondzische und weibliche Individuen vor,
bei den Gynodidzisten; seltener ist, dali neben zwittrigen noch
minnliche vorkommen, bei den Androdiidzisten, oder zwittrige,
miinnliche und weibliche, bei den Tridzisten. Endlich kinnen
selbst miinnliche, andromondzische, zwittrige, gynomonizische und
weibliche Individuen, die Zwischenformen sogar wieder in mannig-
faltigen Abstufungen, bei derselben Spezies (Silene inflata) vor-
kommen. (ynodidzie ist z. B. bei den Lippenbliitlern und Nelken-
gewiichsen recht verbreitet: das oft als Kiichengewiirz gezogene
Bohnen- oder Pfefferkraut (Satureia hortensis) und Silene
dichotoma (Fig. 1) seien als Beispiele genannt.

Von all diesen mannigfaltizen Verhilltnissen ist im Tierreich,
ans leicht verstindlichen Grinden, wenig zu finden: Androdizie
wird fiir Cirrhipeden und Nematoden, Gynodidzie als gelegentliches
Vorkommen filr Mollusken angegeben. Ganz neunerdings hat
Schoenemund?!) fir die Pseudoneuroptere Perla marginata
ebenfalls Gynodiizie, offenbar als regelmiibiges Vorkommen, be-
obachtet; andere Perla-Arten (maxima und cephalotus) sind rein
getrenntgeschlechtie,

Natiirlich gibt es auch iiberall da ein Geschlechts- Die Gesehlechts-
bestimmungsproblem, wo eine Spezies in mehreren Ge- """
schlechtsformen auftritt, auch wenn es sich nicht um Zwischenstufen.
die Scheidung in minnlich und weiblich handelt. Einstweilen sind
jedoch erst wenige Fiille solcher Zwischenformen, nur Gynodiiizisten,
eingehend untersucht worden. Wir kimnen hier auf die Ergebnisse
hinsichtlich der Geschlechtsbestimmung nicht nither eingehen und
werden uns mit gelegentlichen Hinweisen begniizen miissen (8. 17,
26). Es ist auch noch fraglich, wie weit sie, ja, ob sie iiberhanpt
fiir unser eigentliches Problem, die Vererbung und Bestimmung
des Geschlechtes bei villig getrenntgeschlechtigen Organismen,
von Bedentung sind.

) Schoenemund, E., Zur Biologie und Morphologie einiger Perla-
Arten. Zoolog. Jahrb. Bd. 34, Abt. f. Anatomie, 1912.



Soviel ist ja von vornherein gewil klar: wenn bei einer Art
neben eingeschlechtigen Individnen noch gemischtgeschlechtige vor-
kommen, z. B. neben weiblichen noch zwittrige, so kann die Ge-
schlechtsvererbung und -bestimmung nicht so verlanfen wie bei
einer Art mit ausschlieflich getrenntgeschlechtigen, minnlichen
und weiblichen Individuen. Denn im letzteren Falle ist jede der
zwel Individuenklassen in ihrer Existenz auf die andere angewiesen,
im ersteren Falle aber wohl die eine Klasse auf die andere (bei
Gynoditzie die weibliche anf die zwittrige), diese ist jedoch un-
abhiingig und kann sich selbst auch isoliert wieder hervorbringen.
Wiirde bei dem gynodijzischen Bohnenkraut die Geschlechts-
bestimmung so verlaufen, wie sie sich wahrscheinlich bei den
getrenntgeschlechtigen Pflanzen abspielt, so wiirde die weibliche
Form innerhalb weniger Generationen verschwinden; und wiirde
der fiir das Bohnenkraut nachgewiesene Modus auch fiir die ge-
trenntgeschlechtigen Pflanzen gelten, so wiirde deren ganze Exi-
stenz schon nach einer Generation vernichtet sein.

Der Zeltpunkt Ein getrenntgeschlechtiger Organismus entsteht,
cesetliones. Wie ein gemischtgeschlechtiger, bekanntlich durch die
bestimmung: V ereinigung zweier Keimzellen, einer ménnlichen und
einer weiblichen, z. B. eines Spermatozoons und eines Kis, Aus
der befruchteten Eizelle geht zunichst der Embryo und aus diesem
der fertige Orzanismus hervor. Uberlegt man sich nun, auf welchem
Zeitpunkt das Geschlecht des nenen Wesens wirklich festgelegt
sein kann, so sind drei Miglichkeiten vorhanden.

progam, Erstens kinnte das Geschlecht schon schon vor der Be-
fruchtung fest bestimmt sein. Selbstverstindlich kiime dann nur eine
Art Keimzellen in Betracht, entweder die des weiblichen oder die
des miinnlichen Geschlechtes. Die andere Art Keimzellen und die
Vereinigung beider bei der Befruchtung konnte gar keine Rolle
mehr spielen. Es miite endlich die eine Hilfte der in Betracht
kommenden Keimzellen fiir das eine, die andere Hilfte fir das
andere Geschlecht vorher bestimmt sein. Diese progame Be-
stimmung hat bis in die neueste Zeit viele Verteidiger gefunden,
wobei man fast immer die Eizellen zur Hiilfte fiir das méinnliche,
zur Hilfte fiir das weibliche Geschlecht festgelegt und die



Spermatozoen einfluBlos sein lieB. Ich nenne nur Beard!),
von Lenhossék® und O. Schultze?) als Vertreter dieser Ansicht.
Zweitens konnte die Bestimmung des Geschlechtes — syngam,
bei der Vereinigung der Keimzellen, syngam, erfolgen. Man kann
sie sich dann wohl nur so vorstellen, dafi zwar die Keimzellen
von vornherein eine bestimmte geschlechtliche Tendenz erhielten,
dali aber die Entscheidung dariiber, welche Tendenz den Embryo
beherrschen solle, erst bei der Vereinicung falle, etwa so, wie
auch bei anderen Kigenschaften zwar jede Keimzelle schon eine
bestimmte, entsprechende Anlage besitzt, aber erst mit der Be-
fruchtung feststeht, welche von ihnen der Nachkomme entfalten
wird. Die Bestimmung ist dann aber gar nicht rein syngam. Eine
andere Vorstellung, daBl die Keimzellen iiberhanpt noch keine
Tendenz besiilen, und diese erst bei der Befruchtung neu entstiinde,
diirfte hentzutage nicht mehr ernsthaft diskutierbar sein. Hier
wiire die Entscheidung rein syngam.

Drittens wiire es miglich, daf anch in der befrnch-  epigam.
teten Kizelle zuniichst noch keine definitive Entscheidung iiber das
Geschlecht gefallen wiire; sie miilte dann erst bei der Entwicklung
zum Embryo oder noch spiiter, epigam, geschehen. — Dall wir
daraus, daB der Embryo in der ersten Zeit duBerlich indifferent
ist und wir ihm sein Geschlecht zuniichst nicht ansehen kinnen,
noch nicht schlieben diirfen, sein Geschlecht sei noch nicht fest
bestimmt, dariiber kann kein Zweifel mehr herrschen. Wir brau-
chen es ja einer Pflanze anch nicht vor der Bliite schon anzusehen,
was fiir eine Farbe ihre Blumenblitter besitzen werden.

Bei der progamen und syngamen Bestimmung kinnten innere
Anlagen und diuBlere Einfliisse eine Rolle spielen, bei der epigamen
dagegen, wie man leicht einsehen wird, nur noch duBere, d. h.
auberhalb des Embryos liegende Kinfliisse. Denn die inneren An-
lagen des Embryos sind mit der Befruchtung gegeben. Dagegen
brauchte die epigame Anderung, falls sie wirklich eintriite, durch-
aus nicht blold idublierlich, eine . Modifikation® zu sein, es kinnten
recht gut auch die inneren Anlagen getroffen werden.

) Beard, J., The Determination of Sex in Animal Development. Zool.
Jahrb. Abt. f. Anat. u. Ontog., Bd. 16 (1902), 8. 703,

?) Lenhossék, M. v, Das Problem der geschlechtsbestimmenden Ur-
sachen. Jema 1903.

% Schultze, 0., Zur Frage von den geschlechtsbestimmenden Ursachen.
Arch. f. mikr. Anat. u. Entw.-Gesch., Bd. 63 (1908), S. 197.
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Diese Kinteilung der miglichen Fille ist ganz konsequent,
sie reicht aber nicht aus, weil die Verhiiltnisse komplizierter sind.
Man kommt bei der Geschlechtsbestimmung nicht mit der ein-
maligen Wirkung einer einzigen Ursache aus.

Wir miissen etwas weiter ausholen.

I1.
Primire und Von den Unterschieden zwischen den beiden Ge-

Ji'i'.:ﬁl’i?.’{; schlechtern kommt in erster Linie natiirlich die ver-
charaktere.  gohjedene Ausbildung der Keimdriisen in Betracht, die
entweder Eizellen oder Spermatozoen liefern.  Darvauf beruht der
primiire Geschlechtscharakter eines Individuum. Mit ihm
ist dann das Auftreten einer ganzen Reihe anderer Merkmale,
enger oder lockerer, verbunden, die man als sekundire Ge-
schlechtscharaktere zusammenzufassen pflegt. Ich brauche
kaum an den Bart des Mannes, das lange Haar der Frau, an das
Geweih des Hirsches oder Rehbocks, an das bunte Federkleid des
Pfauenhahns zu erinnern. Im einzelnen scheint freilich keine
rechte Grenze zwischen primiiren und sekundiiren Charakteren zun
existieren.

Fiir einen Teil der Geschlechtscharaktere werden besondere
Anlagen vorhanden sein, von denen entweder die einen oder die
andern entfaltet werden, je nachdem sich ein Minnchen oder ein
Weibchen entwickelt. Dazu werden die meisten primiiren Sexual-
charaktere gehiren. Andere Geschlechtscharaktere werden bei
beiden Geschlechtern auf denselben Anlagen bernhen, die nur unter
den korrelativen Einfliissen von den priméiren Sexualcharakteren
her in verschiedener Weise entfaltet werden. Hierher migen viele
sekundiire Charaktere, z. B. der Bart des Mannes und das lange
Haar der Fran, gehiren. Auch in den Fiillen extremer Verschieden-
heit zwischen Minnchen und Weibchen, wie sie z. B. Bonellia
oder Dinophilus zeigen, wird es sich (von den primiren Sexunal-
charakteren abgesehen) um dieselben nur sehr verschieden ent-
falteten Anlagen handeln kinnen.
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Es ist nun eine Tatsache von besonderer theoreti- Jedes
scher Tragweite, daB jedes Geschlecht aulier den h:::":::: I:I":’
eigenen primiren und sekundiren Merkmalen, die es  yniagen des
entfaltet zeigt, und an denen wir es erkennen, auch  anderen.
noch die Maglichkeit besitzt, die Merkmale des anderen Geschlechtes
hervorzubringen. Fiir gewohnlich sind diese freilich versteckt,
latent, so dafl nichts davon zu sehen ist. Gelegentlich kommen
sie aber doch zum Vorschein. Das geschieht z. B. mit dem Altern
— ich erinnere an die ,Hahnenfedrigkeit® alter Hennen, oder an
die miinnlichen Bliiten, die bei alten weiblichen Pflanzen des
Bingelkrautes, wahrscheinlich regelmiibig, auftreten. I[hr Erscheinen
kann aber aunch durch ganz bestimmte Eingriffe von aufien her
veranlalbt werden.

Bekannt sind in dieser Hinsicht die Wirkungen, die  pie Wirkung
bei Tieren eine Kastration oft (durchauns nicht immer) der Kastration.
hat, besonders wenn sie mit einer Transplantation der entgegen-
gesetzten Geschlechtsorgane (Versuche von Steinach) verbunden
wird. Wie der Erfolg innerhalb desselben Verwandtschaftskreises
von erblichen Dispositionen abhingen kann, zeigen z. B. die ver-
schiedenen Schafrassen. Bei den Merinos, wo nur der Boek Hiorner
triigt, wird deren Ausbildung durch die Kastration gehemmt (nach
Castle!), wihrend bei der Dorset-Rasse, wo beide Geschlechter
behirnt sind, dadurch die Ausbildung nur verringert, nicht unter-
driickt wird.

Besonders interessant sind die Fille, bei denen Gesehleents-
parasitiire Organismen bei ihren Wirten eine Anderung jicmne suter
des Geschlechts hervorrufen. So verwandelt z. B. der  Parasiten.
Wurzelkrebs Sacculina neglecta bei dem befallenen Minnchen
der Krabbe Inachus mauritanicus die iufleren sekundiren
Geschlechtscharaktere so, dab sie denen des Weibchens dihnlich
werden, und erholt sich der Wirt von dem Angriff des Parasiten,
so nehmen die Keimdriisen teilweise weiblichen Charakter an,
bringen selbst reife Eier hervor. Wird dagegen das Weibchen be-
fallen, so behiilt es sein Geschlecht unveriindert bei. Und ein
Brandpilz, der in den Staubbeuteln der Lichtnelke, Melandrium,
seine Sporen ausbildet, veranlalit bei den weiblichen Exemplaren

dieser getrenntgeschlechtigen Pflanze die volle Entwicklung der

) Castle, E., Are horns in sheep a sex-limited character? Science, N. 8,
Vol. XXXV (1912), p. 574
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Staubgefilbe, die sonst nur als ganz winzige Rudimente angelegt
werden. Es geschieht dies, damit er seine Sporen auf Kosten des
Gewebes ausbilden kann, das sonst zun Pollenkirnern wird. Die

Fig. 2.

Wandlung der sckundiren Geschlechtscharaktere bei dem Minmchen von Inachus mauri-
tanicus unter dem Einflub von Sacenlina neglecta, nach Geoffrey Smith. A erwachsenes
normales Mannchen, a Unterseite des Abdomen won demselben. B von Saceulina befallenes
Minnchen, das villig wie cin Weibchen (¢) aunssisht. b Unterseite des Abdomens dieses Minnchens,
die (als Begattungswoerkzeuge ansgebildeten) eraten zwei Schwanzfufpaare und die folgenden (zum
Tragen der Eier bestimmten) reduziert. b* Unterseite sines fhnlichen befallenen Minnchens, bei
denen diese Schwanzfulipaare gut entwickelt sind. C erwachsenes normales Weibchon, ¢ Unter-
seite des Abdomens von demselben. Bei A, B, C ist stets nur eino Seheere gezeichnet, und dis
RumpigliedmaBen sind weggelassen,

minnlichen Kxemplare Lilit er unverindert, da die Staubgefiie so
wie so vorhanden sind, und eine Weiterentwicklung des Frucht-
knotenrndimentes fiilr den Pilz belanglos ist.
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G. Smith, dem wir eine besonders eingehende !oachus und
T . Saccolina nach
Untersuchung des Verhaltens des ersteenannten Bei- g, smith.
spieles verdanken'), hat besonderes Gewicht darauf gelegt, dal die
Sacculina zwar das Krabbenmiinnchen mehr oder weniger voll-
stiindig in ein (freilich nicht funktionsfihiges) Weibchen umwandeln
kann, das Weibchen aber unveriindert liBit. Er glaubt daraus
schliefen zu kinnen, daB das Minnchen zwar die Merkmale des
Weibchens in leicht entfaltbarer Form enthiilt, das Weibchen aber
die des Minnchens nicht (oder doch in einer viel schwerer entfalt-
baren Form). Es bestiinde also ein wesentlicher, innerer Unter-
schied zwischen Méinnchen und Weibehen, Dieser Schluli scheint
mir aber wenig berechtigt zn sein: Die Umwandlung des Inachus-
Minnchens erfolgt durch einen bestimmten Eingriff, der in letzter
Linie sicher in der Wirkung einer chemischen Verbindung besteht.
Diese Verbindung bleibt beim Weibchen wirkungslos, weil der Stoff
fehlt, mit dem sie beim Minnchen reagiert, und der das Minnchen
eben zu dem macht, was es ist. Der Parasit bildet nicht einen
Stoff, der iiberhaupt das eine Geschlecht in das andere verwandelt,
sondern einen, der speziell das Minnchen zum Weibchen maeht.
Dali er nur diesen einen Stoff ausbildet, steht wahrscheinlich in-
sofern mit seiner Ernihrung in direkter Verbindung, als er Stoffe
der Ovarien und nicht solche der Hoden zu seiner Entwicklung
braucht, und das Verhalten der Sacculina zu dem Inachus-Minn-
chen bildete dann eine villige Parallele znm Verhalten des Brandpilzes
dem Melandrinm-Weibchen gegeniiber. Dafiir wiirde ganz gut die
verinderte Beschaffenheit der Kiorpersiifte im befallenen Inachus-
Minnchen sprechen, die fhnlich fettreich werden, wie die des
Weibchens. G. Smith, dem wir die Ermittlung auch dieser Tatsache
verdanken?), sieht freilich umgekehrt in der Verinderung der
Korpersiifte die Ursache fiir die Verindernng des Geschlechtes,

Bei Melandrium habe ich experimentell zeigen kinnen,
daB sowohl das Weibchen die primiren Sexunalcharaktere des Minn-
chens als das Minnchen die des Weibchens enthiilt (3. 19), trotzdem

1y Smith, Geoffrey, Rhizocephala, in Flora und Fauna des Golfes von
Neapel. Monogr. 29, 1906, und Stadies in the Experimental Analysis of Sex, Nr. 1.
On Mendelian Theories of Sex, Quart. Journ. Microse. SBociety, Vol. 50, 1910,
. B77.
: %) Smith, G. Studies in the experimental Analysis of Sex, Nr. 7. Sexual
Changes in the Blood and Liver of Carcinus maenas. Quart. Journ. Microse,
Sec. Vol. 50, 1911, p. 251.
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der Brandpilz das eine Geschlecht modifiziert und das andere un-
verfindert lifit. KEs wird sich auch filr Inachus dasselbe zeigen
lassen, wenn man zwei Sippen auffindet, die sich in beiden Ge-
schlechtern dureh primiire Charaktere unterscheiden und sich bastar-
dieren lassen.

Ja ich glanbe, man wird nicht einmal annehmen diirfen, beim
Inachus-Minnchen und beim Melandrinm-Weibchen sei das Ver-
hiiltnis des miinnlichen und weiblichen Anlagenkomplexes labiler
als beim entgegengesetzten Geschlecht, so wenig, wie wir an-
nehmen diirften, von zwei verschiedenen Schlissern sei das eine
seiner Konstruktion nach leichter zu offnen als das andere, wenn
wir nur zu einem den passenden Schliissel haben.

“{::E:::::t:" Wir miissen uns also durchaus auf den Boden
bostimmung, €iner prinzipiellen violligen Gleichheit der (Geschlechter
stellen, was ihre Anlagen anbetrifft. Es ist weder das Minnchen
ein reduziertes Weibchen, noch nmgekehrt das Weibchen ein redu-
ziertes Miinnchen. Beide sind, ihren Anlagen nach, eigentlich
Zwitter. Daraus ergibt sich nun eine weitere Konsequenz von
grofler Tragweite: Die Geschlechtsbestimmung kann nicht darin
bestehen, dalh dem einen Individuum minnliche, dem andern weib-
liche Anlagen zugeteilt werden. Sie mufl vielmehr dadurch zu-
stande kommen, dall nur ein Teil von den iiberhanpt entfaltbaren
Merkmalen zum Erscheinen bestimmt wird, mag es sich nun um die
direkte Forderung dieses einen oder um die Hemmung resp. Unter-
driickung des anderen Teiles handeln. Wird z. B. der miinnliche
Teil der Anlagen oder Merkmale unterdriickt, so entsteht ein Weib-
chen, wird der weibliche unterdriickt, ein Minnchen.

Nachtrigliche Das gilt offenbar fiir das ganze Organismenreich,
Beelnlussun und damit ist also stets im Prinzip noch die Moglichkeit
Geschlechtes. einer Geschlechtsinderung gegeben. Es ist aber erstens
selr gut moglich, daB der Vorgang der Geschlechtsbestimmung, die
direkte oder indirekte Forderung des einen Merkmalkomplexes, nicht
iiberall in der gleichen Weise erfolgt. Und es ist zweitens mig-
lich, dal er nicht stets gleich vollkommen, die Gesechlechtsbestim-
mung nicht iiberall gleich fest ist. Soviel ist aber sicher und geht
z. B. aus den bekannten Versuchen von O. Schultze!) mit Miinsen

Y Schultze, (0., Zur Frage von den geschlechtshildenden Ursachen. Arch.
f. mikr. Anat. u. Entw. Gesch. Bd. 63 (1903) 8. 197.



und E. Strasburger!) mit Pflanzen hervor: fiir gewihnlich bleiben
bei den getrenntgeschlechtigen Arten alle miglichen fiuBeren Ein-
griffe im embryonalen Zustand und spéterhin wirkungslos, vor allem
Erniihrungseinfliisse, obwohl man gerade ihnen viel Bedentung zu-
geschrieben hat. Man denke nur an die Ansichten, die vor nicht
zu langer Zeit L. Schenk mit so grofer Zuversicht vorgetragen
hat, und von denen jetzt niemand mehr spricht.

Unter den Beweisen fiir die Wirkungslosigkeit polyembryonie
duflerer Einfliisse verdienen auch die Fiille von Polyembryonie Kr-
wiihnung. Wenn ein befruchtetes Ki durch Teilung mehreren Nach-
kommen Ursprung gibt, haben diese stets das gleiche Geschlecht.
Das trifft fiir die eineiigen Zwillinge des Menschen zu und ist be-
sonders aunffillig bei den langen, iiber 1000 Individuen enthaltenden
Embryoketten gewisser parasitischer Wespen. Hier miissen be-
triichtliche Unterschiede in der Erniihrung der einzelnen Embryonen
vorkommen, ohne jeden Einflull anf das Geschlecht.

Sacculina und der Brandpilz bringen das Kunststiick der
nachtriiglichen Geschlechtsiinderung mit Hilfe ganz spezifischer
Stoffe fertig. In anderen Fiillen ist uns die Ursache ganz unbekannt,
wenn zum Beispiel ein Weidenbaum — die Weiden sind simtlich
getrenntgeschlechtiz — Zweige mit Bliiten des entgegengesetzten
Geschlechtes hervorbringt. Wir kinnen, einstweilen wenigstens,
dies nicht nachmachen und wissen auch noch nicht, wie tiefgehend
die Anderung ist.

Wenn dagegen dieselbe Pflanze zweierlei Bliiten pie peein-
trigt, z. B. eingeschlechtige und zwittrige, sind wir oft flussung des
. i e i Gigschlechtes bei
imstande, deren Zahlenverhiltnis in der einen oder  gzwischen-
anderen Richtung zu verschieben und das Individoum  formen.
mehr zwittrig oder mehr eingeschlechtiz zun machen. Bei der
Einzelbliite kinnen wir also in selchen Fiillen die Bestimmung
ihres Geschlechtes weitgehend in unserer Hand haben. Wirksam
sind dabei aber keine spezifischen Stoffe, sondern ganz allgemeine
Erniihrungseinfliisse, z. B. die Folgen ungeniigender Beleuchtung,
und die Wirkung ist nur eine voriibergehende. Bei dieser Bestim-
mung des Geschlechtes der Einzelbliite handelt es sich anch sicher
um ganz andere Vorgiinge, als die sind, von denen das Geschlecht
eines ganzen Individunm abhiingt. Der Unterschied ist z. B. bei
dem schon erwiihnten, gynoditzischen . Bohnenkraute (Satureia
1 Strasburger, E, Biol. Centralbl. Bd. 20 (1900), S. 657 f.

Correns u. Goldschmidt, Vererbung n. Bestimmung des Geschlechtes, 2



= g =

hortensis) sehr auffallend: Die echten weiblichen Individuen
haben sich durch keinerlei Eingriffe dazu bringen lassen, auch nur
einzelne Zwitterbliiten hervorzubringen; ihr Geschlecht ist ganz
fest bestimmt, so fest, wie bei einer rein getrenntgeschlechtigen
Art. Die gynomonizischen Individuen reagieren dagegen prompt
auf iiuBere Einfliisse und lassen sich ‘sogar rein weiblich machen,
so dali sie fiir echte Weibchen gehalten werden konnen, aber nur
so lange, als die modifizierenden iduberen Einfliisse einwirken oder
zuniichst noch nachwirken, und ohne Einfluf auf die Nachkommen-
schaft ).

Auch jede Keim- Aus der Tatsache, daB jedes getrenntgeschlechtige
“;‘:l?::':u‘:'“ Individuum auch die Merkmale des entgegengesetzten

belde (zeschlechtes enthiilt, liBt sich allein noch kein Schlufl
Geschlechter.  anf (ie Disposition der Keimzellen ziehen, dureh deren
Vereinigung es entstanden ist, und die es seinerseits wieder hervor-
bringt. Sie vertriigt sich sowohl mit der Annahme, dalB jede Keim-
zelle nur eine Art Merkmale iibertrigt (etwa jene, die zn ihrer
physiologischen Rolle beim Befruchtungsprozefl passen), als auch
mit der, daB in jeder Keimzelle, wie im ganzen Individuum, schon
die Fihigkeit steckt, sowohl die Entfaltung der miinnlichen als der
weiblichen Merkmale zun ermiglichen.

Wir wissen nun aus einer ganzen Reihe von Beobachtungen,
dab offenbar die letztere Annahme zutrifft, dall die Spermatozoen
also nicht nur die Anlagen fiir das minnliche (Geschlecht enthalten,
sondern auch die fiir das weibliche, und die Eizellen anber denen
filr das weibliche auch noch die fiir das miinnliche. Das verriit
sich bei den Nachkommen, wenn die Eltern zn zwei Rassen ge-
hiren, die sich in ihren Geschlechtscharakteren, primiiren oder.se-
kundiiren, unterscheiden. So kann der Stier den Milchertrag, der
fiir die Kiithe seiner Rasse charakteristisch ist, vererben, und der
Hahn eine besondere Tiichtigkeit im Eierlegen. Beispiele fiir die
erstgenannte Tatsache verdanken wir u. a. den Untersuchungen
James Wilsons?); die zweite ist von Pearl?) auberordentlich sorg-

') Belege in den Jahrh. f. wiss. Botanik, Bd. 44 (1907) 8. 124 und Bd. 45
(1908) 8. 661.

¥ Wilson, J. The Inheritance of Milk-yield in Cattle. Scientif. Proceed.
Roy. Dublin Society Vol. XIII. (N.S8.) Nr. 7, 1911.

3 Pearl, B. The Mode of Inheritance of Fecundity in the Domestic
Fowl. Journ. Exper. Zoology. Vol. 13. (1912) p. 153 fi.
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filtig festgestellt worden. Bei dem Menschen wird die Anlage,
zweielige Zwillinge hervorzubringen, durch den Mann von der
Grofmutter auf die Enkelin vererbt!). Bei Pflanzen hat sich die An-
wesenheit von beiderlei Anlagen tiberall da, wo man daranf geachtet
hat, experimentell beweisen lassen; sie gilt gewill ganz allgemein.

Bei der weiBfien Wiesenlichtnelke (Melandrinum album)
springt z. B. die Samenkapsel mit vorgestreckten Zihnen auf
(Fig. 3A und a), bei der roten (M. rubrum) dagegen mit zuriick-
gerollten Zihnen (Fig. 3, Cund ¢). Die Art, wie sich die Kapsel
iffnet, ist natiirlich ein weibliches Gesehlechtsmerkmal. Befroch-

(A

(PPCs

Fig. 3. Aufgesprungene Samenkapseln:
A des Melandrinm albom 9, C des M. rubrum 9, B des Bastardes ¥ zwischen beiden, ent-
standen durch Bestinbung eines Weibchens des M. albnm mit dem Pollen des M. rubrum (3 ).
Dier Bastard B zeigt die durch den Pollen fibertragene Einkriimmung der Kapselziihne des M. ro-
brum 7 dentlich. =, b, b, ¢ sind die entsprechenden Kapselzihne in Profilansicht (6 ).

tet man nun die Weibchen der weilien Lichtnelke mit dem Pollen
der roten, so haben alle weiblichen Individuen des Bastardes Kapsel-
ziihne, die zuriickgekriimmt sind (Fig. 3, B und b), wenn auch lange
nicht so stark wie bei den Kapseln der roten Lichtnelke. Die
Keimzellen des Miinnchens der roten Lichtnelke miissen also dieses
Merkmal der weiblichen Pflanzen iibertragen haben, zudem in einer
Form, in der es gleich aktiv werden konnte. An der intermediiren
Beschaffenheit der Pollenkorner der Minnchen desselben Bastardes

1) :i'i'“einhﬂrg, W., Die Anlage zur Mehrlingsgeburt beim Menschen, Arch.
f. Rass. u. Gesellsch.-Hyg. Bd. 7 (1909) 5. 475.

2*
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kann man ferner zeigen, daB auch die Kizellen des Weibchens
der weillen Lichtnelke die Anlagen fiir die Merkmale der Miinnchen
dieser Art itbertragen!).

Die Bedeutung Sind in jeder Keimzelle die Merkmale fiir beide
T s Problem Geschlechter vertreten, so miissen in jedem Individuum
bestimmung.  (das ja durch die Vereinigung zweier Keimzellen ent-
steht) viererlei Anlagen vorhanden sein, zweimal die fiir das
miinnliche Geschlecht und zweimal die fiir das weibliche Ge-
schlecht, jedesmal die einen von der weiblichen und die an-
deren von der minnlichen Keimzelle herstammend. Bezeichnen wir
mit 9 die Anlagen fiir die minnlichen und mit §F die Anlagen
fiir die weiblichen Merkmale und versehen die von dem einen In-
dividuum stammenden mit einem Strich als Index, so enthilt die
eine Keimzelle die Anlagenkomplexe MM F, die andere die F* und
die befruchtete Eizelle INFIUF. Von diesen vielerlei Anlagen-
komplexen entfaltet sich nur einer: drei bleiben fiir gewihnlich
latent. Ein bestimmtes Geschlecht entsteht dadureh, daB entweder
Merkmale der beiden miinnlichen (IR und 9M‘) oder Merkmale der
beiden weiblichen Komplexe (3% und ) gefordert werden; ob es dann
vom KEi oder vom Spermatozoon herstammende sind, z. B. I
oder M’ (ob die primiren und sekundiren Geschlechtscharaktere
von der minnlichen oder weiblichen Antezedenz herstammen), wird
zumeist unabhiingiz davon durch andere Bedingungen Dbestimmt,
ebenso, ob der ganze Komplex der Sexualmerkmale vom selben
Elter herstammt (z. B. entweder I oder M’ ist), oder die einen
Merkmale vom einen, die andern vom andern Elter (z. B. teilweise
von M und teilweise von M) herrithren.

Der Zustand der Enthiilt also jede Keimzelle sowohl den minnlichen
Meiellen als den weiblichen Anlagenkomplex des Individuums,
ihre .Tendenz¥. das sie hervorgebracht hat, so ist nun die nichste
Frage, in welchem Zustand sich die beiden Komplexe befinden, ob
sie noch gleichwertig sind, und die Keimzelle also noch indifferent
ist, oder ob schon der eine oder der andere Anlagenkomplex das
Ubergewicht besitzt, mehr oder weniger vollstindig, ihnlich wie
es bei dem Individunm der Fall war, das die Keimzellen hervor-

gebracht hat. Dann kinnten wir von einer geschlechtlichen

Y Bestimmung und Vererbung des Geschlechtes (1907) 8. 9,
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Tendenz der Keimzellen reden; solche mit miinnlicher Tendenz
wilrden Minnchen, solche mit weiblicher Tendenz Weibchen geben,
Wie diese Tendenz zustande kommt, woranf es beruht, daff der
eine Anlagenkomplex das Ubergewicht iiber den anderen erhiilt, ist
eine Frage ganz fiir sich.

Man hat nun, und gewiB mit Recht, fast allgemein  Bestimmte
angenommen, daB die Keimzellen wirklich schon eine *'.;';:h;;maﬁ:"
bestimmte geschlechtliche Tendenz haben. Uber diese der Keimzellen.
selbst hat man sich freilich nicht recht einigen kinnen. Die einen
Forscher sprechen den Keimzellen dieselbe Tendenz zu, die das
Individoum besitzt, von dem sie hervorgebracht werden. Dann
miiiten alle Spermatozoen also minnliche, alle Eizellen weibliche
Tendenz haben. Diese Annahme liegt natiirlich besonders nah.
Andere Autoren glanben, die entgegengesetzte, ,gekrenzte* Tendenz
annehmen zu milssen, bei den Spermatozoen also die weibliche, bei
den Eizellen die minnliche. Wieder andere lassen das Individunm
zweierlei Keimzellen bilden, solche mit minnlicher und solche mit
weiblicher Tendenz, und zwar soll das entweder nur das Minn-
chen, oder nur das Weibchen tun, oder endlich alle beide.

Um diese Fragen aus dem Stadium der MutmaBungen heraus-
zuheben, hat man verschiedene Wege eingeschlagen. Die zyto-
logische Untersuchung hat im Tierreich gerade hier aufierordentlich
wichtige Ergebnisse gezeitigt, iiber die Ihnen mein Kollege Gold-
schmidt berichten wird, wihrend alle Bemithungen, im Pflanzen-
reich entsprechende Beobachtungen zu machen, einstweilen wenig-
stens ergebnislos waren. Die Resultate der Versuche, diese Frage
mit Hilfe von Bastardierungen zu lisen, werde ich der Kirze
wegen spiter zusammen mit den iibrigen Ergebnissen dieser Ex-
perimente (S. 48f.) besprechen. So bleiben nur noch die Argumente
iibrig, die von Zuchtversuchen mit anniihernd, nicht ganz rein
getrenntgeschlechtigen Individuen (wie sie einzeln im Pflanzenreich
zu finden sind) und von der Parthenogenesis geboten werden?).

Wenden wir uns zuniichst zur Parthenogenesis.

Zweifellos am sichersten wilrden wir iiber die Schlisse aus

Tendenz der Keimzellen unterrichtet sein, wenn es uns "“:::::;.’::Ii“ ¥

geliinge, die Keimzellen sich ohne Zutritt je einer kommenschart.
zweiten Keimzelle, also ohne Befrnchtung, weiter entwickeln zu

Y Der Bestiubungsversuch Strasburgers, iiber dessen Ausfall noch
nichts bekannt ist, wird spiiter (8. 28) besprochen werden.
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lassen, bis zum fertigen Organismus oder doch so weit, daf das
(eschlecht sicher festgestellt werden kann.

Die Natur macht nun diesen Versuch im groBen Malistabe
mit den FEizellen gewisser Tiere und Pflanzen bei der natiir-
lichen Parthenogenesis. Von Insekten gehiren die Blattliuse,
Gallwespen und Bienen hierher. Dann entwickeln sich die Eier
ohne Zutritt von Spermatozoen zu vollkommenen Wesen. In allen
Fiillen zeigen diese ein bestimmtes Geschlecht in charakteristischer,
spezifischer Weise, und es spricht das durchaus dafiir, dal jede
Keimzelle auch schon eine bestimmte Geschlechtstendenz besitzt.
Im einzelnen ist das Verhalten aber von Fall zu Fall verschieden;
bald entstehen dabei nur Weibchen (bei Gallwespen, bei Daphnia,
Cypris reptans), bald nur Minnchen (bei der Biene), oder Weib-
chen und Miinnchen, oder zuniichst nur Weibchen, spiter Weibchen
und Minnchen. Bei den zwittrigen Pflanzen geben die Eizellen
wieder Zwitter, bei den getrenntgeschlechtigen, bei denen natiir-
lich nur die Weibchen in Frage kommen, wieder Weibchen.

Es spricht sich nun in dem Geschlecht der parthenogenetisch
entstandenen Nachkommen wohl nicht mehr immer die urspriing-
liche Tendenz der Eier aus, sondern es liegen, wenigstens bei
den getrenntgeschlechtigen Arten, vor allem bei den Tieren mit par-
thenogenetischer und geschlechtlicher Fortpflanzung, Anpassungen
an die bestimmten Verhiltnisse vor, die einerseits die Parthenogenesis
veranlafit haben und andererseits durch sie bedingt werden. Hiitten
z. B. die Eier einer Daphnia alle die weibliche Tendenz besessen
und diese Tendenz bei dem Ubergang zur parthenogenetischen
Fortpflanzungsweise beibehalten, so wiire das fiir die Erhaltung
der Art nur vorteilhaft gewesen, weil so die ganze Nachkommenschaft
fiir die Erzengung der niichsten parthenogenetischen Generation in
Frage kiime. Sollte aber schlieflich doch wieder eine Generation
auf geschlechtlichem Wege entstehen, so mulite die Fihigkeit, anch
Eier mit minnlicher Tendenz zu bilden, als Neunerwerbung
dazu kommen.

Wir diirfen deshalb meiner Meinung nach aus der Tendenz
der parthenogenetischen Eizellen getrenntgeschlechtiger Arten
gar keine zwingenden Schliisse anf die Tendenz der Keimzellen
bei normal sich fortpflanzenden getrenntgeschlechtigen Organis-
men ziehen. Thre Tendenz kann geiindert sein, braucht es
natiirlich nicht zn sein. — Auch in ihrer Entstehungsweise sind
ja die meisten parthenogenetisch sich entwickelnden Eizellen von
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den befruchtungsbediirftizen verschieden; sie machen keine ,Re-
duktionsteilung® durch und sind so mehr den Kiorperzellen der
sie bildenden Individuen gleichzusetzen.

Auber der natiirlichen Parthenogenesis kennen wir aber noch
eine kiinstliche, bei der befruchtungsbediirftige Kier durch
mechanische oder chemische Einwirkungen von auBenher den An-
stoB erhalten, der zur Weiterentwicklung fithrt, und der sonst vom
eindringenden Spermatozoon ausgeht. Hier fallen alle etwa durch
Anpassung entstandenen Tendenzinderungen weg; die Ergebnisse
wiiren eindentig. Leider hat man aber in diesen Fillen die Ent-
wicklung noch nicht so weit verfolgen konnen, daB das Geschlecht
der Nachkommenschaft zu bestimmen gewesen wiire. Nur Yves
Delage®) hat es fertic gebracht, zwei einzige Seeigeleier bis zur
Geschlechtsreife parthenogenetisch aufzuziehen; aus dem einen war
sicher, aus dem andern wahrscheinlich ein Minnchen geworden,
Es ist sehr zun hoffen, dall die methodischen Schwierigkeiten der-
artiger Aufzuchten bald iiberwunden werden.

Ehe wir die Parthenogenesis verlassen, sei noch geeinflussung

auf eine Reihe sehr interessanter und wichtiger Ver- des Zeitpunktes
des Ubergangs

suche hingewiesen, die darauf ausgingen, bei Tieren,  yon der
die sich eine Zeitlang parthenogenetisch und dann P";"“““!‘“"'“‘
Eohen Zur ge-

wieder geschlechtlich fortpflanzen (Blattliusen, Daph- scnieentiichen
niden, Ridertieren), den Wechsel zwischen den beiden Fortplanzang.
Fortpflanzungsweisen in die Hand zu bekommen. Sie scheinen mir
nur in einem so lockeren Zusammenhang mit den uns hier inter-
essierenden Fragen zu stehen, daBl ich nicht niher aunf sie ein-
gehen will. Handelte es sich bei ihnen doch zuniichst nur darum,
den Zeitpunkt der Anderung willkiirlich zu bestimmen, nicht um
die Ergriindung des Vorganges selbst. Aber auch dieser Vorgang,
iiber den die zytologischen Untersuchungen der letzten Jahre viel
Licht gebracht haben, diirfte immer ein durch die Parthenogenesis
bedingter Spezialfall der Geschlechtsbestimmung sein, ohne bin-
dende Bedeutung fiir das allgemeine Problem, das die normal sich
fortpflanzenden getrenntgeschlechtigen Arten bieten.

==

) Delage, Yves, Le sexe chez les oursins issus de parthénogenése ex-
périmentale. C. R. Acad. Paris, Vol. 148, 1909,
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Vi Die Parthenogenesis gibt uns also, einstweilen
versuche mit  Wwenigstens, keine ganz sicheren Anhaltspunkte zur Be-
“'::':::n;t" antwortung unserer Frage nach der Tendenz der Keim-
geschlechtigen zellen, ganz abgesehen davon, daB sie nur iber die
Phanzen. — oine Sorte Keimzellen, die weiblichen, Auskunft geben
kann. Die Versuche mit Pflanzen, die annihernd, wenn auch nicht
ganz rein, getrenntgeschlechtig sind, haben ebenfalls kein ganz ein-
Mercariatis  dentiges Resultat gegeben. Das gemeine Bingelkraut,
i Mercurialis annua, ist z. B. im allgemeinen getrennt-
geschlechtiz, doch treten an den Minnchen gelegentlich einzelne
weibliche Bliiten auf und vor allem an den alternden Weibchen
einzelne miinuliche; ja, es ist nach Bitter ungewily, ob es Weib-
chen gibt, die unter keinen Umstiinden minnliche Bliiten hervor-
bringen. Wir wollen das Geschlecht, das in solchen Fillen ganz
iiberwiegend zur Entfaltung kommt, das subepistatische, das
ganz zurickgedriingte das subhypostatische nennen.

Solche fast eingeschlechtige Individuen kann man nun isolieren
und ihre dorch Selbstbefruchtung entstandene Nachkommenschaft
anfziehen. Derartige Versuche haben Strasburger?!) und Bitter®),
anch ich selbst®), angestellt; sie ergaben, dall beiderlei Pflanzen
wieder ihresgleichen hervorbringen, ausschlieBlich (Strasburger)
oder (die Weibchen) fast aunsschlieBlich (Bitter), wihrend sonst,
wenn man minnliche und weibliche Individuen zusammen bringt,
die Nachkommenschaft das Geschlechtsverhiiltnis 106 Minnchen
anf 100 Weibchen zeigt (S. 4). Man kann, wenn man die fast rein
weiblichen Pflanzen subgyndézisch, die fast rein minnlichen sub-
andrizisch nennt, in folgendem Schema die Ergebnisse zusammen-

stellen : Nachkommen
subgynizisch selbstbestinbt = 100%, subgynizisch

: o : . . [ca.47%0 subgynizisch
subgynizisch 4 subandrizisch = | ca. 53%, subandrézisch

subandriizisch selbstbestinbt — 100%s subandrizisch

) Strasburger, E, Zeitpunkt der Bestimmung des Geschlechtes usw.
Jena 1909, 8. 20, und Uber geschlechtbestimmende Ursachen, Jahrb. f. wiss.
Botanik, Bd. XLVYIIIL, 1910, S. 470.

*) Bitter, G., Zur Frage der Geschlechtsbestimmung von Mercurialis
annua durch Isolation weiblicher Pflanzen. Ber. d. Deutsch. botan. Gesellsch.,
Bd. XXVII (1909), 8. 120f.

% Ich habe u.a (1907) den Versuch gemacht, mit dem Pollen solcher
einzelnen an weiblichen Sticken auftretenden miinnlichen Bliiten Pflanzen zu be-
stinben, die bis dahin nur weibliche Bliiten getragen hatten, habe aber auch nur
Weibchen erhalten.
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Ein ihnliches Ergebnis hatten meine Versuche valerianadioica
mit dem kleinen Baldrian (Valeriana dioica). Er ist Lot
nicht schlechtweg zweihiiusig, wie sein lateinischer Name sagt.
Die mir vorliegenden Pflanzen liefien sich aber doch leicht in zwei
Kategorien bringen, von denen die eine aus weiblichen, die andere
aus miinnlichen Exemplaren bestand, die nur ausnahmsweise rein
miinnlich waren, sondern fast immer einige, oft ziemlich viele
zwittrige, fruchtbare Bliiten unter den minnlichen fithrten. Wiih-
rend nun die weiblichen Pflanzen mit dem Pollen dieser .Minn-
chen® bestiubt ,Minnchen* und Weibchen hervorbrachten (letztere
in Uberzahl, wie auch Gregory!) fand), gaben die einzelnen
Friichtehen, die auf den ,Minnchen® heranreiften, stets (mit einer
fraglichen Ausnahme) wieder nur ihresgleichen, ,Minnchen®.

Aus diesen Versuchen mubB man also schlieen, daBl rragweite der
die geschlechtliche Tendenz der Keimzellen dem Ge- EBreebnisse.
schlecht des Individunms entspricht, das sie hervorbringt, ein Er-
gebnis, zu dem mich anch das Studium der Geschlechtsbestimmung
bei den gynodiizischen (in mehr und weniger rein zwitfrigen und
rein weiblichen Individuen vorkommenden) Pflanzenarten gefiihrt
hatte (3. 26). Dabei ist nicht zn vergessen, daB derartize Versuche,
wie sie mit Mercurialis und Valeriana angestellt wurden, nur
iiher die Art der Tendenz der Keimzellen eines bestimmten Ge-
schlechtes und nicht iber ihr Stirkeverhiltnis den Keimzellen
des anderen Geschlechtes gegeniiber Auskunft geben kinnen, also
nicht dariiber, wie ihre Tendenz sich verhiilt, wenn sie mit der
Tendenz der anderen Keimzellen zusammenstifit.

Es ist kaum ndtig zu bemerken, daB unter der Annahme,
ein Geschlecht bringe teils Keimzellen mit der weiblichen, teils
Keimzellen mit der miinnlichen Tendenz hervor (S. 27), dieses
Geschlecht nach der Selbstbestiubung auf jeden Fall auch das
andere Geschlecht hervorbringen miiite. Wiiren bei Mercu-
rialis die ,Weibchen® homogametisch, die ,Minnchen® hetero-
gametisch, so miiite also unter der durch Selbstbestiubung ent-
standenen Nachkommenschalt der letzteren wenigstens eine Anzahl
Weibchen zu finden sein. Das scheint bei anderen Subdibzisten
auch wirklich vorzukommen. Nach meinen Versuchen mit der
Ackerdistel (Cirsium arvense) geben die annihernd rein méiinnlichen

Y Gregory, R. P, The forms of flowers in Valeriana dioica L. Linn.
Soc. Journ. Botany, Vol. XXXIX, 1909.
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Pflanzen bei Selbstbefruchtung sicher auch Weibchen; das Zahlen-
verhiiltnis bleibt freilich noch #zu ermitteln. Dabei ist die
Geschlechtertrennung hier schiirfer durchgefiihrt als beim Bingel-
kraut; die weiblichen Pflanzen, die ich untersuchte, waren stets
vollstindig weiblich.
Die Geschlechts- Da ich eben darauf hinwies, dafl auch die Versuche
hestmmung it gynodidzischen Pflanzen zu der Annahme fiihren
Gynodidzisten. milssen, daB jede Geschlechtsform Keimzellen mit der
ihr selbst eigentiimlichen Tendenz hervorbringe, seien wenigstens
die mit dem am besten untersuchten Objekte, dem Bohnenkraute,
Satureja hortensis, erhaltenen Resultate hier erwihnt'). Die
mehr oder weniger rein zwittrigen Exemplare sind imstande, mit
eigenem Bliitenstanb (dem desselben Exemplares oder dem eines
andern, gleichen) Nachkommen hervorzubringen; die rein weiblichen
kiinnen das natiirlich nicht selbst, sondern nur mit dem Bliiten-
staub der mehr oder weniger rein zwittrigen. Die Nachkommen-
schaft besteht aber bei beiden, ausnahmslos (oder fast so), aus
ihresgleichen; die mehr oder weniger rein zwittrigen Pflanzen
bringen also wieder (fast) nur mehr oder weniger rein zwittrige
hervor, die rein weiblichen Pflanzen rein weibliche. Das ist durch
sehr umfangreiche Versuche vollig sicher gestellt und erklirt sich
wohl so, dalli die Tendenz der (miinnlichen) Keimzellen der
zwittrigen Sticke von der Tendenz der (weiblichen) Keimzellen
der rein weiblichen Sticke stets und vollstindig unterdriickt wird:
Nachkommen
zwar gynomonozisch 4 gynomondzisch = 100%%s gynomonizisch
aber weiblich + gyvnomonizisch = 100°%a weiblich
Bei anderen gynoditzischen Pflanzen ist das Ergebnis nicht

immer so scharf ausgesprochen; neben Nachkommen mit dem
gleichen Geschlecht kann jede Geschlechtsform auch noch mehr
oder weniger viel Nachkommen hervorbringen, die dem entgegen-
gesetzten Geschlecht angehiiren.

Ist von der Fortsetzung und Aunsdehnung der Versuche mit
nicht ganz getrenntgeschlechtigen Arten noch mancherlei Auf-
klirung zn erwarten, so haben die beiden zuerst genannten Wege,
die zytologische Untersuchung und der Vererbungsversuch (S 21),

Y Uber die Ergebnisse ist ausfiihrlich in den Berichten der Deutschen
botanischen Gesellschaft berichtet: Bd. XXIT (1904), 8. 506, Bd. XXIII (1905),
8. 452, Bd. XXIV (1906), 5. 459, Bd. XXVIa (1908), 8. G86.
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wenigstens in einem Punkte Krgebnisse erzielt, die unter sich
iibereinstimmen, darin, dal die Keimzellen des einen pas nomoga-
Geschlechtes alle dieselbe Tendenz bekommen, und :::':‘:;‘::;:’-
zwar seine eigene, die Keimzellen des anderen Ge- etische
schlechtes aber zur Hilfte dessen Tendenz, zur Hiilfte Geschlecht.
die entgegengesetzte. Das Geschlecht, das nur Keimzellen mit
seiner eigenen Tendenz hervorbringt, wollen wir mit Wilson und
R. Hertwig') homogametisch nennen, das andere, das zweierlei
Keimzellen produziert, zur Hilfte mit der eigenen, zur Hilfte mit
der entgegengesetzten Tendenz, heterogametisch. Dabei scheint
je nach dem Verwandtschaftskreis bald das miinnliche, bald das
weibliche Geschlecht heterogametisch zu sein, bei den einen In-
sekten und manchen Pflanzen das minnliche, bei den andern In-
sekten und wohl auch den Seeigeln das weibliche. — Fiir den
Menschen geht ans den Ermittlungen iiber geschlechtsbegrenzte
Vererbung, von denen Ihnen Goldschmidt erzihlen wird, mit
grofier Wahrscheinlichkeit die heterogametische Natur des miinn-
lichen Geschlechtes hervor, das also zweierlei Spermatozoen hervor-
bringen wiirde, im Gegensatz zu den Vermutungen mancher
Gyniikologen, die das weibliche Geschlecht zweierlei Eier, solche
mit minnlicher und solche mit weiblicher Tendenz, bilden lassen.
Die Existenz von zweierlei zytologisch unterscheidbaren Sper-
matozoen beim Menschen, die Guyer behauptet hat, wird freilich
neuerdings (von Gutherz) bestritten; mit ihr steht und fillt je-
doch die Annahme einer Heterogametie des Mannes nicht.

Wihrend es kaum wundernehmen wird, dall Pflanzen und
Tiere sich verschieden verhalten kinnen, mub der Unterschied in
ein und demselben Verwandtschaftskreis, wie die Insekten doch
einen darstellen, auffallen, so lange wir uns wenigstens aufl den
Boden der Deszendenzlehre stellen. Denn er zwingt uns zu der
Annahme, dab der ﬁbergang auns dem primir hermaphroditischen
Zustand in den getrenntgeschlechtigen, und damit die Entstehung
eines bestimmten Modus der Geschlechtsbestimmung, erst nach dem
Zerfall der Klasse in die einzelnen Ordnungen eingetreten sei,
ein KErgebnis, das man sonst kaum fiir wahrscheinlich gehalten
hitte. Der Versunch Gutherz's®), fir beide Geschlechter Hetero-

1) Biol. Centralbl. Bd. XXXII (1912), 8. 12.

) Gutherz, S, Eine Hypothese zur Bearbeitung des Problems der Ge-

schlechtsdifferenzierung bei Metazoen. (Sitzber. d. Gesellsch. naturf. Freunde,
Berlin 1912, 8. 179.
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gametie nachzuweisen, von der sich aber nur die eine zuweilen
im Chromosomenbestand nachweisen lieBe, ist deshalb gewill be-
achtenswert; doch kann er die Annahme einer .selektiven Be-
fruchtung® nicht umgehen, fir die uns sonst jeder sichere Anhalts-
punkt fehlt.

Stras- Hier ist wohl die geeignetste Stelle, auf einen Ver-
“‘:;'Fm ‘;I':“ such Strasburgers hinzuweisen'), der mir in
rogametie des Methodischer Hinsicht so wichtig scheint, daf ich ihn
“f:h']:'::::“:‘: hier erwiihne, obwohl iiber seinen Ansfall noch nichts
Helodea nach- bekannt ist. s ist aber zu hoffen, dall vor Stras-

zawelsen.  hyrgers Hinscheiden die Arbeit noch soweit ge-
firdert werden konnte, dali wir in kurzem dariiber Bericht er-
halten.

Wie bei den Tieren aus einer Mutterzelle (Spermazyte)- vier
Spermatozoen entstehen, gehen bei den hiheren Pflanzen aus einer
Mikrosporen-Mutterzelle fast stets vier taugliche Pollenkirner her-
vor; jedes Korn bildet zwei miinnliche generative Kerne, und einer
davon befruchtet spiiter die Eizelle. Von den vier Zellen aber,
die aus der Teilung einer Makrosporen-Mutterzelle hervorgehen,
wird nur eine zum Embryosack und bringt spiter die Eizelle her-
vor, drei degenerieren, gerade wie bei den Tieren drei Schwester-
zellen des KEis zugrunde gehen (Richtungskorper). In beiden
Reichen ist mit diesen Teilungen auch die Chromosomenreduktion
verbunden.

Wird nun bei dieser Reduktionsteilung auch iiber die ge-
schlechtliche Tendenz der Teilungsprodukte entschieden, sei es
durch Spaltung von zweierlei Tendenzen im Sinne Mendels
und seiner Nachfolger, sei es in irgend einer andern Weise, so
miissen von den 4 zunsammengehirigen miéinnlichen Keimzellen
jedesmal zwei die eine, zwei die andere Tendenz erhalten. Andere
Verhiiltnisse, z. B. 3 mit miinnlicher : 1 mit weiblicher Tendenz,
kionnen nicht vorkommen. Bei den weiblichen Keimzellen wird es
aber vom Zufall abhiingen, welche Tendenz die Zelle, die von den
vieren erhalten bleibt, grerade bekommt. Denken wir uns aus einer
grolien Menge derartiger weiblicher Keimzellen wiederholt hinterein-

ander je 4 herausgegriffen, so werden zwar nach der Wahrscheinlich-

" Strasburger, E., Uber geschlechtsbestimmende Ursachen. Jahrb. f.
wiss. Botan. Bd. XLVIII, 1910, 8. 441.
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keit in fast der Hiilfte der Fille (%) auch zwei Keimzellen die eine,
zwei Keimzellen die andere Tendenz enthalten ; anBerdem werden aber
auch die beiderlei Keimzellen im Zahlenverhiiltnis 3 : 1 vorkommen
(in je */is der Fille) und endlich auch alle vier Keimzellen nur
einerlei Tendenz aufweisen kinnen (in je /¢ der Fille). — IFast
immer verwischt sich nun dieser Unterschied zwischen den miinn-
lichen und weiblichen Keimzellen dadurch, dall sich die vier aus
einer Mutterzelle entstandenen Pollenkirner nachtriglich isolieren
und mit den ans anderen Mutterzellen entstandenen vermischen,
so daB bei der DBestinbung der Narbe eine zufillige Auswahl
unter den Pollenkérnern mit verschiedener Tendenz stattfindet.
Von vier Pollenkirnern, die dabei eine Rolle spielen, haben ent-
weder zwel, oder drei, oder alle vier dieselbe geschlechtliche Ten-
denz, genau wie die vier Eizellen, die sie befruchten.

Es kommt aber auch ausnahmsweise wvor, daB die vier ans
einer Mutterzelle entstandenen Pollenktrner als ,Tetrade® im
Zusammenhang bleiben, selbst bei getrenntgeschlechtigen Pflanzen.
Man kann nun bei einer solchen Art die Bliiten eines weiblichen
Individuum, deren Fruchtknoten mindestens 4 oder mehr Samen-
anlagen resp. Eizellen besitzen mull, mit je einer Pollentedrade
des Miinnchens bestiuben. Erhiilt man dann wiederholt 4 Samen,
und gehen aus diesen stets 2 minnliche und 2 weibliche Pflanzen
hervor, so wird man schliefien diirfen, dali die Pollenkorner daran
schuld sind, welches Geschlecht die befruchteten KEizellen an-
nehmen. Sind aber unter den 4 Nachkommen auch hie und da 3
und gelegentlich selbst 4 gleichen Geschlechtes, so geht daraus
sicher hervor, daB die Pollenkiérner nicht die ausschlaggebende
Rolle, oder doch nicht allein, spielen kinnen.

Material fiir solche Versuche ist nun auberordentlich sehwer
zi  beschaffen — Strasburger hat nur in der Wasserpest,
Helodea canadensis, ein solches gefunden —, und beweisende
Ergebnisse sind infolge verschiedener Schwierigkeiten nur aus-
nahmsweise zun erwarten, einzelne unter einer grofien Zahl von
Versuchen. AuBler denen, die vier Samen ergeben, sind iibrigens
auch solehe zu verwerten, bei denen drei heranreifen (die Nach-
kommen diirfen dann nie alle dasselbe Geschlecht zeigen, wenn
der Pollen den Ausschlag geben soll). Die Versuche sind also sehr
miihsam, die Tragweite der Ergebnisse stiinde aber im Verhiiltnis
zn der aufgewandten Miihe, wenn sie auch im einzelnen noch
verschiedene Deutungen zulieBen. \
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Ist die Tendenz Haben die Keimzellen also schon hestimmte Ten-
i der Seimaele Jenzen, so ist die niichste Frage die, ob diese unver-

bestimmt!  jinderlich festgelegt sind, so dall dadurch auch das Ge-
schlecht der Nachkommen vollstindig bestimmt ist, oder ob trotz
der Tendenzen der Keimzellen itber das Geschlecht der Nachkommen
erst bei der Befruchtung definitiv entschieden wird. Wir kinnen
ja ganz gut verstehen, dal eine bestimmte geschlechtliche Tendenz
der Keimzellen noch nicht notwendig iiber das Geschlecht des
fmbryo zu entscheiden braucht; ist es doch mit den iibrigen Eigen-
schaften anch nicht anders. Die Eizellen einer rein weild blithenden
Erbsensorte haben z. B. ganz sicher auch die Tendenz, eine weif
blithende Pflanze zu geben; bestinbt man aber die kastrierten
Bliiten einer solchen weiBen Erbse mit dem Pollen einer violett
blithenden, so erhiilt man aus denselben Eizellen lauter violett
blithende Nachkommen.

Viele Forscher haben sich nun dahin ausgesprochen, daf die
Hiilfte der Eizellen als Minnchen, die Hiilfte als Weibchen fest
vorherbestimmt sei, und dafl jeder Einfluli der Spermatozoen fehle.
Von vornherein liebe sich natiirlich auch ganz gut vorstellen, daB
Beweise fir die di¢ Tendenz in den Spermatozoen festgelegt sei. Man
"f“:‘i“;::“' hat aber sich dabei zomeist auf die Tatsache gestiitzt,
Tendenz in den 426 bei manchen Tieren zweierlei Eier, griBere und

Kelmzellen.  kleinere, gebildet werden. Aus den grifieren gehen
stets Weibehen, ans den kleineren Minnchen hervor. In den meisten
Fillen handelt es sich dabei um Eier, die sich ohne Befruchtung
parthenogenetisch weiter entwickeln, so bei der Reblaus, bei
Daphniden und Rotatorien. Auf Tiere mit normaler geschlechtlicher
Fortpflanzung diirfte ihr Verhalten nicht iibertragbar sein. Und
der einzige Fall, wo befruchtungsbediirftice Eier entsprechende
Grifendifferenzen zeigen, bei dem merkwiirdigen Strudelwnrm
Dinophilus apatris, ist durch neuere Untersuchungen (von
Shearer!)) sehr zweifelhaft geworden; die Grifendifferenz soll
sich erst nach der Befruchtung einstellen, also wenn das (Geschlecht
jedenfalls schon entschieden ist. Die Befruchtung soll hier eben
viel frither eintreten, als man bis jetzt annahm.

) Bhearer, Creszwell, The Problem of Sex Determination in Dino-
philus gyrociliatus. Jowrn. Marine Biol. Assoe. Vol. 9, 1911. — Nach andern
Angaben (Beauchamp, C. R. Acad. Paris 1910) ist Dinophilus parthenogenetisch,
reiht sich also den oben genannten Fillen an. Von Beard (L ¢.) werden auch
fir Raja batis zweierlei verschieden grofe Eier angegeben.
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Die Beweise fiir eine unverinderliche Vorher- , . dafir,
bestimmung der Keimzellen sind also fraglich geworden; dad das Ge-
umgekehrt hat sich in einigen Fillen durch das Ex- Sl ment
periment nachweisen lassen, daB das Geschlecht der festgelest zu
Nachkommen von der inneren Beschaffenheit beider ™ "reht
Eltern abhiingt, also nicht in den Keimzellen eines Elters, und
damit iiberhaupt nicht unabinderlich festgelegt sein mub.

Bel seinen Versuchen mit Frioschen fand R. .-
Hertwig!), daB die Abstammung von Ei und Sperma, & Hertwigs mit
respektive die Herkunft des Minnchens und Weibchens ~— Frosehem
aus der einen oder anderen Gegend, von EinfluB ist auf die Zu-
sammensetzung der Nachkommenschaft. An manchen Orten ist
nimlich das Geschlecht der jungen Frioschchen schon sehr frith-
zeitig zu erkennen, an anderen Orten ist die Mehrzahl der jungen
Tiere sehr lange iuBerlich und innerlich indifferent (nicht eigent-
lich hermaphroditisch); die Umwandlung der nicht differenzierten
Keimdriisen in ausgesprochen miinnliche oder weibliche erfolgt bei
ihnen viel spiiter. Diese Eigenschaft, indifferente Jungen zu bilden,
vererbt sich stiirker als die, friithzeitig differenzierte hervorzubringen.
Befruchtet man nun die Eier eines normalen Weibehens mit dem
Sperma eines lange indifferent gewesenen Minnchens, so erhiilt man
viel indifferente Nachkommen statt normaler. Der normale Ge-
schlechtszustand ist also in den Eiern noch nicht festgelegt, er
kann durch die Spermatozoen abgeiindert werden.

Ich selbst fand bei einer Pflanze, dem spitzblitt- , . -
rigen Wegerich (Plantago lanceolata) einen dhnlichen, Plantago lan-
vielleicht noch zwingenderen Beweis fir den EinfluB, ™'
den die Herkunft der miinnlichen und weiblichen Keimzellen hat®).
Hier gibt es freilich nicht Miinnchen und Weibchen, sondern Zwitter,
Weibchen und Zwischenstufen; die Art ist gynomonizisch und
gynodivzisch (S. 7 u. 9). Von verschiedenen Weibchen, die alle gleich-
zeitig mit dem Pollen ein und desselben zwittrigen Stockes bestiubt
worden waren, brachte jedes eine anders zusammengesetzte Nach-
kommenschaft hervor, jedes z. B. verschieden viel Weibchen. Von
der Beschaffenheit der minnlichen Keimzellen allein konnte also

Yy Zusammenfassend referiert in ,,ﬂ'l:-ar den derzeitigen Stand des Sexunalitits-
problems”. Biol. Centralbl. Bd. XXXII, 1912, p. 69 ff,

% Die Rolle der miinnlichen Keimzellen bei der Geschlechtshestimmung poly-
gamer Bliitenpflanzen. Ber. d. Deutsch. Botan. Gesellsch. Bd. XXVIa, 1908,
Heft 9.



das Geschlecht nicht abhiingen; die Beschaffenheit der Miitter, resp.
der Eizellen muBte eine Rolle spielen. Wurde umgekehrt ein und
dasselbe Weibchen nach und nach mit dem Pollen verschiedener
zwittriger Sticke bestiubt, so fiel die getrennt aufgezogene Nach-
kommenschaft ebenfalls verschieden aus; es waren z. B. wieder
ungleich viel Weibchen darunter. Folglich konnte das Geschlecht
auch nicht in den Eizellen der weiblichen Pflanzen festgelegt sein;
es muliten auch die miinnlichen Keimzellen, je nach ihrer Herkunft,
mitgewirkt haben. Die Zusammensetzung der Nachkommenschaft
hing also vom Vater und von der Mutter ab, und zwar so, wie
die Ausdehnung der Versuche zeigte, daBl das eine Weibchen mehr
seinesgleichen hervorbrachte als ein anderes, gleichgiiltiz, wie es
bestiubt wurde, nund daB auch der eine zwittrige Stock stets die
Bildung von relativ mehr Weibchen veranlafite als der andere,
gleichgiiltig, was fiir ein Weibchen seinen Bliitenstaub erhielt.
Beweise durch Den schlagendsten Beweis dafiir, dali die progame

ﬂ?::::; Tendenz der Eizellen nicht unabiinderlich bestimmt

versuche.  z1l sein braucht, liefern aber die schon erwiihnten Ver-
erbungsversuche mit Mercurialis annua (S. 24) und die noch ge-
nauner zu besprechenden Bastardierungsversuche mit unseren beiden
einheimischen Zaunriibenarten, Bryonia dioica und alba (S. 441.).
Das Mercurialis-Weibehen, das mit dem Pollen seiner einzelnen
miinnlichen Bliiten wieder lanter Weibehen hervorbringt, produziert
mit dem Bliitenstaub eines Minnchens annihernd gleich viel Minn-
chen und Weibchen. Dasselbe Bryonia dioica-Weibchen gibt
mit dem Bliitenstanub der Bryonia alba lauter weibliche Nach-
kommen, mit dem Pollen eines dioica-Minnchens dagegen zur
Hiilfte miinnliche, zur Hilfte weibliche Nachkommen. Ebenso gibt
ein Weibchen der Lichtnelke (Melandrium album) mit dem
Pollen der Silene viscosa bestiiubt, lanter Weibchen, statt zur
Hilfte Weibchen, zur Hilfte Minnchen, wie es mit dem Pollen
eines Minnchens seiner eigenen Art bestiubt tut (S. 55).

Angaben iiber In diesen Fillen handelt es sich gewii um Ein-
ﬂ'::.:.t‘:’;:::":fr fliissse, die fest begriindet im inneren Wesen der Keim-
d. Befruchtung. zellen einer Spezies (bei den Bryonien), einer Rasse
(beim Frosch) oder eines einzelnen Individuum (bei Mereurialis und
beim Wegerich) liegen. AubBerdem haben wir noch zahlreiche An-
gaben iiber gelungene Verschiebungen des Geschlechtsverhiiltnisses

zugunsten des einen Geschlechtes, die darauf hinauslanfen, daf



beim selben Individuum die Tendenz seiner Keimzellen ganz um-
geschlagen oder wenigstens in ihrer Stiirke veriindert sein sollte,
So hat jiingst A. Russo!) mit grofier Bestimmt- yorsucne von
heit angegeben, dali er durch Darreichung von Lezithin,  Busso.
das in den Eiern aufgehiiuft wird, beim Kaninchen das Sexualver-
hiiltnis entschieden zugunsten der Weibchen verschieben kinne, in
letzter Linie also durch die Erndihrung. Nach einer wohl als be-
sonders beweisend betrachteten Versuchsreihe gab die gleiche An-
zahl von den gleichen Minnchen belegter Weibchen (je 10) ohne
vorherige Behandlung 36 miinnliche und 29 weibliche Nachkommen,
nach der Behandlung mit Lezithin 26 minnliche und 40 weibliche.
Das normale Geschlechtsverhiiltnis des Kaninchens weicht jedenfalls
nicht stark von 1:1 ab, zeigt aber wohl ein geringes Uberwiegen
der Minnchen. Die Lezithinbehandlung soll keine Nachwirkung
hervorrufen, sondern nach ihrem Abbruch soll sich wieder das nor-
male Verhiiltnis der Geschlechter zeigen. Wiederholungsversuche
von anderer Seite®) mahnen zur Vorsicht diesen Schliissen gegeniiber.

Angaben iiber den Einflull des relativen Alters &::F;:‘:;“:"::E
der Keimzellen, also ihres Entwicklungszustandes bei T
Eintritt der Befruchtung, sind besonders oft gemacht worden.
So sollten nach idlteren Angaben Thurys friithzeitig befruchtete
Eier vorwiegend Weibchen, spiiter, lingere Zeit nach ihrer Ab-
lisung befruchtete, Minnchen geben. Nach ganz neunerdings
publizierten Versuchen Th. Ciesielskis?®) ist umgekehrt das Alter
der miinnlichen Keimzellen von entscheidendem EinfluB, Es soll
z. B. beim Hanf bei Verwendung ganz jungen Pollens die Nach-
kommenschaft fast ausschlieflich ans Minnchen, bei Verwendung
ilteren Pollens (24 Stunden nach dem Ausstiuben) ganz aus-
schlieBlich aus Weibchen bestehen.

Bis jetzt haben die meisten derartigen Behauptungen, mit so
grofier Bestimmtheit sie auch vorgetragen wurden, einer kritischen
Nachpriiffung nicht Stand gehalten, und gegen viele lassen sich
von vornherein theoretische Bedenken geltend machen. Bei den
Angaben iiber ein ,Umschlagen® der Tendenz der Keimzellen eines

) Russo, A. Studien iiber die Bestimmung des weiblichen Geschlechtes.
Jena 1909.
®) Von Basile (Atti Acad. Lincei YVol. XVII p. 643, 1908) und Punnett
(Proceed. Cambr. Philosoph. Society, Vol. XV. Pt IL p. 92, 1909).
f) Ciesielski, Th., Quomodo fiat, ut mox proles masculina, mox feminina
oriatar apud plantas, animalia et homines? Leopolis 1911.
Correne u. Goldschmidt, Vererbung w. Bestimmung des Geschlechtes, 3
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Geschlechtes ist zum Beispiel nicht immer beachtet worden, dal
dieses (Geschlecht auch zweierlei Keimzellen mit verschiedener
Tendenz bilden und die eine Sorte in anderer Weise beeinfluBt
werden kinnte als die andere, z. B. giinzlich ausgeschaltet. Dann
wilrde nicht die Tendenz der Keimzellen, die bei der Befruchtung
eine Rolle spielen, geiindert sein, sondern nur ihr Zahlen-
verhiiltnis und damit das Geschlechtsverhiiltnis iiberhaupt. —
Mit dem Umschlagen der Keimzellen aus der einen Tendenz in die
andere wiiren auch Schwierigkeiten verbunden wegen der Tendenz-
losigkeit, die wiithrend des Umschlagens eine, wenn auch nur kurze
Zeit herrschen wiirde.
Versache ven Die einzigen Versuche iiber den EinfluB des Alters
B. Hertwie. der Keimzellen, die in dieser Hinsicht vielleicht allen
Anforderungen entsprechen, verdanken wir wieder R. Hertwig?').
Bei ihnen gaben die im Zustand der Uberreife befruchteten Eier
des Frosches auberordentlich viel mehr Minnchen, als nach dem
Geschlechtsverhiiltnis zu erwarten gewesen wiiren, ja schlieBlich
nur Miinnchen. Die Eier waren iiber die normale Zeit im Uterus
verblieben, bis zu 96 Stunden, und wurden kimnstlich befruchtet.
Die folgende kleine Tabelle gibt die Ergebnisse des letzten von
R. Hertwig angestellten Versuches wieder; die Eier einerseits und
die Spermatozoen andererseits stammten je von ein und dem-

selben Tier.
1. Befruchtung 2. Befruchtung 3. Befruchtung

19. Mai 20. Mai 23. Mai

Gesamtzahl der Eier . 397 108 773
Davon nicht befruchtet 20 (5 %) 40) 380 (49 %)
Abgestorbene Schwiich-

linga:: o st — — 54
Zur Aufzucht benutzt 377 68 339
Auf ihr Geschlecht

untersucht . . . . 349 50 271

Resultat . . . 1856%:164d 209:308 0%2:271d

Ein Punkt, wo die Kritik noch einsetzen kionnte®), scheint
mir in der Prozentzahl nicht befruchteter Eier zu liegen; es kiinnte
zweierlei Eier geben, und die mit weiblicher Tendenz kénnten frither

') Neuester Bericht in dem kritischen Sammelreferat R. Hertwigs im
Biolog. Centralbl. 1912, 8. 69 u. f.

!) Morgan, Th. H, Is the female frog heterozygous in regard to sex-
determination? Amer. Natur. Vol. XLV, April 1911.



befruchtungsunfihizg werden. DaB Hertwig die Sterblichkeit der
Larven spiter gleich groB fand, wiirde nicht dagegen sprechen,
wohl aber die Beobachtung von Hertwigs Schiiler Kuschake-
witsch, dafl bei seinen entsprechenden Versuchen bei normaler
und iiberreifer Befruchtung fast simtliche Fier aunsschliipften, also
anch befruchtet waren. Neuerdings hat Th. H. Morgan') aunf
andere Erklirungsmoglichkeiten hingewiesen. Es kimnte am Ende
die zweite Reduktionsteilung im KEi, die immer erst nach der Be-
freiung aus dem Uterus, im Wasser, eintritt, infolge der langen
Verziogernng nicht normal vor sich gehen, so daB keine richtige
Befrunchtung eintriite, und die Kerne des Embryos alle vom Kern
des Spermatozoon abstammen. Oder es kinnte aus demselben
Grunde der Kern des Spermatozoon ausgeschaltet werden, weil der
Kikern schon von selbst angefangen hiitte, sich weiter zu ent-
wickeln. In solchen Fillen wiirde dann das Geschlecht eben nur
von einer Sorte Kerne bestimmt und der geschlechtlichen Tendenz
dieser Kerne entsprechen.

Jedenfalls wiire es sehr wiinschenswert, wenn auf dem Wege
der zytologischen Untersuchung oder durch einen Fall geschlechts-
begrenzter Vererbung eines der Geschlechter beim Frosch als
heterogametisch nachgewiesen werden kinnte.

Wenn die beiden Keimzellen, die sich bei der Be- ber ,Kamprs
fruchtung vereinigen, dieselbe Tendenz haben, z. B. d*”:::f:::d“'
beide die weibliche, so ist damit das Geschlecht des Tendenzen.
neuen Organismus ohne weiteres bestimmt. Anders, wenn die
beiden Keimzellen Triiger verschiedener Tendenzen sind. Viele
Theorien nehmen ja an, dalh alle Keimzellen des einen Geschlechtes
die eine, alle des anderen die andere Tendenz haben. Und wenn,
nach unserer obengemachten Annahme, das eine Geschlecht
homogametisch, das andere heterogametisch ist, miissen wenigstens
etwa in der Hilfte der Fille ungleiche Tendenzen zusammen
kommen. Dann muB natiirlich eine Entscheidung zwischen den
beiden Tendenzen getroffen werden.

In der Literatur spielt nun die Vorstellung von einem

Kampf zwischen den Keimzellen mit verschiedenen Tendenzen bei

1) Morgan, Th. H,, Is the change in the sex-ratio of the frog, that is
affected by extermal agents, due to partial fertilization? Amer. Natur.
Vol. XLVI,, Febr. 1912.
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der Befruchtung eine Rolle'). Bald soll die miinnliche, bald die
weibliche Tendenz stiirker sein. Die siegende Tendenz soll dann
das Geschlecht des Nachkommen bestimmen. Man hat dabei wohl
meist als ausschlaggebend zufillige (d. h. von auflien bedingte)
Schwankungen in der Stirke bei der miinnlichen und bei der
weiblichen Tendenz angenommen, Schwankungen, wie sie etwa in
der Linge unter den auf einem Felde stehenden Roggenhalmen
vorkommen. KEs ist aber wahrscheinlicher, dafi die Entscheidung
(die ja auf alle Fille getroffen werden mufll) schon von vornherein
bestimmt ist und zwar so, dafi der Vorteil stets auf Seite einer
bestimmten Tendenz ist (wenn anch eine Beeinflussung der Stiirke
von aublen her denkbar ist und im Einzelfall vielleicht auch nach-
weisbar sein wird). Ist es doch mit den iibrigen Eigenschaften
anch nicht anders. Wenn sich die Keimzellen einer violett
blithenden und einer weill blithenden Erbse vereinigen, steht das
Ergebnis, lauter Pflanzen mit violetten Bliiten, auch fest, so
sicher, dall wir auf einen Versuchsfehler oder die Bastardnatur
des einen Elters schliefen kinnen, wenn wir ein teilweis anderes
Resultat erhalten, z. B. Individuen mit weillen Bliiten auftreten
sehen.  Aunch sonst spricht manches dafiiv, daB beim Zusammen-
treffen von Keimzellen mit verschiedener geschlechtlicher Tendenz
von vornherein die eine Tendenz im Vorteil ist.

Bei Homogametie des einen, Heterogametie des anderen Ge-
schlechtes ist es von vornherein fast selbstverstiindlich, dall jene
Tendenz der heterogametischen Keimzellen, die der Tendenz der
homogametischen entgegengesetzt ist, iiber diese Tendenz dominiert,
sonst kiimen die anniihernd gleichviel Nachkommen mit dem einen
und dem andern Geschleeht nicht heraus. Aber auch wenn wir z. B.
die Annahme machen, jedes Geschlecht bringe Keimzellen mit der
ihm eigenen Tendenz hervor, kommen wir kaum mit zufiilligen
Stirkeunterschieden zwischen den Tendenzen der beiden sich ver-
einigenden Keimzellen aus.

Da die Entscheidung ungefihr gleich oft zngunsten des
miinnlichen wie des weiblichen Geschlechts fallen soll, miilite die
(mittlere oder besser die) durchschnittliche Stiirke bei beiden Ten-
denzen gleich grof sein. Dann wiirden bei beiderlei Keimzellen
eerade die mittleren Stiirkegrade am hiivfigsten vorkommen und

1) It-'l .Wf‘itgﬁhlﬂ]]dl.*l' Weise z. B. bei E. Bugnion, Les cellules sexuelles
et la détermination du sexe. Bull. Soc. Vaud. Seienc. natur. Vol. LXVI, Nr. 169,
Juin 1910,
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auch bei der Befruchtung am hiiufigsten zusammentreffen. Eine
Entscheidung wiirde also relativ hiiufig nur von ganz minima-
len Unterschieden in der Stirke herbeigefithrt werden kinnen,
selten von sehr grofien, trotzdem miiiten immer dieselben Indi-
vidnen, entweder rein miéinnliche oder rein weibliche, entstehen.
— Auch die Annahme, daBl bei beiderlei Keimzellen jede Ten-
denz in zwel verschiedenen mittleren Stiirkegraden vorkomme,
hilft nicht weiter. Nur wenn sich bei der einen Art Keim-
zellen die Stirke der Tendenz um einen Mittelwert bewegte,
bei der anderen Keimzellart nm zwei Werte, von denen der eine
stirker, der andere schwiicher als jener einzige sein miilite, wiirde
stets eine sichere Entscheidung garantiert sein. Damit sind wir
auf anderem Wege wieder zu der Annahme gelangt, dall die
Keimzellen des einen Geschlechtes einheitlich, die des anderen von
doppelter Art sind.

I1I.
2= ; . : : i'bersicht ibe
Uberblicken wir nun einmal das bisher Besprochene, “pr 10 e
Wir haben gesehen: Besprochene.

daB nicht nur jedes Geschlecht, sondern auch jede Keimzelle die
Fihigkeit besitzt, fiir die Entfaltung sowohl des miinnlichen,
als des weiblichen Merkmalkomplexes zu sorgen,

dall der Prozel der Geschlechtshestimmung in der Unterdriickung
des einen Merkmalkomplexes zugunsten des anderen besteht,

dall anch die Keimzellen schon eine bestimmte geschlechtliche
Tendenz durch Unterdriickung eines Anlagenkomplexes erhalten,

dali diese Tendenz aber nicht in einer Sorte Keimzellen, etwa in
den Eizellen, ganz unabiinderlich festgelegt ist, oder doch
festgelegt zn sein brancht, sondern dall das Geschlecht des
Nachkommen erst nach der Befruchtung definitiv bestimmt ist,

dafi wir anch Anbaltspunkte fiber die Art der geschlechtlichen
Keimzellen besitzen, speziell, daB, wenigstens in vielen Fiillen,
das eine Geschlecht nur einerlei Keimzellen hervorbringen, homo-
cametisch sein dirfte, wihrend das andere zweierlei Keimzellen
bilden, heterogametisch sein wird,

dalb endlich beim Zusammentreffen ungleicher Tendenzen nicht eine
Zufallsentscheidung fiillt, sondern im allgemeinen ein be-
stimmter, vorher festgelegter (ererbter) Unterschied in der Stirke
der Tendenzen dann das Geschlecht des Nachkommen bestimmt.
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S Damit haben wir die nitigsten Anhaltspunkte zur
der nemen Ver- Besprechung der Versuche, die Geschlechtsbestimmung
::::::;fﬂ‘;::; mit den Ergebnissen der modernen Vererbungslehre
der Geschlechts. 10 Zusammenhang zu bringen. Iech munfi diese Ergeb-
bestimmung.  igse selbst im wesentlichen als bekannt voraussetzen;
sie sind mit dem Namen Gregor Mendels untrennbar verbunden.
NMendel. Schon Mendel!) selbst war der Gedanke durch
den Kopf gegangen, ob sich die von ihm entdeckten Gesetze nicht
auch auf das Problem der Geschlechtshestimmung anwenden lieBen.
Die ersten Versuche in dieser Richtung gingen aber nach der
strasbarger, W iederentdeckung der Mendelschen Gesetze vonStras-
Castle, Bateson. hypoer?), Castle®) und Bateson?) aus. Strashurger
gebiihrt durchaus die Prioritit, Castles Theorie ist aber wohl am
bekanntesten geworden. Sie hat jetzt, nach all' der Anregung, die
sie geboten hat, wohl nur noch historischen Wert.

Castle nahm an, daB sowohl von den Kiern als von den
Spermatozoen je die Hilfte die minnlichen, die Hilfte die weib-
lichen Anlagen fiihre, dal ,selektive Befrunchtung® das Zusammen-
kommen von Keimzellen mit den gleichen Anlagen verhindere und
dafiir sorge, daf sich nur Keimzellen mit verschiedenen Anlagen,
den miéinnlichen und weiblichen, vereinigten. Dabei sollten bald
die einen, bald die anderen Anlagen dominieren, so dali die Hiilfte
der Nachkommen Minnchen, die Hilfte Weibchen wiirden. Bei
der Keimzellbildung wiirden endlich sowohl beim miinnlichen als
beim weiblichen Geschlecht durch regelrechtes Spalten die Anlagen
so verteilt, dall bei beiden jedesmal wieder die Hiilfte der Keim-
zellen die miinnlichen, die Hilfte die weiblichen Anlagen erhielte.
Dann kinnten durch selektive Befrnchtung wieder Minnchen und
Weibchen entstehen usf. Nach dieser Theorie wiiren also sowohl
Miinnchen als Weibchen heterogametiseh, gewissermassen Bastarde.

) Mendel, G., Brief an C. Nigeli (1870). Abhandl. d. K. Sichs.
Gesellsch. d. Wissensch., math. phys. Kl. XXXIX. TIT (1905), 8. 241 und Zu-
satz 8. 253.

) Strasburger, E, Versuche mit didzischen Pflanzen in Riicksicht aunf
Geschlechtsverteilung. Biol. Centralbl. Bd. XX, 1900, 8. 764.

% Castle, W. E,, The Heredity of Sex. Contrib. Ziiol. Labor. Mus. Comp.
Ziol. Harvard College, Bullet. Vol. XL, No. 4, 1903,

¥ Bateson, W, Address to the Zoolog. Sect. British Association f. the
Adv. of Science, Cambridze 1904.
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Heutzutage geht man bei derartigen Erklirungs- , . sinrang
versuchen wohl allzemein von den Erscheinungen auns, derGeschlechts
die ein den neuen Gesetzen folgender, ,mendelnder® h“::’:mﬁ_'"f
Bastard bei der Verbindung mit dem einen seiner kreuzong eines
Eltern zeigt. Diesen Weg hat zuerst G. Smith (1906) teni""
angedentet; seine Beobachtungen iiber den verschiede- seinem rezes.
nen EinfluB der Sacculina auf die beiden Geschlech- ™" Fiter
ter der Krabbe Inachus (S.15) hatten in ihm die Vorstellung
geweckt, dafl das Minnchen heterozygotisch, das Weibchen homo-
zyvgotisch sei. Ohne Kenntnis von Smiths Arbeit zn haben, kam
ich kurz daranf durch die Ergebnisse meiner Bastardierungs-
experimente mit Zaunriiben (1907) zu derselben Auffassung der
Geschlechtsbestimmung?),

Wir wollen zuniichst die Erscheinungen kurz betrachten, die
eine solche Riickkrenzung des Bastardes mit seinem einen Elter
bietet. Man vergleiche dazn Fig. 4.

Nehmen wir an, wir hiitten einé rotblithende 1 mick.
Pilanze mit einer weillblithenden verbunden und einen kreszunz eines
etwas heller rot blithenden Bastard erhalten; rot domi- n:;:::-i:;d:;;
niere also {iber weill, das rezessiv sei. Wenn dieser seinem rezes.
Bastard nun seine Keimzellen bildet, erhiilt nach dem Wiyt Eac.
Spaltungsgesetz die Hiilfte davon die Anlage fiir rote, die Hiilfte die
fiir weille Bliiten, und zwar jedesmal sowohl die Hiilfte der miinn-
lichen wie der weiblichen Keimzellen. Bei Selbstbestiubung wiirde
/4 der Nachkommen dem rein roten Elter entsprechen und rot blithen,
/4 dem rein weillen, rezessiven Elter, also weill blithen, 2/+ aber
wieder dem Bastard und etwas heller rot sein als das rote Elter.
Befruchtet man dagegen den Bastard mit dem weillblithenden Elter,
oder umgekehrt dieses Elter mit dem Bastard, so besteht die
Nachkommenschaft zur Hilfte aus heller rot blithenden Pflanzen,
die wieder Bastarde sind, zur Hilfte aber aus rein weillen Pflanzen,
Denn die Hiilfte der Keimzellen des Bastardes enthilt ja die An-
lage filr rot, die Hiilfte die fiir weili; in allen Keimzellen des
weillen Elters steckt dagegen nur die Anlage fiir weill. Bei der
Vereinigung des Bastards mit dem weilen Elter kommt also in
der Hiilfte der Fille rot und weiB zusammen und gibt etwas heller
rot, in der andern Hiilfte der Iille aber trifft weill und weiBl

znsammen, wobei selbstverstindlich weill herauskommt. Die neuen

"} Die Ergebnisse selbst waren schon 1903 und 1905 mitgeteilt worden.



Bastarde spalten bei der Keimzellbildung natiirlich wie die alten,
nach rot und weild, die neu entstandenen weiBen Pflanzen haben
in allen ihren Keimzellen nur die Anlage fiir wei, so dal bei der
Verbindung der Nachkommen, die Bastarde sind, mit ihren weiBl
bliithenden Geschwistern wieder zur Hilfte heller rote Bastarde,
zur Hilfte weill blithende Pflanzen entstehen usf.

21 53

"'

(1)

= Hh 7

oL

"'
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Fig. 4. Schema der Riickkreuzung Fig. 5. Geschlechtsbestimmung

gines mendelnden Bastardes (zwi-
schen einer rot und einer weil bliithenden
Sippe) mit seinem rezessiven (weil

blithenden) Elter, vier Generationen.
Jede Pflanze ist durch cine Scheibe reprasentiert,
der Banm zeigt die Bliitenfarbe an. Die sin-
geschlossenen Halbkreize stellen die Eeimzellen
dur, aus denen die Pflanze entstanden ist. Dar-
unter, ebenfalls als Halbkreise, die bei der Spal-
tung entstehenden Keimzellen (Kz).

nachdem Riickkrenzungsschema
eines mendelnden Bastardes,

vier Generationen.
Jede PHanze ist wieder durch einen Kreis re-
prasentiert, Die Farbe des Saumes zeigt das
entfaltete Geschlecht an (blan = minnlich,
rot = weiblich). Die cingeschlossenen Halb-
kreise stollen die Eeimzellen dar, aus denen
dig PAanze entstanden ist, mit thren Tendenzen
(m = miinnlich, w = weiblich). Daranter, als
Halbkreise, die hei der Spaltung entstehenden
Eeimzellen (Kz) mit ihrer Tendene.
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In diesen Vorgingen bei der Verbindung eines bieibertragung
mendelnden Bastardes mit einem seiner Eltern kann My o"
man nun ein Schema fiir die Vorgiinge bei der Ge- bestimmung.
schlechtshestimmung sehen. (Man vergleiche dazu Fig. 5.) Man
braucht bloB noch folgendes anzunehmen: Die Tendenz, miinnliche
oder weibliche Nachkommen zu geben, ist eine Kigenschaft wie
die, rote oder weiBe Bliiten hervorzubringen, und die eine Ge-
schlechtstendenz dominiert iiber die andere, wie rot iiber weiB
dominiert. Wir wollen zuniichst die miinnliche Tendenz iiber
die weibliche dominieren lassen.

Weibehen kinnen dann nur entstehen, wenn beide sich ver-
einigende Keimzellen die Tendenz fiir weiblieh haben, und die
Keimzellen, die von diesen Weibchen gebildet werden, kinnen
natiirlich alle nur die Tendenz fiir weiblich besitzen. Die Weib-
chen sind homozygotisch und also anch homogametisch.

Ménnechen entstehen dann, wenn sich eine weibliche Keim-
zelle, die stets weibliche Tendenz besitzt, mit einer Keimzelle mit
méinnlicher Tendenz vereinigt: diese Tendenz dominiert ja, wie wir
annahmen, so dall das Produkt minnlich wird. Bei der Keimzell-
bildung tritt aber Spalten ein, die Hiilfte der Spermatozoen enthiilt
die miinnliche, die Hifte die weibliche Tendenz. Die Minnchen
sind heterozygotisch und deshalb auch heterogametiseh.

Werden mit diesen zweierlei miinnlichen Keimzellen die ein-
heitlichen weiblichen befruchtet, so kommt in der Hiilfte der Fille
gleiches und gleiches znsammen, weibliche Tendenz mit weiblicher
Tendenz, und es entstechen Weibehen; in der andern Hiilfte der
Fille trifft aber ungleiches zusammen, minnliche nnd weibliche
Tendenz, und es entstehen Minnchen.

Sie branchen blofl statt rot miinnliche Tendenz, statt weiB
weibliche Tendenz zun setzen, so gilt das Riickbastardierungsschema
(Fig. 4) fiir die Geschlechtsbestimmung (Fig. 5).

Wir haben eben angenommen, die minnliche Tendenz dominiere
iiber die weibliche; wir kinnen ebensogut die weibliche Tendenz
iiber die miinnliche dominieren lassen; dann mull aber das weibliche
Geschlecht heterogametisch und das ménnliche homogametisch sein.

Wenn man die Geschlechtsbestimmung in der geschilderten
Weise nach den Mendelschen Vererbungsgesetzen vor sich gehen
liBt, erklirt sich also ohne weiteres, daBl das eine (Geschlecht ho-
mogametisch, das andere heterogametisch ist, dall bei diesem die
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zweierlei Keimzellen in gleicher Zahl gebildet werden, und da das
Zahlenverhiiltnis der Geschlechter annihernd 1:1 ist. Die spezifi-
schen Abweichungen, daB z. B. oft mehr Minnchen als Weibchen ge-
bildet werden, wiiren dann auf sekundiire Einfliisse zuriickzufithren.
Dle Erklirong Man hat auf die anffallenderen Abweichungen
der Abweichun- voi (GGeschlechtsverhiltnis 1:1 zum Teil sehr grofies
[;.::;:ﬂ::;;g. Gewicht gelegt und geglaubt, daraus schliefen zu
verhiltnis 1: 1. diirfen, daB die Anwendung der Mendelschen Gesetze
auf die Geschlechtsbestimmung unmiglich sei. KEs ist aber nicht
zu vergessen, dal solche stets gleichsinnig ausfallende Abweichun-
gen von den zu erwartenden Zahlen auch bei unzweifelhaften
Fillen mendelnder Vererbung vorkommen, ja daB sie soweit gehen
kiimnen, bis eine zu erwartende Individuenklasse unter der Nach-
kommenschaft iiberhaupt nicht mehr auftritt!). Im iibrigen ist es
ja fiir die Zuriickfihrung auf die Mendelschen Spaltungsgesetze
im Prinzip gleichgiiltig, ob die Abweichung vom Sexualverhiltnis
100 : 100 groBer oder kleiner ist, 4 0,5, 4+ 5 oder +4 50 betriigt,
sobald sie iiberhaupt stets da ist. Die Hauptsache bleibt, dali hier
wie bei den genannten Fillen mendelnder Vererbung zur vollstin-
digen Erklirung die Spaltung der Tendenzen bei der Keimzell-
bildung und ihre rein zufillige Kombination nicht ausreichen, son-
dern mindestens noch ein Faktor mitwirken mufl. Gelegenheit
dafiir ist ja reichlich gegeben, von dem Moment der Spaltung an
bis zu dem Zeitpunkt, wo wir die statistische Aufnahme an den
mehr oder weniger erwachsenen Nachkommen machen.
Was spaltet ! Will man die nenen Vererbungsgesetze anwenden,
so darf man freilich nicht vergessen, dab es sich bei dem Spalten
und Dominieren niemals um die Merkmalskomplexe selbst
handeln kann, die die priméren und sekundiiren Geschlechtscha-
raktere ansmachen; diese sind nach dem, was wir schon gehirt
haben, sogar in den Keimzellen stets fiir beide Geschlechter vor-
handen. Spalten und dominieren kinnen nur davon unabhingige
Faktoren, die bestimmen, welche Anlagenkomplexe sich entwickeln,
und die man . Geschlechtsbestimmer® nennen kiinnte.

Dieser Gesichtspunkt, den ich schon 1905 und 1907 aufs
schiirfste betont habe®), ist freilich bei den nun zu besprechenden

') Angaben z B. in den ,Neuen Vererbungsgesetzen, 8. 55.

% (. Mendels Briefe an C. Nigeli, Zusatz zu S, 241, Abhandl. d. K.
8. Gesellsch. d. Wissensch. math.-phys. Klasse XXIX, III. 8. 253, und Vererbung
und Bestimmung des Geschlechtes. 1907, 8 7, 8. 46 ff.



Versuchen, die experimentellen Belege fiir die Anwendung der Ver-
erbungsgesetze auf unser Problem zn finden, nicht immer beriick-
sichtigt worden.

Wir kinnen die Versuche in zwei Gruppen bringen. Versuche zum
In die eine stellen wir jene, die mit Hilfe der sogenann- poiope
ten ,geschlechtsbegrenzten Vererbung® in das Problem  bestimmong
der Geschlechtshestimmung eindringen wollen, in die "‘;:r::,l‘_:;:f"
andere jene, die hierzn Bastarde zwischen getrennt-  gesetzen.
geschlechtigen nnd hermaphroditischen Organismen beniitzen. Ich
berichte iiber diese letzteren Untersuchungen zuerst.

Sie gingen von folgender i'fberlegung auns'), s Bastardierungs-
sollte die unbekannte geschlechtliche Tendenz der g:,?;:::::_ o
méinnlichen und weiblichen Keimzellen einer getrennt-  getrent.
geschlechtigen Art bestimmt werden. Vereinigen sich S*ppootiee
die beiderlei Keimzellen miteinander, so kann man aus .. v, cchs.
dem Ergebnis, dem Geschlecht des Embryvo, keine plan.
Schliisse ziehen; es lilt die verschiedensten Annahmen zu. Ver-
einigen sie sich dagegen mit fremden Keimzellen, deren geschlecht-
liche Tendenz bekannt ist, so Libt sich aus der Anderung dieser
Tendenz, wie sie an den Nachkommen hervortritt, eventuell auf
die Tendenz der getrenntgeschlechtigen Keimzellen schliefien.

Soleche Keimzellen mit von vornherein bekannter Tendenz
sollen bei den zwittrigen Organismen vorhanden sein; hier sollen
Eizelle und miinnliche Keimzelle nicht verschiedene geschlechtliche
Tendenz besitzen, sondern heide dieselbe, die zwittrige. Die
Eizelle eines solchen zwittrigen Organismus miifite, kiinstlich zur
parthenogenetischen Entwicklung gebracht, wieder einen zwitt-
rigen (nicht etwa einen weiblichen) Organismus geben, was sie
in den Fillen von natiirlicher Parthenogenesis (Alchimilla,
Taraxacum, Hieracinm usw.) auch wirklich tut. Wenn nun
die eingeschlechtliche Tendenz in den Keimzellen einer getrennt-
geschlechtigen Art stirker ist als die gemischtgeschlechtliche Ten-
denz in den Keimzellen einer verwandten zwittrigen, so daB beim
Zusammentreffen sie und nicht die zwittrige sich entfaltet, und
die beiden Arten lassen sich miteinander bastardieren, so mull sich
aus dem Geschlechte der Bastarde aunf die Tendenz der Keim-

zellen der getrenntgeschlechtigen Art schliefen lassen.

) Ausfiihrliche Angaben in der ,Bestimmung und Vererbung des Ge-
schlechtes nach neuen Versuchen mit hiheren Pflanzen“, Berlin 1907.
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Die Bryoula Material dazu hat sich bis jetzt nur im Pflanzen-

Bastarde.  pojch finden lassen, und auch da ist es sehr spirlich,
Die ersten Versuche wurden mit unseren zwei Zaunriibenarten,
Bryonia dioica und Bryonia alba, angestellt. Bryonia
dioica ist, wie ihr Name schon sagt, getrenntgeschlechtig; es
eibt ménnliche und weibliche Exemplare. Bryonia alba dagegen

Elter Bastarde Elter
Bryonia B. dioica % B. alba ¥ Bryvonia
dioica d" u. € 4 alba B + dioica o alba ¥
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Fig. 6. Schematische Darstellung der Geschlechtsausbildung bei

Bryvonia dioica, B. alba und ihren reziproken Bastarden.
Je ein Sprol fir eine ganze Pflanze; die minnlichen Blittenstinde sind durch blane, die weiblichen
durch rote Scheiben bezeichnet. Fuanktionslose (verkiimmemnde) Blitenstinde (am Grund der
Sprosse) kleiner.

ist einhiiusig, es existieren nur einerlei Exemplare, die miinnliche
und weibliche Bliiten tragen, und zwar trigt jeder SproB zuniichst
(unten) Bliitenstinde mit minnlichen, spiiter (oben) Bliitenstiinde
mit weiblichen Bliiten; an der Grenze kinnen gemischte Bliiten-
stiinde vorkommen.

s lassen sich nun mit diesen Pflanzen viererlei Versuche
anstellen. Man vergleiche dazu die Fig. 6.



1. Weibliche Pflanzen der Bryonia dioica, bestiubt mit
dem Pollen von miénnlichen Pflanzen derselben Art, geben ungefihr
50%y weibliche und 50"/, minnliche Nachkommen, wie zu erwarten
ist; alle sind natiirlich Bryonia dioieca.

2. Weibliche Pflanzen der Bryonia dioica, bestinbt mit
den Pollenkérnern der Bryonia alba, geben 100°/, weibliche Nach-
kommen, lanter Bastarde (also micht, wie beim vorigen Versuch
zur Hilfte minnliche, zur Hilfte weibliche Pflanzen).

3. Bryonia alba, bestiubt mit den Pollenkérnern der Minn-
chen von Bryonia dioica, gibt 50%y minnliche und 50°¢ weib-
liche Nachkommen, alles Bastarde.

4. Bryonia alba, mit eizenem Pollen bestiubt, gibt 100%/,
einhiiusige Pflanzen, wie es zn erwarten war. Alle sind natiirlich
Bryonia alba.

Die Bastarde sind als solche auch an anderen Merkmalen
als dem Geschlecht zn erkennen, z. B. an der Behaarung der
Narben und an der Farbe der Beeren. Genan genommen sind
viele von den als Weibchen angesprochenen Bastarden nicht ganz
rein weiblich, sondern bilden =zuniichst einige nicht taugliche
miinnliche Bliitenstinde aus, ehe sie die sehr zahlreichen weib-
lichen Bliitenstinde entwickeln. KEs ist bei ihnen also auch die
Einhiiusigkeit der Bryonia alba wenigstens angedentet. Da sie
aber physiologisch rein weiblich sind, sollen sie anch fernerhin ein-
fach Weibehen heiien. Das Verhalten ist deshalb wvon Interesse,
weil ans ihm doch wohl hervorgeht, dall die Keimzellen der
B. alba nicht einfach , méinnliche® oder ,weibliche* Tendenz haben,
sondern ..einhiusige®.

Wir kinnen das lrgebnis der Bastardierungsversuche so
zusammenfassen :

Bestiiubt man das Weibchen der getrenntgeschlechtigen Pflanze
mit dem Pollen der gemischtgeschlechtigen, so erhilt man lau-
ter Weibechen, bestiubt man dagegen die gemischtgeschlechtige
Pflanze mit dem Pollen der getrenntgeschlechtigen, so erhiilt man
zur Hilfte Minnchen, zur Hilfte Weibchen.

Wie man auch die Versuchsergebnisse deuten will — und
sie haben sehr verschiedene Deutungen erfahren —, so viel halte
ich fiir sicher: Die Keimzellen der Bryonia dioica-Weib-
chen stimmen unter sich iiberein, es gibt ihrer nur
einerlei, wihrend es zweierlei minnliche Keimzellen



geben muB. Die Weibchen sind homogametisch, die Minnchen
heterogametisch.

Die urspriing- Die urspriingliche Deutung nahm nun an, die
I;’:”H':,?'::i:f Keimzellen des Bryonia dioica-Weibechens hiitten

versuche. alle die Tendenz, wieder Weibchen zu geben, die
Keimzellen des Bryonia dioica-Minnchens dagegen zur Hilfte
die, Minnchen, zur Hiilfte die, Weibchen zu geben. So erkliirt
sich das Ergebnis der Bastardierungsversuche ohne weiteres. Die
stets gemischtgeschlechtige Tendenz der Keimzellen der Bryonia
alba wird jedesmal ganz oder nahezu vollstindig unterdriickt.
Wenn z die gemischtgeschlechtige, dw die getrenntgeschlechtige
weibliche, dm die getrenntgeschlechtige miinnliche Tendenz be-
zeichnen soll, und die nicht entfaltete eingeklammert wird, hiitten

wir dann:
weibl. Keimzellen miinnl. Keimzellen  Bastarde
Versuch 2. Bryonia dioica Bryonia alba

dw - A dwiz) weiblich
Versuch 3. Bryonia alba Bryonia dioica

7 - dm dm(z) minnlich

7 —+ dw dwi(z) weiblich

T Die Versuche belehren uns zuniichst nur iiber die
dung zar Br-  Tendenz der Keimzellen der Bryonia dioica. In-
e et sofern ist es auch gleichgiiltig, daB die Bastarde
bestimmung bel yij]liz sterill sind, Es lassen sich aber auch noch
Sih weitergehende Schliisse daraus ziehen. Nehmen wir
nimlich an, die miinnliche Tendenz dominiere iiber die weib-
liche, wenn beide zusammenkommen, so liBt sich auch die Ge-
schlechtsbestimmung bei der Bryonia dioica selbstleicht verstehen.
Die Weibchen bilden lauter KEizellen mit der weiblichen Tendenz.
Die eine Hilfte trifft mit ménnlichen Keimzellen mit minnlicher
Tendenz zusammen, und es entstehen, infolge der Dominanz der
miinnlichen Tendenz, Minnchen. Die andere Hilfte der weiblichen
Keimzellen wird von méinnlichen Keimzellen mit weiblicher Tendenz
befruchtet und gibt dann natiirlich Weibchen.

Bei der Keimgzellbildung der Minnchen spalten die zwei
Tendenzen, so dall die Hilfte die dominierende miinnliche, die
Hiilfte die unterdriickte weibliche Tendenz erhiilt; bei der Keim-
zellbildung der Weibchen entstehen natiirlich nur Keimzellen mit



weiblicher Tendenz. Damit wiiren fiir die Entstehung der niichsten
Generation wieder genan dieselben Bedingungen geschaffen wie
fiir die der vorhergehenden.

Bezeichnet nimlich wieder dm die getrenntzeschlechtig-miinn-
liche, dw die getrenntgeschlechtig-weibliche Tendenz, und wird
die nicht zur Entfaltung gekommene eingeklammert, so hiitten wir
fir Versuch 1:

Bryonia dieoica- Bryonia dioica-
Weibchen Miinnehen
(weibliche (miinnliche Nach- deren
Keimzellen) Keimzellen) kommen Keimzellen
: ) ] (dw)dm dw und dm
bedls i + ik = { Minnchen
1 dw) dw nur dw
3 W dw = (
el . S { Weibchen

Die Geschlechtsbestimmung selbst aber entspriiche also genan
dem Vorgang, der bei dér Verbindung eines mendelnden Bastardes
mit demjenigen seiner Eltern-eintritt, das rezessiv ist. — Dafl es
sich dabei um geschlechtsbestimmende Faktoren und nicht um die
geschlechtlichen Charaktere selbst handeln miisse, haben wir schon
betont. Dali die zweierlei Keimzellen des Minnchens durch
.Spalten® entstehen, schlieBen wir daraus, dall sie im Verhiiltnis
1:1 von Individuen gebildet werden, die durch die Vereinigung
von Keimzellen mit verschiedener Tendenz entstanden, also
Heterozyvgoten sind.

Diese Deutung hat wenig Beifall gefunden; fast . ... .. ..
jeder, der sich iiber die Versuche geiinflert hat, hat urspringlichen
wieder eine neue gegeben, ein Beweis, dal auch diese "%
Erklirungsversuche nicht ohne weiteres befriedigten. Am meisten
Widerspruch oder Nichtbeachtung hat die Annahme gefunden, die
beiderlei Keimzellen der gemischtgeschlechtizen Bryonia alba
hiitten dieselbe einhiiusige Tendenz, was mir fast selbstverstiindlich
vorgekommen war, KEs wiirde viel zn weit fithren, alle Einwinde
zi besprechen; ich will nur einige wichtigere heraunsgreifen.

Die Annahme, dali der getrenntgeschlechtige Zu- pas pominieren
stand iiber den gemischtgeschlechtizen (zwittrizen oder der zweihinsi-
einhiiusigen) dominiere, scheint mir nichts Unklares zu g::n:;::i::
enthalten. Der eine Zustand ist phylogenetisch ans  Tendenz.
dem andern hervorgegangen, dadurch, dal im Keimplasma eine
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Anderung eintrat; der eine wie der andere mub bei der betreffen-
den Spezies erblich fixiert sein, genan wie die verschiedene Farbe
der Frucht oder der verschiedene Bau der Narbe, und kann dann
so gut wie diese Eigenschaften dominieren oder rezessiv sein.
Sip semiiiss, Ebensowenig scheint mir auch die Annahme einer
geschlechtize Tendenz der Keimzellen zur Zwittrigkeit resp. Ein-
otondenr 4r  hiiusigkeit an Unklarheiten zu leiden. Die Zwittrigkeit
Bryonin alba  ist nicht ein Bastardzustand zwischen dem miinnlichen
";i;&?:::;::' und dem weiblichen Zustand, bei dem sich die beiden
Pllanzen @iber- dic Wage hielten; sie ist die phylogenetische Vor-
hapt- stufe, aus der sich erst spiter der miinnliche und der
weibliche Zustand entwickelt haben, und damit die weibliche und
die minnliche Tendenz auns der zwittrigen (vergl. auch S. 6 n. 67),
Wenn aber der getrenntgeschlechtige, miinnliche und weibliche
Zustand des ganzen Organismus phylogenetisch jiinger ist, als der
(primiir) gemischtgeschlechtige, kann dieser gemischtgeschlechtige
Zustand nicht auf einer gleichzeitigen, mosaikiihnlichen Entfaltung
der beiden (ja noch gar nicht vorhandenen) getrenntgeschlechtigen
Zustiinde beruhen, wie fast allgemein angenommen wird.

Es wiirde viel zn weit fithren, wollte ich den phylogeneti-
schen Gang der sexuellen Differenziernng in der Kormophyten-
Reihe, an deren Endpunkt die Bryonien unter den iibrigen Angio-
spermen stehen, genaner darlegen; nur einiges sei angedeutet, wobei
ich den Wechsel von geschlechtlicher (haploider) und ungeschlecht-
licher (diploider) Generation') und die immer mehr sich auspriigende
Verlegung des Schwerpunktes von der geschlechtlichen anf die
ungeschlechtliche Generation als bekannt voraussetze. Auf der
untersten Stufe (z. B. bei einem gewihnlichen Farnkraut) fiillt eine
Entscheidung dariiber, ob eine Zelle der geschlechtlichen Gene-
ration (des Prothallium) zu einem Antheridium oder einem Arche-
conium, also minnlich oder weiblich werden soll; sonst ist die
garze geschlechtliche wie die ungeschlechtliche Generation zwitt-
rig. Aunf der niichsten Stufe [z. B. bei einem Schachtelhalm?)]

Yy Es ist vielleicht nicht fiir alle Leser iiberfliissig, zu bemerken, daB
dieser Generationswechsel eigentlich nur den Namen gemein hat mit dem Gene-
rationswechsel der Quallen oder des Rhabdonema nigrovenosum, wo ver-
schiedene diploide Individuen miteinander abwechseln. Er ist  antithetisch®, nicht
Shomolog®.

%) Ich weiB, daB die Prothallien der Schachtelhalme nicht rein getrennt-
geschlechtig sind, habe dies Beispiel aber doch, z. B. statt Marchantia, gewiihlt,




entscheidet sich, ob aus der Spore ein Prothallium mit Antheridien
oder eines mit Archegonien entsteht, also ob die ganze ge-
schlechtliche (eneration minnlich oder weiblich werden soll; die
ungeschlechtliche ist noch zwittrig. Auf der folgenden Stufe (z. B.
bei einer Selaginella oder einer zwittrigen Bliitenpflanze) handelt
es sich schon bei der ungeschlechtlichen Generation darum, ob
der Sporenbehilter nur minnliche oder nur weibliche Sporen
hervorbringen wird, resp. miinnlich oder weiblich werden soll, also
anch ein um Stiick der ungeschlechtlichen Generation, nicht blol
um die geschlechtliche. Auf der letzten Stufe endlich (bei den
getrenntgeschlechtigen Bliitenpflanzen) fillt die Entscheidung dar-
iitber, ob die ganze ungeschlechtliche Generation nur miinn-
liche oder nur weibliche Sporenbehiilter bilden, also selbst ganz
miinnlich oder weiblich werden soll. — Es ist ganz sicher,
daB auf den verschiedenen Stufen die Entscheidung durch ver-
schiedene Prozesse zustande kommt, daBl z. B. der Vorgang, der
bestimmt, ob eine Bliite resp. ein Bliitenstand bei Bryonia alba
miinnlich oder weiblich wird, anders ist als der, von dem es ab-
hiingt, ob ein Exemplar der Bryonia dioica minnlich oder
weiblich wird. Deshalb ist auch die Tendenz der Keimzellen der
Bryonia alba anders als die der Keimzellen der B. dioica.
Auch die Tatsache, daB bei der parthenogeneti- Beweis dareh

schen (apogamen) Vermehrung durch Eizellen und bei '“';::';:“"'
der Bildung von Adventivembryonen durch den Nuzellns — (Apogamie)
die zwittrigen Pflanzen (Alchimilla, Wickstrimia, Taraxacum,
Hieracium einerseits, Hosta, Allium odorum, Citrus usw.
anderseits) stets wieder zwittrige, nicht weibliche Nachkommen
hervorbringen, hat einiges Gewicht, gerade weil hier keine Re-
duktionsteilung eintritt!). Uber die Art der zu bildenden Keim-
zellen — KEizellen — ist spiitestens dann entschieden, wenn das
Fruchtblatt oder die Samenanlage als Hicker erkennbar wird.
Wiire damit auch eine eingeschlechtize — weibliche — Tendenz
bestimmt, so miifiten die Zellen des Fruchtblattes oder der Samen-
anlage auch anf apogamem Wege weibliche Nachkommen geben

um die ersten drei Stufen aus demselben Verwandtschaftskreis, den Pteridophyten,
geben zu kinnen. Obgleich der EinfluB des Alters und der &uBeren Bedingungen
auf das Greschlecht der Schachtelhalmprothallien nicht zu lengnen ist, ist zweifel-
los doch auch schon ein innerer Unterschied der Sporem vorhanden.
') Die Literatur ist kritisch behandelt bei H. Winkler, Parthenogenesis
und Apogamie im Pflanzenreiche. Progressus Rei Botanicae, Bd. IT Heft 3, 1908,
Correns w. Goldschmidt, Vererbung u. Bestimmung des Geschlechtes. 4



(wie es die entsprechenden Zellen einer weiblichen Pflanze bei
apogamen getrenntgeschlechtigen Arten, z. B. Antennaria dioica
und Elatostema, wirklich tun). Dal sie sich anders verhalten
und zu zwittrigen Individuen werden, beweist, dal ihnen bei der
Bestimmung, weibliche Keimzellen zu bilden, nicht auch weibliche
Tendenz aufgeprigt wurde; sie sind nur nach dem physiologischen
Verhalten beim Befruchtungsprozell weiblich, der Erbanlage nach
noch zwittrig, der minnliche Anlagenkomplex ist nicht zngunsten
des weiblichen unterdriickt (S. 16). So kritisch ich sonst, bei Arten
mit Geschlechtertrennung, der Verwendung der Parthenogenese
resp. Apogamie zur Beurteilung der Tendenz der Keimzellen gegen-
iiberstehe, bei gemischtgeschlechtigen Arten scheint mir ihr Er-
gebnis wohl verwendbar zu sein.

HEAES Gibt man die gemischtgeschlechtige Tendenz der
Erklirangs-  Keimzellen der Bryonia alba zu, so lassen sich
versehe:  eines Erachtens gegen die Schliisse auf die Tendenzen

der beiderlei Keimzellen der Bryonia dioica keinerlei Einwen-
dungen machen., Anders, wenn man — was ich auch jetzt
noch fiir unberechtigt halte — den Keimzellen der gemischt-
geschlechtigen B. alba getrenntgeschlechtige Tendenzen
zuschreiben will, wie sie die getrenntgeschlechtige B. dioica besitzt,
ohne sich darum zu kiimmern, wie das charakteristische Verhalten
der gemischtgeschlechtigen Pflanzen ans den beiderlei Tendenzen
zuwege kommt. Unter den Deutungsversuchen, die von dieser
Annahme aunsgehen, hat einer besondere Beachtung gefunden, der
eigentlich dureh seine Konsequenzen von vornherein als unmiglich
zu erkennen gewesen wiire').

R Gasis Danach wiirde das Bryonia dioica-Weibchen
Erklirangs-  (picht das Minnchen!) heterogametisch, resp. hetero-
versuch. . . x ax o

zygotisch sein, und die weibliche Tendenz also iiber
die minnliche dominieren (nicht umgekehrt die ménnliche iiber die
weibliche). Das Weibchen brichte infolgedessen zweierlei Eizellen
hervor, solche mit und solche ohne den ,weiblichen* Faktor, der
miinnlich zu weiblich machen soll, wiihrend das Miinnchen nur einerlei
Keimzellen ohne diesen weiblichen Faktor, also mit miinnlicher Ten-
denz, hervorbriichte. Auch Bryonia alba soll zweierlei Eizellen,
solche mit und solche ohne den weiblichen Faktor, hervorbringen, ihre

Yy Bateson, W., Mendels Principles of Heredity, 1909, p. 168,



minnlichen Keimzellen aber sollen alle den weiblichen Faktor
(also weibliche Tendenz!) besitzen. Dann kann man das Verhalten
der Bastarde und das der Bryonia dioica recht gut erkliiren, nur
das der Bryonia alba bei Selbstbestinbung nicht: statt lauter
gemischtgeschlechtigen Pflanzen miiBten launter weibliche (Homo-
zyeoten und Heterozygoten) aunftreten oder (wenn bei B. alba
ymiinnlich® von ,weiblich® nicht unterdriickt wird, sondern beide zu-
sammen gemischtgeschlechtiz geben wiirden) zur Hilfte gemischt-
geschlechtige, zur Hiilfte weibliche Pflanzen:

Bryonia alba (mw)

weibl. Keimz., miinnl. Keimz. Resultat
: 1m w = mw = gemischteeschl,
je 1;2[ : -+ J«lf]ﬂl : g ik EL4
w o+ W = | ww = weiblich

wenn w die weibliche, m die miinnliche Tendenz bedentet.

Aunf die innere Unwahrscheinlichkeit, dall die minnlichen
Keimzellen bei Bryonia alba alle die weibliche Tendenz haben,
wenn sie bei B. dioica simtlich die minnliche besitzen sollen,
sei nur hingewiesen.

Es ist auch (von R. Hertwig und Demoll’) g5 yorewies
versucht worden, die Ergebnisse der Bryonia-Ex- FErklirangs.
perimente mit Hilfe jener Erfahrungen zu erkliren, die s
man neuerdings im Tierreich beim zytologischen Studium der
Zwitter gemacht hat, ohne unsere Annahme, daBl die Keimzellen
der gemischtgeschlechtigen Bryonia alba gemischtgeschlechtige
Tendenz hiitten. Wir haben jedoch nicht den geringsten Anhalts-
punkt dafiir, daB bei den pflanzlichen Zwittern die Hiilfte der
méiinnlichen Keimzellen nicht zur Befruchtung kommt; daBl sie, wie
die der Rhabdonema-Minnchen von vornherein degenerieren, ist
ganz ausgeschlossen. Auberdem diirfte ein Schlui von der ab-
celeiteten Gemischtgeschlechtigkeit der Tiere aunf die primiire un-
serer B. alba an und fir sich Bedenken erregen.

1) Hertwig, R., Biolog. Centralbl. Bd. XXXII, 1912, 8, 111. — De-
moll, R, Uber Geschlechtshestimmung im allgemeinen und iiber die Bestimmung
der primiiren Sexualcharaktere im besonderen. Zoolog. Jahrb. Abt. f. allgem.

Zool. u. Physiol. Bd. XXXIII, Heft 1, 1912, 8. 57.
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Nolls und Schliefilich sei auch noch der Ansicht gedacht, die
;;::::‘;:r sich Noll') und Strasburger?) iiber die Geschlechts-
Geschlechts- Destimmung gebildet haben, und ihrer Anwendung auf
bestimmunz.  dje Bryonia-Versuche. Beide nehmen zwar ebenfalls
fiir siimtliche Keimzellen des weiblichen Geschlechtes weibliche Ten-
denz an, schreiben aber auch allen Keimzellen des miinnlichen Ge-
schlechtes miinnliche Tendenz zn; bei der einen Hilfte soll sie
jedoch schwiicher, als die weibliche Tendenz der Eizellen sein,
bei der anderen Hiilfte stirker. Eizellen, die von einer miinn-
lichen Keimzelle ersterer Art befruchtet wiirden, giiben Weibchen;
bei der Befruchtung durch eine Keimzelle der andern Art ent-
stiinden Minnchen. Wir hiitten also drei Stufen in der Stirke
der Tendenzen: die weibliche (wII) von mittlerer Stirke, die
miinnliche teils schwiicher (m III), teils noch stiirker (mI). Es
wiire mI > w Il > m III, und es giibe:

Eizelle Miinnl. Keimz. Resultat
wll 4+ mI wll mI = miinnlich, weil wI > wll
wll 4 mlll w II mIII = weiblich, weil wII > m III
Beide Geschlechter wiiren also homogametisch (und hetero-
zygot). Die stirkere Tendenz nennt Strasburger opprimierend,
die schwiichere opprimiert. Die Theorie liBit sich natiirlich auch
so modifizieren, dafl die Tendenz der minnlichen Keimzellen als
gleich und mittelstark angenommen wird, die der Eizellen in der
Hiilfte stiirker, in der Hillfte schwiicher. — Die zweierlei Keimzellen
des einen (Geschlechtes kimnten hier natiirlich nieht durch ,Spal-
ten® vorhandener Tendenzen entstehen, sondern der Unterschied in
der Stirke der Tendenz miilite bei der Keimzellbildung stets wieder
nei hergestellt werden. — Die Theorie ist zuerst von Noll (auf
Grund von Versuchen, die durchaus nicht zu diesem Schlul be-
rechtigen) ausgesprochen und dann von Strasburger weiter aus-
gebaut worden.

Vorziige Diese Theorie hat zwei entschiedene Vorziige:
Erstens nimmt sie beim heterogametischen (reschlecht nur einen
Unterschied in der Stirke der Tendenz an, nicht einen in der Art
der Tendenz, so daB jedes Geschlecht nur Keimzellen von der ihm

') Noll, F., Versuche fiber die Geschlechtsbestimmung bei didzischen
Pflanzen. Sitzber. d. Niederrhein. Ges. f. Natur- u. Heilk. za Bonn, Jahrg 1907.

) Strasburger, E., Zeitpunkt der Bestimmung des Geschlechtes, Apo-
gamie, Parthenogenesis und Reduktionsteilung. Jena, 1909, und

Die geschlechtsbestimmenden Ursachen. Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. 48, 1910.



eigenen Tendenz hervorzubringen braucht. Und dazu stimmt ja
auch das Ergebnis der Versuche mit manchen fast rein getrennt-
geschlechticen Pflanzen (5. 24), das sich nicht recht mit der An-
nahme von Keimzellen von zweierlei Art beim einen (eschlecht
vereinigen liBbt. Zweitens wiiren die beiden Geschlechter ihrem
inneren Wesen nach viel weitergehend gleich, als wenn sie zwar
die gleichen Anlagenkomplexe fiir die primiren und sekundiiren
(Geschlechtsmerkmale enthielten, verschiedene . Geschlechtsbestim-
mer* (S. 42) aber entscheiden miibten, welcher Komplex zum Vor-
schein kommt. Villig ausgeglichen ist der Unterschied in der An-
lagengarnitur der Minnchen und Weibchen aber auch bei Noll
und Strasburger nicht, denn nach ihnen geht der eine Anlagen-
komplex in das eine Geschlecht in geschwiichtem, in das andere
in verstirktem Zustand iiber.

Diesen Vorziigen stehen aber auch schwerwiegende .
Nachteile gegeniiber. Zuniichst kennen wir keinen dieser
einzigen sicheren Fall, daB dieselbe Eigenschaft (hier ‘"""
die miinnliche Tendenz) einer zweiten Kigenschaft (hier der weib-
lichen Tendenz) gegeniiber bald dominiert (wenn sie ,opprimie-
rend“ ist), bald rezessiv ist (wenn sie ,opprimiert® ist). KEs
fehlt ferner der Anschlufl an das Spaltungsgesetz und damit jede
Miglichkeit, erstens das Auftreten der zweierlei Keimzellen mit
der opprimierten und opprimierenden Tendenz in anniihernd gleicher
Zahl zu erkliren, und zweitens, verstindlich zu machen, warum
das eine Geschlecht sich hinsichtlich der Keimzellbildung ver-
schieden wvom andern verhiilt, obwohl auch Strasburger die
Unterschiede in der Stiirke der Tendenz bei den beiderlei Keim-
zellen des heterogametischen Geschlechtes wiihrend der Reduktions-
teilung entstehen lassen mull. Endlich fehlt die Moglichkeit, die
eeschlechtsbegrenzte Vererbung iiberhaupt oder doch so einfach zu
erkliren, wie bei dem Anschlull an die Mendelschen Gesetze.

Trifft unsere Annahme einer gemischtgeschlechti- 1, o\ o dong
gen Tendenz in allen Keimzellen der Bryonia alba und asf die Bryonia-
also anch in ihren Eizellen zu, so liBt sich anch der ™™
Ausfall des Bastardierungsversuches zwischen B. alba ¥ und
dioica & vom Standpunkt Nolls und Strasburgers aus nicht
verstehen. Die Hilfte der Bastarde kimnte zwar auch minnlich
sein (die, bei deren Bildung die opprimierende miinnliche Tendenz
der dioica-Pollenkirner mitgewirkt), die andere Hiilfte aber
hiitte einhiiusig oder ebenfalls miinnlich sein miissen, je nach



dem Stiirkeverhiilltnis zwischen der einhiiusigen Tendenz der alba-
Eizellen und der opprimiert-miinnlichen Tendenz der dioica-
Pollenkiirner. Strasburger libt deshalb auch die Eizellen der
B. alba weibliche, die Pollenkiérner minnliche Tendenz haben und
die Einhiiusigkeit als Mosaik zustande kommen. Dann kann man
in der Tat alle Versuchsergebnisse erkliren, sobald man die Ten-
denzen der verschiedenen Keimzellen in folgende Stufenleiter bringt:
dmi > dw = am = aw > dma
wobei dmi: und dms die beiderlei Keimzellen des B. dioica-Minn-
chens, dw die Keimzellen des dioica-Weibchens, am die minn-
lichen und aw die weiblichen Keimzellen der B. alba bezeichnet.

Andere Versuche, die sich in genau derselben Richtung be-
wegten, wie die Bryonia-Bastardiernngen, haben bis jetzt kein oder
nur ein sehr spirliches Material gegeben, jedoch keine Widerspriiche;
einer wird noch erwiihnt werden (S. 55). KEtwas abweichende, sehr

shulls Ver-  interessante Kxperimente hat H. Shull') angestellt.
“"i::ﬂ”r'::m“f" Er fand bei der Wiesenlichtnelke, Melandrinm, unter

awittern.  sehr vielen rein minnlichen und rein weiblichen Exem-
plaren auch einige zwittrige, die er in den verschiedenen moglichen
Weisen mit den eingeschlechtigen miinnlichen und weiblichen ver-
band. Wenn er dabei z. T. Resultate erhielt, die von den mit
Bryonia erhaltenen abwichen, so ist das durchaus verstindlich;
eine villige Ubereinstimmung wire ganz unbegreiflich gewesen.
Denn Shulls gemischtgeschlechtige Melandrinm-Sticke gaben bei
Selbstbestiubung sowohl gemischtgeschlechtige als weibliche, nicht
ausschliefilich gemischtgeschlechtige Nachkommen, wie es eine echte
gemischtgeschlechtige Pflanze, also auch die Bryonia alba, immer
tut. Die Keimzellen der Melandrium-Zwitter konnten deshalb
anch bei der Vereinigung mit den Keimzellen der getrenntge-
schlechtigen Melandriunm-Pflanzen gar nicht so reagieren,
wie die der Bryonia alba mit den Keimzellen der Bryonia
dioica. Das verschiedene Verhalten kommt wohl sicher daher,
daB die Gemischtgeschlechtigkeit bei Melandrium nicht primir,
wie bei Bryonia alba, sondern sekundiir, wieder erworben, ist.
Shull selbst leitet seine Zwitter von Minnechen ab.

1 Shull, G. H. HReversible sex mutants in Lychnis dioica (Botan. Gaz.
Vol. 52. 1911) und The inheritance of sex in Lychnis (ibid. Vol. 49, 1910).
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Der Unterschied wird besonders deuntlich, wenn man Shulls
Ergebnisse mit dem Resultat eines Versuches vergleicht, Melandrium
bei dem ich Melandrium album-Weibchen mit dem gy B
Pollen der zwittrigen Silene viscosa bestiiubt und  cosa g
nur Weibchen erhalten hatte!) (mit einer Neigung zur Zwittrig-
keit, die sich in einer stiirkeren Ausbildung der Stanbgefiirndimente

duberte), withrend Shull, wenn er die Melandrinm-Weibchen

Fig. 7. Staubgefiife und Stempel:
A der Bilene viscosa, E eines Weibchens von Melandrinm album; B, €, D won verachie-
denen Exemplaren des Bastardes Melandrinm album 4 Silene viscosa. Die Blumenblitter
gind biz anf kurze Stummeln weggesehnitten, die Stempel in sehr verschiedenen Entwickinngestadien,
anch bei C haben die Griffel noch nicht ihre volle Entwicklung emreicht, bei E sind sie, bis auf einen,
abgeschnitten. Bei A ist der Fruchtknoten punktiert, um ihn zwischen den Btaubfiden hervortreten
in lassen, bai B fehlt diber ¥ ein Blumenblatt und das zugehirige Staubgelds. (3 x.

mit Pollen der (,genetischen*) Zwitter derselben Art befruchtete,
etwa zar Hiilfte weibliche, zur Hilfte zwittrige Nachkommen erhielt.
Mein Versuch entsprach in seinen Bedingungen und seinem
Ausfall genan dem Bastard Bryonia dioica @ + B. alba 4%,

Y Bestimmung und Vererbung des Geschlechtes, 8. 32,
% Da E. Baur kiirglich (nach brieflicher Mitteilung) einen Fall geschlechts-
begrenzter Vererbung bei Melandrium entdeckt hat, diirfen wir hoffen, anch
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Man kann die Tragweite der Bastardierungsversuche kaum
durch den Hinweis abschwiichen, daB es sich um Arthastarde,
ja sogar um Gattungsbastarde handle. Die Tendenz der Keimzellen,
z. B. der Eizellen der Bryonia dioica, wird doch dadurch nicht
geiindert, ob ich sie von miinnlichen Keimzellen der B. dioica
oder der B. alba befruchten lasse. Krhalte ich im einen Fall ein
anderes Resultat als im andern, so kann nur eine Verschiedenheit
in der Tendenz zwischen den méinnlichen Keimzellen der B. dioica
und alba daran schuld sein, und diese Verschiedenheit ist von
vornherein da, zu was fiir einer Bestiiubung ich auch die Pollen-
kirner verwende, aus denen die méinnlichen Keimzellen hervorgehen.
Abgesehen davon stellt sich immer sicherer heraus, daB kein prin-
zipieller Unterschied zwischen DBastarden von niiher- und von
fernerstehenden Sippen vorhanden ist.

Versuche iiber Gehen wir nun zu den Versuchen iiber, bei denen
bf;:::;:]’;‘:;_die Vererbungserscheinungen solcher Merkmale verfolgt
erbung.  wurden, die In engem Zusammenhang mit einem be-
stimmten Geschlecht vererbt werden. KEs handelt sich dabei zu-
weilen nm Merkmale, die kaum mehr als sekundire Geschlechts-
charaktere bezeichnet werden kionnen. Man spricht dann von ge-
schlechtsbegrenzter Vererbung.
Dis Bastards Zuniichst sei ein relativ einfaches Beispiel!) fir
’l:":::::“u:;" die Art des Zusammenhanges zwischen Geschlecht und
sumolk-  Solchen Merkmalen vorgefiihrt. Unter den Schafrassen
Schafrasse. oiht es eine Dorset-Rasse, bei der sowohl der Widder
als das Schaf Horner trigt; bei der Suffolk-Rasse hat weder der
Widder noch das Schaf Horner. Bastardiert man die beiden Rassen,
so erhiilt man gehtrnte Minnchen und ungehirnte Weibchen; die
Minnchen erhalten also das Merkmal der Dorset-Rasse, die Weib-
chen das der Suffolk-Rasse. Die Nachkommen dieser Bastarde,

untereinander erzeugt, bestehen aus viererlei Tieren: auf drei ge-

auf diesem Wege iiber die Tendenz der Keimzellen bei diesen getrenntgeschlech-
tigen Pflanzen unterrichtet zu werden,

) Die Beobachtungen riihrem von T. B, Wood her (Note on the inheritance
of horns and face colour in sheep. Journ. Agric. Science, Vol. IIL. 1906), die
Deutung von W. Bateson, Mendels Principles of Heredity, 1909, p. 169.
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hirnte Minnchen kommt ein ungehirntes, und aunf ein gehdrntes
Weibchen kommen drei ungehirnte. All diese Tatsachen erkliren
sich, wie ich gleich zeigen will, nach den Mendelschen Vererbungs-
gesetzen ganz einfach, wenn wir annehmen diirfen, daB die Ent-
faltungsstiirke des Merkmals mit dem (zeschlecht im Zusammenhang
steht und zwar so, daB beim Widder die Behornung, beim Schaf
die Hornlosigkeit dominiert.

Bezeichnen wir mit H die Anlage fiir die Ausbildung der
Horner, mit h die Anlage fiir das Fehlen der Hirner (oder das
Fehlen dieser Anlage) und durch fetten Druck die dominierende
Anlage, wenn die zweierlei bei der Befruchtung zusammentreffen,
s0 haben wir:

Eltern Dorsetrasse Suffolkrasse
H}_I hh
, A A
Keimzellen H B e -1 h
1. Generation des Bastardes Hh o ~Hh?®
; o ey
Keimzellen des Bastardes H h H h

2. Generation HH S 4 HH 9 _|_ 2Hhd 4+ 2Hh @ +-hhd” + hh @

des Bastardes
. [d +  2Hh u
respektive l 0 HH + E_Eh =5 hh

HH und Hh sind gehornt, Hh und hh hornlos.

Man kann (zugunsten der sog. Presence- und Absence-Hypo-
those) auch so formulieren: beim Widder geniigt schon eine An-
lage fiir die Hornbildung, damit das Tier auch wirklich Horner
aushbildet, beim Schaf mub diese Anlage zweimal vorhanden sein,
wenn es zur Hornbildung kommen soll; einmal vorhanden, geniigt
sie nicht dafiir (Bateson)?).

Es gibt nun eine ganze Anzahl Tiere, bei denen Geschlechts-
die Weibchen, selten die Minnchen, in verschiedenen "™orphisms

FH : I i o, =Trimorphis-
Formen vorkommen, meist in zwei, zuweilen auch in drei; mus,

sie sind dimorph, respektive trimorph. Besonders hiinfig ist das

") Untersuchungen neuesten Datums (von Davenport, Science, N, 8.
Vol. XXXV. 1912, p. 875) lassen vermuten, daB die Verhiiltnisse komplizierter
liegen und der (von Bateson herriihrende) Erklirungsversuch dieser Experimente
Woods modifiziert werden muB.



bei Schmetterlingen der Fall. So gehiren zu dem -einformigen
Minnchen des exotischen Papilio Memnon dreierlei Weibchen,
die in Form und Farbe ganz auffillig untereinander und vom
Miinnchen verschieden sind, und deren Vererbungserscheinungen
de Meijere auf die Mendelschen Gesetze zuriickfithren konnte?®).

Der Fall des Ein derartiger Fall ist beim Stachelbeerspanner,
Stachelbeer-  Ahyraxas grossulariata, von Doncaster®) (und
1::::5.:'-:?5 Raynor) zuerst und hesonders genau untersucht worden

Versuehe.  ypd soll uns deshalb etwas eingehender beschiiftigen.
Die Minnchen sind hier alle gleich; die Weibchen haben zumeist
auch dieselbe Fiirbung wie die Minnchen, zuweilen aber ein viel
helleres Kleid. Diese blassen Weibchen bilden die Varietiit ,lac-
ticolor®. Stellen wir zuniichst die ermittelten Tatsachen zu-

Salnmen.

Fig. 8.
Abraxas grossulariata (a) und seine Varietit lacticolor (b). Dis schraffierten Stellen der
Vorderfligel sind gelblich gefirbt. (Nach Baur.)

1. Das lacticolor-Weibchen gibt mit dem typischen Miinn-
chen Nachkommen, Bastarde, F'1, die alle typisch gefiirbt und natiir-
lich zur Hiilfte miinnlich, zur Hilfte weiblich sind.

2, lhre durch Inzucht entstandene Nachkommenschaft, I,
besteht auns lanter typischen Minnchen und aus Weibchen, von
denen die Hiilfte typisch gefirbt, die Hilfte lacticolor ist.

3. Verbindet man dagegen Minnchen dieser Bastarde, Fi,
wieder mit lacticolor-Weibchen, so erhiilt man viererlei Tiere,
Miinnchen und Weibchen, von denen beiden jedesmal etwa die eine

) Fuletzt in einem kritischen Aufsatz ,Uber getrennte Vererbung der Ge-
schlechter” im Archiv fiir Rassen- und Gesellschaftsbiologie, Bd. 8, 1911, 5. u.
6. Heft.

% Doncaster, L. On sex-inheritance in the moth Abraxas grossu-
lariata and its var. lacticolor, (Rep. Evol. Comm. Roy. Soc. 1908. Rep. IV.
p. 53.) Frither schon (mit Raynor) Proc. Zool. Soe. 1906. Vol. I. p. 125.
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Hiilfte die typische Farbe hat, wiihrend die andere Hilfte lacti-
color ist. Jetzt sind also auch lacticolor-Minnchen vorhanden.

4. Diese neuen lacticolor-Minnchen geben aber mit den
Weibchen der ersten Bastardgeneration, F;, nor typische Minnchen
und nur lacticolor-Weibchen.

5. Endlich geben diese nenen lacticolor-Minnchen mit den
lacticolor-Weibchen nur Nachkommen, die lacticolor sind, zur
Hilfte Minnchen, zur Hilfte Weibchen.

Aus diesen Tatsachen hat man geschlossen, dalb . . .
die Abraxas-Weibehen heterogametisch sind nnd Eier  den Ergen-
teils mit minnlicher, teils mit weiblicher Tendenz her- afpean
vorbringen, wiihrend die Minnchen nur einerlei Spermatozoen mit
ménnlicher Tendenz produzieren, also homogametisch sind. Der
Stachelbeerspanner verhielte sich also gerade umgekehrt wie die
frither geschilderte Zannriibe, denn hier entstiinden die Weibchen
gewissermaben als Bastarde, bei der Vereinigung von Keimzellen
mit verschiedener Tendenz, wobei die weibliche Tendenz dominierte,
und sie kinnten durch Spalten bei der Keimzellbildung wieder die
zweierlei Eier hervorbringerr.

Wir wollen nun versuchen, zu zeigen, wie Sich pie Erkiirang
die beobachteten Tatsachen durch die eben gemachten der Ergebnisse.
Annahmen glatt erkliren lassen, man also auch umgekehrt aus den
Tatsachen auf die Berechtigcung unserer Annahmen schliefien kann.

Vorliufig nennen wir in den Keimzellen die weibliche Ten-
denz ¥ und die miinnliche f und nehmen an, dali ¥ iiber f domi-
niere. Dann hiitte das Minnchen die ,Erbformel” ff (weil sich ja
zu seiner Bildung, wie zur Bildung des Weibchens, zwei Keim-
zellen vereinigt haben) und bildete wieder lauter Keimzellen mit
der Tendenz f; das Weibchen dagegen hiitte die ,Erbformel®* Ff
und briichte zur Hilfte Keimzellen mit der Tendenz F und zur
Hiilfte soleche mit der Tendenz f hervor.

Dann miissen wir noch die Anlagen fiir die verschiedene
Firbung der typischen und der lacticolor-Exemplare bezeichnen.
Die Anlage, durch die die typische Firbung bedingt wird, nennen
wir G und die Anlage fiir die lacticolor-Firbung g und lassen
( ither g dominieren, so dall, wenn in der Erbformel eines A braxas-
Individunm anch nur einmal G vorkommt, dieses Individuum stets
das typische Schuppenkleid trigt.

indlich nehmen wir an, dabB bei der Neukombination der
Anlagen, dem Spalten bei der Keimzellbildung, B und G nie in
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dieselbe Keimzelle gelangen kiénnen. Man kann sich vor-
stellen, dal sie sich ,abstofen“, oder daB F stets mit g und G
stets mit { untrennbar verbunden, ,verkoppelt® ist, so dafl also
stets Fg und Gf zusammen vererbt werden, etwa, weil sie im selben
Chromosom stecken. Wir nehmen eine solche Verkoppelung an;
das Verhalten ist dann leicht zu iiberblicken.

Das typische grossulariata-Weibchen hiitte die Erbformel
FefG (kann auch FiGg geschrieben werden) und wiire entstanden
aus den Keimzellen Fg und fG, das typische grossulariata-
Minnchen die Formel fGfG (ffGG), entstanden ans den Keimzellen
fG und G, das lacticolor-Weibchen endlich die Formel Fgfg
(Ffzg), entstanden aus den Keimzellen Fg und fg.

Die fiinf Versuche lassen sich nun in folgender Weise erkliren:

Versuch 1. Das lacticolor-Weibchen Fgfg mit seinen
Keimzellen Fg und fg gibt mit dem typica-Minnchen fG{G mit
lauter {G-Keimzellen in der Hilfte der Fille Individuep von der
Formel FgiG, also typica-Weibchen (weil F weiblich iiber
f miinnlich dominiert, und die grossulariata-Farbe G iiber die
lacticolor-Farbe g), in der Hiilfte der Fille Individuen von der
Formel fGfe (also typica-Minnchen, weil die dominierende Anlage
fiir weiblich fehlt und die grossulariata-Farbe G iiber die lacti-
color-Farbe g dominiert.) Wiihrend diese typica-Weibehen, wie
wir noch sehen werden, genan den auch im Freien vorkommenden
entsprechen, enthalten die neuen typica-Minnchen, ungleich dem
zum Versuch benutzten, nun die Anlage g fiir die lacticolor-
Farbe in entfaltbarem Zustand, obschon ihre Anwesenheit dinber-

lich nicht erkennbar ist.
o

L F'g —+ f% Anlagen FgfG, also typica-Weibchen, Bastard
hinsichtlich des Geschlechtes und der
Firbung.
I1. fg + fG, Anlagen {Gfg, also typica-Minnchen, Bastard
nur hinsichtlich der Firbung.
Versuch 2. Kreuzt man diese Bastardindividuen, die Weib-
chen mit der Formel FgfG und den Keimzellen Fg und fG und
die Minnchen mit der Formel {Gfg und den Keimzellen {G und fg,
untereinander, so sind 4 Kombinationen der Keimzellen gleich gut
mijglich und deshalb gleich hiinfie:

g d
[. Fg 4 fg, Anlagen Fgfe, also lacticolor-Weibchen, weil
F iiber f dominiert und die typica-An-
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lage G ganz fehlt. Bastard hinsichtlich
des Geschlechtes.

II. Fg + IG, Anlagen FefG, also typica-Weibchen, weil F
und G vorhanden sind. Bastard hin-
sichtlich des Geschlechtes und der
Firbung.

II1. G 4 fe, Anlagen fGfg, also typica-Minnchen, weil F
fehlt und G dominiert. Bastard hin-
sichtlich der Firbung.

IV. fG 4 G, Anlagen fGIG, also typiea-Minnchen, weil F
fehlt und G vorhanden ist. Konstant.

Die Nachkommenschaft der Bastarde besteht also aus lauter
typischen Minnchen und aus Weibchen, von denen die Hilfte
typisch gefiirbt, die Hilfte lacticolor ist.

Das Ergebnis dieser beiden ersten Versuche vertriigt sich
noch mit beiden Annahmen, mit der, dafi das Weibchen, und mit
der, daB das Minnchen heterogametisch sei. Denn folgen wir der
letzteren Annahme, geben dem lacticolor-Weibchen die Erbformel
FFmmgg, seinen Keimzellen allen Fmg, dem typica-(grossula-
riata-)Minnchen die Erbformel FFMmmGG, seinen Keimzellen teils
FMG, teils FmG (wobei die Buchstaben natiirlich im gleichen
Sinne wie oben gebraucht sind) und lassen das F, das stets wieder
kehrt, der Einfachheit halber weg (wie wir oben M weggelassen
haben), so ist das Ergebnis von Versuch 1 teils mg 4 MG
= MmGg = typica-Minnchen, Keimzellen Mg und mg, teils mg
+ mG = mmGg = typica-Weibchen, Keimzellen mG und mg.
Versuch 2 gibt dann: I. MG 4+ mG = MmGG = typica- Minnchen,
II. MG + mg = MmGg = typica-Minnchen, III. mg 4+ mG = mmGg
= typica-Weibchen, VI. mg +mg — mmgg = lacticolor-Weibchen.
Erst der dritte Versuch bringt die Entscheidung zwischen den beiden
Annahmen und zeigt, daf das Weibehen heterogametisch sein muf.

Versueh 3. Krenzt man niimlich ein typisches Minnchen der
ersten Bastardgeneration (also aus Versuch 1) mit der Erbformel
fGfr und den Keimzellen fG und fg mit einem lacticolor-Weib-
chen mit der Erbformel Fgfe und den Keimzellen Fg und fg, so gibt
es wieder 4 Kombinationen der Keimzellen, die gleich gut maglich
und gleich hiiufig sind:

SRR
I. iG 4+ Fg, Anlagen FgfG, also typica-Weibchen, wie in
Versuch 2, II.



II. fG 4 fg, Anlagen {Gfg, also typica-Minnchen, wie in
Versuch 2, III.

III. fg 4+ Fg, Anlagen Fgfg, also lacticolor-Weibchen, wie
in Versuch 2, I.

IV. fg 4 fz, Anlagen fgfg, also lacticolor-Minnchen, weil
F und G fehlen. Konstant.

Wir erhalten also gleichviel Miinnchen und Weibchen, von
denen beiden jedesmal etwa die Hilfte die typische Farbe hat,
withrend die andere Hilfte lacticolor ist.

Wiirde das Miinnchen heterogametisch sein, so wiirden bei
der Verbindung des Bastardmiinnchens aus Versuch 1 (Erbformel
MmGg, Keimzellen MG und mg) mit dem lacticolor-Weibchen
(Erbformel mmgg, Keimzellen alle mg) nur zweierlei Nachkommen
hervorgehen konnen: typica-Minnchen (mit der Formel MmGg)
und lacticolor-Weibchen (mit der Formel mmgg).

Versuch 4. Verbindet man ein soleches in Versuch 3 ent-
standenes lacticolor-Minnchen von der Erbformel fgfg und also
mit lauter fg Keimzellen mit einem typica-Weibchen aus der
1. Bastardgeneration (Versuch 1), das die Erbformel FgfG hat und
zweierleli Keimzellen, Fg und {G, bildet, so sind nur 2 Kombina-
tionen der Keimzellen moglich, beide gleich gut und deshalb gleich
hiinfig:

o ;
E fg e I‘C‘);* Anlagen Fgfg, also lacticolor-Weibchen, wie
bei Versnch 2, I.
II. fg + fG, Anlagen {Gfg, also typica-Minnchen, wie bei
Versuch 2, III.
Die nenen lacticolor-Minnchen geben also mit den typischen
Weibchen der 1. Bastardgeneration nur typische Minnchen und
lacticolor-Weibehen.

Versueh 5. LiiBt man dagegen eines der in Versuch 3 ent-
standenen lacticolor-Minnchen von der Formel fgfe und mit
lauter fg-Keimzellen ein lacticolor-Weibchen von der Formel
Fgfg und mit den Keimzellen Fg und fg befruchten, so erhilt
man nur lacticolor-Individuen, Minnchen und Weibchen, weil
G in allen Keimzellen fehlt. Die zwei moglichen Kombinationen
mit ithrem Ergebnis sind:

0 5
I. fg 4+ Fg, Anlagen Fgfg, also lacticolor-Weibchen, wie bei
Versuch 2, 1.
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II. fg 4 fg, Anlagen fgfg, also lacticolor-Minnchen, wie bei
Versuch 3, 1V.

Die Fig. 9 S. 64 mag zur Rekapitulation des Gesagten dienen.

Es fiillt wohl auf, dab wir dem typica-Weibchen die Krb-
formel FgfG geben miissen, es also nicht nur hinsichtlich des Ge-
schlechtes, sondern auch hinsichtlich der Farbe ein Bastard ist,
weil es neben G (= der Anlage fiir die grossulariata-Firbung)
noch g (= der Anlage fiir die lacticolor-Fiirbung) enthilt. Es
folgt das aber aus unserer Annahme, dall F' und G nicht in derselben
Keimzelle zusammen kommen kimnen, und damit stimmt anch, daf
man bis jetzt im Freien noch kein grossulariata-Weibchen ge-
funden hat, dessen Verhalten bei der Zucht nicht der Formel FglG
entsprochen hiitte, das also mit einem lacticolor-Minnchen (aus
Versuch 3) nicht dieselbe Nachkommenschaft wie Versuch 4 ge-
geben hiitte.

Ehe wir zu anderen Versuchen iibergehen, wollen Aawendung der
wir kurz noch eine modernere Formulierung der Ep- Froemee und
gebnisse, die anf die sog. Presence- und Absence-  Hypothese
Hypothese Riicksicht nimmt, andeuten. Nach dieser Hypothese
stellt man sich vor, dall F die Anwesenheit einer Anlage bedente,
die aus Minnlich Weiblich mache, f das Fehlen dieser Anlage.
Wenn man die Anlage, die Minnlich bedingt, mit M bezeichnet, so
mitlite also die Erbformel fiir das Minnchen eigentlich MMIf, die
fiir das Weibchen MMFT geschrieben werden; man kann der Ein-
fachheit halber das MM, das in beiden Formeln wiederkehrt, weg-
lassen. Es bezeichnet dann ferner G eine Anlage, die lacticolor
zur typica macht, und g bedentet ihr Fehlen, so dali dann die
lacticolor-Anlage L zum Vorschein kommen kann. In die Erb-
formel der typica und der lacticolor miiliten also eigentlich auch
die Anlagen LL geschrieben werden; wir lassen sie der Einfach-
heit halber ebenfalls weg. Um endlich die Verkoppelung von F
mit g (lacticolor) und von G mit F (méinnlich) zn erkliiren, kann
man annehmen, dall F und G mit irgend einer Anlage ,A“ fiir
eine mendelnde Eigenschaft verkoppelt sind, die beiden Varietiten
(typica und lacticolor) gemeinsam ist, F mit dem A! von lac-
ticolor, G mit dem A* von typica. Denn g und F selbst driicken
nach der Hypothese ja bloB das Fehlen einer Anlage; aus mit
ihnen selbst kann nichts verkoppelt sein.

Wir geben also dem typica-Weibehen die Formel FA'GA®, dem
typica-Minnchen die Formel E&*EE und dem lacticolor-Weib-
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chen die Formel FA' A!, Wenn im ersten Fall A! und A* bei der
Keimzellbildung gespalten werden, geht F mit Al und G mit AY;
ebenso bleibt G und F im zweiten und dritten Fall jedesmal bei
seinem A' oder A', wenn bei der Keimzellbildung auch hier das
eine A in die eine, das andere A in die andere Keimzelle wandert:

typica-Weibchen: FA'(GA', Keimzellen: FA! und GA®.

typica-Minnchen: GA*GA*, Keimzellen: Alle GA®,

lacticolor-Weibchen: FA'A',  Keimzellen: FA! und Al.
Wer will, kann damit die vorhergehende Erklirung der finf Ver-
suche Doncasters leicht umformeln.

Zu dem gleichen SchluB hinsichtlich der doppelten .
Natur der Eizellen haben Versuche mit Hiithnern und versuche iiber
Kanarienvogeln (von Bateson, Punnet, MiB Dur- 200
ham, Davenport, Hagedoorn, Morgan, Pearl u. a.) erbung.
gefithrt, withrend Morgan fiir die Tanfliege Drosophila ein Ver-
halten annimmt, wie wir es bei Bryonia gefunden haben: einerlei Eier
und zweierlei Spermatozoiden’). Ich mull mir aber versagen, hierauf
niiher einzugehen: die Auswahl fillt zuo schwer und der Abraxas-
Fall wird geniigen, um zu zeigen, worauf es ankommt. KEs sei nur
noch auf eine Arbeit Morgans besonders aufmerksam gemacht?®).

Auch fiir den Menschen sind Fille geschlechtsbegrenzter Ver-
erbung bekannt (Haemophilie, Farbenblindheit), die sich zum Teil sehr
elegant mit unseren Annahmen erkliren lassen; einen davon wird
Goldsehmidt kurz besprechen (S. 128). Nur soviel sei bemerkt, daB
die Beobachtungen zu der Annahme passen, das méinnliche Geschlecht
sei das heterogametische, wie bei Bryonia und Drosophila.

In jiingster Zeit ist endlich R. Goldschmidt®) g, gow-
mit eingehenden Versuchen iiber den Schwammspinner schmidts Ver-

X & . . s £ suche mit
Lymantria dispar und seine japanische Varietiit her-  pymantria
vorgetreten. Hier sind Minnchen und Weibchen eben-  dispar.
falls dinBierlich sehr verschieden, und die der Varietiit japonica unter-
scheiden sich ihrerseits wieder von denen der gewthnlichen Form.

) Das Wichtigste der sehr reichhaltigen Literatur ist in den eingangs
(8. IV) genannten Handbiichern und Sammelreferaten zu finden.

®) Morgan, Th. H., The application of the conception of pure lines to
sex-limited inheritance and to sexual dimorphism. Amer, Natur. Vol. XV1. Febr. 1911.

% Goldsehmidt, R.,, Erblichkeitsstudien an Schmetterlingen I, 1. Unter-
suchungen iiber die Vererbung der sekundiiren Geschlechtscharaktere und des
Geschlechtes, Zeitschr. f. indukt. Abstamm.- u. Vererbungslehre, Bd. VIIL, 1912,
5. 1, und Bemerkungen zur Vererbung des (reschlechtsdimorphismus, ibid. Bd. VILI,
1912, 8. 79.

Correns n. Goldschmidt, Vererbung u. Bestimmung des Geschlechtes.
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Das japonica-Weibchen gibt nun mit dem dispar-Minnchen
Bastarde, die in normaler Weise teils Minnchen, teils Weibchen
sind und in ihrem Anssehen zwischen den Eltern vermitteln. Das
dispar-Weibchen aber gibt mit dem japonica-Minnchen zweierlei
Nachkommen, zur Hilfte normale Bastardminnchen, wie sie auch
hei der umgekehrten Verbindung entstehen, zur Hilfte aber Weib-
chen, die duBerlich alle mehr oder weniger wie die Bastardmiinn-
chen aussehen, ,gynandromorph® sind. So sieht hier die ganze
Nachkommenschaft wie Miinnchen ans, besteht aber zur Hilfte doch
aus innerlich echten Weibchen.

Bei Inzucht geben beiderlei Bastarde zur Hilite Minnchen,
die alle normal sind, zur Hiilfte Weibchen, von denen nur %=
normal, *'s+ wieder gvnandromorph sind. Auf weitere Ergebnisse
nnd auf die Einzelheiten der Deutung kann ich hier nicht mehr
eingehen. KEs wird Ihnen geniigen, wenn ich Ihnen sage, dab
auch R. Goldschmidt zn der Uberzeugung gekommen ist, dab
das eine Geschlecht, die Minnchen, homogametisch, das andere, die
Weibchen, heterogametisch ist, und dall der Vorgang der Ge-
schlechtsbestimmung im Prinzip verlaufe wie die Riickkrenzung
eines mendelnden Bastardes mit seinem einen Elter. Das wesent-
lich Neue liegt in der Annahme, dall die miinnliche Tendenz zwar
an und fiir sich iiber die weibliche dominiert, daffi sie aber, wenn
ihr die weibliche Anlage doppelt entgegentritt, von diesen letzte-
ren unterdriicckt wird.

Ein Zahlenbeispiel wird Goldschmidts Annahme klar her-
vortreten lassen. Halten wir uns an den eben erdrterten Fall des
Stachelbeerspanners.  Unser Autor schreibt die Erbformel des
homogametischen Minnchens FFMM, die des heterogametischen
Weibchens FFMm (die Buchstaben sind im selben Sinn gebraucht,
wie anf S. 60f., m bedeutet also das Fehlen des ,Faktors® M).
Das Minnchen bildet dann einerlei Keimzellen FM, das Weibchen
zweierlei, FM und Fm. Steht nun die Entfaltungsstirke (die
LPotenz®) von F und M in einem bestimmten Zahlenverhiiltnis,
z.B. F: M =4:6, so muB ans der einen Keimzellkombination
FM 4+ FM ein Minnchen hervorgehen, weil F 4+ F =4 + 4 <M
+ M = 6 4+ 6, ans der Kombination FM 4+ Fm aber ein Weib-
chen, weil F4+ F=44+4>M-4+m=64 0. Goldschmidt
schreibt deshalb die Formel fiir das Abraxas grossulariata-
Weihchen FFMmGg, fiir das Minnchen FFMMGG, fir das lacti-
color-Weibchen FFMmgg, fir das Minnchen FFMMge., Weiteres
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bringt sein Vortrag (S. 122). In Fig. 10 (8. 67) sind die finf
Versuche Doncasters in derselben Weise zusammengestellt, wie
in Fig. 9, aber mit der Bezeichnung Goldschmidts versehen.

Phylo- Wenn auch im einzelnen noech vieles unklar ist,
genetisches.  iimpen wir doch kaum daran zweifeln, daf schliefilich
die mendelistische Auffassung der Geschlechtsbestimmung durch-
dringen wird. Eine Hauptschwierigkeit scheint mir die phylogene-
tische Entstehung der zwei Geschlechter aus dem gemischtgeschlech-
tigen Zustand zu sein, sobald wir uns aunf diesen Standpunkt stellen.
Denn wir miissen wohl annehmen, dall von dem gemischtgeschlech-
tigen Urzustand sowohl das weibliche als das ménnliche Geschlecht,
jedes fiir sich (wenn auch vielleicht nicht immer gleichzeitig), ent-
standen ist!), und nicht erst das eine Geschlecht und daraus dann
das andere. Der Stammbanm mubll etwa die Form A haben, nicht
die Form B oder C.

e

i
of C %
; g
Damit fillt aber die Moglichkeit, sich das Dominieren der
einen Tendenz iber die andere mit Hilfe der Presence- und Ab-

sence-Hypothese klar zm machen. Doch soll hierauf nicht mehr
niher eingegangen werden.

",
Pt

A & B B

IV.
Fusammen- Ieh mub zum Schlusse eilen.
ot Die experimentellen wie die zytologischen Unter-

suchungen des letzten Jahrzehntes haben es wahrscheinlich ge-
macht, dab bei den getrenntgeschlechtigen Wesen, Tieren und

') Geben wir dem gemischtgeschlechtigen Zustand die Erbformel FHFINZZL
(wobei §F und M die Anlagenkomplexe fiir die weiblichen und die miinnlichen
(Geschlechtscharaktere und Z einen Faktor darstellt, der fiir die charakteristische
Entfaltung [einhiinsig oder zwittrig] sorgt), so werden aus einem Teil der Indi-
viduen durch einen neu entstandenen Faktor ¥, der die Unterdriickung der An-
lagen M oder die Forderung der Anlagen #FF bedingt, die Weibchen, und aus
einem andern Teil der Individuen durch einen nen entstandenen Faktor M, der
fiir die Unterdriickung der Anlagen #¥F oder die Firderung der Anlagen TN
sorgt, die Minnchen.
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hitheren Pflanzen, schon die Keimzellen eine bestimmte sexuelle
Tendenz besitzen, und zwar so, dal} das eine Geschlecht homo-
gametisch ist, d. h. nur einerlei Keimzellen bildet, wihrend das
andere Geschlecht heterogametisch ist, d. h. zweierlei Keimzellen
hervorbringt. Im einzelnen ist wohl bald das minnliche, bald das
weibliche Geschlecht heterogametisch.

Entweder stimmt nun die Tendenz der Keimzellen jedesmal mit
dem Geschlecht des Individuum iiberein, das sie hervorbringt, und
die zweierlei Keimzellen der heterogametischen Individuen unter-
scheiden sich dann nur in der Stirke dieser ihrer Tendenz. Oder,
was wahrscheinlicher ist oder hilufiger vorkommt: Das homo-
gametische Geschlecht bildet Keimzellen, die alle mit ihm in ihrer
Tendenz iibereinstimmen, das heterogametische Geschlecht aber
zur Hilfte Keimzellen, die seine Tendenz besitzen, zur Hiilfte
Keimzellen mit der entgegengesetzten Tendenz, also der des
homogametischen Geschlechtes.

Die Bestimmung des Geschlechtes des Embryos wiirde dann
bei der Befruchtung und zwar so zustande kommen: Die eine Art
Keimzellen des heterogametischen Geschlechtes dominiert mit ihrer
Tendenz iiber die Tendenz der Keimzellen des homogametischen
Geschlechtes, und es entsteht das heterogametische Geschlecht
aufs neune. Die andere Art Keimzellen des heterogametischen
(veschlechtes hat dieselbe Tendenz wie die Keimzellen des homo-
gametischen und gibt wieder dieses Geschlecht').

Es ist wohl kaum daran zu zweifeln, dab es sich dabei um
Vorgiinge handelt, die den Mendelschen Vererbungsgesetzen
folgen, dafl speziell die zweierlei Keimzellen durch das Spalten der
Tendenzen wihrend der Reduktionsteilnng zustande kommen, wenn
auch im einzelnen noch sehr viel unklar ist. Dabei ist nie aulier
acht zu lassen, dal} es sich nicht um die Anlagen fir die primiiren
und sekundiren Geschlechtscharaktere selbst handeln kann, sondern
nur um die Faktoren, von denen die gribere oder geringere Ent-
faltungsfihigkeit des einen oder anderen Merkmalkomplexes ah-
hiingt, um das, woranf die ,Tendenz* bernbt, resp. um .Ge-
schlechtsbestimmer*.

) Es ist wohl nicht nitig, niiher awszufihren, da diese Auffassung der
Geschlechtsbestimmung nicht mit der alten ,progamen” Hypothese identifiziert
werden kann. Die ,diploprogame” Geschlechtsbestimmung ist nicht mehr . progam”,
sondern progam und syngam zugleich.
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Die Geschlechtsbestimmung ist also ein komplizierter Vor-
gang, er zerfillt in mehrere Phasen. Zuniichst handelt es sich
um die Bestimmung der Tendenz der Keimzellen. Das ist nach
allem, was wir wissen, ein Vererbungsvorgang, und insofern
kinnen wir sagen: Das Geschlecht wird vererbt. Dann fillt, erst
beim Zusammentreffen der Keimzellen bei der Befruechtung, die
Entscheidung iiber das Geschlecht des Embryo. Sie hingt von -
der im allgemeinen von vornherein festeelegten Stiirke der zu-
sammentreffenden Tendenzen ab. Zuweilen scheint diese Stiirke
wirklich veriinderbar zu sein, theoretisch ist sie es stets. Die
Entscheidung ist meist definitiv: nur selten libt sich, z. B. unter
dem Kinfluli von Parasiten, die theoretisch ebenfalls stets denk-
bare nachtriigliche (epigame) Anderung des Geschlechtes wirklich be-
obachten. — Wieder ganz andere Vorgiinge entscheiden bei einem
gemischtgeschlechtigen Organismus, welches (Geschlecht eine
Organanlage bekommt, ob z. B. bei einem einhiiusigen Gewiichs eine
einzelne Bliitte (bei einem zwittrigen ein Sporophyll) méinnlich oder
weiblich wird.

Welche Tendenz die einzelne Keimzelle des heterogametischen
Geschlechtes erhiilt, und welche Tendenzen bei der einzelnen Be-
fruchtung zusammentreffen, entscheidet jedesmal der Zufall; er
bestimmt also: miinnlich oder weiblich. Dal das Geschlechts-
verhiiltnis nicht genan 1: 1 ist, sondern in einer fiir die Spezies
oder Rasse charakteristischen Weise zugunsten des einen oder
andern Geschlechtes verschoben wird, hiingt wohl (vielleicht mit
Ausnahmen) erst von sekundiren Einfliissen ab, die von der
Keimzellbildung an bis zur Geburt des neuen Organismus und noch
weiter wirken konnen, z. B. von einer ungleichen Resistenz der
beiderlei Keimzellen des heterogametischen Geschlechtes oder der
Embryonen gegen schiidliche Einfliisse. Das scheint mir im all-
eemeinen wahrscheinlicher, als daf derartige iubere Einfliisse die
Tendenz der Keimzellen selbst, nach Stiirke oder Charakter, fiinderten.

Von diesen sekundiiren Kinfliitssen wissen wir noch besonders
wenig. Und doch scheint mir die genaune Kenntnis der Faktoren,
e willkiirliche die beim Zustandekommen des _spezifischen® Ge-
“L’::'h'r;ﬁ;“ schlechtsverhiiltnisses wirksam sind, noch am ehesten
heim Menschen. einen Weg offnen zu konnen, anf dem wir vielleicht
spiiter einmal lernen werden, das (Geschlecht beim Menschen bis
zin einem gewissen Grade von Wahrscheinlichkeit will-
kiirlich im vorams zn bestimmen.
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Von vornherein scheinen mir nach dem heuntigen Standpunkt
unserer Kenntnisse noch zwei Wege offen zu stehen.

1. Miglich wiire ja, dal das weibliche Geschlecht hetero-
cametisch wiire, und die Reifung der Eizellen mit minnlicher und
mit weiblicher Tendenz in bestimmtem Wechsel erfolgte, etwa so,
wie das O. Schiner jingst angenommen hat'). Dann kinnte
man durch Abpassen des richtigen Zeitpunktes fiir die Be-
fruchtung ein Kind von bestimmtem Geschlecht entstehen lassen.
tanz abgesehen davon, daBf so gut wie sicher (z. B. nach den
Fiillen geschlechtsbegrenzter Vererbung) das weibliche Geschlecht
homogametisch ist, ist eine solche Reihenfolge aber durchaus
nicht wahrscheinlich®); alles spricht vielmehr dafiir, dali — wenn
das weibliche Geschleeht iiberhaupt heterogametisch sein sollte —
der Zufall entscheidet, ob das ausgestofiene Ei vorher bei der Reife-
teilung die eine oder die andere Tendenz erhalten hat; und damit
wiire in unserem Falle schon bestimmt, ob das Kind dem einen
oder dem andern Geschlechte angehiren wird.

Es ist ja auch gar kein Grund einzusehen, warnm ein kom-
plizierter Wechsel zwischen Eiern von verschiedener Tendenz vor-
handen sein sollte, der einen noch viel komplizierteren regulieren-
den Mechanismus voraussetzen wiirde, wenn der Zufall allein bei
einem relativ einfachen Mechanismus zu demselben RHesultat, der
Bildung von anniihernd gleich viel miinnlichen und weiblichen Nach-

Y Er behauptet (Die praktische Vorausbestimmung des Geschlechtes beim
Menschen, 1911) daB beim Menschen das rechte und das linke Ovarium bei der
Ovulation abwechsle, daB jedes Ovarium zweimal ein Ei mit der gleichen und
dann einmal eines mit der entgegengesetzten Tendenz liefere, und dab das linke
Ovarium es ist, das zweimal hintereinander ein Ki mit weiblicher Tendenz
liefere, wiihrend das rechte zweimal hintereinander ein Ei mit minnlicher
Tendenz gebe. Danach wiirde das eine Ovarium mehr Eier mit der einen, das
andere mehr Hier mit der anderen Tendenz geben. Viel summarischer hat lkiirz-
lich R. Dawson (The Causation of Sex) einfach behauptet, dal das rechte
Ovarium nur Eier mit miinnlicher, das linke nur Eier mit weiblicher Tendenz
giibe (zitiert nach Davenport, Breeding and the Mendelian Discovery, 1911). Das
ist a priovi durch die Nachkommenschaft nach Ovariotomien (und durch den
Tierversuch) ausgeschlossen. Auffallen kann, daf Dawson und Schiner, un-
abhingig voneinander, dem linken Ovar mehr oder ausschlieflich die Bildung der
weiblichen, dem rechten mehr oder ansschlieBlich die der minnlichen Nachkommen
zuschreiben; doch ist das wohl nur ein Spiel des Zufalls. :

*) Eine rechnerische Nachpriifung der Statisttk Schiners durch
W. Weinberg in den Beitrigen zur Geburtshilfe und Gyniikologie, Bd. XV,
1911, und Bd. XVIIL, 1913, hat inzwischen ihre mangelnde Beweiskraft anfgedeckt.
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kommen, fithrt. Etwa gar deshalb, damit der Mensch die Ge-
schlechtsbestimmung ganz in seine Hinde bekommt? Die Schwie-
rigkeiten, die durch die spezifischen Abweichungen vom Geschlechts-
verhiiltnis 1 : 1 geschaffen werden, bleiben die gleichen.

2. Liegt sicher Heterogametie des einen (eschlechtes vor,
so ist die willkiirliche Hervorbringang eines bestimmten Ge-
schlechtes theoretisch durehfithrbar, durch Inaktivierung oder
Abtitung der Keimzellen mit einer bestimmten Tendenz, sicher
durch eine vollstiindige, mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit
durch eine teilweise (die nicht alle Keimzellen mit einer be-
stimmten Tendenz trifft). Nur fragt es sich. ob wir die Mittel
fiir einen solchen Eingriff finden werden. Denn ans der Tatsache,
dafl zweierlei Keimzellen mit verschiedenartiger oder verschieden
starker Tendenz gebildet werden, geht noch nicht hervor, dafi die
zwelerlei Keimzellen gegen schiidigende Einflisse wirklich ver-
schieden reagieren miissen, und wenn sie das tun, bleibt doch frag-
lich, ob auf diesem Wege eine reine Trennung moglich sein wird,
die doch fiir eine sichere willkiirliche Bestimmung nitig ist. Sollte
der Unterschied zwischen Keimzellen mit minnlicher und mit
weiblicher Tendenz nur quantitativer Art sein, so sind die
Chancen natiirlich noch geringer, als wenn er, was ich fiir viel
wahrscheinlicher halte, gualitativer Natur ist und anf die Anwesen-
heit zweier verschiedener chemischer Verbindungen (oder zweier
Isomere derselben Verbindung) zuriickgefithrt werden mub.

iingst.liche (Gemiiter, die von der Entdeckung der willkiir-
lichen Geschlechtsbestimmung den Umsturz der Weltordnung er-
warten — ich gehdére nicht dazu — glaube ich tristen zu diirfen:
Die Einblicke, die wir in der letzten Zeit in das Wesen der Ge-
schlechtsbestimmung tun durften, haben uns diesem Ziel nicht ge-
nithert, sondern entschieden von ihm entfernt. Prophezeien ist
eine heikle Sache. es sieht aber fast so aus, als ob wir iiber kurz
oder lang vollen Einblick haben und dann beweisen kimnten, dal
die Bestimmung des Geschlechtes beim Menschen nach unserem
Whunsche praktisch ebenso unmdiglich ist, wie die Quadratur des
Zirkels oder das Perpetunm mobile es theoretisch sind.
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Vorwort.

Die folgende Ausarbeitung des in Miinster gehaltenen Vor-
trages hat mit diesem nicht viel mehr gemein als den Titel und
einige Grundtatsachen. Eine fiir einen grifleren Horerkreis be-
stimmte Darstellung unseres Gegenstandes, fir die auberdem nur
45 Minuten zur Verfiigung standen, konnte naturgemil nicht iiber
die Elemente hinaunsgehen. Diese sind aber jetzt schon in alle
Lehrbiicher iibergegangen, so dali eine besondere Publikation iiber-
fliissig wiire. Die hier folgende Ausfithrung des Gegenstandes gibt
daher den Vortrag wieder, wie man ihn eigentlich hiitte halten
sollen, wenn es miglich wiire, mehrere Stunden vorzutragen. Auch
in dieser Form wird auf dem ganz Elementaren aufgebaut, aber
daran anschliefend auch manche Feinheit des Problems erirtert.
Die zytologischen Tatsachen als solche sind in neuerer Zeit ifters
zusammengefalt worden, dagegen ist eine umfangreichere Darstellung
der Beziehungen ihrer Resultate zn denen der Erblichkeitsforschung
noch nicht gegeben. Ich habe deshalb gerade diesen Punkt in den
Vordergrund gestellt und, wie der fachminnisch geschulte Leser
bemerken wird, mich dabei auch nicht auf bloBes Referieren he-
schriinkt. Ich hoffe, dafi der Leser nicht minder wie aus dem
Corrensschen Vortrag den Eindruck gewinnen wird, daB die
Forschung jetzt schon mit Stolz auf den zurickgelegten Weg
blicken kann. Den Vortrag in Miinster schlol ich aus dieser
Uberzengung herans mit folgenden Worten: ,Ein grolier englischer
Naturforscher meinte einmal, die mikroskopierenden Biologen er-
schienen ihm wie die Neugierigen am Fenster eines Postamtes, sie
kinnten vielleicht einiges vom inneren Postidienst bemerken, aber
was in den Briefen in den verschlossenen Beuteln steht, das er-
filhren sie nicht. Vielleicht haben Sie ans meinen Ausfilhrungen
den Eindruck gewonnen, dali die mikroskopierenden Biologen sich
in der Zwischenzeit in den Besitz des Nachschliissels gesetzt haben,
der es erlaubt, die Beutel zu iffnen und die Briefe zu lesen,
wenigstens so weit man die Sprache versteht, in der sie ge-
schrieben sind.”

Miinchen. Januar 1911.
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Hochverehrte Versammlung!

Dureh die Biologie unserer Zeit, vorab die tierische, Einleitons.
zieht sich ein klaffender Spalt, vergleichbar dem uniiberbriickbaren
Gegensatz, der im 18. Jahrhundert die Ovwulisten und Animal-
kulisten voneinander schied: der Gegensatz zwischen experimen-
teller und morphologischer Forschungsweise. Wiihrend eine Zeit-
lang die Morphologie verkirpert in vergleichender Anatomie, Ent-
wicklungsgeschichte und Histologie nnsere Wissenschaft vollstindig
beherrschte, ist in den letzten Jahrzehnten neben ihr die experi-
mentelle Biologie als Entwicklungsmechanik, vergleichende Physio-
logie und Genetik so michtig herangewachsen, dall es im Augen-
blick scheinen mag, als ob die iltere Schwester von der jiingeren
vollstindig verdriingt werden solle. Der vornrteilslose Beurteiler
mufl in der Tat zugeben, dali die Morphologie, vor allem die ver-
oleichende Anatomie und Histologie in vielen Dingen an einen
toten Punkt gelangt ist, iiber den sie nur durch Einfithrung der
Methoden und Erfahrungen der Physik, Chemie und Physiologie
hinauskommen kann, und dal — im Angenblick wenigstens — es
in erster Linie die experimentelle Biologie ist, die uns wirklich
weiter bringen wird. Eine solche Tatsache gibt nun allerdings
nicht das Recht, mit Verachtung den volltinenden Begriff des
.kausal-analytischen®* Arbeitens der untergeordneten ., bloB-deskrip-
tiven® Arbeitsweise gegeniiberzustellen. Man kinnte die Forschung
mit der Fortbewegung einer Last durch ein Gespann vergleichen:
ist dann der Ochsenwagen des Buren, die Troika des Russen, der
Renntierschlitten des Samojeden oder der Maunltierkarren des Alpen-
bewohners das bessere Fortbewegungsmittel? Oder ist nicht viel-
mehr ein jedes das beste fiir seinen speziellen Zweck und unter
seinen speziellen Bedingungen? So wird sich wohl auch die
Biologie am besten der Forschungsweise bedienen, die der Er-
reichung des Erkenntniszieles gerade die adiquateste ist, ohne
Riicksicht auf Werturteile, die nur der Ausdruck persinlicher
Grundanschauungen sind. Und wo die Miglichkeit besteht, anf
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verschiedenen Wegen zum Ziele zu gelangen, soll keiner verachtet
werden. Gerade die neuere experimentierende Vererbungswissen-
schaft ist nun ein solcher Zweig der Biologie, fiir den bereits jetzt
die Moglichkeit besteht, daB morphologische und experimentell-
biologische Forschungsweise Hand in Hand gehen. Alle Ver-
erbungsfragen konzentrieren sich ja schlieBlich anf das Verhalten
der Keimzellen und gerade diese sind ein Lieblingsobjekt morpho-
logischer Forschung gewesen und so gibt es schon jetzt eine
Reihe von Tatsachen, deren Erklirung die beiden Forschungswege
an einem gemeinsamen Punkte zusammentreffen lift. Und da
stehen an der Spitze die Ergebnisse, die sich auf das Geschlechts-
problem beziehen. Nachdem Correns Thnen die bedentungsvollen
Resultate der Experimentalforschung vorgefiithrt hat, soll es meine
Aufgabe daher sein, zu zeigen, wie die morphologischen Studien
ihrerseits nicht minder iiberraschende Ergebnisse gezeitigt haben
und dann das verkniipfende Band zwischen beiden zu schlingen.
nm;::l:_s und Die Grundtatsache, die die Morphologie zum Ge-
morphologie. SChlechtsproblem schon lange heigetragen hat, ist die Er-
kenntnis, daf das Geschlecht eines Organismus in der Regel mit
vollzogener Befruchtung bestimmt ist. Korschelts Entdeckung der
iuberlich an ihrer Grofie zn nnterscheidenden Miinnchen oder Weib-
chen erzeugenden Eier des Dinophilus, der einwandfreie Nachweis,
daBb bei der Biene aus unbefruchteten Eiern nur Minnchen, aus
befrnchteten nur Weibchen entstehen, daBl bei Blattlinsen, Gall-
wespen, Daphnien aus unbefruchteten Eiern beide Geschlechter,
ans befruchteten Eiern nur Weibchen hervorgehen, zeigen, dali die
Festlegung des Geschlechts an Vorgiinge innerhalb der Geschlechts-
zellen gebunden sein mull, die spitestens mit der Befruchtung
ihren Abschluf gefunden haben. Das Vererbungsexperiment hat,
wie Sie gehiort haben, zum gleichen SchinB gefiithrt: denn die
mendelnden Erbfaktoren, deren Verteilungsmechanismus die Ge-
schlechtsvererbung regelt, miissen ja auch in den Geschlechtszellen
ihren Sitz haben, ihre entscheidende Kombination somit ebenfalls
spiitestens bei der Befrnchtung vollzogen sein. Fiir die morpho-
logische Forschung ergab sich aber damit die weitere Aunfgabe, zu
versuchen, an die Stelle der allgemeinen Begriffe weiblich oder
ménnlich determinierte Eier, Weibchen oder Miinnchen erzeugende
Spermatozoen, bestimmte Tatsachen zu setzen, aus denen der mit so
villiger Unfehlbarkeit ablaufende Erbmechanismus des Geschlechtes
verstiindlich werden kinnte. Diese Bestrebungen sind in der Tat
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hichst erfolgreich gewesen. Sie stehen aber nicht isoliert da,
sondern bilden ein logisches Glied in der Kette der Tatsachen,
die generell eine Beziehung zwischen Vererbungserscheinungen
und Zellmorphologie darstellen. Diese miissen daher als Basis fiir
das Weitere kurz dargestellt werden. Die Darstellung soll dabei
auf einen optimistischen Grundton gestimmt sein: es ist nicht
verwunderlich, dafl die betreffenden Beziehungen zwischen Zell-
strokturen und Vererbungslehre der Gegenstand unendlicher Dis-
kussionen und Kontroversen gewesen sind und noch sind und daf
an jedem einzelnen Punkt das pro und contra sorgfiltiz erwogen
werden muBl. Wir sind aber iiberzeugt, daB die Grundziige, so
wie wir sie schildern werden, als Ganzes bisher allen Einwiirfen
erfolgreich standgehalten haben und dall vor allem die Versuche,
etwas anderes an die Stelle zn setzen, bisher durchans gescheitert
sind, so daB wir zunichst noch — unserer Uberzeugung nach auch
dauernd — auf festem Boden aufbauen?!). Wir werden iibrigens
zum Schlufl nochmals anf die Schwierigkeiten zuriickkommen. Der
betreffende Komplex von Tatsachen und ihre logische Verkniipfung
ist aber der folgende.

Das, was dem Forscher, der die Lebenserscheinungen mitotische
der Zelle studiert, immer wieder als das Merkwiirdigste #elitellung.
entgegentritt, ist die Fihigkeit der Zelle, sich durch Teilung zu ver-
mehren und diese Teilung auf eine hichst eigentiimliche Art durch-
zufithren®), Die Teilung besteht darin, daB die beiden Hauptbestand-

1) Zur Orientierung in der ungeheuren Literatur pro et contra sei auf
folgende Diskussionen verwiesen: Boveri, Th., Ergebnisse iiber die Konstitution
der chromatischen Substanz des Zellkernes. Jena 1904. Fick, R., Vererbungs-
fragen, Reduktions- und Chromosomenhypothesen, Bastardregeln. Ergebn. d. Anat.
u. Entwicklungsgesch. V. 16, 1906, Godlewski, E., Das Vererbungsproblem im
Licht der Entwicklungsmechanik betrachtet. Vortr. Aufs. Entwicklungsmech.
Organism. H. 9, 1909. Haecker, V., Die Chromosomen als angenommenen Ver-
erbungstriiger. FErgebn. Fortschr. Zool. V.1, 1907. Ders.,, Allgemeine Ver-
erbungslehre, II. Aufl, 1912, Hertwig, O., Allgemeine Biologie, 4. Aufl.,, 1912,
Ders., Der Kampf um Kernfragen der Entwicklungs- und Vererbungslehre, Jena
1909. Meves, F., Die Chondricsomen als Triiger erblicher Anlagen. Arch.
mikr. Anat. V. 72, 1908. Roux, W., Uber die Bedentung der Kernteilungs-
figuren, 1895. Strasburger, E., Chromosomenzahlen, Plasmastrukturen, Ver-
erbungstriiger und Reduktionsteilung. Jahrb. wiss. Bot. V. 45, 1008, Weis-
mann, W, Vortriige iiber Deszendenztheorie, Jena 1902.

*) Die folgenden Seiten, die als kurze Finleitung in die Tatsachen spez.
fiir den noch nicht orientierten Leser dienen, sind z T. wirtlich der Darstellung
in meiner ,Einfiilhrung in die Vererbungswissenschaft, Leipzig 1911 entnommen.
Der fachkundige Leser mijge sie iiberschlagen.

Correns o, Goldschmidt, Vererbung u. Bestimmung des Geschlechtes, 6
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teile der Zelle, der Zelleib oder das Protoplasma und der Zellkern
halbiert werden und so zwei Tochterzellen entstehen, die auller der

Fig. 1. Schema der karyokinetischen Kern- und Zellteilung.
Aus Goldschmidt.

zuniichst geringeren Grifle genaun der Mutterzelle gleichen. Nun
verlinft aber in der iiberwiiltigenden Mehrzahl der tierischen und
pflanzlichen Zellen der TeilungsprozeB nicht als eine einfache



Halbiernng, sondern in der komplizierten Weise, dem Vorgang der
Karyokinese, die nebenstehende Figur 1 darstellt. Die Teilung
wird dadurch eingeleitet, dali neben dem Kern sich im Umkreis
eines Kirnchens, des Zentrosoms, eine Strahlenfigur hildet, die
durch die Teilung des Zentrosoms sich bald verdoppelt und in
ihren beiden Hiilften anseinanderweichend zwei gegeniiberliegende
Pole der Zelle einnimmt. Inzwischen haben im Innern des Kerns
komplizierte Umlagerungen seiner firbbaren Substanz, des Chroma-
tins, stattgefunden, die damit enden, daB sich eine bestimmte An-
zahl, sagen wir vier, festere Sehleifen ausbilden, die man wegen ihrer
Neigung, gewisse Farbstoffe festzuhalten, Chromosomen nennt. Nun
list sich der Kern auf und die Chromosomen ordnen sich in einer
Reihe im Aquator der zweipoligen Strahlenfigur an. Nun wird ein
jedes Chromosom der Linge nach gespalten, so daly jetzt je zwei
Spalthiiliten einander gegeniiberliegen und diese beginnen sich zn
trennen und nach den beiden Zellpolen auseinander zu wandern
bis sie nahe bei den Zentrosomen angelangt sind. Jetzt aber
verliuft der ganze ProzeB wieder riickwiirts, die Chromosomen
verlieren ihre individuelle Abgrenzung, es bildet sich aus ihnen
ein neuer Kern, die Strahlung erlischt und es sind zwei Zellen
von gleicher Art wie die Ausgangszellen gebildet.

f]herlegen wir nun einmal, was dieser komplizierte geaeutung der
Vorgang bedeuten kann, welchen Vorzug er etwa vor Chromosomen,
einer einfachen Durchsehniirung von Zelle und Kern hat, Uber-
legungen, wie sie in klarer Weise zuerst von Roux angestellt
wurden. KEs wurde der ganze geformte Inhalt des Kerns in
Chromosomenschleifen zusammengefalt und diese durch eine
Spaltang verteilt: das besagt, dafl der Kerninhalt oder richtiger
seine firbbare Substanz, das Chromatin in einer ganz besonders
exakten Weise verteilt wird. Stellen wir uns vor, wir erhielten
die Aufgabe, einen Sack mit Bohnen auf zwei Hiilften zn ver-
teilen. Wir kinnten es so ausfithren, daBb wir den Sack in
der Mitte durchschniirten nud so in zwei gleiche Hilften zer-
legten. Sehr genan wiire allerdings diese Teilung nicht. Besser
wiire es, wir zihlten die Bohnen ab und legten die Hiilfte
auf jede Seite; dann hitten wir in der Tat gleiche Zahlen, aber
die eine Bohne ist groB, die andere klein, die eine sehr nahrstoff-
haltig, die andere verdorben, kurz unsere beiden Haufen wiiren
immer noch nicht villig gleich. Wirklich gut geteilt hiitten wir
erst, wenn jede Bohne der Linge nach halbiert und die Stiicke

H.



verteilt wiirden (falls die Bohnen im Idealfall genau symmetrisch
wiiren). Das DBeispiel zeigt uns klar, daB die Einteilung des
Kerninhalts in Chromosomen und deren Verteilung durch Spaltung
nichts anderes bezwecken kann, als die betreffende Substanz des
Kernes miglichst genau auf die Tochterzellen zu verteilen. Der
Schlub liegt also nahe, daB hier in den Chromosomen Qualititen
der Zelle lokalisiert sein miissen, die zu ihrem notwendigen Be-
stand gehiren. Die allererste Eigenschaft einer jeden Zelle ist
aber, daB sie eine Artzelle ist: jede Zelle eines Hundes ist nur
Hundzelle, jede Zelle einer Linde nur Lindenzelle. Diirfte also
nicht auch noch weiterhin geschlossen werden, dall wir hier in den
Chromosomen die Triiger der das Wesen der Art ausmachenden
erblichen Eigenschaften zun sehen haben?
DerKern als Stz Wollen wir diese Annahme erweisen, so miissen wir
der Erbtrizer. zypiichst einmal den Beweis dafiir fithren, daB der Zell-
kern, in dem sich ja nur bei der Teilung die Chromosomen erkennen
lassen, der Triiger der erblichen Eigenschaften ist. Der Beweis lifit
sichmit grifiter Wahrscheinlichkeit aus den Erscheinungen der nor-
malen wie der experimentell beeinfluBten Befruchtung fithren. Bei
der Befruchtung dringt eine miinnliche Samenzelle in die weibliche
Eizelle ein. Beide Zellen, die sogenannten Gameten, bestehen
trotz verschiedener iiuBerer Form aus den typischen Bestandteilen
der Zelle, Kern und Protoplasma. Nun zeigen viele Samenzellen
die Form eines langen Fadens, dessen besonders gestaltetes Vor-
derende, der Kopf, den Kern darstellt, wie seine Entstehung lehrt,
das iibrige aber, der Schwanz, dem Protoplasma entspricht. In
vielen Fiillen wird nun beobachtet, dall bei der Befruchtung nur
der Kopf in die Eizelle dringt, der Schwanz aber abgeworfen wird.
Innerhalb des Eiprotoplasmas nimmt dann der Kopf die Gestalt
eines gewihnlichen Kerns an und verschmilzt mit dem Kern der
Eizelle. Der wesentliche Vorgang bei der Befruchtung ist also
eine Verschmelzung des viiterlichen mit dem miitterlichen Kern.
Da bei der Befruchtung die Kigenschaften beider Eltern auf die
Nachkommen iibertragen werden, so miissen diese Eigenschaften
in irgend einer Weise in den Kernen der Gameten enthalten sein.
Im Kern diirfen wir also mit Recht die Triiger der Vererbung
suchen!). Wo sie dort liegen, zeigt ein weiter eindringendes

1) In diesen einleitenden Darlegungen wird einfach von Vererbungstriigern
gesprochen, ohne dal niher untersucht wird, ob diesem Ausdruck eine richtige
Vorstellung entspricht. Davon wird am Schlub erst die Rede sein.



Fig. 2. Schematisierte Darstellung der Befruchtung bei Ascaris megalocephala.

1. Eindringen des Sperma, 2. Dasselbe eingedrungen, Eikern in der 1. Beifungsteilung, 3. Die
2. Reifeteilung, 4. Ei- und Samenkern, 5 Die Ausbildung der Chromosomen im Eikern (schwarz)
und im Samenkern (schraffiert), 6. Die erste Furchungespindel. Nach Boveri aus Goldschmidt.



Studinm der Befruchtung. Wir sagten, daf bei ihr die Kerne der
(Gameten verschmelzen. Oft ist dies aber nicht ganz wortlich zu
nehmen, vielmehr bleiben die Kerne zuniichst in der Mehrzahl der
Fille nebeneinander liegen. Die weitere Entwicklung zum Orga-
nismus, die nach der Befrnchtung einsetzt, besteht nun in einer
uniibersehbaren Folge von Zellteilungen, deren erste bald nach der
Befruchtung erfolgt. Da kann es denn sein, dafi die Zellteilungs-
figur sich bildet, ohmne dall die beiden Kerne miteinander ver-
schmolzen sind und da tritt das gleiche ein, wie bei jeder anderen
Zellteilung, die Chromosomen bilden sich ans. Aber nun bilden
sie sich in jedem Kern getrennt aus, in dem nebenstehend ab-
gebildeten Beispiel, Fig. 2, je zwel in jedem Kern. Die fertige
Zellteilungsfigur enthiilt also eine Anzahl, hier vier Chromosomen,
von denen die Hilfte von der Eizelle, die Hiilfte von der Samen-
zelle stammt. Bei der nun erfolgenden Teilung werden alle der
Linge nach gespalten und auf die Tochterzellen verteilt. Es
erhiilt somit eine jede Tochterzelle zur Hiilfte viiterliche und zur
anderen Hilfte miitterliche Chromosomen und ebenso geht es bei
jeder weiteren Zellteilung. Nun werden bei der Befruchtung die
Eigenschaften beider Eltern anf die Nachkommen vererbt. Das,
was die Zellen der Nachkommen in vollkommen gleicher Weise
von beiden Eltern besitzen, sind aber nur die Chromosomen und
somit miissen wir schliefen, daB aueh in den Chromosomen die
morphologischen oder chemischen Repriisentanten der betreffenden
Eigenschaften lokalisiert sein miissen.

Dieser Schluff wird aber durch eine Fiille von Tatsachen
gestiitzt, von denen nur eine besonders klare genannt sei. Bei
der Bastardierung von verschiedenen KEchinodermenarten zeigt es
sich, dali die Bastardlarven bald nur nach der Mutter, bald nur
nach dem Vater, bald nach beiden schlagen. Die genaune Ver-
folgung der Chromosomenverhiltnisse solcher Bastarde durch Bal-
tzer und Herbst!) zeigte aber, daB solche Formen, die nur nach
einem der Eltern schlagen, im Laufe ihrer Entwicklung die Chro-

) Eine genaue Diskussion dieser Befunde hiitte zu erwigen, wie weit das
Plasma fiir bestimmte Entwicklungsvorgiinge mabgebend ist und wie weit sich
der Anteil der Chromosomen an der Bestimmung der Vererbungsrichtung ab-
grenzen liBt. Wir werden spiiter andeutungsweise noch darauf zuriickkommen
und gedenken auBerdem den Gegenstand an anderer Stelle auf Grund neuer Ex-
perimentalergebnisse eingehend zu diskutieren. 8. dariiber: Baltzer, I, Uber
die Beziehungen zwischen dem Chromatin und der Entwicklung und Vererbungs-
richtung bei Echinodermenbastarden, Arch. f. Zellfschg., 5, 1910. Herbst, C,



mosomen des anderen Elters aus den Kernen eliminieren und
zgugrunde gehen lassen, so dab Bastardlarven mit rein miitterlichen
Charakteren in Wirklichkeit auch nur die miitterlichen Chromo-
somen besitzen. Fig. 3 zeigt eine derartige Teilungsfignr einer
Zelle des Bastards Echinus ¢ X Sphaerechinus &' mit verklumpten
dem Untergang bestimmten Sphaerechinuschromosomen?).

Wir haben nun bisher keinen besonderen Wert auf m::::l::ddar
die Zahl der Chromosomen gelegt. Und doch ist diese curomosomen.
nicht etwa gleichgiil-
tig. Es zeigt sich viel-
mehr, dall sie bei allen
Tier- und Pflanzenarten
eine typisch konstante ist.
Ein Pferdespulwurm zeigt
in seinen sich teilenden
Zellen 4, ein Mensch in
allen Zellen, welche es
auch seien, 24, eine To-
mate auch 24, ein Nacht-
schatten aber 72 und so
fort. Kurzum, jede Art
von Lebewesen besitzt
eine fiir sie charakteristi-
sche Chromosomenzahl in
den Kernen ihrer Zellen.

Nun h?hen wir gehirt, Fig. 3. Teilungsspindel einer Zelle des Bastards
daB bei der Befruchtung gopings © x Sphaerechinas & mit verklump-
zwel soleche Kerne sich ten Chromosomen (links) nach Baltzer.
miteinander  vereinigen.

Hiitten sie auch die typische Zahl, so wiire nach der Befruchtung in
der Zelle die doppelte Anzahl vorhanden. Alle Zellen der Nach-

Vererbungsstudien, Arch. f. Entwicklungsmech,, 34, 1912. Kupelwieser, H,,
Weitere Untersuchungen iiber Entwicklungserregung durch stammfremde Spermien,
Arch. f. Zellforschg., V.8 1912. Godlewski, E., Studien iiber Entwicklungs-
erregung, Arch. f. Entwicklungsmech,, 83, 1912. Hertwig, (., Disharmonische
Idioplasmaverbindungen und ihre Folgen, Scientia XII, 1912 (dort Zitate der
Stndien von 0. und G. Hertwig).

5 In der Zwischenzeit ist es mir gelungen, bei einem pflanzlichen Objekt,
Oenotherabastarden, einen anf dhnlicher Linie sich bewegenden Beweis fiir diese
Grundannahme zu erbringen, dessen Uberzeugungskraft, wie ich glaube, iiber-
wiiltigend ist. Die Arbeit erscheint im Arch. f. Zellf. V. 9.
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kommenschaft, also auch ihre Geschlechtszellen birgen jetzt die dop-
pelte Chromosomenzahl und wenn sie sich wieder bei der Befruch-
tung vereinigten, so bekiime die Enkelgeneration bereits die vierfache
Zahl und so fort. Soll das nicht eintreten, und tatsiichlich ist ja die
Chromosomenzahl eine konstante, so kann es nur anf einem Wege
erreicht werden; es mufi eine Einrichtung bestehen, die bewirkt,
daB in den Geschlechtszellen vor ihrer Vereinigung die Chromo-
somenzahl auf die Hilfte herabgesetzt wird. Nur so kann nach
der Befruchtung immer noch die Normalzahl gewahrt bleiben.
Tatsiichlich findet sich eine solche Einrichtung, bestehend in einer
besonderen Teilung, die eine jede Geschlechtszelle durchmachen
mubB, bevor sie befruchtungsfihig wird, der Reduktionsteilung,
deren besonderer Mechanismus so verlinft, daB durch sie die
Hilfte der Chromosomen aus der Zelle entfernt wird. Eine jede
befruchtungsfihige Geschlechtszelle enthiilt also nur die Hilfte der
normalen Chromosomenzahl.
:ﬂ*}‘;::‘:;:i:“; Nun wissen wir, dali die Chromosomen die Verer-
Chromosomen, DUNEStriger sind resp. enthalten und jetzt sehen wir, dab
typisch die Hiilfte von ihnen in den Gameten entfernt werden. Da
taucht die Frage auf, ob nicht etwa die einzelnen Chromosomen qua-
litativ verschiedenartig sind nnd dann durch eine derartige Entfernung
von Chromosomen die Erbmasse eine Beeintrichtigung erfihrt. Auf
die erste Frage zuniichst geben Boveris?!) Experimente die Antwort.
Bei der gewohnlichen Befrnchtung dringt stets nur eine
Samenzelle in das Ei ein. Durch eine bestimmte Methode hei der
Befruchtung kann es aber beim Seeigelei erreicht werden, daB
zwei Samenzellen eintreten. Beide bilden sich zu einem Kern nm
und jeder liBt seine Chromosomenzahl hervortreten. Die normale
Chromosomenzahl betrigt aber bei diesem Seeigel 36, also enthilt
der reife Eikern wie die reifen Samenkerne nach dem, was wir
eben gehirt haben, 18. In dem doppelt befrunchteten KEi finden
sich also 54 Chromosomen. Nun bildet ein solches Ei seine erste
Teilungsspindel nicht wie andere, sondern es entstehen an Stelle
von zwei Teilungspolen deren vier und wenn dann die Teilung
erfolgt, so werden gleichzeitiz vier Zellen gebildet, wie neben-
stehende Fig. 4 zeigt. Wie ist nun die Chromosomenverteilung
auf diese vier Zellen? Die 54 Chromosomen verteilen sich zu-
niichst zwischen die vier Pole der Teilungsfigur ganz so, wie es

1y Boveri, Th.,, Zellenstudien, 6. Jena 1907.
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der Zufall ereibt. Es kann also z. B. der nebenstehend abgebildete
Fall, ebenso wie auch jeder andere denkbare, eintreten (Fig. 4),
dali zwischen die einzelnen Pole 6, 26, 12 und 10 Chromosome
gelangen. Diese werden dann in gewihnlicher Weise lings-
gespalten, wie Fig. 4b zeigt und dann nach den Polen gezogen.
Die vier entstehenden Zellen enthalten dann 32, 18, 36 und 22
Chromosomen (Fig. 4¢). Nun nehmen wir einmal an, die 18 Chromo-
somen der Geschlechtszellen seien nach Qualititen verschieden und
bezeichnen sie mit den Buchstaben des Alphabets und nehmen, um
uns die Sache zn vereinfachen nur vier, nimlich a, b, ¢ und d an.
Dann kionnte es der Zufall so fiigen, daBl sie sich so zwischen die vier
Pole einstellen, wie es Fig. 5a darstellt. Tritt dann die Verteilung
ein, so erhalten die vier entstehenden Zellen das an Chromosomen,

Fig. 4. Verteilung der 54 Chromosomen im dispermen Seeigelei.
Nach Boveri.

was Fig. 5b zeigt. Ein Blick lifit erkennen, dall siimtliche vier
Zellen auch siimtliche vier Sorten von Chromosomen erhalten. Nun
kinnte aber anch die Verteilung auf die Pole so sein, wie es
Fig. 6a zeigt. Nach der Teilung resultierte dann die Chromo-
somenanordnung der Fig. 6b, die erkennen liBt, dal drei der
Zellen jede Chromosomenart erhalten, einer aber, die punktiert ist,
die Sorte d fehlt. Eine weitere Miglichkeit ist in Fig. 7a wieder-
cegeben. Das Resultat der Verteilung in Fig. Tb ergibt, daB zwei
der entstehenden Zellen ein Manko aufweisen, der oberen punk-
tierten nimlich fehlt d, der unteren die Sorte b. Wieder eine
andere Chromosomenverteilung zeigt Fig. 8a. Hier kommen dann,
wie Fig. 8b zeigt, vier Zellen zustande, von denen gar dreien
etwas fehlt. Und endlich bei dem letzten Musterbeispiel, Fig. 9,
sehen wir als Endresultat vier Zellen entstehen, von denen keine



jede Sorte von Chromosomen enthiilt. Nun geht die weitere Ent-
wicklung des Seeigeleis so vor sich, dalB schlieflich eine Larve
entsteht, deren vier Kirperviertel auf diese vier Furchungszellen
zuriickzufithren sind. Sind nun die Chromosomen qualitativ als
Erbtriger verschieden, so miissen dementsprechend die Larven in

n b

Fig. 6

dem Viertel, in dem ihren Zellen gewisse Chromosomen fehlen,
auch gewisse Eigenschaften vermissen lassen, defekt sein. Tat-
siichlich finden sich in Zuchten aus solchen doppelbefruchteten
Eiern neben gesunden Larven solche, die viertel, halb, dreiviertel
und ganz defekt sind. Die Richtigkeit des zu Beweisenden, der
gualitativen Chromosomendifferenz, wird nur auf ganz sicheren



Fiilen stehen, wenn sich noch zeigen liBt, in welchem Verhiiltnis
die verschieden beschiidigten Larven zun erwarten sind und dafl die
Wirklichkeit diesen Erwartungen entspricht. Boveri machte es
so, daB er sich entsprechend den 108 Chromosomen, die nach der
Lingsspaltung der 3 %X 18 im Ei vorhanden sind, 108 Kugeln mit
je sechsmal den Zahlen 1—18 herstellte, sie auf eine runde Platte
warf und mit einem dariiber gelegten Holzkreuz ganz nach Zufall
in vier Portionen teilte und dann ausziihlte, in welchem Viertel
simtliche Zahlen von 1—18 vorhanden waren und in welchem

Fig. &
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nicht. Aus zahlreichen Zihlungen ging dann hervor, dall in einem
gewissen Prozentsatz der Fille alle vier Quadranten siimtliche
Zahlen enthielten, in anderen nur 3, 2, 1 oder gar keines, Wur-
den nun die in dem wirklichen Experiment erhaltenen Larven
geziihlt, so zeigte sich, daB die gefundenen viertel, halb, dreiviertel
und ganz kranken in genan dem gleichen Verhiiltnis auftreten
wie in dem Holzkugelversuch die Fille, in denen keinem, einem,
zwei, drei oder allen vier Quadranten bestimmte Kugeln fehlten.
Damit ist aber die qualitative Verschiedenartigkeit der Chromo-

somen bewiesen,
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e Sransily Und nun zu der anderen Frage, ob nicht bei der
und Reduktions- Entfernung der halben Chromosomenzahl die Erbmasse

tellans: oine Beeintriichtigung erfihrt. Wir hirten, daB eine
jede befruchtungsbediirftige Geschlechtszelle, Ei oder Samenzelle
tierischer oder pflanzlicher Natur (im Pflanzenreich sind vielfach
die hier behandelten Prozesse durch den eigenartigen Generations-
wechsel nicht direkt mit der Geschlechtszellenbildung verkniipft,
was aber keine prinzipielle Anderung bedingt), bevor sie be-
fruchtungsfihig wird, eine zweimalige Teilung erfihrt. Diese
Reifeteilungen sind es, die auf das engste mit der Halbierung
der Chromosomenzahl zusammenhiingen und aunf sie muB sich

Fig. 10. Einige Stadien der Veriinderung der Kernsubstanz wiihrend der synap-

tischen Phinomene mit dem Resultat, daB schlieBlich die halbe Zahl doppel-

wertiger Schleifen im Kern vorhanden ist. Nach Schellenberg aus Gold-
schmidt.

daher die Aufmerksamkeit konzentrieren, wenn obige Frage
beantwortet werden soll. Nun zeigte es sich, dal aber bereits im
Beginn dieser Teilungen in der mitotischen Figur nur die Hilfte
der der Art zukommenden Chromatinelemente sichtbar war: die
Elemente unterschieden sich allerdings deutlich von gewdhnlichen
Chromosomen durch den Aufbau ans mehreren Teilstiicken; man
nennt sie wegen einer besonders typisch auftretenden Vierteilung
Tetraden. TIhre Entstehung mull somit zuerst klar sein, ehe ihre
Verteilung bei den Reifeteilungen verstanden werden kann., Wurde
nun das Verhalten der Chromosomen der Geschlechtszellen soweit
zuriickverfolgt, bis man an dem Punkt ankam, an dem sie soeben aus
der letzten Teilung der Urgeschlechtszellen hervorgegangen waren
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— es folgt also bis zur Reifeteilung keine weitere Teilung mehr,
der Zwischenraum der Entwicklung wird vielmehr durch das
Wachstumsstadinm der Geschlechtszellen ausgefiillt —, so fand
man stets, dall im Kern eine Reihe von absonderlichen Veriinde-
rungen des Chromatins vorgingen. Sie beginnen wmit einer dichten
Aufwickelung des Chromatinfadens, die man Synapsis nennt, aunf
die Umwandlungen folgen, die besonders markant im Bouquet-
stadinm erscheinen, in dem die einzelnen Schleifen, in die sich
nach der Synapsis der Faden auflést, zu einem Kernpol orientiert
erscheinen. Und als Schlull der synaptischen Phiinomene, wie man
anch die ganze Periode nennt, aus der sich einige Stadien in Fig. 10
reproduziert finden, erscheint dann zum ersten Mal im Kern die halbe,
reduzierte Zahl der Chromosomen in Tetradenform. Kein Zweifel,
daf hier wiihrend der Synapsis die Halbierung der Chromosomen-
zahl zur Halbzahl von Tetraden stattfinden muB.

WA an e

Fig. 11. Schema einer Interpretation der Psendoreduktion der Chromosomen.
Nach Grégoire aus Goldschmidt.

{"ber die Art, wie dies geschieht, gehen die Meinungen aus-
einander. Wenn wir uns der einfachsten Auffassung hier der
leichteren Darstellbarkeit halber anschlieBen — in diesen nur ein-
leitenden Auseinandersetzungen kinnen wir ja daranl verzichten,
strittige Punkte zu erdrtern') — so ereignet sich der Vorgang der
Tetradenbildung, die Pseudoreduktion, in der Tat, wie es neben-
stehendes Schema Fig. 11 wiedergibt. KEs sind 4 verschiedene
Chromosomenschleifen angenommen, die durch verschiedene Schraf-
fiernng unterschieden sind. Diese legen sich, wie b zeigt, paar-
weise parallel aneinander, konjugieren, so daB dann die im Bouquet-
stadium vorhandenen verdoppelten Chromosomenschleifen aus zwel
eng miteinander verbundenen KEinzelchromosomen bestehen, wie

) Die gesamte zoologische und botanische Literatur iiber die Reifeteilungen
und die synaptischen Phiinomene findet sich diskutiert bei Grégoire, V., Les
cinéses de maturation dans les deux régnes, La Cellule v. 26, 1910, Spiiter
erschienene Literatur bei Hicker, V., Allgemeine Vererbungslehre, 11. Aufl. 1912.
Ferner: Vejdovsky, F., Zum Problem der Vererbungstriiger, K. Bihm, Ges.
Wiss., Prag 1911/12.
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Fig. e zeigt. Die weiteren Umwandlungen d—f bestehen nur in
charakteristischen Verkiirzungen, die schlieBlich zu den verschieden-
artig gestalteten Tetraden der Reifeteilung fithren. Die Pseundo-
reduktion withrend der Synapsis besteht also darin, daf sich je
zwei Chromosomen vereinigen. Jede Tetrade, die in die Reife-

e.
<

Fig. 12.

) o

A B c
Fig. 13.
Fig. 12 u. 18. 8 anfeinanderfolgende Stadien der beiden Reifeteilungen.

Normalzahl 6 Chromoesomen, von denen 3 schwarz und 3 punktiert gezeichnet sind.
Weiteres im Text. Nach Grégoire ans Goldsehmidt.

teilung eintritt, besteht also, welches auch ihre Form sei, aus zwel
ganzen vereinigten Chromosomen. Es sind also im Beginn der
Reifeteilung noch alle Chromosomen in den Geschlechtszellen vor-
handen, aber sie sind paarweise zur halben Zahl von Chromatin-
elementen, den Tetraden, vereinigt. Und jetzt sind wir vorbereitet
zu erfahren, was in den Reifeteilungen geschieht: Das Wesen der



Reifeteilungen besteht darin, dal in einer von beiden die paar-
weise miteinander vereinigten ganzen Chromosomen voneinander
getrennt werden, so dab jetzt jede Tochterzelle nicht nur die halbe
Zahl von Chromatinelementen, sondern auch die halbe Zahl der
vorhandenen Chromosomen besitzt.

Fig. 12 A—E und 13 A—C gibt den Verlanf der zwei Reife-
teilungen in einem Schema wieder, das sich ebenso gut anf tierische
Samenzellen als aunf pflanzliche Pollenkirner beziehen kann., Bei
den Eizellen ist die Reifung im Prinzip ebenso und nur im Detail
insofern verschieden, daB von den 4 entstehenden Zellen 3 winzig
klein sind und als sogenannte Richtungskirper nicht mehr be-
fruchtungsfihig sind, wie aus der Fig. 2 8. 85 zn erkennen ist,
Es ist in nebenstehendem Schema angenommen, dab die Normalzahl
der Chromosomen sechs betriigt. In der reifefiihigen Geschlechts-
zelle finden sich somit 3 Chromatinelemente, von denen jedes aus
zwel Chromosomen, einem schwarzen und einem punktierten zu-
sammengesetzt ist. Ks ist hier nun angenommen, dal die erste der
beiden Reifeteilungen diejenige ist, in der die ganzen Chromosomen
voneinander entfernt werden, die Reduktionsteilung, In B sieht
man die Chromatinelemente in der Aquatorialplatte der (nur an-
gedeuteten) Teilungsfigur eingestellt. In C weichen aber zu jedem
Teilungspol entweder schwarze oder punktierte Chromosomen,.
DaBl hier nun ein jedes bereits wieder doppelt erscheint, ist eine
unwesentliche Besonderheit: die Teilong der Chromosome fiir die
zweite Reifeteilong wird so frith sehon angedentet; in vielen Fillen
geschieht das sogar schon auf dem Stadinm A. Die beiden aus
der ersten Reifeteilung hervorgegangenen Zellen haben somit
jede (D) die Hilfte der (lingsgespalten erscheinenden) Chromo-
somen, jede drei von den sechs Chromosomen, die den Zellen sonst
typisch zukiimen. Fig. 13 A, B, C zeigt dann den Verlauf der zweiten
Reifeteilung. Sie geht wie eine gewdihnliche Zellteilung vor sich,
bei der die einzelnen Chromosomen der Linge nach halbiert werden,
was ja schon vorher in der Verdoppelung in Fig. 12 C angedeutet
war. Diese sogenannte Aquationsteilung, deren Bedeutung iibrigens
bei dieser Darstellungsweise giinzlich unklar ist, hat fiir die weiteren
Betrachtungen keine Bedeutung. Das gesamte Interesse konzen-
triert sich anf die Reduktionsteilung, bei der die ganzen Chromo-
somen auf zwei Zellen verteilt werden,

Im Schema ist es nun so dargestellt worden, dali die eine
Zelle alle schwarzen, die andere alle punktierten Chromosome
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erhielt. Aber das fithrt zu der Frage, ob es denn gleichgiltig ist,
in welcher Weise die Verteilung erfolgt. Die Antwort kinnen wir
bereits auf Grund dessen geben, was wir oben erfubren. Wir
hirten, daB Boveri der Beweis gelungen ist, daB die verschiedenen
Chromosomen einer Zelle verschiedene Qualitit haben. Wir wissen
ferner, dalBl die Samenzelle mit ihrer Chromosomenhiilfte die gleichen
Eigenschaften zu tibertragen imstande ist, wie die Eizelle mit der
ihrigen. Denn bei der Bastardierung ist es meist giinzlich gleich-
giltig, welche von den Elternformen der Vater resp. die Mutter ist.
Aber auch jede reife Geschlechtszelle mufi allein in ihrer Chromo-
somenhiilfte simtliche Eigenschaften vertreten besitzen. Denn aus
einem Seeigelei entsteht bei kiinstlicher Parthenogenese der gleiche
Seeigel wie aus dem befruchteten Ei, und ein kernloses Seeigelei-
fragment, das befruchtet wird, also nur den Samenkern enthilt
(sozusagen miinnliche Parthenogenese) gibt ebenfalls eine richtige
Seeigellarve, obwohl in beiden Fiillen die Larve nur die halbe, also
reduzierte Chromosomenzahl besitzt. KEs mub also der reife Ei-
wie Samenkern simtliche Chromosomenarten, eine ganze ,Chromo-
somengarnitur® (Heider) besitzen. Das befruchtete Ei muff somit
jede Chromosomenart zweimal enthalten, nimlich einmal miitter-
licher, einmal viiterlicher Herkunft. Wenn sich also die Geschlechts-
zellen der kommenden Generation bilden, miissen sie ebenfalls zur
Hilfte viterliche, zur Hiilfte miitterliche Chromosomen enthalten,
die ihnen im Lauf der Zellgenerationen vom Ei her durch die ganze
" Entwicklung hindurch — die Keimbahn! — iberliefert wurden.
In der Synapsis vereinigen sich aber die Chromosomen paarweise;
in der Reduktionsteilung werden die Paare auf zwei Zellen verteilt;
jede der Zellen besitzt wieder alle Chromosomenarten, die vor der
Reifung doppelt vorhanden waren; von diesen stammte die Hilfte
von dem Vater, die Hilfte von der Mutter: Folglich kinnen die
beiden Chromosomen, die sich in der Synapsis vereinigten, nur je
ein viiterliches und je ein miitterliches Chromosom der gleichen
Qualitit gewesen sein!

Nun gibt es Objekte, bei denen die Verschiedenheit der
Chromosomen nicht nur in mithsamem Experiment erschlossen werden
kann, wo sie vielmehr dem Auge sichtbar ist. Nebenstehende
Fig. 14 gibt den Chromosomenbestand einer Wanze wieder, der
dentlich die verschiedene GriBe und Form der einzelnen Chromo-
somen zeigt und die Photographie Fig. 15 zeigt von einem anderen
Objekt, daB derartige Zeichnungen wirklich naturgetreu sind. Und
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in solchen Fillen wurde nun des ifteren festgestellt, daB jede
Grofenart von Chromosomen zweimal vorhanden ist. In der Ab-
bildung sind sie durch gleiche Nummern
gekennzeichnet. Nach der Psendoreduktion
in der Synapsis sind aber, wie wir wissen,
die Chromosomen paarweise zn Doppelele-
menten vereinigt, die nun wieder alle jene
Chromosomengrilien aufweisen. Es haben
sich somit je zwei gleichartige Chromo-
somen vereinigt. Nach dem vorhin ans-
gefiihrten konnen dies aber nur je ein vom Fig. 14. Chromosomen-
Vater und der Mutter stammendes gewesen bestand einer Wanze.
sein. Da nun in der Reduktionsteilung die 7' ¥t #wetmal vertreten.
Chromosomenpaare voneinander getrennt
werden, so ist damit auch gesagt, dal diese Teilung viterliche
und miitterliche Chromosomen trennt; der ganze ProzeB ist noch-
mals schematisch in neben-
stehender Fig. 16 erliutert,
in der viiterliche und miit-
terliche Elemente schwarz
resp. welll gezeichnet sind.
Wie Thnen Chromosomens
und Mendel-
nun Correns gspaitung.
ausfiithrlich anseinandersetz-
te, besteht der grifte Fort-
schritt, den die Erforschung
des Geschlechtsproblems in
der Neuzeit verzeichnen
konnte, in der engen Ver-
kniipfung mit den Mendel-
Fig. 15. Photogramm des Chromosomen- schen Vererbungsgesetzen.
bestandes einer Heuschrecke. Es ist eine der iiberraschend-

Die beiden ganz grofen Chromosomen liegen tiefer, der sten TﬂtS&EhEﬂ dEr ZEUf‘U‘l"‘
Partner des ganz kleinen in der Mitte, wird in der

Photographie von einem andemn verdeckt. Priparat von schung aber die, daB sie
D= B e loer. vermochte einesteils eine
hochinteressante  Parallele

zwischen Chromosomenverhiltnissen und Mendelschen Gesetzen
herzustellen und dann von der gleichen Seite her die Briicke
zum (Geschlechtsproblem zu schlagen. Fithren wir uns daher zu-

nichst kurz jenme chromosomale Betrachtungsweise der Bastard-
Correns u. Goldschmidt, Vererbung u. Bestimmung des Geschlechtes. 7




gesetze vor'). Angenommen, die Chromosomen sind die Triiger der
mendelnden Eigenschaften, und angenommen ein Chromosom bedinge
eine Einzeleigenschaft, dann konnen wir uns in folgender Weise ab-

1. -5

7 &

Fig, 16. Schematische Darstellung des Verhaltens viiterlicher und miitterlicher

Chromosomen bei der Reifeteilung.
4. Die befruchtete Eizelle: im Eikern die miitterlichen Chromosomen von 4 werschiedenen Griflen
{weld), im Samenkern die entsprechenden vaterlichen (schwarg), 1. Die Konjugation der Chromo-
somen in der Synapsis, 2. Die Reifespindel, 3. Die reifen Geschlechtszellen, Auns Goldschmidt.

1) Diese Parallele wurde zuerst von Sutton und Boveri durchgefiihrt.
Siehe: Sutton, W. 8., On the morphology of the chromosome group in Bra-
chystola magna, Biol. Bull. 4. 1902, Ders., The chromosomes in Heredity, ibid.
Boveri, Th., Ergebnisse iiber die Konstitution der chromatischen Substanz des
Zellkerns, Jena 1904, Heider, K., Vererbung und Chromosomen, Jena 1906.
Ziegler, H. E., Die Vererbungslehre in der Biologie, Jena 1905. Grégoire, V.,
Les fondements cytologiques des théories courantes sur 1'Hérédité mendélienne,
Ann, Boc. R. Zool. Malacal,, Belgique 42. 1907 und die zitierten Lehrbiicher von
Hiicker, Goldschmidt, Baur.



leiten, was mit den betreffenden Chromosomen bei einer Bastardierung
geschieht. Angenommen die Normalzahl bei den Bastardeltern sei
8 Chromosome, so haben ihre Geschlechtszellen als reduzierte
Zahl 4. Nehmen wir nun an, von diesen vieren bedinge eines bei
der Bastardmutter ein schwarzes Fell. Wir kinnen dann die drei
Chromosome der reifen Kizelle, die zn den anderen Eigenschaften
des Tieres gehoren, punktiert wiedergeben und das Schwarzfell-
chromosom schwarz. Der Bastardvater unterscheide sich von der
Mutter durch ein weiles Fell und habe dementsprechend auBer

Fig. 17.
1. Eizelle des Bastardelters A, 2. Samenzelle des Bastardelters a, 3. Die Befruchtung,
4. Chromosomenbestand des Bastardes Aa. Aus Goldschmidt.

den drei punktierten ein weiBes Chromosom. Die Geschlechts-
zellen der Elterngeneration sehen dann so aus, wie es Fig. 17 1, 2
zeigt. 3 gibt deren Vereinignng bei der Befruchtung wieder und
4 zeigt den Chromosomenbestand des Bastards in Fi. Fig. 18
stellt nun dar, wie in diesem Bastard die Reifung der Geschlechts-
zellen verlaufen muf. In der Synapsis vereinigen sich die homo-
logen viiterlichen und miitterlichen Chromosomen paarweise. ks
kommen somit drei punktierte Paare zusammen und natiirlich auch
das schwarze Fellfarbechromosom mit dem weiblen Vertreter der
entsprechenden Eigenschaft (a). So treten nun die Chromosomen-
paare in die Reduktionsteilung ein (b) und werden dort auseinander-

'F!
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geteilt, so dal jede Tochterzelle drei punktierte Chromosomen
erhiilt, die eine aber dazu ein schwarzes, die andere ein weilles (c).
Da aber die zweite Reifeteilung, die eine gewihnliche Zellteilung
darstellt, an dieser Verteilung nichts mehr iindert, so ist das End-
resultat, dab zwei Sorten von Geschlechtszellen entstehen: eine, die
in Bezug anf die Fellfarbe nur das schwarze Chromosom, eine,
die nur das weille enthiilt, d. h. mit anderen Worten nichts anderes

a. k

7
U

W @

4
ffﬁ’

Fig. 18. Reifung der Geschlechtszellen des Bastardes Aa.

a. Das Synapsisstadinm, b. Die Reifungaspindel, e. Die beiden rednzierten Geschlechtszellan nach
der 1. und d. die 4 Zellen nach der 2. Reifeteilung., Aus Goldschmidt.

als in Bezug auf jene Eigenschaften reine Gameten (d). Es werden
also von beiden Geschlechtern in F1 die zwei Sorten von Gameten
gebildet. Bei der Befruchtung zwischen zwel solchen Bastard-
individuen kiénnen sich somit die Geschlechtszellen auf vier Arten
zusammenfinden, wie es Fig. 19 zeigt. Entweder kommen zwei
Gameten mit schwarzen Chromosomen zusammen, oder die Samen-
zelle hat das schwarze, die Eizelle das weiBe Chromosom oder das
umgekehrte ist der Fall, oder endlich beide kopulierende Gameten
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haben das weifle. Nennen wir das schwarze Chromosom aber A,
das weille a, so haben wir hier ganz klar das Mendelsche Spaltungs-
verhéiltnis fiir Fe = AA:Aa:aA:aa.
Damit haben wir nun in Kiirze das Fundament ken- Anwendang aaf
: E die Geschlechis-
nen gelernt, anf dem die zytologische Betrachtung des pestimmung.
Geschlechtsproblems anfgebaut werden kann. Erinnern wir uns nun-
mehr an das, was Correns in seinem Vortrag iiber die Moglichkeit
einer einfachen mendelistischen Interpretation der Geschlechtsver-
erbung ausgefiihrt hat: Von der Tatsache ausgehend, daB die Riick-
kreuzung eines Bastards mit einer der Elternformen eine Nachkom-
menschaft ergibt, die im Verhiiltnis von 1 : 1, also zu gleichen Teilen,

Fig. 19. Die vier Miglichkeiten der Gametenkombinationen in der 2. Bastard-
generation. Aus Goldschmidt.?)

den Charakterdes Bastards und der Elternform zeigt, wurde dedunziert,
daB die Geschlechtsvererbung ebenfalls begreiflich wird, wenn man
annimmt, daB das eine Geschlecht Bastardnatur hat in bezug auf die
Bestimmungsfaktoren des Geschlechts, mit anderem Ausdruck hetero-
zygot ist, das andere dagegen in diesem Punkt rein, homozygot,
ist. Ubertragen wir diese Anschauung auf die Chromosomen, so
kimnten wir einem Chromosom ebenso die Eigenschaft minnliches
oder weibliches Geschlecht zuschreiben, wie oben die Kigenschaft
schwarzes oder weiBes Fell. Nehmen wir dann an, das minnliche
(Geschlecht sei das Bastardgeschlecht und zeichnen wieder schematisch
{hs ]".Lmnllfhkalts;l:hmrnmmm schwarz, das Weiblichkeitsehromosom

’} In 2 fehlt versehentlich in der ' Gamete das schwarze Chromosom!



— e

weib, so wiire der Chromosomenbestand der miinnlichen und weib-
lichen Zellen so, wie es Fig. 20 zeigt: jede weibliche Zelle besitzt
anler den gewiihnlichen Chromosomen noch zwei weibe ,, Geschlechts-
chromosomen®, jede minnliche Zelle aber ein schwarzes und ein
weilles. Nach unseren obigen Ausfiihrungen werden nun in der
Reduktionsteilung die homologen Chromosomen getrennt. Das weib-

Eltern

Fig. 20. Verhalten der Chromosomen bei der Riickkreuzung eines Bastards
mit einem der Eltern.

liche Geschlecht bildet somit ausschliefilich reife Geschlechtszellen
mit einem weillen Chromosom, das minnliche Bastardgeschlecht
aber mub zweierlel Samenzellen liefern, solche mit einem schwarzen
und solche mit einem weilen Chromosom. Aus der Befruchtung
entstehen dann wieder, je nachdem welche Samenzelle ein Ei
befruchtet, Individuen mit nur weiBen Chromosomen, also Weib-
chen, oder solche mit einem schwarzen und einem weiBen, also

Miinnchen.
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Und nun erhebt sich die Frage, ob zugunsten einer pie eschlechts-
solchen Interpretation irgendwelche morphologischen Tat- chromosomen.
sachen beigebracht werden kinnen. Wir haben in den schemati-
schen Figuren das in Betracht kommende Chromosomenpaar schwarz
und weil gezeichnet, ebenso wie bei den Fillen der Bastardierung.
(Ganz entsprechend kinnte die einzige Moglichkeit eines morphologi-
schen Nachweises der Richtigkeit jener Anschauungen nur darin ge-
geben sein, daB ein solches Chromosomenpaar irgendwelche sicht-
baren und typischen Differenzen aufwiese. Bei mendelnden Bastar-
den ist das nun bisher noch nie gelungen und es ist auch fraglich,

L LT -'l'.

Fig. 21. Chromosomengarnitur der Wanze Lygaeus.
¢ die minnliche, f die weibliche Garnitur, a die Chromogsomen in der REeduktionsteilung der
Samenzellen, b die Tochterplatten dieser Teilung, ¢ die Garnitur einer &, d einer 9-Zelle in
natlirlicher Lage. Nach Wilson,

ob es je gelingen wird. Denn in der iiberwiiltigenden Mehrzahl
der Fille ist die Chromosomengarnitur bei Formen, die einander
sehr nahestehen — und nur solche dienen zuerfolgreichen Mendel-
versuchen —, villig identisch. Wenn aber die grundlegende Er-
klirung der Geschlechtsvererbung aus den Bastardierungsgesetzen
richtig ist, dann sollte man erwarten, dafl, wenn iiberhaupt irgend-
wo, so bei der Geschlechtsvererbung ein Erfolg miglich sein
miibte: denn da dann eine jede zweigeschlechtige Fortpflanzung
eine Riickkreuzung ist und die Differenz der Geschlechter in ihrer
(Gesamtheit einen auBerordentlich umfangreichen Komplex von Er-
scheinungen bedeutet, so miiite in diesem Punkt quantitativ die
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ciinstigste Chance fiir ein positives Resultat liegen. Und in der
Tat wurde ein solches erreicht. Bleiben wir im folgenden
im logischen Gang unserer Darstellung ohne Riicksicht auf
die historische Entwicklung unserer Kenntnisse, die ganz anders
verlief,
s Umstehende Fig. 21 zeigt in einfachen Umribzeich-
Lygaenstypus. pyneen die Chromosomengarnituren einerWanze Lygaeus
turcicus und zwar ist ¢ die Garnitur einer minnlichen Zelle, d die
einer weiblichen. In e sind die ersteren, in f die letzteren nochmals
herausgezeichnet und nach homologen Paaren angeordnet und da er-
kennt man auf den ersten Blick, daB dem letzten nichts Besonderes
zeigenden Paar XX des Weibchens ein ungleich grolies Paar XY
des Minnchens entspricht. Da haben wir
also beim Minnchen ein Chromosomenpaar,
das sich nicht nur wie in obigen Schemen
als schwarz und weill theoretisch unter-
scheiden liBt, sondern an dem man eine
Verschiedenheit wirklich sieht. Dies Paar
aber verhilt sich in Wirklichkeit genan
s0, wie wir es oben fiir die Riickkrenzung
im Schema dargestellt haben: In der Sy-
.98, Bliviigramn des na,psis:-: des Méi'.m.whens konjugiert das gru‘ﬁe
Chromosomenbestandes von o= Mit dem kleinen Y-Chromosom und dies
Lygaeus vor d. Reifeteilung.  ungleiche Paar tritt dann aunf das deut-
Aufien 6 Doppelehromesomen,  Jjphgte hervor, wie das Photogramm Fig. 22
innen das grobe X- und das kleine S g =
Y-Cliromosom. zeigt. In der Reduoktionsteilong mull es
Priparat von Dr. Buchner  danp ebenso, wie wir es oben fiir das
schwarze und weille postulierten, so ver-
teilt werden, dab eine Zelle das grofle X, die andere das kleine
Y-Element erhilt, wie es in Fig. 21, a und b dargestellt ist.
is gibt also dann zweierlei Spermatozoen in bezug auf ihren
Chromosomenbestand,; solche, die anler der ibrigen identischen
Garnitur ein X-Element besitzen und solche, die ein Y-Element
enthalten. Da die weiblichen Zellen eine ganz normale Doppel-
garnitur enthalten, so ergibt auch die Reduktion eine normale
Garnitur, die in allen Eiern gleich ist und aus einem X-Element
und den iibrigen Chromosomen besteht. Es ist nun klar, daBl die
Befruchtung ganz analog unserem obigen Riickkrenzungsschema
(Fig. 20) verlinft, wobei das Y-Element dem schwarzen Chromo-
som entspricht und je nachdem welche Spermien befruchten, be-
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fruchtete Eier und also auch Individuen entstehen, welche auBer
der iibrigen Doppelgarnitur zwei X-Elemente haben, und zur anderen
Hiilfte solche, denen ein X- und ein Y-Element zukommt. Da sich
ersteres aber als die weibliche Chromosomendotierung, letzteres
als die minnliche erwiesen hatte, so ist der Schluli naheliegend,
dall hier wirklich die morphologischen Grundlagen der Geschlechts-
vererbung aufgedeckt sind: das Y-Element wiire der Triiger der
miinnlichen (eschlechtseigenschaften, das X-Element das der weib-
lichen, so daB in der Tat sichtbar das weibliche Geschlecht homo-
zygot weiblich-weiblich (X-X) wiire, das miinnliche aber hetero-
zygot miinnlich-weiblich (Y-X). In Fig. 23 ist dieser ganze Chro-
mosomenzyklus in einem iibersichtlichen Schema zusammengestellt.

Wiire dieser Fall des Lygaeus nun der typische, so wiire
das Problem gelist und das Bild nur noch im einzelnen zun er-
giinzen. Leider ist das aber nicht der Fall, eine Tatsache, die
viele Forscher dazu gefithrt hat — ich selbst gehorte frither zu
ihnen — anzunehmen, dall die mit der Vererbung des Geschlechts
zusammenhiingenden zelluliren Befunde mit den im Experiment
gefundenen Resultaten nicht zusammenzubringen sind. Diese ent-
scheidende Schwierigkeit besteht aber darin, daB in zahlreichen
Fillen das Y-Chromosom ganz fehlt, im minnlichen Geschlecht
also das X-Chromosom keinen Partner hat. Im Y-Chromosom
sollte aber doch der Minnlichkeitsfaktor sitzen, der ja nun gleich
Null wiire. Das geht nicht und wir scheinen uns somit anf einem
falschen Weg zn befinden. Trotzdem bestehen aber die genannten
und viele weitere zelluliire Tatsachen. Verschaffen wir uns daher,
ehe wir weitere Versuche unternehmen die Tatsachen zu deuten,
zuniichst einen Uberblick iiber die Gesamtheit der betreffenden
zelluliren Befunde und kehren dann erst wieder zn ihrer Inter-
pretation zuriick.

Wir waren, um den Anschlull an die chromosomale Der
Interpretation der Mendelschen Gesetze herzustellen, von Frotenoriypus.
dem Lygaeus-Typus der geschlechtsbestimmenden Chromosomen aus-
gegangen. Nicht dieser ist aber der zuerst entdeckte nund auch ver-
breitetste, sondern jener andere Typ, bei dem das X-Chromosom
keinen Partner hat, das miinnliche Geschlecht somit eine ungerade
Chromosomenzahl besitzt. Man nennt ihn auch nach einer der von
Wilson studierten Wanzen den Protenortypus'). Neuerdings hat

) Die Geschlechtschromosomen wurden zuerst von Henking bei Wanzen
gefunden, Paulmier, de Sinéty und Montgomery brachten weiteres Material
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sich gezeigt, dal er sich am klarsten bei manchen Nematoden
aufzeigen lillt und unter diesen findet sich auch das schinste
Objekt, das mir bekannt ist, bei dem sich in absolut einwandfreier
Weise die ganze Chromosomengeschichte verfolgen liBt, der von
Mulsow?) untersuchte Parasit der Forelle Ancyracanthus
cystidicola. Fig. 24 illustriert halbschematisch in gleicher
Darstellungsweise wie beim Lygiiustypus diesen Fall. Der rechte
Kreis gibt den weiblichen Zyklus, der linke den minnlichen
wieder, am Berithrungspunkt beider Kreise liegt die Befruchtung.
1 zeigt auf der rechten Seite das weibliche Tier mit einer Urei-
zelle (im Ovar), die 12 Chromosomen enthilt. Die in Wirklich-
keit nicht unterscheidbaren beiden X-Elemente sind rot gezeichnet.
2 zeigt die Ovogonie- oder Ureizelle nochmals als Ausgangspunkt
der Ovogenese. Zwischen 2 und 3 liegt die Synapsis mit der
paarweisen Konjugation der Chromosome, die wihrend der Wachs-
tumsperiode (3) unsichtbar werden und erst zu Beginn der Reife-
teilungen sich als 6 zweiwertige, also paarweise vereinigte Elemente
wieder zeigen (4). Die erste Reifeteilung (5) entfernt dann aus
dem Ei 6 ganze Chromosome in den 1. Richtungskirper, wihrend
die 2. Reifeteilung (6) jedes der iibrig gebliebenen Chromosome
der Linge nach halbiert und die Spalthilften verteilt. In dem
reifen Ei (7) findet sich somit die reduzierte Zahl von 6 Chromo-
somen, dazn aber das rote X-Element, und zwar trifft dies fiir alle
fier zu. Das minnliche Tier aber, Fig. 1 links, besitzt in den
Ursamenzellen seines Hodens nur Zellen mit 11 Chromosomen,
darunter ein unpaares X-Element (2). Wenn diese nun in der
Synapsis konjugieren, erhilt das rote X-Chromosom keinen Partner,

bei; das Verdienst, die Beziehung zur Geschlechtsbestimmung erkannt zu haben,
gebiihrt Me Clung, wenn auch seine Interpretation der Zahlenverhiiltnisse sich
als irrig erwies. Mib Stevens und E. B. Wilson legten dann die Grundlagen
unserer jetzigen Anschauungen, die von beiden, vor allem durch die bewunderns-
werte Einzelarbeit Wilsons weiter ausgebaut wurden, Wilson hat auch die
theoretische Verwertung der Tatsachen wesentlich gefirdert. Die bereits sehr um-
fangreiche Spezialliteratur wurde in jiingster Zeit von mehreren Seiten zusammen-
gestellt. Dort ist die Literatur im einzelnen nachzuschlagen, von der hier nur
zitiert wird, was im Text besonders erwihnt wird, Die Zusammenfassungen sind:
Schleip, W., Geschlechtsbestimmende Ursachen im Tierreich, Ergebn. Fortschr.
Zool. 8. 1902. Hertwig, R., Uber den derzeitigen Stand des Sexualitiitspro-
blems, Biol. Zentralbl. 82. 1912. Gro8, J., Heterochromosomen und Geschlechts-
bestimmung bei Insekten, Zool. Jahrb. V. 32. 1912 (Abt. allg. Zool.).

N Mulsow, K., Der Chromosomenzyklus bei Ancyracanthus cystidicola
Rud., Arch. f. Zellforschg. 9. 1912.
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bleibt einwertiz und hier in in der Spermatogenese deutet es diese
seine Besonderheit anch noch dadurch an, dab es im folgenden
Ruhekern (3) getrennt erhalten bleibt. Fiir die Vorbereitung zur
1. Reifeteilung stehen somit 5 doppelwertige Elemente zur Ver-
fiigung und das einwertize X-Element (4). Die erste Reifeteilung
teilt dann die Paarlinge auf die beiden Tochterzellen auseinander,
das unpaare X-Element wandert aber ungeteilt zn einem Pol (5),
wobei es durch isolierte Lage in der Spindel wieder seine Be-
sonderheit kennzeichnet. (Zum Vergleich sei an dieser Stelle gleich
eine Photographie Fig. 25 eingeschaltet, die von einem ganz an-
deren Objekt, einer Henschrecke, den ganz analogen Vorgang zeigt,

Fig. 25. Drei Samenzellen einer Heuschrecke in der Reifeteilung.
Das X-Chromosom (Pfeil!) eilt der Teilupg voraus. Priparat von Dr. Buchner.

niimlich wie in der 1. Reifeteilung das X-Chromosom ungeteilt zn
einem Pol wandert, was 3 nebeneinanderliegende Zellen gleich-
zeitig zeigen. Dies Objekt eignet sich durch seine grofien Zellen
besser zur photographischen Wiedergabe). KEs entstehen also
2 Spermatozyten 1. Ordnung, von denen die eine 5 Chromosomen,
die andere 6, nimlich 5 gewihnliche und ein X-Element enthiilt.
Die 2. Reifeteilung (6) LiBt dann jede dieser Zellen sich mit einer
gewthnlichen Mitose teilen und so entstehen 4 Spermatiden, von
denen zwei 5, und zwei 6 Chromosomen besitzen. Bei diesem
schiinen Objekt bleiben diese 4 Spermatiden nun durch ein Zytophor
verbunden und kinnen in diesem Zustand isoliert werden und zur
Herstellung eines so iiberaus beweisenden Mikrophotogramms dienen,
wie es Fig. 26 wiedergibt.
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Da nun dieses Objekt auch noch den Vorzug hat, daB die
Spermatide sich kaum mehr veriindert, bis sie ein befruchtungs-
fihiges Spermatozoon wird und die Chromosomen auch noch
weiterhin sichtbar bleiben, so liBit sich der entscheidende Punkt
nun auch beobachten: nimlich daB die Hiilfte der Eier von einem
Spermatozoon mit 6 Chromosomen = 5 4 X befruchtet wird (8a),
die andere Hiilfte aber von einem solchen mit nur 5 Chromosomen

Fig. 26. Photogramm eines Zytophors von Ancyracanthus mit den 4 aus den

Reifeteilungen hervorgegangenen Spermatiden: zwei mit 5, zwei mit 6 Chromo-

somen. (Die Unsauberkeiten sind in der Platte.) Boraxkarmin - Totalpriiparat
von Dr. Mulsow.

(8b). Da der Eikern in jedem Fall 6 Chromosomen enthiilt, zeigen
die befruchteten Eier im Vorkernstadinm (9) wie in der ersten
Furchungsspindel (10) und allen weiteren Furchungskernen (11)
entweder 12 = (5 4 X) 4 (5 4- X) Chromosomen und das gibt eben
Weibchen (rechts) oder 11 = (5 4+ X) + 5 Chromosomen und das
gibt die Minnchen links. TUnd da nun gerade bei Nematoden
eine ausgesprochene Keimbahn existiert, d. h. die Geschlechts-
zellen und ihre Chromosomen in ihrer Herkunft aus der sich
teilenden Eizelle sich Zellteilung fir Zellteilung bis zn den Ur-
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geschlechtszellen in den Keimdriisen hin verfolgen lassen, so ist
damit der ganze Chromosomenzyklus geschlossen.

In so eklatanter Weise, wie es Mulsow an diesem Ideal-
objekt nnd Gulick?) nahezu ebenso bei anderen Nematoden ver-
mochte, lilt sich nun der Chromosomenzyklus weder fir den
Lygaeus- noch Protenortypus immer verfolgen. Im allgemeinen
kennt man nur die Verhiiltnisse der Spermatogenese mit der
Bildung der beiden Spermatozoenarten und die zugehirige weibliche
Chromosomengarnitur genau. Nur fiir einige Wanzen vermochte
Morrill®) aunch Eireifung, Befrnchtung und Embryonalentwicklung
einigermaBen zu analysieren. Die Ubereinstimmung der Befunde
ist eine derartige, daB nur extremster Skeptizismus bezweifeln
kinnte, daB der Chromosomenzyklus da, wo er nur etappenweise
festgestellt ist, nicht genau so verlaufen sollte, wie bei den Nema-
toden, wo er sozusagen Zelle fiir Zelle feststeht.

Mit diesen 2 Haupttypen ist die Mannigfaltigkeit Der
nun noch nicht erschipft. Als 3. Typus mub niimlich noch Asearistypus.
eine Variante dieses Protenortypus aufgefiihrt werden, die Boveri zu-
erst bei Ascaris megalocephala fand, und die, ohne prinzipiell von
dem eben beschriebenen Typ abzuweichen, doch eine grofie theoreti-
sche Bedeutung beanspruchen darf. Das Wesen dieses Ascaristyps
ist das, dal das X-Chromosom in der Regel mit einem der gewihn-
lichen 4 Chromosome vereinigt ist und dadurch schwer oder gar nicht
zur Beobachtung kommt. Denn es ist selbst hier sehr klein und
seine Vereinigung mit einem gewdihnlichen, bei Ascaris sehr langen
Chromosom, veriindert dieses nicht wesentlich. Scheinbar ist also
gar kein X-Chromosom vorhanden: gelegentlich aber, aus unbe-
kannten Ursachen, trennt es sich von seinem gewihnlichen Partner
und erscheint dann als ein kleines besonderes Element, das sich
bei den Reifeteilungen genan wie das friither beschriebene X-Chro-
mosom verhilt. Fig. 27 gibt eine schematische Darstellung dieses
Typus, wobei das mit einem gewihnlichen Chromosom ver-
schmolzene X-Element schwarz dargestellt ist. Die oben in
Fig. 2 S. 81 bereits gegebene Abbildung der Reifeteilungen des Eis
dieses Wurms zeigt, dald fiir gewdhnlich nichts auf Anwesenheit
gines solchen Elementes dentet. In Fig. 28 gehen wir aber ein

Y Gulick, A, Uber die Geschlechtschromosomen bei einigen Nematoden,
Arch. f. Zellforschg., V. 6, 1911.

%) Morrill, C. V., The chromosomes in the oogenesis, fertilisation and
cleavage of Coreid Hemiptera, Biol. Bull,, 19, 1910.
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solches Reifungsstadium, entsprechend Nr. 3 in Fig. 2 wieder, bei
dem das X-Chromosom getrennt in Erscheinung tritt und sich
genan so verhiilt, wie bei allen Objekten des Protenortypus, d. h.
also in alle Eier gelangt, wiihrend es bei den Reifeteilungen der
Samenzellen nur in eine Hiilfte dieser kommt.

Echinustypas Diesen 3 Typen war es gemeinsam, daB stets 2 Sorten
und Varlanten. vop Samenzellen gebildet wurden, die sich durch ihren

Fig. 28. Reifung der Geschlechtszellen von Ascaris bei abgetrenntem X-Chromosom.
a im Ei, b in der Samenzelle, ¢ die Samenzells vor der Reifung mit 2 gewihnlichen Tetraden
und der Dyade des X-Chromosoms. Nach Boring und Edwards.

Chromosomenbestand unterschieden, derart, daB die mit einem Minus
ausgestattete Samenzelle bei der Befruchtung Minnchen, die mit
einem Plus ausgeriistete Weibchen erzengen mulite. Das weibliche
Individuum bildete also bloll eine Art Geschlechtszellen, war mit
einem Terminus Wilsons das monogametische Geschlecht, das
méiinnliche Tier aber bildete zweierlei Samenzellen und war somit
das heterogametische Geschlecht. Correns hat Thnen nun schon
ausgefithrt, wie gewisse Experimentaltatsachen es verlangen an-
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zunehmen, dall in manchen Zellen das weibliche Tier zweierlei
Gameten bildet, also heterogametisch ist, das Minnchen aber mono-
gametisch erscheinen muB. Man hat geglaubt, einen solchen Fall
auch zytologisch nachgewiesen zu haben (Baltzers Echinustypus),
da er aber durch nenere Untersuchungen wieder schwankend ge-
worden ist'), so sei er vor der Hand als noch nicht mit Sicher-
heit nachgewiesen betrachtet?).

Nur kurz sei noch daranf hingewiesen, dal innerhalb der
beiden Haupttypen (Protenor- und Lygaeustyp) noch zahlreiche
Varianten beschrieben sind und jedenfalls auch weiterhin noch
aufgefunden werden, die, ohne eine prinzipiellle Bedeutung zu
haben, in ihrer Mannigfaltigkeit
scheinbar Komplikationen darstel-
len, in Wirklichkeit aber zeigen,
wie auch bei aller Einzelverschie-
denheit stets das gleiche Prinzip
durchgefiihrt ist: hie digametisches,
hie heterogametisches Geschlecht®).
Diese Varianten sind im grofen
ganzen quantitativer Natur (Fig. 29):
Das X-Chromosom ist riesig groll,
ebenso groli wie die gewdhnlichen
Fig. 20b. Samenzelle einer Hea-  Chromosomen oder kleiner bis win-
schrecke mit besonders auffallenden  zjg; es ist einfach oder aus Stiicken
groben X-Chromosomen. Nach de  ger Linge oder Quere nach zusam-

faEL mengesetzt oder es besteht sogar
aus einer ganzen Gruppe von Kirperchen, die stets in typischer
Weise angeordnet auftreten. Wir kinnen uns eine Einzelbeschrei-

) Baltzer, F., Die Chromosomen von Strongylocentrotus lividus und
Echinus microtuberculatus, Arch. Zellforschg., 2, 1909, Dagegen: Tennent, D. H,,
A heterochromosome of male origin in Echinoids, Biol. Bull. 21, 1911. Ders.,
Studies in eytology Journ. exp. Zool. 12, 1912,

*) Inzwischen ist es zu meiner Freude meinem Schiiler Herrn Seiler
gelungen, bei einem Schmetterling, Phragmatobia fuliginosa die weibliche Hetero-
gametie einwandfrei festzustellen (wahrscheinlich auch bei anderen Arten). Da,
wie wir spiter sehen werden, die experimentellen Forschungen gerade hei den
Schmetterlingen die weibliche Heterogametie erfordern, ist dies Resultat eine sehr
wichtige Bestitigung der Richtighkeit des ganzen Gebiiudes.

% Die Kenntnis dieser Varianten wird hanptsichlich Wilson und seinen
Schiilern verdankt. Siehe Lit. bei Wilson, E. B, The sex chromosomes, Arch.
mikr, Anat. 77, 1911 und Schleip, l. e. Ferner zahlreiche Arbeiten wvon
Stevens und Montgomery.
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bung all dieser Dinge sparen und aunf die betreffende Literatur
wie auf die erwihnten Zusammenfassungen verweisen, sie indern
Ja nichts am Hauptbild.

An diese elementaren Tatsachen kniipfen sich nun eine Reihe
von Fragen, wenn wir uns zuniichst nur an die morphologischen
Tatsachen halten. Die erste ist natiirlich die, wie weit die mit-
geteilten Befunde ein Recht auf Allgemeingiiltigkeit haben. Noch
vor wenigen Jahren konnte man sagen, daB es sich vielleicht blof
um Besonderheiten gewisser Insekten handle. Jetzt ist die gleiche
GesetzmiiBigkeit fiir so viele verschiedene Tiergruppen nachgewiesen,
denen sich stindig neue Beispiele hinzugesellen, dab an ihrer All-
gemeingiiltigkeit nicht mehr gut gezweifelt werden kann., Nur fiir
das Pflanzenreich fehlen noch villig wirklich einwandfreie Befunde
in dieser Richtung, wenn auch nene Angaben von Nawaschin')
anf die Moglichkeit eines Nachweises hindeuten. Mit dieser Fest-
stellung soll nun natiirlich nicht gesagt sein, dali bereits alles klar
sei; im Gegenteil, es sind noch sehr viele Punkte der Aufklirung
bediirftiz, wie es besonders von Gross® — unserer Ansicht nach
allerdings mit seiner Kritik weit iiber das Ziel hinansschieBend —
betont wurde. Doch sind das alles Spezialfragen, wie etwa die
Frage, warum nahe verwandte Formen sich im Einzelverhalten des
X-Chromosoms so sehr unterscheiden kinnen, was gewisse andere
abweichende Chromosomenkomplexe, die sich besonders bei Insekten
als Mikrochromosomen und iiberzihlize Chromosomen finden, be-
denten, was das Vorhandensein oder Fehlen des y-Chromosoms
besagt, womit das in gewissen Stadien von dem der iibrigen
Chromosomen abweichende Verhalten der x-Elemente wie Nicht-
auflisung in der Synapsis, Nachhinken bei der Teilung, Bildung
eines eigenen Kernblischens nach der Teilung, gelegentliche fir-
herische Differenzen und vieles andere, zu bedeuten hat. Diese
und manche andere Fragen miissen zweifellos noch gelist werden,
aber das Prinzip scheint doch nunmehr wirklich festzu-
stehen, nimlich, dab ein Geschlecht in bezug auf die Chro-
mosomen heterogametisch, das andere monogametisch ist.

Eine zweite sehr wichtige Frage ist die, ob das Prinzip nicht
versagt, wenn es auf kompliziertere Sexunalverhiiltnisse angewandt

1) Nawaschin, 8., Uber eine Art der Chromatindiminution bei Trades-
cantia virginica, Ber. deutsch. bot. Ges. 29, 1911,

*) Gross, J., Heterochromosomen und Geschlechtsbestimmung, Zool. Jahrb.
32, 1912 (allg. Abt.).

Correns u. Goldschmidt, Vererbung u. Bestimmung des Geschlechtes. 8
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i werden soll, wie Hermaphroditismus oder gar typi-

aat Falle mit Schen  Weehsel verschiedener Fortpflanzungsarten.
G'—:::'::;“* Gerade in diesem wichtigen Punkt hat es aber seine
Feuerprobe in glinzendster Weise bestanden. Zwei

Objekte sind es, die zn durchauns iibereinstimmen den Resultaten
eefithrt haben, einerseits Blattlinse und Rebliiuse aus den Gat-
tungen Aphis und Phylloxera, sodann der Nematode Angio-
stomum nigrovenosum?'). Bei den Blattliusen folgen sich
in der Regel zahlreiche parthenogenetische Generationen von
ausschlieBlich Weibehen, dann werden aber plitzlich miinnliche und
weibliche Individuen erzeugt. Aus den belruchteten Eiern solcher
(eschlechtsweibchen entstehen dann aber stets nur wieder weib-
liche Tiere. Dieser Zyklus besitzt seine villige Parallele in dem
Verhalten des Chromatins der Geschlechtszellen. Zuniichst steht
fest, daB weibliche und ménnliche Tiere einen differenten Chromo-
somenbestand haben z. B. bei Aphis saliceti das % 6, das o' 5
Chromosomen (Fig. 30 oben). Demnach besteht die reduzierte Zahl
beim © aus 3 Chromosomen, beim " aber miissen zwei Sorten von
Spermien gehildet werden, solche mit 3 und solche mit 2 Elementen
(Fig. 30, 2—4). Kimen diese zur Befruchtung, so miillten zur
Hiilfte Weibchen, nimlich 3 -+ 3 und zur Hilfte Minnchen,
nimlich ans 3 4+ 2 Chromosomen gebildet werden. Tatsfichlich
entwickeln sich aber aus befruchteten Eiern nur Weibchen mit
6 Chromosomen. Die Geschichte der Spermatozoen zeigt warum!
In der ersten Reifeteilung wird zwar richtig die Verteilung so
vorgenommen, daB eine Zelle 3, die andere 2 Chromosomen
erhiilt. Die letztere aber, die somit minnchenerzeugende Sper-
mien liefern sollte, ist von Haus aus schon kleiner und geht
dann aunch zngrunde (Fig. 30, 5), kommt also nie zur Befruch-
tung und deshalb entstehen eben aus befruchteten Eiern nur
Weibchen, Dali auns parthenogenetischen Eiern in der Regel
ebenfalls nur Weibchen entstehen, ist zellulir ohne weiteres durch

Y yvon Baehr, W. B, Die Oogenese bei einigen viviparen Aphiden usw.,
Arch. f. Zellforschg. 3, 1909. Morgan, T. H.,, A biological and cytological
study of sex determination in Phylloxerans and Aphids, Journ. Exp. Zool. 7,
1909. Ders., The Elimination of the sex-chromosomes from the male-producing
eggs of Phylloxerans, Journ. Exp. Zool 12, 1912. Stevens, N. H., A study
of the germ-cells of Aphis rosae and Aphis oenotherae, Journ. exp. Zool. 2.
Boveri, Th.,, Uber das Verhalten der Geschlechtschromosomen bei Hermaphro-
ditismus, S. B. Phys. med. Ges. Wiirzburg 1911. Sechleip, W., Das Verhalten
des Chromatins bei Angioftomum nigrovenosum, Arch. f. Zellforschg. 7, 1911.
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die Tatsache gegeben, daB sie keine Reduktionsteilung erfahren
und so immer ihre weibliche Chromosomenzahl beibehalten. Schwie-
riger ist die Frage, wieso nun trotzdem aus unbefruchteten Eiern
der sogen. sexuparen Individuen doch beide Geschlechter hervor-
gehen konnen. Sicher ist, dal solche Eier sich auch mit der
minnlichen oder weiblichen Chromosomenzahl entwickeln: es muli
also in den Minncheneiern bei oder vor Beginn der Entwicklung
ein Chromosom verschwinden. Wie das geschieht, steht fiir jene
Aphiden noch nicht fest, wohl aber fiir eine Phylloxera'): bei der
Bildung des einen Richtungskirpers der parthenogenetischen Miinn-
cheneier geht ein Chromosom ganz in den Richtungskirper hinans,
so dali an Stelle der weiblichen Zahl 6 die miinnliche Zahl von
5 Chromosomen im Ei zuriickbleibt (Fig, 30, o° Sexupare und « Ei),
Es stimmen also die zytologischen Tatsachen, die in Fig. 30 zu
einem Schema znsammengestellt sind, in ansgezeichneter Weise
mit dem abgeleiteten Prinzip iiberein.

Und das gleiche gilt fiir den anderen Fall, den Nematoden
Angiostomum nigrovenosum?®). Bei diesem findet ein regel-
mibiger Wechsel zwischen einer getrennt geschlechtlichen, frei-
lebenden und einer zwittrigen, parasitischen Generation statt. Aus
den befruchteten KEiern der getrennt geschlechtlichen Form ent-
stehen also stets Zwitter und umgekehrt. Die Weibchen der
vetrennt geschlechtlichen Generation besitzen 12 Chromosomen,
die in den Reifeteilungen auf 6 reduziert werden. Die Miinnchen
haben deren 11, so dall Spermatozoen mit 6 und solche mit 5
Jlementen gebildet werden. Die zwittrige Generation enthiilt aber
stets 12 Chromosomen, die Spermien mit 5 Chromosomen sind also
nicht zur Befruchtung gelangt. Die Zwitter haben also weibliche
Chromosomenzahl und erscheinen auch in ihren iuBeren Charak-
teren als Weibchen. Thre Eier sind dann auch wieder nach der
Reifung mit 6 Chromosomen ausgestattet. In den Ursamenzellen
findet sich zwar auch die weibliche Zahl von 12 Chromosomen,
aber eines davon zeigt bereits Besonderheiten, aus denen hervor-
eweht, dafl es dem Untergang geweiht ist. Es macht zwar anch
die Reifeteilungen mit und kommt sodann in die Hilfte der Sper-
matiden, wird aber nicht in deren Kern einbezogen und geht
zugrunde, so dafl nun wieder zweierlei Spermien, solche mit 6 und
- golche mit 5 Chromosomen gebildet werden. Beide befruchten und
) Morgan, a. a. O.

%) Boveri u. Schleip, a. a. O.
oE
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erzeugen somit Weibchen und Minnchen. Auch fiir diesen Fall
ist in Fig. 31 eine schematische Darstellung gegeben.

Liicken. Zu den ungewdhnlichen Fortpflanzungsverhiltnissen,
an denen das Prinzip nachgepriift werden miiBte, gehirt vor allem der
reine habituelle Hermaphroditismus. Die Angaben sind in dieser
Richtung aber noch zu spiirlich, um hier angefiihrt zn werden®).
Ferper gehioren hierher jene Fiille, bei denen auns Parthenogenese
oder Befruchtung stets nur ein Geschlecht entsteht, wie das eftwa bei
Hymenopteren und Rotatorien der Fall ist, wo ein und dasselbe
Ei unbefruchtet ein Minnchen liefert, befruchtet aber ein Weib-
chen. Da sich in diesem Falle das parthenogenetische Miinnchen
mit. der halben Chromosomenzahl, das Weibchen aber mit der
canzen entwickelt, so kinnte man dieser Tatsache allein die Ge-
schlechtsbestimmung zuschreiben. Nun besteht aber gerade bei
solchen Hymenopteren die Tatsache, dafi die Reifeteilungen der
Samenzellen so verlaufen, dalb ein Teil der entstehenden Tochter-
zellen zugrunde geht. Das dentet daranf hin, daB vielleicht hier
ebenso wie bei den Aphiden nur weibchenbestimmende Spermato-
zoen erhalten bleiben. Bis jetzt ist es aber leider noch nicht
gelungen, fiir diese Fillle Tatsachen zu eruieren, die eine gute
Einordnung in das sonst so klare Prinzip gestatten. Aunch die
Verhiiltnisse im Pflanzenreich wiiren hier anzuschlieBen, wo wenig-
stens stellenweise eine Beziehung zwischen normaler und redu-
zierter Zahl der Chromosomen und Geschlecht zun konstatieren ist.
So interessant die betreffenden KExperimentalergebnisse auch sind,
so wenig haben sie bisher der zytologischen Betrachtung eine
Handhabe gegeben®).

Endlich bleibt noch eine sehr wichtige Miglichkeit, die Rich-
tigkeit der Grundtatsachen zun priifen, eine Méglichkeit, die sich
allerdings ebenso sehr aul die ganze Chromosomenlehre bezieht.
Wir wissen, daB sich nahe verwandte Arten in der Gestaltung
ihrer (seschlechtschromosomen unterscheiden konnen. Ist das
méinnliche das heterogametische Geschlecht, besitzt also nur ein x-
Chromosom, so mub dieses von der Mutter herstammen. Im

1 Zarnik, B., Uber den Chromosomenzyklus bei Pteropoden, Verh.
Deutsche Zoolog. Ges. 1911. Demoll, K., Die Spermatogenese von Helix po-
matia, Zool. Jahrb. Leipz. 15, 2. Bd. 1912

") Diskussion der Literatur siehe bei: Strasburger, E, Die geschlechts-
bestimmenden Ursachen, Jahrb. wiss. Bot. 48, 1910. Hertwig, R., Uber den
derzeitigen Stand des Sexualititsproblems, Biol. Centralbl. 32, 1912,
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Bastardminnchen darf man daher nar den Geschlechtsehromosomen-
typ der Mutter finden. Guver') untersuchte nun die Spermio-
genese eines minnlichen Bastards zwischen Perlhuhn und Hahn.
Ersteres hat kommafirmige x-Chromosomen, letzterer U-firmige.
Im Bastard warden aber wie erwartet nur kommafirmige gefunden.
Ein weiblicher Bastard, der dann ein komma- und ein U-firmiges
haben miibte, kam aber noch nicht zur Beobachtung. Und ganz
analoge Beobachtungen konnte Tennent (a. a. 0.) bei Seeigel-
bastarden erheben.

An den Schiufi dieser kurzen Ubersicht der Hauptbefunde
kinnen wir nunmehr den Satz stellen, dafi durch die Entdeckung
der Tatsache, dab ein Geschlecht in bezug anf bestimmte Chromo-
somen digametisch, das andere in gleicher Beziehung monogametisch
ist, in der Tat eine ausreichende zellulire Basis fir das Problem
der Vererbung und Bestimmung des Geschlechts geschaffen ist.
Wir diirfen dabei natiirlich nicht vergessen, dab dabei
nur ein grobmaterielles Substrat, ein Mechanismus anuf-
gedeckt ist. Was die Maschine in Gang bringt und wie
sie im einzelnen arbeitet, ist eine weitere Frage. Bleiben
wir nun aber zunichst bei dem elementaren Heterogametie-Mono-
gametie-Mechanismus, so sind wir jetzt an dem Punkt angelangt,
an dem wir unsern alten Faden, die Beziehungen zwischen Chromo-
somen nnd Vererbungslehre, wieder anfnehmen kénnen.

Wir hatten gesehen, daB man bei dem Versucl, qeschlechs-
die Mendelsche Vererbungsformel fiir das (Geschlecht c"““.‘::'"“‘-“
auf die Chromosomen zu iibertragen, auf eine Schwie-  geschlechts-
rigkeit stiBt. War das eine Geschlecht heterozygo- — faktoren.
tisch und das andere homozygot, so mubte in ersterem analog
dem Fall irgend eines anderen Bastards ein differentes Chromo-
somenpaar vorhanden sein, wie oben aunsgefithrt wurde. Mit dem
Lygaeustypus wiire diese Moglichkeit anch gegeben gewesen, bei
dem Protenortypus aber ging es nicht, da hier das X-Chromosom iiber-
haupt keinen Partner hat. Diese Schwierigkeit ist nun nur eine
scheinbare, sie bernht daranf, dafl wir uns einer Darstellungsweise
bedient haben — und zunichst anch bedienen mubten — wie man
sie nrspriinglich fiir mendelistische Fragen beniitzte, die aber jetzt
einer besseren gewichen ist. Wir haben von einem Minnlichkeits-
und einem Weiblichkeitsfaktor gesprochen, die sich als Merkmals-

‘j-Er;rar, M., Modifications in the testis of Hybrids from the Guinea
and the common fowl, Journ. Morphol. 23, 1912,
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paar ebenso gegeniiberstehen sollten wie etwa schwarze und weilie
Haarfarbe. Es hat sich nun als ein wesentlicher Fortschritt er-
wiesen, bei dem Stodinm von Bastardierungen einem positiven
Merkmal sein Fehlen als Partner gegeniiberzustellen: also dem
Faktor schwarz steht nicht weill, sondern .kein Schwarz® gegen-
iiber (Batesons presence-absence-Theorie). Auf die Chromosomen
iithertragen wiirde daher in obigem Schema Fig. 20 nicht ein
schwarzes und ein weiles Chromosom als Paar einander gegen-
itherzustellen sein, sondern einem weillen Chromosom stiinde ein
entsprechendes weibes gegeniiber, dem noch ein Teil schwarz an-
gehiingt sei, etwa in Form eines geschwiirzten Endes; dem Paar
schwarz — kein Schwarz enispricht dann in der Chromosomen-
zusammensetzung ein Chromosom mit schwarz und eines ohne
schwarz. Von diesem Standpunkt aus betrachtet, heilit dann, wenn
wir das Geschlecht betrachten, das heterozygote Bastardgeschlecht
nicht MW = miinnlich-weiblich, sondern, wenn wir das & hetero-
zyeot sein lassen, Mm = miinnlich-nicht miinnlich, wobei die kleinen
Buchstaben das Fehlen eines Faktors bedeuten, also praktisch
gleich Null sind. Identifizieren wir nun wieder das heterozygotische
mit dem heterogametischen Geschlecht, so ist bei dem Lygaeus-
typus nicht das X-Chromosom Triger von M und das Y-Chromo-
som Triiger von W, sondern das X-Element trigt M, das Y-Element
aber m, also iiherhaupt keinen Geschlechtsfaktor. Fiir den Ver-
gleich ist es also vollig gleichgiiltig, ob das Y-Element vorhanden ist,
oder wie beim Protenortyp fehlt: es ist ja der Triger von m, also
einfach nichts. Die Schwierigkeit, die uns zuniichst abgeschreckt
hatte, besteht also nicht, dafiir aber viele andre!

Schwierigkeiten. Nehmen wir fiir die Geschlechtsvererbung die men-
delistische Formel Mm = & mm = % an, so miilite also das X-
Chromosom des o der Triger des Faktors fiir Minnlichkeit M sein.
Nun haben wir aber gesehen, dall die Spermatozoen, die das X-Ele-
ment besitzen, weibchenerzengend sind, es miilite also das @ ebenfalls
ein M haben, was in der Formel nicht der Fall ist. So geht es
also nicht. Man ist deshalb auf einen anderen Ausweg verfallen:
so wie das 2 in diesem Fall zwei X-Chromosomen besitzt und das
Miinnchen nur eines, so mub bei Ubertragung auf die Mendel-
faktoren das Weibehen zwei und das Minnchen einen solchen Be-
stimmungsfaktor besitzen. Das kann aber dann nur der Weib-
lichkeitsfaktor F sein; das Weibchen hieBe dann FF und das
Minnchen Ff. Die Konsequenz davon ist also die Annahme, daB
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das Minnchen in  seinem X-Chromosom einen Weiblichkeits-
bestimmer fithrt. Trotzdem ist es aber ein Minnchen, es mulf
also I, d. i. das Fehlen des Weiblichkeitsfaktors, dominant sein
iiber sein Vorhandensein und dadurch ein Minnchen bedingen.
Das ist aber einfach absurd.

Nicht viel erfreulicher ist ein weiterer Weg, der ebenfalls
begangen wurde'). Er sieht nun wieder von der presence-absence-
Theorie ab. Das Weibchen wird hier als ein Bastard zwischen
Minnlichkeit und Weiblichkeit mit dominanter Weiblichkeit be-
trachtet nnd kinnte somit W (M) geschrieben werden. Es miilite
dann von seinen beiden X-Chromosomen eines M und eines W
tragen. Das Minnchen dagegen enthielte in seinem X-Chromosom
nur den Minnlichkeitshestimmer M, dem ein Partner fehlt. Nun
bildet das Weibchen zwei Arten von Gameten, nimlich solche
mit M und solche mit W, ist also heterogametisch. Das Minnchen
aber bildet ebenfalls zwei Gametenarten, solche mit M (im X-
Chromosom) und seolche mit Nichts. Bei freier Befruchtungsmig-
lichkeit miiften also vier Kombinationen entstehen kinnen, darunter
MM also ein Minnchen mit zwei X-Chromosomen, und W, also ein
Weibchen mit nur einem X-Element. Beides gibt es aber nicht.
s bleibt also nur die Moglichkeit der selektiven Befruchtung
iibrig, d. h. der Annahme, daf ein Ei mit W nur vom Spermatozoon
mit M und ein Ei mit M nur vom Spermatozoon ohne X-Element
befrnchtet werden kann. Eine solche selektive Befruchtung ist
aber sehr unwahrscheinlich, zom mindesten ginzlich unbewiesen
und damit nicht annehmbar, sie hat denn auch nicht viele An-
hiinger gefunden.

Damit kinnte es nun scheinen, als ob ein Zusammenstimmen
der ans den Experimenten gewonnenen mendelistischen Anschauung
mit den beobachteten Tatsachen der Chromosomenforschung nicht
zu erzielen sei und in der Tat haben, jeder in seiner Weise, die
Zvtologen und die Mendelianer, einen solchen Schlull gezogen.
So steht Wilson®) auf dem Standpunkt, dali wir zuniichst nichts
anderes sagen kinnen, als dabh zwei X ein Weibchen bedingen
und ein X ein Minnchen, wobei einfach die relative Quantitit der
Substanzen entscheidend sein kann, ohne daf wir ihnen mendelnde

) Diskussion siche bei: Wilson, E. B. Studies on chromosomes IIL,
Journ. exp. Zool. 8, 1906. Castle, W. K, A mendelian view of sex-heredity,
Seience 29, 1909,

L] o 3 I
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Erbfaktoren zuzuschreiben brauchen. Und ich selbst!) war zum
Schlufl gekommen, dall die (Geschlechtsvererbung ein durch den
X-Chromosomenmechanismus  geordneter rein zellregulatorischer
und zellphysiologischer Vorgang ist, der nur durch seinen selbst-
verstiindlich alternativen Charakter eine Mendelsche Riickkrenzung
vortduscht. In fihnlicher Weise hat sich jingst anch R. Hertwig®)
ausgesprochen. Auf der anderen Seite aber stehen hervorragende
Experimentatoren wie Bateson und Johannsen einer Heran-
ziehung der zytologischen Resultate skeptisch, ja sogar villig ab-
lehnend gegeniiber. Ich selbst habe nun anf Grund eigner Studien
iiber die Vererbung der sekundiren Geschlechtscharaktere meine
Anschanung modifizieren miissen und bin zur Uberzeugung
gelangt, dall die Ergebnisse der Chromosomenforschung
und des Mendelschen Experiments villig in Harmonie
sind und dall sie nur zweierlei verschiedene Anschau-
ungs- und Ausdrucksweisen desselben Tatsachenkom-
plexes darstellen. Diese Anschauung basiert einmal auf den
Tatsachen der geschlechtshegrenzten Vererbung und ihrer Inter-
pretation mit Hilfe der Chromosomenlehre und sodann auf der
Auffindung einer besseren mendelistischen Formel der Geschlechts-
vererbung, die die oben ausgefithrten Schwierigkeiten beseitigt.
Zufillig kam in einer wiihrend der Drucklegung meiner diesbeziig-
lichen Untersuchungen erschienenen Arbeit auch Morgan!) bei
dem Versuch, die Tatsachen der geschlechtsbegrenzten Vererbung
und der Chromosomenlehre in Ubereinstimmung zu bringen, zu der
gleichen Formulierung, die jiingst auch noch von Sturtevant?)
fiir die Interpretation eines Falls geschlechtshegrenzter Vererbung
verwandt wurde. Ich schlieie mich hier an meine eigene Dar-
stellung an, weil sie nicht von i'Therleguﬂgen, sondern von dem
experimentellen Beweis fiir die betreffende Formulierung aunsgeht.,
Die newe Wie hier nicht weiter auszufiihren ist (s. anch
Formulierans. Jep SchluB von Correns’ Vortrag), konnte ich zeigen,
daB die Vererbung der sekundiren Geschlechtscharaktere so vor
sich gehen mubl, dafl jedes Geschlecht die betreffenden Faktoren
’}I_;E{nf. in die Vererbungswiss.
& a O
Y Goldschmidt, R, Erblichkeitsstudien an Schmetterlingen I, Zeitschr.
indukt. Abstammungsl. 7, 1912. Morgan, Th. H., An Attempt to analyse the

constitution of the chromosomes on the basis of sex-limited inheritance in Droso-

phila, Journ. Exp. Zool. 11, 1911. Sturtevant, A. H, An experiment dealing
with sex-linkage in fowls, Journ. exp. Zool. 12, 1912,
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fiir beide Geschlechter besitzen muB. Wenn A der Faktor fiir
die betreffenden Charaktere des Minnchens ist und G der fiir das
Weibchen, so muB die Erbformel bei der Annahme, daf das ©
das heterogametische Geschlecht ist, lauten GGAa = Charaktere
des ¢, GGAA = Charaktere des . Wiire das miinnliche Geschlecht
heterogametisch, so hieflen die Formeln AAGg = I AAGG = 9.
Da aber normalerweise die sekundiren Geschlechtscharaktere strikt

e B Al

| 11|

o el e =
Fig. 32, Schema der Reifeteilung beim " und €, bei Annahme von 2 kleineren
Z-Chromosomen in beiden Geschlechtern, die den Faktor M tragen, und einem

grofen X-Chromosom im ", zwei =olchen im @ -Geschlecht, die den Faktor F
enthalten.

mit den Geschlechtern zusammen vererbt werden, so folgt darans,
daB anch die geschlechtsbestimmenden Faktoren in gleicher Weise
auf die beiden Geschlechter verteilt sein miissen: es mufl ein
Faktor M fiir Minnlichkeit und F' fiir Weiblichkeit vorhanden sein
und bei Annahme miinnlicher Heterogametie heiflen dann die Ge-
schlechtsformeln MMFf = o?+ MMFF = 2, bei weiblicher Hetero-
gametie aber FFMm = 9, FFMM = o“ Diese Formeln nun
lassen mit einem Schlag dle Schwierigkeiten verschwinden, die der
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chromosomalen Interpretation bei Benutzung der einfachen Hetero-
Homozygotie-Formel entgegenstanden. Bei Annahme der minn-
lichen Heterogametie enthielte dann das X-Chromosom den Weiblich-
keitsbestimmer F, der in beiden Geschlechtern aber auberdem
vorhandene Miinnlichkeitsbestimmer M miiBte dann, wie Morgan
und ich iibereinstimmend ausfithrten, natiirlich in einem anderen
Chromosom enthalten sein, das wir das Z-Chromosom nennen

e -
i
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Das gleiche Schema wie Fig. 32 nur unter der Annahme, daf umgekehrt das
weibliche Geschlecht das heterogametische ist.

g
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o

kinnen. An der Geschlechtsbestimmung nehmen demnach zwei
Chromosomenarten teil: ein gewdhnliches nicht niher zu unter-
scheidendes (Z) Chromosomenpaar und die X-Chromosomen, deren
Verteilungsmechanismus wir schon kennen. Das obige Schema,
Fig. 32 zeigt, wie dieser Chromosomenbestand dann in der Re-
duktionsteilung verteilt wird und 32a, wie es ist, wenn umgekehrt
das ¢ Geschlecht das heterogametische ist. Die Schwierigkeiten
sind damit iiherwunden.
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Diese Erbformel fiir die Geschlechtsvererbung, die ‘hromosomen
die Schwierigkeiten einer Vereinigung der mendelisti- 7 :::::.I,Zi:“'
schen und der chromosomalen Betrachtungsweise der Ge-  Vererbun.
schlechtsvererbung lost, wurde von mir auf Grund einer Betrachtung
der Vererbung der sekundiiren Geschlechtscharaktere aunfgestellt.
Da diese in der Regel konform mit dem Geschlecht vererbt werden,
s0 gehiren sie im weitesten Sinne zu den geschlechtsbegrenzt-ver-
erbten Eigenschaften. Aus einer anderen Art geschlechtsbegrenzter
Vererbung hat aber Morgan ungefihr gleichzeitiz dieselbe Formel
hergeleitet und sie in entsprechender Weise auf die Chromosomen-
verhiiltnisse iibertragen. Und in der Tat ist es gerade das Kapitel
der geschlechtsbegrenzten Vererbung, das die besten Handhaben
fiir die Verbindung der beiden Forschungsweisen liefert. Ja es
haben mehrere Forscher (Castle, Wilson, Spillman, Gulick.
Morgan und ich selbst'), es mehr oder minder deutlich ausge-
sprochen, dali die experimentellen Tatsachen der geschlechtsbe-
erenzten Vererbung erst dann wirklich verstindlich werden, wenn
man sie anf die Chromosomenlehre iibertriigt. Die betreffenden
Experimentaltatsachen sind Thnen bereits von Correns eingehend
dargestellt worden und wir kinnen sie daher als bekannt vorans-
setzen. s handelt sich nun darum zn zeigen, wie die chromo-
somale Interpretation auch die scheinbar kompliziertesten Fiille
dieser Art auf das einfachste klirt, wie es im einzelnen mehr
oder minder ausfithrlich von oben genannten Auntoren ausgear-
heitet wurde.

Als geschlechtsbegrenzte Vererbung wird es also “'(:e:::‘;:if:"
bezeichnet, wenn irgend ein somatischer Charakter so paraktere.
vererbt wird, dali er sich stets in einer gesetzmiiigen Verbindung
mit einem Geschlecht findet. Im einzelnen gibt es bereits eine ganze
Reihe von Erscheinungsarten dieses Vorganges, von denen die wich-
tigsten auf ihre Beziehung zur Chromosomenlehre betrachtet seien.
Der einfachste Typ einer geschlechtsbegrenzten Vererbung ist die Ver-
erbung der sekundiren (Geschlechtscharaktere und des Geschlechts-

% Castle, W. E.; A Mendelian view of sex-heredity, Science 20, 1909.
Spillman, W. J, Mendelian phenomena without de Vriesian theory Amer., Nat.
44, 1910. Gulick, A, {'ber die Gesehlechtschromosomen bei einigen Nematoden,
Arch. Zellf. 6, 1911. Wilson, E. B, A Review of the chromosomes of Nezara
etc., Journ. Morphol. 1911. Morgan, T. H, An Attempt to analyse the con-
stitution ete., Journ. exp. Zool. 11, 1911 (und vorl. Mitt. dazu). Goldschmidt, R.
Einfiilhrung in die Vererbungswissenschaft, Leipzig 1911.
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dimorphismus, wobei immer in der Nachkommenschaft jedes Ge-
schlecht die ihm zukommenden spezifischen Charaktere erhilt. Da
also diese Charaktere in der gleichen Weise wie das Geschlecht
vererbt werden, so milssen sie auch in ihrer Erblichkeit anf das
engste mit den eigentlichen Geschlechtsfaktoren in Verbindung
sein. Konnte man nun sagen, daf die betreffenden Geschlechts-
faktoren gleichzeitiz auch jene sekundiiren Charaktere bestimmen,
so wiiren weitere Erorterungen iiberfliissigz.  Das ist aber nicht
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Fig. 35. Das gleiche Schema wie Fig. 32, aber unter Beriicksichtigung der
aktoren G und A fiir weibliche und ménnliche Geschlechtscharaktere.

Weibliche Heterogametie! In der Figur worde das - ownd das Y-Zeichen irtiimlicherweise ver-
tauscht: links Weibchen !

der Fall, denn im Experiment lassen sich Geschlecht und sekun-
diire Geschlechtscharaktere voneinander so trennen, dall ein Ge-
schlecht die Charaktere des anderen bekommt, wie ich nachzu-
weisen vermochte. Die sekundiéren Charaktere sind also durch
eigene Faktoren bedingt. Die mendelistische Interpretation muf
dann, um die regelmiiflige geschlechtsbegrenzte Vererbung jener
Charaktere nachzuweisen, bei dem heterozygoten (Geschlecht —
das 2 war. wie oben anseinandergesetzt. im Minnlichkeitsfaktor M
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und dem Faktor fiir minnliche sekundire Charaktere A heterozygot,
hief also FFGGMmAa — ein solches AbstoBungssystem an-
nehmen, dall anstatt der miglichen vier Sorten nur zwei Sorten
Gameten gebildet wiirden: es besteht eine Koppelung zwischen M
und A oder eine AbstoBung zwischen M und a resp. m und A,
sodaB nur die Gameten FGMA und FGma gebildet werden. Auf
die Chromosomen iibertragen ist das eine Selbstverstiindlichkeit:
Wenn die Faktoren fiir die sekundiren Charaktere in den gleichen
Chromosomen liegen, wie die des (veschlechts, dann kinnen nur
diese zwei Gametenarten gebildet werden, wie Fig. 33 zeigt, in
der schematisch die (Geschlechtschromosomen mit ihren beiderlei
Faktoren in der Reduktionsteilung dargestellt sind ). (Man beachte
die Figurenerklirung!)

Eine besondere Art dieses Vererbungstyps ist die Vererbung
von Geschlechtspolymorphismus. Ieh michte darauf aber hier nicht
eingehen, da meine experimentellen Untersuchungen, die dies be-
weisen werden, noch nicht veriffentlicht sind.

Ein zweiter, der verbreitetste Typ der geschlechts- ber Abraxastall.
begrenzten Vererbung, ist die von Morgan sogenannte criss-cross
(Uberskrenz-) Vererbung, deren klassisches Beispiel der Fall der
Abraxas grossulariata ist. Correns hat Ihnen ausfithrlich diese
Tatsachen auns einandergesetzt und evirtert, dalh man von dieser Art
zwei Typen kennt, der eine der Abraxastyp, bei dem das @ hetero-
cametisch sein muB, mendelistisch gesprochen heterozygot in bezug
auf einen Geschlechtsfaktor, und sodann der Drosophilatyp, bei dem
das & das heterogametische Geschlecht ist. Die iibliche Erklirung
fitr diese Fiille — beschriinken wir uns jetzt auf den Abraxastyp — ist,
wie von Correns erirtert, die, dald der eine der geschlechtsbegrenzt
vererbten Faktoren in diesem Fall die grossulariata-Eigenschaft G
gsich mit dem weiblichen Geschlechtsfaktor F abstoBt, also nie in
gine Gamete gelangen kann, wie im einzelnen bei Correns nach-
znlesen ist. Dies sicher vielen etwas willkiirlich erscheinende
AbstoBungssystem erscheint nun ohne weiteres wieder als etwas
Notwendiges, sobald angenommen wird, daf die betreffenden Fak-
toren, hier also die fiir den lacticolor- und grossulariata-Typus der
Zeichnung im x-Chromosom lokalisiert sind. Castle, Spillman,
Wilson, Gulick, Morgan und ich selbst haben dies schon frither

1) Eine Diskussion der in der Literatur vorliegenden Tatsachen ist inzwi-
schen erschienen: Goldschmidt, R., Bemerkungen zur Vererbung des Geschlechts-
polymorphismus, Ztschr. ind. Abst. V. 8, 1912,
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fiir das alte Ff— ff-Schema der Geschlechtsvererbung auseinander-
wesetzt. Nachdem wir nun erkannt haben, wie die zelluliiren und
Kxperimentaltatsachen villig harmonieren, wenn man die FFMm
— FFMM-Formel fiir die Geschlechtsvererbung benutzt, so ist auch
hierfilr zu zeigen, wie die Chromosomenhypothese den Tatsachen
villig gerecht wird. Wir haben bei weiblicher Heterogametie, wie
oben 5. 118 auseinandergesetzt wurde, beim © die beiden Z-Chro-
mosomen als Triger des Faktors F und ein X-Chromosom als Triger

a2 e

= \EX -

Fig. 34.

von M also das Schema von Fig. 32a; im miinnlichen Geschlecht aber
2 Z- und 2 X-Chromosomen, alle mit F resp. mit M. KEs soll nun
der Grossulariata-Faktor G seinen Sitz im X-Chromosom haben, mul
also dann stets an M gebunden vererbt werden. Die Form laeti-
color entsteht nun als Ausfallsmutante, indem der Faktor G aus
dem X-Chromosom verschwindet (ob noch andere Faktoren darin
sind, wird spiter zu erdrtern sein). Wir sagen dann in Mendel-
scher Aunsdrucksweise, dall g im Chromosom enthalten sei. Der
Bestand der Geschlechtschromosomen eines Grossulariata-Pirchens
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ist also, wie oben in Fig. 34 gegeben, was in Mendelscher Schreib-
weise die Formel ergibe: @ = FFMmGg & = FFMMGG. Der
eines lacticolor-Pirchens aber miibte sein, wie in Fig. 35 dargestellt,
was wieder in Mendelscher Schreibweise die Formeln ¢ = FFMmgg
4 = FFMMgg ergiibe. Greifen wir nun aus den vielen Einzel-
kreuzungen nur 3 heraus, um zu zeigen, wie einfach die Uber-
tragung aunf die Chromosomen die Tatsachen klirt. In der Natur
werden nur lacticolor-% gefunden und mit grossulariata-o" gekrenzt
egeben sie Bastarde von grossulariata- Aussehen, das also iiber

Fig. 85.

lacticolor dominiert. Diese F;-Tiere miissen dann den in der
Fig. 36 dargestellten Chromosomenbestand haben, da das X-Chro-
mosom des ? minnchenbestimmend ist. Diese Fy; @ bilden nun
zweierlei Eier und die F; & ebenso zweierlei Spermatozoen, was in
der Fig. 37 veranschaulicht wird. Wird ein solches ¥y o mit
lacticolor @ zuriickgekreuzt, so kinnen sich diese beiden Arten
von Spermatozoen mit den zwei Eiarten des © (mit und ohne
X-Chromosom) vereinigen und es entstehen die in der Fig. 38
ersichtlichen vier Kombinationen, also beiderlei Geschlechter hei-
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mit grofer Klarheit hervor: Das bei der Mendelschen Ausdrucks-
weise bendtigte System von AbstoBungen erweist sich bei sinn-
gemibier Anwendung der Chromosomenlehre als nichts als eine
andere Ausdrucksweise fiir die Tatsache, dall geschlechts-
begrenzte Vererbung in dieser Form dann eintreten mub,
wenn bei der Kreuzung ein Merkmalspaar betrachtet
wird, dessen Reprisentant, sein Erbfaktor, sein Gen im
X-Chromosom lokalisiert ist. So wie es hier fiir Abraxas
eeschah, 1iBt sich die gleiche Betrachtungsweise auch ohne weite-

(1;) Sameten

1 2%
dﬁa meten

Fig. 89.

res fiir alle anderen bisher bekannten Fille durchfithren, was wir
uns natiirlich ersparen kinnen.
Mutation und An dieser Stelle sei nun eine kleine Abschweifung
e te eingeschaltet. Es ist eine selbstverstindliche Tatsache,
Vererbung.  laf} die Mendelsche Methode Erbfaktoren nur dann fest-
stellen kann, wenn es gelingt, sie in heterozygotem Zustande zu er-
halten und dann die Spaltung zu beobachten. Auf das X-Chromosom
angewandt heilit das, wie in wenig verschiedener Weise von Morgan

und mir?') unabhiingig ausgefithrt wurde: Daff im X-Chromosom ein

. T O
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(reschlechtsfaktor sitzt, wissen wir ans der Geschlechtsvererbung.
Das gleiche gilt fiir die sekundiren Geschlechtscharaktere. Was
es sonst noch enthalten mag, ist unbekannt und wird uns auch
nur dann bekannt werden, wenn eine dort lokalisierte Eigenschaft
mutiert: wird eine Mutation, deren Gen im X-Chromosom lokalisiert
ist, mit der Stammform gekreuzt, so mufi sich geschlechtsbegrenzte
Vererbung zeigen. Im Abraxas-Fall kinnen wir annehmen, daf das
X-Chromosom eine ganze Serie von Faktoren fiir die Fligelfirbung
trigt, A, B, C, D, E, F, G. Fillt G aus durch Mutation, so
entsteht lacticolor und zeigt geschlechtsbegrenzte Vererbung, wiirde
F oder E ausfallen, so giibe es eine andere Form, die das gleiche

1 z
Fross C{ iam‘@

Fig. 0.

zeigte. In der mendelistischen Aunsdrucksweise war ein Resultat
des Abraxas-Falls, daB grossulariata © immer heterozygot filr lacti-
color sind. Wir fiigten dem hinzu: und ebenso fir alle weiteren
Mutanten, die innerhalb des X-Chromosoms jeweils auftreten kiin-
nen. Morgan hat bei Drosophila fiinf solche Mutationen gefunden.
Wieviele da noch miglich sind, lifit sich erst sagen, wenn sie
erscheinen. Natiirlich kann nun eine solche Mutation auch in dem
Neuhinzukommen eines Faktors bestehen, eine Additionsmutante
sein, die auch dann geschlechtsbegrenzte Vererbung zeigt. Es ist
dann der interessante Fall denkbar, dab die gleiche Additions-
mutante einmal am X-Chromosom auftritt, ein ander Mal an einem
gewihnlichen oder dem Z-Chromosom. Dann miiite die merk-
wiirdige Erscheinung zu beobachten sein, daff die gleiche Mutation
. o
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bald geschlechtsbegrenzt vererbt wird, und zwar nach verschiede-
nen Typen, bald einfach mendelt. Ein solcher Fall wiire natiirlich
hichst beweisend fiir die Richtigkeit der Verbindung der Chromo-
somenlehre mit der Bastardforschung. Ieh bin mit der Aus-
arbeitung eines solchen beschiiftigt, und es lassen sich auch bereits
aus der Literatur einige festlegen, wie ich demniichst an anderer
Stelle ausfithren werde. So zeigt die Verbindung von Chromo-
somenlehre mit Mendelforschung sehon jetzt noch manche frocht-
bare Miglichkeit anf. Doch das fithrt bereits zu den intimsten
Dingen dieses Forschungsgebietes, die noch nicht vor das Fornm
der Allgemeinheit gehiren.

Kehren wir nun wieder zur geschlechtsbegrenzten Vererbung
und zu einem weiteren Typus zuriick.
Der Typns der Es ist der, als dessen charakteristische Beispiele
Farbenblindheit. (je Vererbung der Farbenblindheit und der Haemophilie
betrachtet werden. Thr Charakteristikum ist, dali neben der ge-
schlechtsbegrenzten Vererbung die Erscheinung auftritt, dafh die be-
treffende Eigenschaft in einem Geschlecht dominiert, im anderen
rezessivist. Der farbenblinde Mann hat normale Nachkommenschaft;
die Sthne sind wirklich normal, die Tachter aber tragen rezessive
Farbenblindheit. Diese ist also beim minnlichen Geschlecht ,domi-
nant®, beim weiblichen rezessiv. Die Sohne einer solechen heterozy-
coten Tochter mit einem normalen Mann erzengt, sind wieder zur
Hiilfte farbenblind. Die mendelistische Interpretation dieser Fille ist
in verschiedener Weise gegeben worden und man hat sie auch aunf
die Chromosomenlehre iibertragen, die in der Tat die einfachste
Erkliirung liefert. Beim Menschen ist wie bei Drosophila das
miinnliche das digametische Geschlecht, wie anch zytologisch in
beiden Fillen nachgewiesen ist [Stevens bei Drosophila, Guyer
beim Menschen')]. Wenn diese Mutation, die die Krankheit ver-
ursacht, rezessiv ist und im X-Chromosom ihren Sitz hat, so er-
gibt sich ohne weiteres das beobachtete Schema ihrer Vererbung.

1) SBtevens, N. M, A study of the germ cells of certain Diptera, Journ.
exp. Zool. 5, 1908. Guyer, M. ¥., Accessory chromosomes in Man, Biol. Bull.
19, 1910. Dem wird widersprochen von Gutherz, L., Uber ein bemerkenswertes
Strukturelement (Heterochromosom) in der Spermiogenese des Menschen, Arch.
mikr. An. 79, 1912. Winiwarter findet dagegen wieder ein Heterochromosom,
kommt aber anstatt der Zahlen 23 und 24 zu den Chromosomenzahlen 47 und 48.
Der Fall des Menschen bleibt somit noch unklar. Winiwarter, H. van, Etades
sur la spermatogénése humaine, Arch. de Biol. 97, 1912.
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orterungen  filr diesen Ort zu speziell und sie seien daher an
anderer Stelle gegeben.
l':‘l-; ;?;r;::i:-::: An den SchluB dieses wichtigen Abschnittes seien
elichen.  NOCh ein paar Worte gesetzt iiber die Beziehungen der
verschiedenen Typen geschlechtsbestimmender Chromosomen zuein-
ander und ihre Beziehung zur Erscheinung der geschlechtshegrenzten
Vererbung. Wir haben friiher gehirt, dafl das X-Chromosom des di-
gametischen Geschlechts ohne Partner sein kann (Protenor-Typus),
daBl ihm ein y-Chromosom als Partner gegeniiberstehen kann (Lygaeus-
Typus), wobei dieses sich in seiner Grifie mehr oder minder von jenem
unterscheidet, und dafi das x-Element sich einem anderen Chromo-
som so anschlieBen kann, dab es von ithm gar nicht zu trennen ist
resp. nur in bestimmten Stadien oder in bestimmten Exemplaren
seine Besonderheiten zeigt (Ascaris-Typus). Wilson hat im An-
schlull an einen gelegentlichen Gedanken von Stevens ausgefiihrt,
wie dies wohl zu verstehen ist. Der wesentliche Unterschied
beider Geschlechter ist immer der, dafl das eine, das monogame-
tische (veschlecht, zwei X-Elemente (nicht Chromosomen!) besitzt
und das heterogametische nur eines. Nun gibt es — oder kann es
geben — unter den iibrigen Chromosomen ein Paar, das Paar der
v-Chromosomen, dem sich das X-Element gern anschlieBt. Ge-
schieht dies, so haben wir den Lygaeus-Typuns, bei dem die 4 Ge-
schlechtsechromosomen, die wir bisher die 3 x-Chromosomen und
das y-Chromosom nannten, besser hieflen 3 (y + x) Chromosomen
und 1 v-Chromosom. Der Protenor-Typus kann daraus so ent-
stehen, daBf die x-Elemente sich von ihren y-Triigern emanzipieren
und dann wie eigene Chromosomen erscheinen: dann wiiren die
(veschlechtschromosomen wirklich 3 X-Chromosomen. Oder aber im
digametischen Geschlecht kann das eine Y -Chromosom, dem der
MN-Zusatz fehlt, ausfallen, dann sind die Geschlechtschromosomen
3 (v 4+ x)-Chromosomen. Sind aber iiberhaupt keine y-Chromo-
somen vorhanden und die X-Elemente sind mit einem gewihnlichen
Chromosom (Autosom — A) verbunden, so heilit der geschlechts-
bestimmende Komplex 3 ( A 4+ X) und 1 A. Das gibt mit seinen
Varianten den Asearis-Tyvpus. Das Schema Fig. 42 illustriert diese
Annahme, wobei das Stadium der Reduktionsteilong angenommen
ist und zwar immer mit zwel Paar gewihnlicher Autosomen im
UmriB, y-Chromosomen punktiert und X-Elemente schwarz:
Ist diese Annahme von Wilson richtiz, und das erscheint
sehr wahrscheinlich, so lassen sich daraus einige Folgerungen fiir
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Protenor-Typ B entspricht, niemals eine geschlechtsbegrenzte Ver-
erbung eintreten, da die X-Substanz mit nichts anderem verbunden
ist. Ist sie an ein gewdhnliches Autosom angehiingt, so ist das
gleiche der Fall, vorausgesetzt, dall die betreffenden Autosome
wirklich identisch sind in ihrem Erbvermigen. Ist die X-Substanz
aber mit dem y-Chromosom verbunden, so ist die Vorbedingung
fiitr jede Form geschlechtsbegrenzter Vererbung gegeben: jede Ver-
inderung in der Faktorenkonstitution eines y-Chromosoms mufl zur
geschlechtsbegrenzten Vererbung fithren.

Zum Schlub noch ein Wort fiir die Skeptiker gegeniiber der
Chromosomenlehre. Wer sich iiber die geschlechtshegrenzte Ver-
erbung und ihre Erklirang durch die Chromosomenlehre klar ge-
worden ist — Lang nennt letztere das Ei des Kolumbus — wird
wohl kanm an der iiberwiiltigenden Beweiskraft des Ganzen zwei-
feln. Nun ist aber auch gerade in diesem Punkt die entscheidende
Probe positiv ausgefallen. Die Tatsachen der geschlechtsbegrenzten
Vererbung bei Drosophila erforderten, dab hier das & das hetero-
cametische Geschlecht ist: Stevens hat dies zytologisch erwiesen.
Bei den Schmetterlingen aber mull unbedingt das ¢ heterogame-
tisch sein: Herr Seiler hat jetzt dafiir den zytologischen Beweis
erbracht. Solchen Tatsachen wird sich wohl jeder beugen miissen!

Als Endresnltat unserer Erirterungen iiber die Beziehungen
der Geschlechtsvererbung zor Chromosomenlehre kimnen wir nun-
mehr ziehen: Die Geschlechtsvererbung mufl anf einem
alternativen Mechanismus beruhen, der es bedingt, dafh
stets ein Geschlecht zweierlei Gameten bildet. KEin sol-
cher ist uns in der eigenartigen Verteilungsweise der
reschlechtschromosomen sichtbar gegeben und wir diirfen
diese daher als die Vehikel betrachten, auf denen die maB-
cebenden Substanzen, die Geschlechtsfaktoren, stets in
cgeordneter Weise verteilt werden miissen. Kommt in den
Bereich dieses Mechanismus irgend eine andere Erb-
qualitit, so mub sie 1thm folgen und wird in dieser oder
jener Weise geschlechtsbegrenzt vererbt. Wollen wir
solche Fiille dann in der Terminologie der Bastardlehre
betrachten, so missen in die gewihnliche Behandlungs-
weise der mendelnden Erbfaktoren analog arbeitende
Mechanismen eingefiihrt werden, die sieh als die An-
nahmen der Faktorenabstobung, Koppelung und ge-
schlechtshedingter Dominanz darbieten. Doch ist das ja
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nur eine Form, in jener symbolistischen Weise Mechanis-
men ausdrickbar zno machen, wie sie uns in der Chromo-
somenverteilung sichtbar entgegentreten. Die mendeli-
stische Interpretation und die Chromosomentatsachen
sind daher das gleiche Ding in zwei verschiedenen Spra-
chen gesprochen.

(Gewissermalien anhangsweise sei hier noch auf
einige wenig geklirte Tatsachen aufmerksam gemacht, , toriv
die vielleicht einmal nur durch die Chromosomenlehre — und die
ihre richtige Interpretation erfahren werden. Aus ::::;:.Tz
unseren bisherigen Ausfithrungen ist folgendes ohne
weiteres zu schlieen: Alle Eigenschaften, die im Gefiige des X-
Chromosoms reprisentiert sind, werden geschlechtshegrenzt vererbi.
Sind gleichzeitig mehrere solche KEigenschaften vorhanden, so
miissen sie korrelativ vererbt werden, also entweder alle vorhanden
sein oder alle fehlen. Morgan fand nun bei seinen erwiihnten
Studien bei Drosophila, daBl mehrere derartige Eigenschaften so
vererbt wurden, als ob ein beliebiger Austausch zwischen ihnen
moglich sei und nicht eine villig feste Verbindung, wie es der
eemeinsame  Kinschlufb in ein Chromosom erfordert. Und zwar
fanden diese ,unerlaubten* Kombinationen ausschlieBlich beim
Miinnchen statt und dort in Zahlenverhiiltnissen, die den Stempel
des Unregelmiifigen trugen und nur eines erkennen liefen, ndmlich,
dabb manche Kombinationen sichtlich leicht und andere schwer
zustande kommen. Das X-Chromosom des Minnehens (von Fg), in
dem die Eigenschaften lieren sollen, stammt nun von seiner
Bastardmutter. Hier hatte es einen Partner, das andere X-Chro-
mosom. Eine freie Kombination der betreffenden geschlechts-
begrenzten Kigenschaften ist daher nur miglich, wenn zwischen
diesen beiden X -Chromosomen der Bastardmutter ein Austausch
von Faktoren stattfand, anf dessen Umfang die Zahl der Kom-
binationen einen Riickschluff gestattet. Morgan greift nun eine
von Janssens') aufgestellte Theorie auf, die Theorie der Chiasma-
typie, um eine Basis fiir die Interpretation zu finden. Es ist eine
Tatsache, dafi sich in gewissen Vorstadien der Reifeteilungen die
beiden Partnerchromosomen nmeinanderschlingen zu einem zopl-
artigen Bild. Dabei kinnen die sich kreuzenden Chromosomen-
schenkel miteinander verschmelzen und dann bei der nachfolgenden

1) Janssens, F. A, La théorie de la Chiasmatypie, La Cellule 25, 1909,
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Teilung in nicht ganz der gleichen Zusammensetzung voneinander
getrennt werden, die sie vor ihrer Vereinigung hatten. Is hat
ein Anstausch von Material stattgefunden. Da die konjugierten
Chromosomen aber dann nach Zufall auseinander geteilt werden,
so wird nach Wahrscheinlichkeit im Durchschnitt doch die Hiilfte
der reduzierten Chromosomen je einen Faktor schlielilich erhalten.
Morgan meint nun, dall, wenn die Reprisentanten der Faktoren
linear im Chromosom hintereinander geordnet sind, solche, die dicht
beieinanderliegen, Chance haben beisammen zu bleiben und daher
korrelativ (assoziiert) vererbt werden. Werden aber hie und da
auch solche ausgetanscht, so entstehen die unerwarteten Kom-
hinationen, die in ganz geringer Zahl zum Teil auftreten. Da ein
derartiger Austausch aber nur beim Weibchen statthaben kann —
beim Minnchen hat ja das X-Chromosom keinen Partner — so
kinnen die betreffenden Kombinationen sich dann in F: nur bei
den Minnchen finden. Ob diese Interpretation eine gesunde
Grundlage hat, ist schwer im Angenblick zu sagen. Kines aber
ist auch unsere Ansicht: dall die neuerdings von Bateson, Pun-
nett, Gregory, Baur, Mifi Saunders bei Pflanzen gefundenen
merkwiirdigen Erscheinungen der FaktorenabstoBung und Koppe-
lung und ihre Abhiingigseit von der Richtung der Kreuzung nur
in  besonderen Chromosomenmechanismen ihre Erklirung finden
wird, die vielleicht auch mit den (Geschlechtschromosomen in Zu-
sammenhang stehen. FEine solche Lilit sich schon jetzt anf Grund
der vorhergehenden Uberlegungen ganz gut vorstellen. Die be-
treffenden Tatsachen sind einfach -die, dab bei bestimmten Kreu-
zungen der Bastard nicht wie sonst die Gameten mit den ver-
schiedenen Faktorenkombinationen in gleicher Zahl liefert, sondern
dali die der Faktorenzusammensetzung der KEltern gleichenden
Kombinationen hiinfiger gebildet werden. Bei der Kreuzung AB
# ab bildet also der Bastard nicht die Gameten AB, Ab, aB, ab
in gleicher Zahl, sondern im Verhiltnis nAB : Ab: aB : nab und
entsprechend bei der Krenzung Ab X aB die Gameten AB : nAb
:naB :ab. n schien dabei zuniichst eine bestimmte Zahl zu sein
(Bateson, Punnett), es zeigt sich aber immer mehr, daB sie eine
beliebige sein kann (Baur). Da diese unvollstiindigen Abstoliungen
resp. Koppelungen zwischen zwel Faktoren, die die Zahlenver-
schiebung bedingen, den vollstiindigen AbstoBungen bei der Ge-
schlechtsvererbung einerseits, den unvollstindigen bei Drosophila
andererseits sehr gleichen, so wird wohl die Ursache aunch die
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gleiche sein. Das heifit, es werden wohl die betreffenden Faktoren
in Chromosomen liegen (vielleicht auch den Geschlechtschromoso-
men?), die in der Synapsis mehr oder minder vollstindig mitein-
ander verschmelzen, und zwar miissen die Faktoren innerhalb
eines Chromosoms enthalten sein. Aus der Grille der Zahl n
ergibt sich die Wahrscheinlichkeit, mit der die betreffenden De-

terminanten in der Synapsis ansgetauscht werden als 5 Nimmt

man an, dali die Verschmelzungsstellen der homologen Chromoso-
men an bestimmten Punkten liegen, so wiichst n mit grifierer
Entfernung der Lage des Erbfaktors von diesen Punkten im
Chromosom. Da aber die Zahl n bei ein und demselben Versuch
schwanken kann, so folgt entweder, dali die Faktoren in ihrer
linearen Anordnung im Chromosom Schwankungen zeigen, oder
dall die Verschmelzungs- und Austauschstellen zwischen den homo-
logen Chromosomen nicht fest bestimmte sind, Konnte man die
Zahl der Verschmelzungsstellen genaun festlegen und kinnte auch
die Zahlen bestimmen, so liefie sich vielleicht darans die Zahl der
Determinanten im Chromosom berechnen.

Damit kinnen wir nun die Beziehungen der Chro- piegeschiechts-
mosomenlehre zur Geschlechtsvererbung verlassen und  bestimmung.
uns dem zweiten Hauptpunkt zuwenden, der Geschlechtsbestim-
mung. Die mendelistische Forschungsmethode will und kann sich
nicht mit diesem Probleme abgeben. Sie fiithrt die Vererbungserschei-
nungen anf gesetzmiifige Abliufe in der Verteilung und Gruppierung
der Erbfaktoren zuriick. Was diese sind, wie sie als Bestimmungs-
faktoren, Determinanten, in die individuelle Entwicklung eingreifen,
dariiber werden Vorstellungen nicht gebildet, wenn nicht sogar ihre
Bildang verabscheut wird. Fiir diese Forschungsmethode ist daher
das Geschlechtsproblem mit der Aufdeckung des Erbmechanismus ge-
list. Wie die angenommenen Erbfaktoren als Geschlechtsbestimmer
wirken, wird nicht weiter gefragt. In diesem Sinne sagt denn
anch Roux!) mit Recht: ,Der Mendelismus lernt uns nur Tat-
sachen der Vererbung, nicht ihre Ursachen kennen®. Die Frage
nach der Geschlechtsbestimmung ist daher von diesem Gesichts-
punkt aus identisch mit der Frage nach dem Wesen der Erb-
faktoren. Da diese aber zuniichst wohl nur hypothetisch beant-

1y Roux, W., Gutachten usw. Vortr. Aufs. Entwicklungsmech. Org.
H. 15, 1912.
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wortet werden kann, so kann auch die Zellforschung vor der Hand
in diesem Punkt ausscheiden. Allerdings hatte man eine Zeitlang
ceglaubt, gerade von dem Gesichtspunkt der Chromosomenlehre
aus fiir die Geschlechtsbestimmung wenigstens eine Antwort geben
#zn kinnen. Montgomery, Wilson, R. Hertwig, Morgan,
Boveri und ich selbst®) haben in verschiedener Weise sich in
derartigen Gedankengiingen versucht. Allen lag die Idee zugrunde,
daB die Geschlechtsvererbung nicht aul das Verhandensein von
(3eschlechtsfaktoren, Geschlechtsgenen zuriickzufiihren ist, also ein
qualitativer Prozel ist, sondern daB} sie eine Art von quantitativer
Leistung darstellt. Die einen nehmen an, daf die von Spermien
mit dem X-Chromosom befruchteten Eier objektiv mehr Chromatin
enthielten als die von Spermatozoen ohne X-Chromosom befruchte-
ten, so daB die wirkliche Quantitit an Chromatin das Geschlechts-
bestimmende sei, entweder schlechthin (Morgan) oder indirekt
durch Wirkung auf die Kernplasmarelation (R. Hertwig). Andere
zeigten, daB dies so nicht denkbar ist, und dal es unabhingig
von dem in den betreffenden Chromosomen niedergelegten Chro-
matinquantum nur daranf ankommt, ob eine oder zwei Portionen
der Geschlechtssubstanz, der X-Substanz, vorliegen. In diesem
Falle miiBte sie irgendwie verschiedenartie in die trophischen
Prozesse des Individuums eingreifen (Montgomery, Wilson,
Boveri) oder die Geschlechtschromosomen sogar aus einer spezi-
fischen Trophochromatinsubstanz bestehen, die den allgemeinen
Stoffwechsel leitet, in dessen Intensitiit sich die Geschlechter
unterscheiden (Goldsehmidt). Wir haben uns in diesem Punkt
hier kurz gefalit, denn heute steht wohl keiner der genannten
Autoren mehr anf dem Boden dieser Anschauungen. Die Mehr-
zahl, wie ich selbst auch, hiilt jetzt das Vorhandensein von Ge-

" Hertwig, R, Uber das Problem der sexuellen Differenzierung. Verh.
dtsch. zool. Ges. 1905, Ders, Weitere Untersuchungen iiber das Sexualitits-
problem, ebda. 1906, 1907, Wilson, E. B., Studies on chromosgomes 111, Journ.
exp. Zool. ITT, 1906. Ders., The chromosomes in Relation to the determination
of sex., Beience Progress No. 16, 1910. Morgan, T. H,, A biological and cyto-
logical study of sex determination in Phylloxerans and Aphids, Journ. exp. Zool.
7, 1909. Ders., Experimentelle Zoologie, Leipzig u. Berlin 1909. Boveri, Th.,
Uber Beziehungen des Chromating zur Geschlechtsbestimmung, Sitzber. Phys. med.
Ges, Wiirzburg 1900/00. Montgomery, F. H.,, Are particular chromosomes
gex - determinants? Biol. Bull. 19. Ders., The cellular basis of the determination
of sex, Internat. clinies, V.1, 1911. Goldschmidt, K., Kleine Beobachtungen
und Ideen zur Zellenlehre I, Arch. Zellforsch., V. 6, 1910.
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schlechtsfaktoren fiir gesichert und das Wesen von deren ge-
schlechtsbestimmendem EinfluB fiir identisch mit dem eigenschafts-
bestimmenden Einfluf aller anderen Arten von Erbfaktoren. Wir
werden daranf zum Schluf noch zoriickkommen.

Das Problem der Geschlechtshestimmung hat aber pie abergeord-
auch noch andere Seiten, die an die Chromosomenlehre neten Faktoren.
anzukniipfen gestatten. In den Geschlechtschromosomen haben wir
den Mechanismus kennen gelernt, der die normale Geschlechtsverer-
bung regelt. Nun wissen wir aber, daB dieser Mechanismus in ver-
schiedener Weise in Gang gesetzt werden kann: Dall in gesetzmili-
ger Weise unbefruchtete Daphniden- oder Blattlanseier bald nur Weib-
chen, nur Minnchen oder beides geben, daB befruchtete Eier der glei-
chen Tiere stets nur Weibchen geben, dal bei den Rotatorien und
Bienen die gleichen Eier unbefruchtet Minnchen, befruchtet Weib-
chen liefern, dafl aus befruchteten Eiern des getrenntgeschlechtlichen
Angiostoma immer nur Hermaphroditen und umgekehrt entstehen.
In vielen dieser Fiille hatte sich gezeigt, da dies vom gleichen Chro-
mosomenmechanismus bedingt wird durch in bestimmter Richtung
verlaufende oder ausfallende Reifeteilungen, durch Zugrundegehen
einer Sorte von Spermatozoen, durch Abortieren eines Chromosoms.
Und da erhebt sich die Frage: Was lilit in solechen Fiillen
den Mechanismus laufen, welches sind die iibergeordneten
Faktoren, die imstande sind, in den Mechanismus richtend
einzugreifen? Auf experimentellem Gebiet liegt hier ein reiches
Material vor, iiber das zu berichten nicht meine Aufgabe ist. IThr
(Gesamtergebnis ist wohl, dall entweder eine erbliche Konstitution
vorliegen kann, dafl sogenannte Geschlechtslinien existieren. Auf
das Zytologische iibertragen besagt das, daB erblich entweder ein
Faktor oder eine iibertraghare Substanz vorhanden ist, die den
Chromosomenmechanismus so beeinflufft, dall z. B. das Ei stets
oder nie die X-Chromoesomen bei der Reduktionsteilung ent-
fernt. Oder aber solche Substanzen entstehen in gesetzmiilliger
Weise unter dem zusammenarbeitenden Einflul von teils Aubien-
faktoren (Temperatur, Nahrung, Chemismus des Mediums) teils
konstitutionellen Eigentiimlichkeiten, die entstehen und sich steigern
kionnen. Der Effekt mub in allen Fiillen der gleiche sein. Ist
dies richtig, und nach den Ergebnissen der hochinteressanten Ex-
perimentaluntersuchungen an diesen Objekten ist dem so, dann
heift Geschlecht bestimmen, durch Hervorrufen der be-
treffenden Substanzen den Erbmechanismus der Chromo-
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somen leiten, sei es durch Erzengung von in bezung auf die
(Geschlechtschromosomen bestimmt gerichteten Reifeteilungen im Ei,
sei es dorch AunBerfunktionsetzen einer Sorte von Spermatozoen.

Is ist klar, dafi das auch eben so gut fiir einen anderen
Punkt der Geschlechtsbestimmungsfrage gilt, das Zahlenverhiltnis
der Geschlechter. Die Mendelschen Erbformeln, ebenso wie der
Chromosomenmechanismus miissen es zustande bringen, dali im
Normalfalle stets die Zahl der beiden Geschlechter die gleiche, ihr
Verhiltnis 1 : 1 ist. Nun ist das zwar hiiufiz der Fall, sehr oft
aber nicht, vielmehr weicht das Zahlenverhiiltnis der Geschlechter
oft in ganz bestimmter Weise hiervon ab'). Dafi dies einer be-
sonderen Erklirung bedarf, unterliegt keinem Zweifel und es ist
auch schon von verschiedenen Seiten auf diese Liicke hingewiesen
worden (Montgomery, Guliek, ich selbst, Sehleip, R. Hert-
wig). Selbstverstindlich mufl bei Betrachtung solcher Fille von
vornherein ausgeschlossen bleiben, dali oft ein Geschlecht, teils in
frithen Entwicklungsstadien, teils spiiter, leichter den schiidigenden
Einfliissen der AuBenwelt unterliegt, wie dies die Statistik fiir den
Menschen lehrt und wie es jeder Ziichter irgend welcher Tiere
weill. Aber auch davon abgesehen bestehen solche Abweichungen
und nicht nor das, die Statistik wie das Experiment zeigt, dab sie
von Aubenfaktoren direkt abhiingig sind (znsammenfassende Dar-
stellungen bei Lenhossek, Goldschmidt, Schleip, R. Hertwig).
Uber die Art, wie dies denkbar ist, lassen sich verschiedene Vor-
stellungen bilden. Nach dem Voransgehenden liegt es nahe, auch
dafiir die gleichen iibergeordneten Faktoren® verantwortlich zu
machen. Von ihnen wissen wir, dali sie imstande sind, den Erbh-
mechanismus nach einer bestimmten Seite so zu lenken, daB das
digametische Geschlecht nur einerlei Gameten erzengt. Wir wissen
von ihnen, daB sie als erbliche Anlagen vorhanden sein kinnen
((zeschlechtslinien) und daB sie von Aufien- wie von Innenfaktoren
heeinflufbar sind. Und im Falle der erblichen Anlagen wird sogar
ein bestimmtes abnormes Zahlenverhiiltnis der Geschlechter (rich-
tiger Geschlechtserzeuger, wie hier nicht niiher erkliirt sei) vererbt
(Punnett, Shull). Also diirfte es wohl zutreffen, dalh die gleichen
Faktoren es sind, die anch im Falle der einfachen zweigeschlech-
tigen Fortpflanzung durch Beeinflussung der Reifeteilungen, der
Lebensfihigkeit gewisser Gametensorten oder der X-Chromosomen

1) Lit. & bei Hertwig, Biol. Zentralbl. 1912 zitiert.



selbst das normale Geschlechtsverhilltnis verschieben, wobei der
betreffende Zustand der ibergeordneten Faktoren erblich fixiert
oder durch Auflen- wie Innenfaktoren bedingt ist. Fiir alle Fille
diirfte aber diese zelluliire Erkliiming wohl nicht zutreffen, vielmehr
scheint es auch Fille zu geben, bei denen es Zustandsinderungen
im Wesen der Erbfaktoren (Potenzschwankungen) sind, die eine
Verschiebung herbeifiithren, wie ich a. a. 0.') niiher ausgefiithrt habe.

Bestehen nun irgendwelche Anhaltepunkte, die anf das Wesen
der iibergeordneten Faktoren Schliisse erlanben? Theoretisch liefie
sich dariiber manches ausfiihren. Doch ist das hier nicht unsere
Anfgabe. Mir erscheint es hichst wahrscheinlich, daf wir hier an
der Grenze angelangt sind, die der experimentell-morphologischen
wie der zytologischen Arbeitsmethode gesteckt ist und daB hier
nur die Arbeit der chemischen Physiologie und Serologie weiter
fiilhren kann. Die blofie Nennung der Begriffe Ermiidungsstoife,
spezifische Toxine mige andeuten, was gemeint ist. Trotzdem
milssen wenigstens einige Versuche namhaft gemacht werden, rein
zytologisch hier weiter zu kommen, wenn sie mir auch nicht gerade
anf sehr sicherem Boden zu stehen scheinen. Der eine Versuch
bezieht sich anf die oben erwiihnten Phylloxerinen, bei denen ein
Alternieren von parthenogenetischen und Geschlechtsgenerationen
vorliegt. Die geschlechtlichen Weibchen und Minnchen werden
hier nun von besonderen Individuen erzengt, die man die Sexu-
paren nennt. Sie sind finBerlich von gewdhnlichen parthenogeneti-
schen Weibchen iinBerst verschieden und erzeugen selbst entweder
nur Miinnchen oder nur Weibchen. Von unserem physiologischen
Standpunkt aus hiefie das, daBf bei den Sexuparen der Chemismus
bereits irgendwie veriindert ist — die engen Wechselbeziehungen
zwischen Chemismus und Formgestaltung sind ja von Weinland?)
so schin anfgezeigt worden —- und darin der auf die Reifeteilung
hestimmend wirkende iibergeordnete Faktor gegeben ist. Morgan?),
der die Zytologie dieser Tiere untersuchte, glaubt aber morpho-
logisch nachweishbare, chromosomale Elemente gefunden zu haben,
die bereits die Bildung der Sexuparen zelluliir-determinativ be-
dingen sollen. Die Chromosomenzahl der Weibchen ist hier 6 und
die der Minnchen 5, was bei Bildung des Richtungskirpers der

Y Ztschr. ind. Abstammungsl. 7, 1912

N Weinland, E.,, Weitere Beobachtungen von Calliphora, Ztschr, Biol. 1907.

 Morgan, T. H., The Elimination of the sex chromosomes ete., Journ.
Exp. Zool. 12, 1912,
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minnlichen Sexuparen durch Entfernung eines X-Chromosoms be-
wirkt wird, wie oben geschildert wurde. Morgan glaubt nun
cefunden zu haben, dab zu jedem X-Chromosom noch ein ,kleines
X-Chromosom*® als Anhiingsel gehirt. Wie nun bei der Reife-
teilung der Eier der Sexuparen in den miinnchengebenden Fiern
ein X-Chromosom entfernt wird, um die miinnliche Zahl 5 herzu-
stellen, so soll entsprechend bei der Reifeteilung, die zur Bildung
der Minnchengebiirer (minnchenliefernde Sexupare) fithrt ein
wkleines X-Chromosom* von seinem grofien X abgetrennt, und
entfernt werden, so daB Minnchen- und Weibchengebirer zwar
den gleichen Bestand an richtigen X -Chromosomen erhalten, die
Miinnchengebiirer aber nur ein _kleines X-Element® an Stelle der
vorher und bei der Weibehengebiirerin vorhandenen zwei. Damit
wiire also der X-Chromosomenmechanismus mit Hilfe einer additio-
nellen Sorte von Geschlechtschromosomen zweiten Ranges auch
auf die Sexuparen iibertragen und Morgans .kleine X -Chromo-
somen® wiren damit der morphologische Ausdruck unserer iiber-
eeordneten Faktoren. Die Tatsachen, die dieser Darstellung zu-
erunde liegen, sind allerdings noch viel zu unklar, um ihre Rich-
tigkeit zu beweisen, und ehe das geschehen ist, scheint mir der
hier eingeschlagene Erklirungsweg ein der ganzen Chromosomen-
lehre recht gefiihrlicher zu sein.

Ein zweiter durchaus analoger Versuch ist von Doncaster?)
gemacht worden, der die Chromosomenverhiiltnisse der Gallwespe
Neuroterus studierte. IThr Entwicklungsgang ist der, dal be-
fruchtete Eier iiberwintern und aus ihnen Wespen ausschliipfen,
die sich parthenogenetisch vermehren und zwar legen manche
Weibchen nur Eier, die Weibchen liefern, sind also Weibchen-
gebiirer, wiihrend andere reine Minnchengebiirer sind. Die Minn-
chen befruchten die Weibchen und diese legen dann die iiber-
winternden Eier. Diese enthalten natiirlich die diploide oder
Normalzahl der Chromosomen, nimlich 20, somit auch die sich aus
ihnen entwickelnden Friihjahrsweibchen. Deren Eier aber ver-
halten sich verschieden: die der Minnchenerzeuger reduzieren ihre
Chromosomenzahl anf 10, wiihrend die der Weibchenerzeuger ohne
Reduktion, also mit 20 Chromosomen sich entwickeln. Die Eier
der so erzeugten Geschlechtsweibchen erfahren dann natiirlich eine
Reduktion aunf 10. Bei der Bildung der Samenzellen tritt aber

Y Doncaster, L., Gametogenesis of the Gall-Fly, Neuroterus lenticularis
I n. II, Proc. R. Soc., B. 1910 u. 1911.
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dann keine weitere Reduktion ein, sodafi sie ebenfalls 10 Chromo-
somen erhalten. Weshalb haploide Eier < und diploide € liefern,
ist hier eben so unbekannt, wie bei der Biene oder bei den Sporen
cewisser Pflanzen, da ein X-Chromosom nicht entdeckt werden
konnte. Aus den befrunchteten Eiern entstehen nun hier teils
Minnchenerzeuger, teils Weibchenerzenger, so dafl die Idee nahe-
liegt, daB zweierlei Spermatozoen zur Befruchtung kamen. Es ist
in der Tat bemerkenswert, dali bei der Biene, bei der es nur eine
Sorte von % gibt, von den 4 Samenzellen, die bei der Reifeteilung
gebildet werden sollten, nur eine wirklich funktionsfihig wird (auch
ohne Reduktion), wiihrend hier 2 davon funktionsfiihig werden. In
ihrem Chromosomenbestand sind sie beide identisch, aber manchmal
findet Doneaster, daBh eine dieser Spermatiden einen extra-
nukleiiren Kirper unbekannter Herkunft mitbekommt, der dann
vielleicht fiir die Entstehung der einen Art von Sexuparen ver-
antwortlich gemacht werden kinnte. Die Verwandtschaft dieses
LKorpers® mit Morgans Klein- X - Chromosom fillt ohne weiteres
auf; die Skepsis ihm gegeniiber ist aber auch zuniichst die gleiche.

Hier lieBe sich nun noch eine Beobachtung anschlieBen, die
vielleicht geeignet sein kinnte, einmal auf den richtigen Weg zu
fiihren. Bei den Aphiden findet in der Spermatogenese, wie wir
schon hirten, ein vergleichbarer Vorgang statt, indem die eine
der beiden Spermatiden, die das X-Chromosom nicht erhilt,
abortiert. Nun stellte v. Baehr') fest, dab die dem Untergang
bestimmte Teilungshilfte, schon bevor die entscheidende Teilung
ausgefithrt ist, an ihrem geringeren Bestand an jenen merkwiirdigen
Zellbestandteilen, die man Mitochondrien, nennt, kenntlich ist.
Sollten also vielleicht die Mitochondrien die gerade in der Sper-
matogenese von Bienen und Wespen auch besonders stark hervor-
treten und die ja sicher als Lipoide Substanzen darstellen, die mit
dem Chemismus auf das engste zusammenhiingen, vielleicht auch
die Triiger jener Substanzen sein, die wir als die iibergeordneten
Faktoren bezeichneten? Es ist nnniitz, dariitber nachzudenken,
aber da gerade die Mitochondrien — wenigstens ein Teil von dem,
was dieser Sammelbegriff umfaBt — einen der wenigen chemisch
einigermafen definierbaren Zellbestandteile bilden, der sich gleich-
zeitig morphologisch darstellen lifit, so mul eine solche Muglich-
keit, wenigstens bei weiteren Studien, im Aunge behalten werden.

" A A (.
Correns w. Goldschmidt, Vererbung n. Bestimmung des Geschlechtes, 10
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Praktisehe Zum Schluff dieses Abschnittes noch ein Wort dar-
Folgerangen. jilyer, was sich aus den zytologischen Tatsachen praktisch
fiir die Geschlechtshestimmung ergibt. Die wichtigste Folgerung ist
sicher die, daB eine willkiirliche Geschlechtsbestimmung auch im Rah-
men des normalen Erbmechanismus miglich ist oder, richtiger gesagt,
denkbar ist. Sollte es einmal gelingen, mit Hilfe chemischer oder
serologischer Tatsachen dem Wesen der ,iibergeordneten Faktoren®
nither zu kommen, so wiire es auch denkbar, dall es gelinge, mit
ihnen willkiirlich zu arbeiten. Ist das weibliche (seschlecht das
heterogametische, so kinnten die Reduktionsteilungen in bestimmte
Richtungen gelenkt werden, so wie es unbekannte Krifte bei den
Phylloxerinen tun, ist es das minnliche Geschlecht, so kinnte das
Zugrundegehen einer Spermienart erzwungen werden. Ja vielleicht
wiire mit letzterer Mdiglichkeit schon jetzt zu rechmnen, noch ehe
jene Faktoren erkannt sind.
Doch damit haben wir schon die Grenzen der Tat-
'_.m:.::m“ sachenforschung fiiberschritten und wollen lieber in
s Triger  dieser Richtung nicht mehr weitergehen, sondern
fder SIS pnoch einmal zu den Grundtatsachen, auf denen un-
sere Erirterungen sich aufbauen, zuriickkehren. Wir
haben unsere ganzen Ausfithrungen auf die Basis gestellt, die von
der Mehrzahl der Autoren fiir die beste gehalten wird, auf die
Basis der Annahme, dall die Chromosomen die Triiger der Erb-
eigenschaften sind. Nun ist diese Annahme schon vielfach mit
ernsten Argumenten bekiimpft worden und wir miissen zum Schlufi
noch kurz darauf eingehen, ob die Chromosomentheorie irgendwie
als erschiittert gelten kann. Es ist dabei nicht unsere Absicht,
die ganze Frage hier aufzurollen; das ist in neuerer Zeit so oft
geschehen, daB einfach auf die betreffenden Diskussionen von
0. Hertwig, Strasburger, Boveri, Rabl, Hicker, Fick,
Meves, Lundegiardh, Demoll, Godlevski, Herbst, Correns
. a.') verwiesen werden kann. Wenn wir von der jeder Uber-

Y Hertwig, 0. Der Kampf um Kernfragen der Entwicklungs- und Ver-
erbungslehre, Jena 1909. Ders., Allgemeine Biologie, 4. Aufl. 1912. Stras-
hurger, E., Chromosomenzahlen, Plasmastrukturen, Vererbungstriiger und Re-
duktionsteilung, Jahrb. wiss. Bot. 45, 1908. Boveri, Th., Ergebnisse iiber die
Konstitution der chromatischen Substanz des Zellkerns, Jena 1904. Ders., Zellen-
studien, H. 6, 1907. Rabl, C., Uber organbildende Substanzen und ihre Be-
deutung fiir die Vererbung, Leipzig 1906. Hiicker, V., Bastardierung und
(3eschlechtszellenbildung, Zool. Jahrb. Suppl. 7, 1904. Ders., Die Chromosomen
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zeugungskraflt entbehrenden Annahme von Meves absehen, daB die
Mitochondrien die Triger der Erbanlagen seien, ist bei genaner
Betrachtung die Differenz zwischen den Standpunkten dieser ver-
schiedenen Autoren gar keine so grofie, wie es zuniichst scheinen
michte. Wenn man sich der Aunsdrucksweise bedient, dali in den
Chromosomen die Triiger der Erbeigenschaften zu sehen seien,
so involviert das allerdings eine falsche Vorstellung und obwohl
wir sie selbst bisher benutzt haben, so sei hier festgestellt, daB
dies nur eine bequeme Art, sich verstiindlich zu machen, ist und
dali bei einer speziellen Betrachtung des Problems dafiir exaktere
Begriffe eingesetzt werden miissen. Wohl keiner von den For-
schern, die die Chromosomenlehre der Vererbung vertreten, steht
auf dem Standpunkt. den man mit dem Ausdruck . Kernmonopol®
hezeichnet. (. Hertwig spricht neben einer Vererbung durch den
Kern auch von einer Vererbung durch das Protoplasma, nicht viel
anders Boveri, Hiicker u. a. Betrachtet man aber die vor-
liegenden Experimentaltatsachen ruhig, so scheint die Rolle der
Chromosomen in Vererbungsfragen ganz klar zn sein, wenn man
nur sich von dem Begriff der Vererbungstriiger frei macht. Neh-
men wir anf der einen Seite Boveris oben referierte Unter-
snchungen iiber die qualitative Verschiedenheit der Chromosomen.
Fehlten einem Keimbezirk der Seeigellarve gewisse Chromosomen,
so ergab er Defektbildungen. Es wird niemand sagen wollen, dali
der betreffende Bezirk nicht Seeigellarve war: er war eine kranke
Seeigellarve. Eine jede seiner Zellen war trotzdem eine Seeigel-
zelle. Ein Vergleich wird sogleich erkennen lassen, wohin wir
wollen. Fehlt einem Kind die Schilddriise, so wird es wohl ein
[diot mit allen dazu gehirigen kiorperlichen und psychischen Eigen-

als angenommene Vererbungstriiger, Erg. Fortsehr. Zool. 1, 1907. Ders., All-
gemeine Vererbungslebre, II. Aufl, Braunschweig 1912. Fiek, R., Vererbungs-
fragen, Reduktions- und Chromosomenhypothesen, Bastardregeln, Ergebn. Anat.
Entwicklgsgesch. 16, 1906. Meves, F., Die Chondriosomen als Triiger erblicher
Anlagen, Arch. mikr. An. 72, 1908. Godlevski, E., Untersuchungen iiber die
Bastardierung der Echiniden- und Crincidenfamilie, Arch. Entwicklgsmech. 20,
1906. Ders., Das Vererbungsproblem im Licht der Entwicklungsmechanik be-
trachtet, Leipzig 1909. Lundegirdh, H., Ein Beitrag zur Kritik zweier Ver-
erbungshypothesen, Jahrb. wiss. Bot. 48, 1910. Demoll, R., Zur Lokalisation
der Erbanlagen, Zool. Jahrb. (Allg. Abt.) 30, 1910. Herbst, €., Vererbungs-
studien, IV—VII, Arch. f. Entwicklgsmech. Bd. 22, 24, 27, 32, 1906—1912.
Correns, (., Zur Kenntnis der Rolle von Kern und Plasma bei der Vererbung,

Ztschr. ind. Abstammungsl., V. 2, 1909.
10*



— 148 —

schaften. Trotzdem gehirt es der Spezies homo sapiens mit jeder
Zelle seines Korpers an: Die Anlagen der Arteigenschaften sind
da, aber es fehlen die von der Schilddriise produzierten Hormone,
die zu deren normaler Ausbildung und Vollendung nitig sind.
Sollte es sich in jenem Fall und auch in allen anderen Fiillen mit
den Chromosomen nicht fhnlich verhalten? Die Anlagen werden
von den ganzen (Geschlechtszellen vererbt, ja vielleicht vorzugs-
weise oder ganz im Plasma. Aber die ,Ausfithrungsursachen® im
Sinne Rouxs, die Stoffe, die die Vollendung des Gegebenen be-
dingen, wir kinnen direkt sagen ,die Hormone der definitiven
Gestaltung® werden von den Chromosomen getragen. Von diesem
(Gesichtspunkt aus ist es anch nicht merkwiirdig, wenn nach God-
lewski ein kernloses Seeigeleifragment mit Antedonsamen be-
fruchtet, sich zuniichst wie ein Seeigel entwickelt. Was aber in
dem Moment geschehen wire, in dem jene Hormone in den Ent-
wicklungsgang eingreifen miissen, das wiire der entscheidende
Punkt. Gerade die Vererbung des Geschlechts und noch mehr der
sekundiiren Geschlechtscharaktere gibt uns ein Beispiel an die
Hand, das anf die Richtigkeit derartiger Vorstellungen deutet.
Hier haben wir mit aller denkbaren Sicherheit Eigenschaften vor
uns, die in irgend einer Beziehung zu einem bestimmten Chromo-
som stehen miissen. Die betreffenden Eigenschaften sind aber
nicht Anlagen. Sondern sie sind spezifische Modifikationen der
gesamten Arteigenschaften. Erblich fixirt sind diese und nur die
definitive Richtung, in der sie sich entwickeln, wird durch jenes
Chromosom, sagen wir ruhig durch seine Hormone, bedingt. Und so
wird es denn mit den anderen Chromosomen auch nicht anders sein.
Diese Andentungen migen hier geniigen'). Richtig betrachtet bietet
also die Chromosomenlehre der Vererbung keinerlei Schwierigkeiten.

Damit sind wir am Schlusse unserer Ausfithrungen angelangt.
Bei der aunBerordentlichen Fiille des Tatsachenmaterials, das heute
aufl jedem Gebiet vorliegt, mubiten sie sich naturgemidfi anf eine
gewisse Auswahl beschrinken, wobei das in den  Vordergrund
eestellt ist, was uns im Augenblick als das wichtigste erscheint,
nimlich die Wechselbeziehungen zwischen den FKrgebnissen der
Zytologie und denen der experimentellen Forschung. Wir konnten
uns dabei davon iiberzeugen, dali an vielen Punkten eine villige

1 Wie richtig der Kern dieser Anschanungen ist, wird sich aus einer
demniichst im Arch. f. Zellf. erscheinenden Arbeit iiber die Merogonie der Oeno-
therabastarde ergeben.
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Harmonie in den Resultaten erzielt ist und daf die beiden For-
schungszweige schon jetzt sich gegenseitig reichlich Licht spenden.
Und das fithrt uns zn den Ausfilhrungen zuriick, mit denen wir
diesen Vortrag einleiteten, der Diskussion iiber den Wert der
verschiedenen Forschungsrichtungen. Das mitgeteilte Tatsachen-
material diirfte wohl besser als viele Worte den Beweis erbracht
haben, daB die beiden grofien StraBen, auf denen die Jinger der
Vererbungswissenschaft wandern, jede in ihrer Art gut zum Ziele
filhren. Je mehr aber sich beide Richtungen gegenseitig férdern und
anregen, um so besser wird der Erfolg fiir beide sein. Denn es ist

o— — mit der Gedankenfabrik

Wie mit einem Webermeisterstiick,

Wo ein Tritt tausend Fiden regt,

Die Schifflein heriiber hiniiberschielfien,
Die Fidden ungesehen flieben,

Ein Schlag tausend Verbindungen schliigt.”

Miinchen, im Juli 1912
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