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Vorwort

Die Untersuchungen iiber experimentelle Intersexualitit, die der
Verfasser im letzten Jahrzehnt ausfithrte, ergaben Resultate, deren
Besonderheit und Neuartigkeit es zu einer dringenden Notwendigkeit
machte, sie unsern iibrigen Kenntnissen vom Geschlechtsproblem
einzuordnen. Anstatt die spezialistische Darstellung der Experimental-
ergebnisse, die gleichzeitig im 23. Bd. der Zeitschrift fir induktive
Abstammungslehre erscheint, mit einem umfangreichen ,Allgemeinen
Teil* zn belasten, erschien es uns besser, die allgemeinen Schluli-
folgerungen in eine Gesamtdarstellung des Geschlechtsproblems hinein-
zuarbeiten. So wurde dem vielen Neuen, das wir zu sagen haben
die notwendige elementare Darstellung der Grundtatsachen zugefligt
Wir hoffen, dali sich die Herren Fachgenossen dadurch nicht von
dem fiir sie bestimmten Teil des Buches abschrecken lassen, das auf
diese Weise auch dem Mediziner usw. zugingig gemacht wird. Der
besondere Charakter des Buches bringt es aber auch mit sich, dab
wir beim Referieren der Befunde von einem Eingehen in minutiise
Einzelheiten absehen muliten; denn es handelte sich nicht um eine
erschopfende Darstellung aller Tatsachen, sondern um das Heraus-
arbeiten eines Gedankengangs im Rahmen der wichtigsten Tatsachen,
um die Demonstration, dali das (eschlechtsproblem heute in den
grofien Ziigen gelost ist.

Nur ungern entschlossen wir uns, uns vollstindig aufl das Tier-
reich zu beschrinken. Wir sind uns der Nachteile dieses Vorgehens,
in bezug auf manche Abschnitte auch der historischen Ungerechtig-
keit, wohl bewuBt. Zweifellos lieBen sich manche Abschnitte schon
heute einheitlich fiir alle Organismen darstellen (Heterogametie, zygo-
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I. Einleitung. Das Wesen der Sexualitit

Die Mehrzahl der biologischen Geschlechtsprobleme — und
nur von biologischen Problemen ist in diesem Buche die Rede —
ergibt sich aus der Tatsache des Vorhandenseins zweier verschiedener
Geschlechter im Reich der Lebewesen. Die Fragestellungen und
ihre Lisungen, die von dieser Tatsache ausgehen, bildeten stets eines
der anziehendsten Kapitel der Wissenschaft vom Leben; heute gehiren
sie auch zu den erfolgreichsten, sowohl in bezug auf die Fiille des
Tatsachenmaterials, als auch die Tiefe des Eindringens in der Rich-
tung auf kausales und physiologisches Verstindnis. Wir werden
ihrer Darstellung daher den grofbiten Teil der folgenden Ausfithrungen
zu widmen haben. Aber sie stellen nicht das gesamte Geschlechts-
problem dar. Ide Voraussetzung fiir die Unterscheidung von Ge-
schlechtern ist ja das Vorhandensein einer geschlechtlichen Fort-
pflanzung. Und diese stellt bekanntlich eines der Grundprobleme
der Biologie dar, dessen vollstindige Lisung den Schleier von einem
grofen Teil des Geheimnisses des Lebens liiften wiirde. Dieser
Augenblick ist noch nicht gekommen; aber das Material, das in
unziihligen Versuchen und Beobachtungen zusammengetragen ist,
libt bei richtiger Betrachtung wohl schon die Richtung erkennen,
in der die Losung einmal liegen mag.

Es ist nicht so lange her, daB man ganze Gruppen von Lebe-
wesen fiir so einfach organisiert hielt, daB sie sich dauernd und in
alle Ewigkeit fort durch Zweiteilung zu vermehren vermigen. Mit
wachsender Kenntnis hat sich die Zahl solcher Lebewesen mehr und
mehr verringert und heute kénnen wir sagen, daB im Tierreich —
und im folgenden beschriinken wir uns auf das Tierreich — es
wohl kein sicheres Beispiel einer Form gibt, die sich dauernd
ungeschlechtlich vermehren kann. Friiher oder spiiter kommt fiir
alle tierischen Organismen ein Augenblick, in dem ein Sexualakt
irgendwelcher Art eintritt. In der Regel ist das ein Befruchtungs-
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vorgang, also eine Vereinigung minnlicher und weiblicher Elemente.
In anderen Fillen ist es aber eine Parthenogenese, also ein Ge-
schlechtsakt ohne Teilnahme minnlicher Elemente. Die Sexualitiit
mull daher zuniichst unabhiingiz von der Befruchtung betrachtet
werden; sie stellt einen elementaren Prozeli fiir sich dar, zu dem
die Befruchtung als eine Teilerscheinung hinzukommt. Das Haupt-
problem lautet also: Warum bedarf der tierische Organismus, auch
der allereinfachste, regelmiiBig wiederkehrender geschlechtlicher Vor-
singe, um unbegrenzt in seinen Nachkommen fortbestehen zu
kinnen? Oder anders ausgedriickt: die Vermehrung und Fort-
pflanzung ist zweifellos eine Form des Wachstums iiber die Grenzen
des Individuums hinaus, wobei jedes folgende mit jedem vorher-
gehenden stofflich kontinuierlich ist. Waram ist ein daverndes
Wachstum unmiglich, es sei denn, dali ein eingeschalteter Geschlechts-
vorgang den Prozef wieder von neuem beginnen liBt?

Diese Fragen =zeigen ohne weiteres, dafi die Wurzeln des
Sexualititsproblems zusammenlaufen mit den Problemen von Alter,
Tod und Unsterblichkeit. Sie alle haben reichliche Beriicksichtigung
in den Forschungen und Spekulationen der neueren Biologie gefunden,
und wir brauchen nur die Namen Biitschli, R. Hertwig, Maupas,
Weismann und die Schlagworte Verjiingung und Amphimixis zu
nennen, die jedem Biologen geliufig sind.! Aber wir wollen nicht
die zahlreichen mehr oder minder formalistischen Theorien eridrtern,
die in alter, neuer und neuster Zeit aufgestellt wurden, sondern uns
die Haupttatsachen in einer Form vorfiithren, die uns erkennen lilt,
in welcher Richtung die Losung zu suchen ist.

Im Metazoenkérper ist die Fortpflanzung an die Geschlechts-
zellen gekniipft, Eizellen, die sich parthenogenetisch entwickeln oder
durch Samenzellen befruchtet werden. Diese Zellen stellen die
stoffliche DBriicke von allen vorhergehenden zu allen folgenden

1) Biitschli, 0., Untersuchungen iiber die ersten Entwicklungsvorgiinge
etc. Frankfurt 1876, — Weismann, A., Uber Leben und Tod. Jena 1882, —
Maupas, E., Recherches expérimentales sur la multiplication des infusoires
cilies, Arch. Zool. exp. gén. 6. 1888, — Minot, Ch. 8., The problem of age,
orowth and death. London 1908. — Hertwig, R., Uber den Ursprung des Todes.
Beilage zur Allgem. Ztg. 1906, Hartmann, M., Tod und Fortpflanzung.
Miinchen 1906. — Doflein, F., Das Unsterblichkeitsproblem im Tierreich, Frei-
burg 1913. — Loeb, J., The organism as a whole. New York 1916. — Child, E. M.,
Senescence and rejuvenescence. Chicago 1915, — Lipschitz, A., Allgemeine
Physiologie des Todes. Braunschweig 1915. — Korschelt, E., Lebensdauer,
Alter und Tod. Jena 1917.
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(Generationen dar, sie sind Glieder einer Kontinuitit von theoretisch
unbegrenzter Dauer, also in diesem Sinne unsterblich. Der ganze
iibrice Organismus beginnt mit der Sonderung der Geschlechtszellen
von den Korperzellen in der individuellen Entwicklung und endet
mit dem Tode. Was bedentet dies nun physiologisch? Es bedeutet,
dafl die Zellen des Korpers sich durch ihre Funktionen so ver-
brauchen, daB sie schlieflich zugrunde gehen miissen. Worin der
Verbrauch oder auch
die Anhiinfung von den
normalen Lehensablauf
unmdoglich machenden
Stoffen physiologisch be-
steht, beschiftigt uns
hier nicht. Die Tatsache
als solche ist aber klar.
Der Hauptcharakter der
(Geschlechtszellen den
iibrigen Korperzellen
gegeniiber ist also, dab
sie wiithrend des indi-
viduellen Lebens phy-
siologisech  nicht ver-
braucht werden. Die
Korperzellen — man
denke an Muskel-, Ner-
ven-, Driisenzellen —  Fig. 1. Acht Furchungsstadien von Ascaris megalo-

fithren Leistungen fiir cephala zur Demonstration der Chromatindiminution

. & die Urgomazells, P — P dise Stammzellen der Geschlechts-
das Gﬁﬂﬁﬁ ans, [ll’E‘! ans zollon, & dis 2. Ursomazelle (KASH, F, s Ektodermanlago,

2 W CorL mast Anlage von Mosoderm und Stomedium, #& Richtungskiirpor,
chn?:mlschm.* N?“ Bmllg [1a die Chromosomen der Ursomazelle, Nach Boveri aus Harms
keit schlieBlich zum

Tode fithren; die Geschlechtszellen bleiben von den den Tod in sieh
tragenden Funktionen verschont, sie bleiben — sit venia verbo —
physiologisch jungfriulich und sind deshalb imstande, den iibrigen
Korper in ihren Abkommlingen zu iiberleben. Man hat deshalb anch
manchmal die Stellung der Geschlechtszellen im Korper mit der
eines Parasiten verglichen, ein allerdings nicht sehr gliicklicher Ver-
gleich. Besser wiire es vielleicht, sie mit der Stellung der Termiten-
kinigin im Termitenstaat zu vergleichen, die, ohne selbst am tiitigen
Leben des Staates teilzunehmen, von den Arbeitern erhalten wird, um

die Erzeugung der folgenden Generation als einzige Aufgabe zu erfiillen.
1%
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Dieselbe besondere Stellung der Geschlechtszellen im Kirper
offenbart sich nun in sichtbarer Form in ihrer gesamten Geschichte.
Eine der auffallendsten Tatsachen der tierischen Embryologie ist die
Sonderstellung der Keimzellen, die sich in allen Tiergruppen nach-
weisen liBt. Die Zahl der Ausnahmen ist in stindiger Abnahme
begriffen und sie werden wohl einmal ganz verschwinden. Zwei
typische Fille migen den Tatbestand erliutern. Das klassische Bei-
spiel ist die von Boveri! entdeckte Keimbahn von Ascaris. (Fig.1)

o
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Fig. 2. Schema der Zellgenealogie in der Keimbahn von Ascaris
Schwarz die Koimbahn, weil die diminnierten somatischen Zellen, Nach Boveri

Die erste Teilung des Eies fithrt zu zwei Zellen, die sich bereits
in ihrer Kernkonstitution unterscheiden, indem in einer von ihnen
ein Teil des Chromatins verloren geht, in der anderen nicht
{Chromatindiminution). Die letztere gibt in ihren spiiteren Teilungen
ausschlieBlich Kiorperzellen, niimlich Ektodermzellen, wie das Schema
der Zellgenealogie Fig. 2 zeigt. Der niichste Teilungsschritt zerlegt
die nicht diminuierte Zelle wieder in zwei, von denen wieder eine
diminuiert wird. Ihre weitere Nachkommenschaft liefert wieder rein
somatisches Material. Das gleiche gilt fiir zwei weitere Teilungs-
schritte der nicht diminuierten Zelle. Erst dann teilt diese sich in

1) Boveri, Th., Die Entwicklung von Ascaris megalocephala, etc. Festschr.
f. C. v. Kupffer, 1899.
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Fig. 3. Die Keimbahn der Gallmiicke Miastor

a. D-I.i Ei mit Nihrzellen ne, dem Horn gv und dem Polplasma p*l, b. Die ersten Farchungs-
stadion mit der L, TIL, IV, Teilungsfigur. pb Richtungskirper, ¢Mp das m eliminicrende
Chromatin. ¢, Spiteres Furchungsstadium. c¢R Reste des Eliminationschromating, ¢ Proto-
plasmasnsammlung , pge abresonderte Urgeschlechtszelle. d. Nach der Bildung des Blastoderms c.
oiig die Ureier. e, Nach der Segmentiorung des Keims, R Chromatinreste, Nach Hepner
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zwei gleiche Zellen, die Urgeschlechtszellen, die dann weiterhin
durch besondere Struktur im Embryo erkennbar bleiben. (Fig. 1.)
Aus ihnen gehen dann allein die gesamten (eschlechtszellen, es sind
deren Millionen, des spiiteren Wurms hervor. Die Keimbahn ist
somit deutlich sichtbar vom befruchteten Ki bis zu den Keimzellen
der niichsten Generation zu verfolgen.

Nicht minder instruktiv ist der in Fig. 3 erliuterte Fall der
Keimbahn eines Insekts. HEs handelt sich um die parthenogenetische
Entwicklung der Gallmiicke Miastor (Kahle, Hegner). Schon im un-
entwickelten Ei sieht man an einem Pol eine besondere Plasmaart,
das Polplasma (pl. p.. Nach der AusstoBung der Richtungskorper
beginnen die Furchungsteilungen, bei denen bekanntlich bei den
Arthropoden keine Zellerenzen abgegrenzt werden. Wenn vier Kerne
vorhanden sind, erleiden drei von ihnen bei der weiteren Teilung
eine Chromatindiminution wie bei Ascaris; der vierte aber teilt sich
obne Diminution und eine der Tochterzellen gelangt in das Pol-
plasma. (Fig. 3b.) Dies Plasma trennt sich dann mit seinem Kern
von dem Rest des Eies und ist die Urgeschlechtszelle. (Fig. 3c.) Die
iibrigen Kerne bilden dann mit dem Plasma des FKies in der fiir
Insekten typischen Weise Keimblitter und Organe des Embryos
wihrend die Urgeschlechtszelle sich in vier teilt. (Fig. 3d.) Dann
teilen diese sich in acht und ordnen sich im jungen Embryo zun
einem richtigen Ovarium an. (Fig. 3e) Damit ist der Zyklus der
Keimbahn geschlossen, denn aus diesen Urgeschlechtszellen werden
bald die parthenogenetischen Eier der neuen Generation.

Diese, wie die Fiille analoger Fiille! zeigen uns nun fiir unsere
alleemeinen Betrachtungen die folgenden wichtigen Tatsachen: das
Material zur Bildung der Geschlechtszellen wird in der Entwick-
lung von Anfang an beiseite gestellt. Dali dem so ist haben auler
den angefiihrten Beobachtungen auch solche Experimente erwiesen,
in denen die betreffenden Zellen auf frithen Entwicklungsstadien
zerstort wurden und geschlechtszellenlose Organismen darauf ent-
standen (Hegner, Reagan)2. Jenes Material zeigt vielfach sichtbare
strukturelle Besonderheiten, niimlich Einlagerung besonderer Sub-
stanzen in das Pru'tuplasma, sogenannte Keimbahnbestimmer, von

1) 8. Zusammenstellung bei Hegner, R. W., The Germ-Cell Cycle in
Animals. New York 1914.

2) Hegner, R. W., The Germ-Ceil Cycle in Animals. New York 1914, —
Reagan, F. P., Some Results and Possibilities of early Embryonic Castration.
Anat. Rec. 11. 1916



denen einige Beispiele in Fig. 4 wiedergegeben sind oder Besonder-
heiten der Chromosomen, wie sie in der gerade geschilderten
Chromatindiminution von Ascaris und Miastor gegeben sind. Die
stoffliche Verschiedenheit konnte ebenfalls experimentell bewiesen
werden, niimlich in Boveri's' geistreichen Ascarisversuchen. Diese
abgesonderten Elemente nehmen ferner an den iibrigen Leistungen

Fig. 4. Typen Keimbahobestimmender Substanzen

& Im Ichneumonidened nach Buchner. b In einem Furchungsstadinm won Polyphemus (nach Kiihn).
¢ und @ in Farchungsstadien von Cyclops (nach A mma)

des Kirpers keinen aktiven Anteil mehr. Es wird dies einmal
dadurch bewiesen, daf in Fiillen, in denen diese Zellen allein, frei
von andersartigen, ihnen bei hohern Organismen beigesellten Driisen-
elementen entfernt werden konnen, ein villig normaler, nur ge-
schlechtszellenfreier Organismus entsteht (Kastrationsversuche von

1) Boveri. Th., Die Potenzen der Ascarisblastomeren bei veriinderter
Furchung, Festschr. R. Hertwig. V. 3, 1910.
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Oudemans, Meisenheimer, Kope¢, Hegner). Ferner durch man-
cherlei Tatsachen, wie etwa die, dall bei Schmetterlingen vielfach ganz
junge Raupen schon fertiz entwickelte Hoden mit reifen Samenzellen
besitzen, wilhrend der iibrige Kirper noch die ganze Fiille der
physiologischen Leistungen bei Wachstum und Metamorphose zu
vollbringen hat. Die Geschlechtszellen sind also sichtlich vom Be-
ginn ihrer Existenz bis zum Ende von verbrauchender physiologischer
Aktivitit dispensiert und funktionieren nur insoweit, als der erhal-
tende, sozusagen egoistische, Stoffwechsel ihnen natiirlich eigen ist.

Da, wie wir sahen, das physiologische Wesen der geschlecht-
lichen Fortpflanzung unabhiingig ist von der Zweigeschlechtigkeit
so lassen wir im folgenden die Samenzellen auller acht und be-
schriinken uns auf die Eizellen, die ja allein schon das physiologische
Wesen der geschlechtlichen Fortpflanzung enthiillen miissen. Hatten
schon die Geschlechtszellen als Ganzes ihre vom iibrigen Kirper
verschiedene Geschichte, so zeigt auch ihre individuelle Geschichte
eine Fiille von Besonderheiten, deren Kenntnis fiir das physiologische
Verstindnis der Sexualitit unerliBlich ist. Wir greifen aus der
unendlichen Fiille der Tatsachen — die Gesamtgeschichte der Ge-
schlechtszellen bildet den Hauptinhalt von 40 Jahren Zellforschung —
diejenigen heraus, die uns fiir das Verstiindnis unseres speziellen
Problems wichtig erscheinen.

Die Besonderheiten der Lebensgeschichte der Geschlechtszellen
beginnen mit einer Reihe verwickelter Vorginge im Kern, den
synaptischen Prozessen. Da ihre Hauptbedeutung vermutlich mit
anderen Fragen zusammenhiingt, werden wir sie erst spiter zu er-
ortern haben. Dann folgt die Wachstumsperiode der Eizelle, eine
Periode physiologisch intensivster Titigkeit, die sich morphologisch in
proteusartigen Verinderungen im Kern und Plasma kundgibt. Als
Beispiel diene das Amphibien- und Selachierei. In Fig. 5 sind eine
Reihe von Stadien der Wachstumsperiode wiedergegeben, die einige
von den Umwandlungen zeigen, ohne daB bei der betreffenden geringen
Vergrilerung Einzelheiten unterschieden werden kiinnen. Man erkennt
aber, dali das Plasma dauernd seine Struktur indert, der morpho-
logisch sichtbare Ausdruck der chemischen Prozesse, die zur Ab-
lagerung der Dottersubstanzen und der organbildenden Stoffe fithren.
Hand in Hand mit diesen Veriinderungen gehen dann Umwandlungen
innerhalb des Kerns, die zu dem Verwickeltsten gehiren, was die
Zellenlehre kennt. Die Abbildung zeigt nur, wie die ins Riesengrofie
anwachsenden Chromosomen sich in den mannigfaltigsten Figuren
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im Kernraum verteilen. Die stirker vergrilierte Figur 6 zeigt dann,
diesmal von dem sich sehr iihnlich verhaltenden Selachierei, wie
allerlei Korper, Nukleolen, im Kern auftreten, die wieder wver-
schwinden und anderen Platz machen, die anderen Kernstrukturen

Fig. 5. Fiinf Stadien der Ovogenese von Proteus zur Demonstration
der Umwandlungen in Plasma und Kern
d und ¢ schwiicher vorgriifort als a—e. Nach Jirgensen

sich ebenfalls dauernd iindern, kurzum Veriinderungen vor sich
gehen, die auf intensivste Tiitigheit des Kerns schliefen lassen.
Wenn dann aber das Wachstum ein Ende erreicht hat, und die
Reifeteilungen beginnen, werden Chromosomen sichtbar, die einen



winzigen Bruchteil des Volumens der wilhrend der Wachstumsperiode

sichtbaren haben. Fig. 6 zeigt ebenfalls diese iiberraschende Er-

scheinung. Wenn dann die Reifeteilung stattfindet, geht der ganze

riesenhafte Kern, bis auf die winzigen Chromosomen zugrunde.

Bei solchen Organismen, deren Eikern nach der Reifeteilung noch-

mals ein Ruhestadium eingeht, wie etwa bei den Seeigeln, ist dann
~ der gereifte Kern vielmals kleiner als der unreife.

Zu dem richtigen Verstindnis dieser Erscheinungen ist wohl
Riickert! zuerst gelangt, dessen Ideen dann spiiter von Lubosch,
Goldschmidt u. a. weiter ansgebaut wurden. Die Kernsubstanzen,
speziell das Chromatin, spielen wiihrend der Wachstumsperiode eine
bedeutende Rolle und diirften in irgendeiner Weise die Vorginge
im Protoplasma beeinflussen. Von diesen physiologisch aktiven
Substanzen trennt sich aber das Material der Chromosomen —
Trophochromatin und Idiochromatin sind die iiblichen Ausdriicke
fiir die beiderlei Kernsubstanzen — um dann allein, gewissermafien
gereinigt oder frel von Stoffwechselprodukten, in das befruchtungs-
fihige Ei einzogehen. Das Endprodukt der Vorgiinge ist also eine
Zelle, die in ihrem Protoplasma das fir die erfolgreiche Entwicklung
notwendige chemische Material enthiilt und im Kern die von allen
physiologischen Schlacken gereinigten Chromosomen; womit der Kern
physiologisch wieder im gleichen Zustand ist, wie der, mit dem die
Entwicklung der vorhergehenden Generation begann.

Wenn wir wieder versuchen aus diesen Tatsachen das fiir
unser Problem Wichtige heranszuschiilen, so ist es wohl das Folgende.
Eine der Aufgaben vieler Eizellen vor Erreichung der Entwicklungs-
fihigkeit, der Reife, ist die Aufspeicherung der Stoffe, deren der heran-

. wachsende Organismus bedarf, sowohl zur Deckung seiner Energie-
ausgaben als auch als spezifisches Material fiir die Formbildungs-
prozesse der Entwicklung. Das erstere, die Reservestoffe, ist natiir-
lich mehr oder weniger nitig, je nachdem im Lauf der Entwicklung
Gelegenheit geboten ist, von iulleren Energiequellen Nutzen zu
ziehen, Das zweite, die organbildenden Stoffe, kann wohl nie ent-
behrt werden. Wenn sie auch nicht oft so schin sichtbar sind wie

1) Riickert, J., Zur Entwicklungsgeschichte des Ovarialeies der Selachier
Anat. Anz. 7. 1892, — Goldschmidt, K., Der Chromidialapparat lebhaft
funktionierender Gewebezellen. Zool. Jahrb. (An.) 21. 1904. — Lubosch, W,
Uber die Eireifung der Metazoen ete. Merkel u. Bonnets Ergebn. 11. 1901.
21. 1914. Hier die Literatur. — Buchner, P., Vergleichende Eistudien I. Arch.
mikr. An. 91. 1918.






im Ascidienei (Fig. 7), so ist ibr Vorhandensein doch experimentell
unziihlige Male- bewiesen worden. Wir kionnen somit ganz all-
gemein sagen, dali es eine der Vorbedingungen fiir die Erfiillung der
Aufgabe der Eizelle ist, daf sie diejenigen chemischen Baustoffe auf-
gesammelt hat, die den sich entwickelnden Organismus befihigen,
aus innerer und iullerer Nahrung die spezifischen Stoffe des Kirpers
aufzubauen. Was dies chemisch ist, wissen wir nicht mit Sicher-
heit. Es schliefit unter allen Umstinden die Substanzen ein, die
in der diiblichen Ausdrucksweise als Vererbungstriger bezeichnet
werden; auber diesen moglicherweise ein Sortiment von Stoffen, die
die Basis fiir die Spezifitit der synthetischen Produkte wiihrend der
Entwicklung bilden.

Das allgemeine Wesen der Sexualitit bei den Metazoen lieBe
sich daher so charakterisieren: Friihzeitige Absonderung von Zellen
die von den Funktionen des Korpers, die aus physikalisch-chemischer
Notwendigkeit zum Tode fiihren, befreit sind: Vorbereitung dieser
Zellen fiir ihre Aufgabe, einen den Eltern gleichen Organismus zu
liefern, durch Ansammlung von Material als Energiequelle, durch
Ablagerung von Stoffen im Zelleib, die fiir die Spezifitit der Ent-
wicklungsvorgiinge notwendig sind, durch Reinigung des Kerns von
allem aulier dem gesamten Schatz der an die Chromosomen ge-
bundenen Erbsubstanzen.

Diese ganzen Frirterungen haben mit der Tatsache als gegeben
gerechnet, daB die Korperzellen frither oder spiter aus chemischer
Notwendigkeit dem Tod verfallen sind. Wenn auch die tiigliche
biologische Erfahrung lehrt, dab dies richtig ist, so verlangen wir
doch nach Mboglichkeit experimentelle Beweise dafiir. Die einzige
Miglichkeit sie zu erbringen, besteht bei solchen Metazoen, die auller
der geschlechtlichen auch ungeschlechtliche Fortpflanzung zeigen. Ver-
suche solcher Art liegen am SiiBwasserpolypen Hydra vor, vor allem
von R. Hertwig und seinen Schiilern’. Trotz vieler interessanter
Tatsachen haben sie in bezug auf diesen Punkt noch keine ent-
scheidenden Resultate gebracht, die sich an Klarheit den bald zu
schildernden Ergebnissen an Infusorien zur Seite stellen liefen.

Man kann, und hat es getan, in diesem Zusammenhang auf
solche Organismen hinweisen, die in Form von Dauerstadien den

1) Hertwig, R., Uber Knospung und Geschlechtsentwicklung von Hydra
usca. Biol. Centrbl. 26. 1906. — Krapfenbauer, E., Einwirkung der Existenz-
bedingungen auf die Knospung von Hydra. Diss. Miinchen 1008. — Frisch-
holz, E., Zur Biologie von Hydra. Biol. Centrbl. 29. 1909



Winter iiberstehen, wie die Gemmulae der Siiwasserschwimme
und die Statoblasten der Bryozoen. Bis jetzt aber wissen wir ein-
mal nicht, ob bei der Bildung dieser Kirper nicht Vorginge vor-
handen sind, die physiologisch dem Sexualitiitsprozefi gleichwertig
sind, und sodann haben wir keine Kenntnis, wie oft sich diese un-
ceschlechtlichen Akte ohne eingeschaltete Sexualitiit wiederholen kiinnen.
Man kénnte ferner auf gewisse Erscheinungen der Regeneration hin-
weisen. Winzige Teilchen der Ascidie Clavellina kinnen das ganze
Tier wiederherstellen. Aber die beiden vorher gestellten Fragen sind

Fig. 7. Ei und Embryo der Ascidie Cynthia zur Demonstration
der organbildenden Stoffe

El Ektoderm resp. Anlageplasma desselben, Nek Newrochordanlage ' N Nervensystem, ©h Chorda,
En Entoderm . M gemeinsame Anlage fiir Mesenchym (Meh) und Myoblasten (ME).
Noch Conklin aus Buchnor

auch fiir dieses Objekt nicht gelist, bei dem ja experimentell das
gleiche ausgefithrt wird, was der Schwamm oder das Bryozoon frei-
willig tun. Die obigen SchluBfolgerungen in bezug auf die Sexualitiit
der Metazoen sind also wohl einwandfrei.

In den Diskussionen iiber unser Problem haben stets die Ver-
hiltnisse der Protozoen eine ausschlaggebende Rolle gespielt und
tatsiichlich ist ihre Kenntnis und eingehende kritische Deutung von
gribiter Wichtigkeit. Es gibt ja heute keine Gruppe von Protozoen
mehr, fiir die nicht Geschlechtsprozesse nachgewiesen sind; besteht
doch der wichtigste Teil der neueren Protozoenforschung in dem
Nachweis der Zeugungskreise. Die Tatsachen der Sexualitit sind

A
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aber bei den Protozoen nicht so einfach beschrieben wie bei den
Metazoen, da sie so mannigfaltig sind, daB erst von' einer Kenntnis
der Haupttypen eine allgemeine Formulierung abgeleitet werden kann.
Wir miissen diese daher erst kurz betrachten.

Als ersten Typus, weil den Verhiltnissen der Metazoen am
niichsten kommend, betrachten wir den Zeugungskreis einer Gregarine,
wie er schematisch in Fig. 8 wiedergegeben ist. Der Sexualakt be-
ginnt mit dem Zusammenlegen zweier Individuen, die als weiblich
und miinnlich bezeichnet werden miissen, und gemeinsamer Ency-
stierung. In jedem Individuum bildet dann der Kern eine Teilungs-
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Fig. 8. Lebenszyklus einer Gregarine

o Einzeltier. & Copnla. ¢ Die beiden Tiers in der Cyste, o Sporoblastenbildung,
¢ Cyste mit reifen Sporen, § Copulation der Sporoblasten (Gamotoen). g, & Sporen
mit Sporozoiten, ¢ Heranwachsen der jungen Gregaring in einer Epithelzelle,
Aus Selenka-Goldschmidt

spindel, wobei ein groBer Teil des Mutterkerns zugrunde geht.
Durch sukzessive Teilungen werden nun eine grofie Zahl von Kernen
oebildet, die nach der Oberfliche des Protoplasma riicken und sich
hier mit kleinen Protoplasmateilen abgrenzen. Diese sind jetzt die
Gameten. Oft sind sie deutlich als miinnlich und weiblich zu unter-
scheiden, ja die miinnlichen kinnen ganz iihnlich wie Metazoen-
spermien strukturiert sein. Dann findet die Kopulation der zwei
Gametenarten, die Befruchtung, statt und die Zygote bildet eine
kleine Cyste. In ihr finden dann noch mehrere Teilungen statt zu
sogenannten Sporozoiten, die nichts anderes sind als junge Gre-

garinen, die sich weiter entwickeln, sobald sie in den richtigen Wirt
kommen.
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Einen etwas anderen Typus der Sexualitit zeigen die Fora-
miniferen, wie schematisch in Fig. 9 wiedergegeben ist. Hier findet
wie bei so vielen Protozoen ein Wechsel geschlechtlicher und un-
geschlechtlicher Fortpflanzung statt. Die ungeschlechtliche Generation
wird wegen der kleinen Innenkammer die mikrosphiirische genannt.
Die Individuen enthalten zahlreiche, durch Teilung aus einem ur-
spriinglichen, hervorgegangene Kerne. Bei der vegetativen Ver-

bl :

Fig. 9. Lebenszyklus der Foraminifere Polystomella

A= die megalosphiirische Generation: I Prinzipalkern, 2 Sekundirkerne,
4 Kerne, 4 Chromidien: D Kopulation gdor Schwirmer, £, F' die mikro-
sphiirische Gonoration in ungesehlochtlicher Fortpllanmng.

Aus Selenka-Goldschmidt

mehrung grenzt sich Protoplasma um jeden herum ab und diese
kleinen amiboiden Gebilde wandern aus dem Muttertier aus und
bilden neue Schalen. Dabei bleibt nun die Anfangskammer grof
und deshalb wird diese Generation, die Geschlechtsgeneration, als
makrosphirisch bezeichnet. DBei ihnen sondert sich nun der Kern
in zwel Teile, einen vegetativen oder trophochromatischen Kern und
eine Masse von Fortpflanzungschromatin oder Idiochromatin, ge-



wihnlich Chromidialmasse genannt. Letztere zerfiillt nun in zahl-
reiche kleine Korperchen, die schlieBlich als winzige Kerne erscheinen,
sich mit Protoplasma umgeben und die Gameten darstellen. Der
vegetative I{ern geht aber mit Beginn der Fortpflanzung zugrunde.
Die Gameten schwirmen dann aus, je zwei von verschiedenen Eltern
vereinigen sich miteinander und aus der Kopula geht wieder ein mikro-
sphiirisches Individuum hervor, womit der Zeugungskreis geschlossen ist.

Einen dritten, wieder andersartigen Sexualitiitstypus finden wir
bei der Heliozoe Aktinosphiirium (Fig. 10). Hier encystiert sich

Fig. 10. Fortpflanzung von Aktinosphiirium, kombiniert.

1. Die Fortpflanzungseysto. 2. Teilung in Primfireysten, Zugrondegehen der ilberzihlizen Kema,
3. Bildung der Primiireyston a, der Sekundiireysten b, die beiden Reifeteilungen ¢, d, die Bafruch-
tunz e, die Zygote f, Ausschliipfen der jungen Tiere g. Aus Selenka-Goldschmidt

zum Zweck der sexuellen Fortpflanzung ein einziges vielkerniges
Individuum. Dann geht ein grofier Teil der Kerne zugrunde und
in den iibrigen grenzt sich je ein Teil des Protoplasma ab und
scheidet eine Hiille aus, die Sekundircyste. In jeder von diesen
teilt sich nun Kern und Plasma in zwei: Jeder dieser Tochterkerne
stobt in dhnlicher Weise wie eine Metazoeneizelle ein Richtungs-
kirperchen aus und dann verschmelzen die beiden gereiften Kerne
wieder miteinander. Die Befruchtung findet also zwischen zwei
Kernen statt, die durch Teilung aus einander hervorgegangen waren.
Aus der Zygote schliipft dann wieder ein kleines Aktinosphiirium aus.
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Einen vierten Typus endlich stellt die Sexualitit der Infusorien,
die Konjugation, dar. (Fig. 11.) Die Infusorien besitzen zeitlebens
zwei Kernarten, den Macronucleus und einen oder mehrere Micronuclei.
Bei der typischen Konjugation legen sich zwei Individuen zusammen.
Wiihrend der Macronucleus allmiihlich zerfillt und zugrunde geht
fingt der Micronucleus in jedem Tier an sich zu teilen. Zwei
Teilungen fiihren zu vier Teilkernen, von denen drei zugrunde
gehen. Sie entsprechen also Richtungskdrpern. Der vierte aber teilt
sich nochmals in zwei; von diesen nun bleibt einer liegen, der
stationiire Kern, der andere aber, der Wanderkern, wandert in das

Fig. 11. Schema der Konjugation von Paramaecium

M Macronuclons , s Micronuclons, m, —m, die Teile des Micronncleus, Cop fj‘ der Wanderkern,
Cop Q der Rohekern, Ak der kopulierte Kern. Ans Selonka-Goldachmidt

andere Tier hiniiber und verschmilzt dort mit dem stationiiren Kern.
Jeder Wanderkern jeden Tieres befruchtet also den stationiren Kern
des anderen. Dann trennen sich die Paare wieder und durch
Teilungen gehen auns dem Befruchtungskern wieder zwei Kerne her-
vor, von denen einer der Micronucleus bleibt, der andere zu einem
Macronucleus wird.

Wenn wir nun diese Tatsachen physiologisch fiir das Sexualitiits-
problem ausdeuten wollen, miissen wir versuchen in iihnlicher Weise
ihren allgemeinen Charakter zu erfassen, wie wir es fiir die Metazoen
taten. Bei dem Versuch dies zu tun, stofen wir aber auf uniiber-
windliche Schwierigkeiten, die aus dem Begriff der Einzelligkeit der

Goldschmidt, Mochanismus und Physiologio der Geshlechtshestimmung 2
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Protozoen erwachsen. Ist die Protozoenzelle der Kérperzelle der
Metazoen vergleichbar oder der Geschlechtszelle oder zuzeiten der
einen, zuzeiten der anderen? Die Ldsung dieser und anderer
Schwierigkeiten und damit eines der Grundprobleme der vergleichen-
den Anatomie hat unseres Erachtens Dobell! gefunden, als er dar-
legte, daB der Begriff der Einzelligkeit der Protozoen falsch ist, daB
sie vielmehr nichtzellig sind. Die Metazoen haben in ihrer Organi-
sation von der Methode der Einteilung in Zellen Gebrauch gemacht,
die Protozoen nicht; erstere sind daher zellig, die letzteren nicht.
Das Protozoon ist also weder morphologisch noch physiologiseh irgend
einer Zellee des Metazoenkorpers vergleichbar, sondern dem ganzen
Metazoon. Und diese Auffassung erlaubt uns nun die Vergleiche zu
ziehen, die es ermiglichen, das Wesen der Sexualitiit bei den Protozoen
in gleicher Weise zu betrachten wie bei den Metazoen.

Wir miissen demnach feststellen, was in dem Protozoenorganis-
mus mit der Funktion den Todeskeim in sich trigt, physiologisch
gleich den Kérperzellen der Metazoen, und was, von diesen Schidi-
cungen unberiihrt, die Moglichkeit gewiihrt, das Leben von neuem
zn beginnen, physiologisch gleich den Geschlechtszellen der Metazoen.
Wenn wir von dieser Fragestellung aus die eben geschilderten Zeu-
gungskreise der Protozoen betrachten, so nehmen wir die folgenden
physiologischen Analogien zu den Verhiltnissen der Metazoen wahr:

Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung der Protozoen bleibt eine
Leiche zuriick, physiologisch vergleichbar den Korperzellen der
Metazoen. Bei den Gregarinen war es ein grofler Teil des Proto-
plasmas und der quantitativ grilite Teil des Kerns. Das gleiche
trifft fiir die Rhizopoden zu. Beim Aktinosphiirium war es ein ge-
wisser Teil des Protoplasmas und reichlich Kernmaterial. Beim
Infusorium war es der gesammte Macronucleus. Bei den Protozoen
wird das Material, welches fiir die Bildung eines neuen Organismus
nitig ist, ebenso wie bei den Geschlechtszellen der Metazoen, reser-
viert und vom Korperstoffwechsel ferngehalten. Es ist das nicht
bei allen Formen direkt sichtbar, kann aber bei allen erschlossen
werden. Sichtbar ist es bei solchen, bei denen das Material der
zukiinftigen Gametenkerne als propogatorische Chromidien im Plasma
abgelagert ist (Sporetien, Goldschmidt, Idiochromidien, Mesnil) oder

1) Dobell, H. C., The principles of Protistology. Arch. Protistenk. 23
1911, Daobell hat merkwiirdigerweise unsere auf den folgenden Seiten in all-
gemeinster Form durchgefithrten Anschauungen auf das heftigste bekdmpft, ob-
wohl sie m. E. eine gliinzende Illustration zu seinen eigenen Ideen darstellen.
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innerhalb eines Kernes bereit liegt (Hartmanns polyenergide Kerne!);
ferner besonders klar bei den Infusorien, bei denen das Geschlechts-
kernmaterial in Form des oder der Micronuclei — den Homologen
der propogatorischen Chromidien — zeitlebens und vom Beginn der
individuellen Existenz an gesondert ist, genau wie die Keimbahn
des Miastor, wihrend die Korperfunktionen vom Macronucleus ge-
leitet werden, der damit wie die Korperzellen der Metazoen schliel-
lich dem Tode verfallen ist®. Da nun auch die elementaren Einzel-
heiten der Sexualititserscheinungen, wie Bildung und Reduktion
der Chromosomen in den Geschlechtskernen identisch sind, so sind
zweifellos die physiologischen Wesenheiten der Sexualitiit bei beiden-
Tiergruppen identisch.

Die Protozoen haben nun, solange man sich mit diesem Problem
beschiiftigt, das Material fiir experimentelle Studien geliefert, be-
sonders die Infusorien, an denen die klassischen Studien von Biitschli,
Hertwig, Maupas ausgefiihrt sind. Da bekanntlich auch hier un-
geschlechtliche Fortpflanzung durch Zweiteilung abwechselt mit Ge-
schlechtsakten, der Konjugation, so ist hier das Material gegeben,
die Frage zu losen, ob und warum Sexualititsprozesse im Leben der
Tiere notwendig sind. Die neueren Versuché von R. Hertwig und
seinen Schiilern, ferner Calkins, Woodruff, und Woodruff und
Erdmann® haben uns diesem Ziel sehr nahe gebracht. Woodruff
hat den sicheren Beweis erbracht, daB es mioglich ist, Paramecium
jahrelang in vielen Tausenden von Generationen zu zichen, theo-
retisch also unbegrenzt lange, ohne dall eine Konjugation eintritt.
Die zweigeschlechtliche Fortpflanzung oder Befruchtung ist daher
physiologisch nicht notwendig fiir die dauvernde Existenz der Art,
ebenso wie ja auch bei den Metazoen. Hs wiire aber falsch, nun
den SchluB zu ziehen, daB unbeschriinkte Fortpflanzung ohne Sexualitiit

1) Hartmann, M., Polyenergide Kerne. Biol, Centrbl. 29. 1909. —
Goldschmidt, R., Die Chromidien der Protozoen. Arch. f. Protistenk. 5. 1904.

2) Diese Ausfithrung ist die Quintessenz unserer reichlich oft miBverstandenen
Dualismushypothese. 8. Goldschmidt, R., Der Chromidialapparat lebhaft funk-
tionierender Gewebezellen, Zool. Jahrb. (An.) 21. 1904, — Die Chromidien der
Protozoen. Arch., Protistenk. 5. 1904 — Lebensgeschichte der Mastigamiben
Mastigella vitrea und Mastigina setosa, Ibid. Suppl. 1. 1907, — Das Skelett der
Muskelzelle von Ascaris usw. Arch. Zellf. 4. 1909.

8) Hertwig, R., Uber Parthenogenesis der Infusorien usw. Biol. Centrbl. 34.
1914. Hier Zitate der friiheren Arbeiten. — Calkins, G. N., Studies on the life
history of Protozoa. Journ. Exp. Zool. 1. 1909. — Woodruff, L. L. und Erd-

mann, Rh., A normal periodic reorganisation process etc. Ibid. 17. 1914, 20, 1916.
2*



mdglich ist. Bei genauer Registrierung der Teilungsgeschwindigkeit
von Paramecien, die nach jeder Teilung isoliert wurden, zeigte es
sich, daB ein regelmiiBiger Rhythmus durch all die Tausende von Ge-
nerationen hindurch stattfand. In ziemlich regelmiifigen Abstinden!
fiel die Teilungsrate betrichtlich und in solchen Zustinden der
Depression, wie es mit Calkins genannt wird, sind die Tiere in Ge-
fahr, zugrunde zu gehen. Fig. 12 zeigt eine solche Kurve fiir den Tei-
lungsrhythmus mit den regelmiliigen Depressionsperioden. Woodruff
und Erdmann erbrachten nun den bedeutungsvollen Nachweis, dall
in jeder solchen Periode der Kernapparat des Paramecium eine
- Reorganisation erleidet, die, verglichen mit den Kernvorgiingen bei
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Fig. 12. Kurve der Teilungsrate von Paramecium, in der mit Kreuzen die Zeit

der Parthenogenese angegeben ist. Die Ordinate gibt die Anzahl Teilungen fiir je
b Tage, die Abszisse Dtigige Perioden. Nach Erdmann und Woodruff

der Konjugation, nichts anderes darstellt als eine Parthenogenese®.
Der Macronucleus geht vollstindig zugrunde, der Micronucleus
macht ein paar typische Teilungen durch, wie im Beginn der Kon-
Jugation und liBt nur die Teilungen aus, die bei Konjugation durch
die Zweigeschlechtigkeit bedingt sind. Dann wird aus Teilprodukten
des Micronucleus ein neuer Macronucleus reorganisiert, genau wie
nach der Konjugation.

Diese wichtigen Tatsachen fiihren nun in allgemeinster Form
zu dem gleichen Schlusse, den uns die allgemeine Betrachtung der

1) Nach Jollos ist die RegelmiiBigkeit der Perioden keine notwendige Er-
scheinung. 8. Die Fortpflanzung der Infusorien und die potentielle Unsterblich-
keit der Einzelligen. Biol. Centrbl. 36. 1906

2) Woodruff und Erdmann geben dem Vorgang ohne ersichtlichen Grund
die neue Bezeichnung Endomixis,
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Sexualitit schon aufgenitigt hatte. Wihrend des Lebens mit seinen
Funktionen hiiufen sich in der Zelle — und, wie die Infusorien
lehren, speziell im Kern — Stoffe auf, die auf die Dauer nicht ent-
fernt werden kinnen und daher schlieflich die Funktionen hemmen
und den Tod herbeifiihren. Ein Weiterleben ist nur den Geschlechts-
zellen moglich,” deren Kernmaterial mit dem unerlifilichen Gesamt-
schatz der Erbsubstanzen sozusagen als eiserne Ration unberiihrt
geblieben war. In der Mehrzahl der Fiille bei Metazoen und Proto-
zoen stellt ein wesentlicher Teil des Kirpers die Leiche dar. Bei
den nichtzelligen Infusorien hat sichtlich das Protoplasma die Fihig-
keit sich von den schiidlichen Stoffen zu befreien und geht daher
als Ganzes in die neue Generation iiber, wihrend der sterbende
Korperkern vom Geschlechtskern aus neuersetzt wird'. So sehen
wir im allgemeinen Umrisse das Wesen und die Bedeutung der
Sexualitit. Die weitere Losung des Problems diirfte im wesentlichen
eine chemische sein. Welches sind die angehiinften Reaktionsprodukte,
warum verhindern sie auf die Dauer die Funktion und welche
physikalische oder chemische Beschaffenheit des Systems verhindert
ihre Entfernung? Welches ist die chemische Besonderheit der
lebenden Substanz, deren physikalisch-chemische Konsequenz dies
ist? Welcher chemischen und physikalischen Beschaffenheit miissen
die Stoffe sein, die im stande sind, unberiihrt von jenen Vorgiingen
und unverbraucht oder sich selbst ergiinzend durch die Aomen
weiterzubestehen? Wenn wir auch heute noch keine festbegriindete
Antwort auf diese Fragen wissen, so kinnen wir doch wohl schon
eines sagen: daB es wahrscheinlicher ist, dafi die definitive Erklirung
des Wesens und der Notwendigkeit der Sexualitiit Begriffe von der
Ordnung Reaktionsprodukt, Katalyse, Wasserstoffionenkonzentration,
Kolloid benutzen wird, als soleche von der Ordnung Verjiingung,
Amphimixis, Germinalselektion.

Wir haben im vorhergehenden des Ofteren hervorgehoben, dal
fiir die prinzipielle Betrachtung der geschlechtlichen Fortpflanzung
die zweigeschlechtliche Fortpflanzung zuniichst unberiicksichtigt bleiben
kann. Dies begriindet sich auf die Tatsache, dall es Organismen

1) M. Hartmann zeigte neuerdings fiir die Volvocinee Eudorina eive
langandauernde ungeschlechtliche Vermehrung ohne Kernreorganisation aufl. Doch
handelt es sich hier um einen griinen Organismus mit pflanzlicher Ernihrungs-
weise, von dem unseres Erachtens nicht auf tierische Organismen geschlossen
werden sollte. — Untersuchungen iiber die Morphologie und Physiologie des
Formwechsels ete. Bitzber. preufi. Ak. Wiss, 1917.
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gibt, wie gewisse Phyllopoden, Branchiopoden, Orthopteren, Nema-
toden, die sich ausschlieBlich eingeschlechtlich, parthenogenetisch,
vermehren, wiihrend ihre niichsten Verwandten, bisweilen sogar
Rassen der gleichen Art, normal zweigeschlechtlich sind.! s
griindet sich ferner auf die Tatsache, daBl Infusorien und Volvocineen,
ebenso auch Daphniden, wie soeben besprochen wurde, experimentell
gezwungen werden konnen, sich ausschlieblich der eingeschlechtlichen
Fortpflanzung zu bedienen, obwohl sie, sich selbst iiberlassen, sich
zweigeschlechtlich fortpflanzen wiirden. Ks griindet sich ferner auf
die allgemein bekannten Tatsachen der kiinstlichen Parthenogenese,
welche zeigen, daB normalerweise befruchtungsbediirftize Eier auf
chemischem Wege zur Entwicklung gezwungen werden kinnen und
villig normale Nachkommenschaft liefern.? Aber dies éndert natiir-
lich nichts an der Tatsache, daBl zweigeschlechtliche Fortpflanzung
die Regel im Tierreich, wie auch Pflanzenreich, ist und die unend-
lichste Fiille von Entwicklungen und Anpassungen vorhanden sind,
die Befrunchtung, also die Vereinigung miinnlicher und weiblicher
(Geschlechtszellen, zu ermiglichen. Das deutet darauf hin, daf dieser
Form der Sexualitit eine iiberwiiltigende physiologische Bedeutung
zukommen muB. Nur einen Punkt vermochte bisher die experimen-
telle Forschung aufzuhellen in den Versuchen iiber kiinstliche
Parthenogenese. Loeb, Warburg u. a.* haben bewiesen, dall der ent-
wicklungerregende Einfluf des Spermatozoon und der kiinstlichen
Mittel der Parthenogenese in einer Belebung der gesamten Oxydations-
vorginge im Ei besteht. Es scheint demnach, dal in der Regel die
Prozesse, die als Entwicklung bezeichnet werden, nicht in Gang
gesetzt werden konnen, ohne dall bestimmte Substanzen vom
Spermatozoon in das Ei eingefiihrt werden. Es ist aber nicht denk-
bar, dafi damit die Bedeutung der Zweigeschlechtlichkeit erschipft
ist. Denn da jene Prozesse der Entwicklungserregung auch bei der
natiirlichen Parthenogenese innerhalb der Eizelle ablaufen konnen,
so wiire die gesamte Masse der Erscheinungen der Zweigeschlechtlich-
keit eine ungeheure Energieverschwendung der Natur, die vor-
zustellen uns schwer fillt. Man hat deshalb versucht die Zwei-
geschlechtlichkeit mit dem Wesen der Vererbung und Variation
zusammenzubringen, eine Anschauung, die ihren bekanntesten Aus-

1) B. spiiter bei Parthenogenese.

2) Loeb, J., Artificial Parthenogenesis and Fertilization. Chicago 1913.

3) Loeb, J., L. e. — Warburg, 0., Beobachtungen iiber Oxydationsprozesse
im Seeigelei. Ztschr, physiol. Chemie 57. 1908,






Il. Die elementaren Tatsachenkomplexe

Wenn wir von den Problemen sprechen, die sich aus der Tat-
sache der Zweigeschlechtigkeit der Tiere ergeben, so meinen wir
damit nur die Sexualprobleme im engeren Sinne, die allgemein als
die Frage der Vererbung und Bestimmung des Geschlechts
zusammengefaBt werden kinnen. Da die zweigeschlechtliche Fort-
pflanzung aufs tiefste in Bau, Physiologie und Lebensweise der Tiere
einschneidet, so ist die Biologie der tierischen Fortpflanzung wohl
das umfangreichste Gebiet der gesamten Biologie, ans dem auch nur
die Hauptdaten hier anzufithren uns fern liegt. Wir setzen seine
Hauptziige als bekannt voraus, und erwiilhnen nur solche Tatsachen,
die fiir unser engeres Problem notwendig sind.! Dieses engere
Problem haben wir als Vererbung und Bestimmung des Geschlechts
bezeichnet. Die elementare Tatsache ist, dali, abgesehen von den
hesonders zu besprechenden Ausnahmen und Besonderheiten, die bei
oberflichlicher Betrachtung gleich verlaufende Befruchtung identisch
erscheinender Eier, zwei Arten von Organismen in ungefihr gleicher
Zahl den Ursprung gibt, minnlichen und weiblichen, die oft in
jedem Teil ihres Kiorpers so verschieden sind, dafi man sie aus Un-
kenntnis zu verschiedenen Arten oder Gattungen rechnen konnte.
Die Regelmiifligkeit und scheinbare Unverriickbarkeit dieses Vorgangs
mulBl auf einem elementaren Vererbungsmechanismus beruhen. Und
so ist das erste Problem der Zweigeschlechtigkeit die Frage nach
dem Mechanismus, der die regelmibige Sonderung zweier
Geschlechter bedingt Dieses Grundproblem der Geschlechts-
vererbung ist heute, wie wir sehen werden, bereits vollstindig gelist.

1) Eine ausfiihrliche wissenschaftliche Darstellung dieses Gebiets nach Darwin
ist uns nicht bekannt. Dagegen ist es ein beliebter Gegenstand populiirwissen-
schaftlicher und halbpopulirer Literatur, Siehe z. B. in Hesse-Doflein, Tierbau
und Tierleben II. B. G. Teubner 1916. — R. Goldschmidt., Die Fortpflanzung
der Tiere. B. G. Teubner 1909. — Cunningham, J. T., Sexual dimorphism in
the animal kingdom. London 1900.
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A. Der Mechanismus der normalen Geschlechtsvererbung

Jedermann weill heute, daB es Gregor Mendel in den 60er
Jahren des vorigen Jahrhunderts gelungen ist, den Mechanismus auf-
zudecken, durch den bestimmte Erbeigenschaften in gesetzmiiBiger
Weise auf die Nachkommen iibertragen werden, Gesetze, die zahlen-
miibig formuliert werden kénnen. Da nun die Vererbung des Ge-
schlechts ein Vorgang ist, bei dem, wie im Mendel-Versuch, bestimmte
Klassen von Individuen — niimlich die beiden Geschlechter — in
bestimmten Zahlenverhiiltnissen — nimlich in gleicher Zahl — auf-
treten, so lag der Gedanke einer Anwendung dieser Gesetze auf das
Geschlechtsproblem nicht fern. Und Mendel selbst verfehlte nicht
ihn anzudeuten, und das in einer Zeit, in der noch nichts von den
zelluliren Vorgiingen der Befruchtung, der Reifung der Geschlechts-
zellen und den Chromosomen bekannt war. Seine Worte iiber dieses
Problem sind:!

s - -« Ist es blos Zufall, daB hier die niimlichen Pflanzen in
dem Verhilltnisse 52:203 oder 1:4 vorkommen, oder hat dieses
Verhiiltnis dieselbe Bedeutung wie in der ersten Generation des
Bastards mit veriinderlichen Nachkommen? Ich mdchte das Letztere
bezweifeln, schon wegen der sonderbaren Folgerungen, die sich aus
diesem Falle ergeben wiirden. Anderseits liBit sich die Frage nicht
so leicht von der Hand weisen, wenn man erwiigt, dali die Anlage
fiir die funktionsfihige Entwicklung entweder blos des Stempels oder
nur der Staubgefilie schon in der Organisation der Grundzellen aus-
gesprochen sein miifite, aus welchen die Pflanzen hervorgegangen
sind und daB dieser Unterschied in den Grundzellen miglicherweise
davon herriihren konnte, daf die Eichen sowohl, als auch die Pollen-
zellen in bezug auf die geschlechtliche Anlage verschieden waren.*

Bald nach der Wiederentdeckung der Mendelschen Gesetze im
Jahre 1900 wurde diese Idee zuniichst von Strasburger und Castle
wieder aufgenommen und dann vor allem von G. Smith, Bateson
und Correns durchgefiihrt und bewiesen.? Da zu ihrem Verstindnis

1) Mendel, G., Brief an C. Nigeli (1870), Abhdlg. d. K. Sichs. Ges. Wissen-
schaft. Math.- Phys. KL 39, III, 1905, 8. 241 (Herausgeg. v. C. Correns).

2) Btrasburger, E., Versuche mit dicischen Pflanzenarten. Biol. Centrbl.
20. 1900. — Castle, W. E., The Heredity of Sex. Bull. Mus. Comp. Zool. Har-
vard 40. 1903. — Smith, G., Rhizocephala. Faupa u. Flora Neapel. Mon. 29.
1906. — Bateson, W., Address to Zool. Sect. British Assoe. 1904. — Correns, C,
Bestimmung und Vererbung des Geschlechts nach neuen Versuchen mit hiheren
Pflanzen. Berlin 1907,
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die Kenntnis der Mendelschen Gesetze eine Voraussetzung ist, so
seien deren so oft dargestellte Grundprinzipien fiir den Nichtbiologen
kurz rekapituliert.

a) Die Mendelschen Gesetze

Mendels Ausgangspunkt war die Uberzeugung, dall ein Gesetz der Vererbung
nur gefunden werden kinne, wenn eine einzelne, rein erbliche Eigenschaft einer
Rasse durch Bastardierung mit der entsprechenden, aber typisch verschiedenen
piner anderen Rasse verbunden und dann das Verhalten dieses Paares von Erb-
eigenschaften im Bastard und seiner Nachkommenschaft verfolgt wird. Mendel
benutzte zu seinen Versuchen verschiedene Erbsenrassen; wir nehmen aber aus
gleich ersichtlichen Griinden einen spiter von Correns studierten Fall als Aus-
gangspunkt. Ks gibt zwei Rassen der Wunderblume Mirabilis jalapa, die sich in
einer Erbeigenschaft unterscheiden. Die eine blitht rot, die andre weif. Werden
sie miteinander gekreuzt, so wird ein hellrotblihender Bastard in der ersten
Bastardgeneration (F,-Generation genannt) erhalten. Die beiden Eigenschaften
haben sich also im Bastard zu etwas mittlerem gemisckt. Die Nachkommen dieses
Bastards, die durch Selbstbestiinbung oder Wechselbestiubung zweier Geschwister-
bastardpflanzen gewonnen werden, sind nun nicht etwa wieder hellrot, sondern
bestehen aus weillen, roten und hellroten, und zwar genaun im Zahlenverhiltnis
von 1f, weille: ?/, hellrote : !/, rote (Fig. 13). Werden diese F,-Pflanzen nun wie-
der ebenso durch Selbstbestiubung vermehrt, so zeigt es sich, dab die weillen
nur rein weile Nachkommenschaft erzeugen, die ihrerseits auch wieder nur weille
hervorbringt, also fiir weif rein ziichtet, dal ebenso die roten F,-Pflanzen fir
rot rein ziichten, wihrend die hellroten sich nun wieder genaun so wverhalten wie
ihre hellroten F,-Eltern, nimlich wieder in die 3 Typen in gleicher Weise spalten.
Durch Spaltung werden slso in der zweiten Bastardgeneration die elterlichen
Typen rein erhalten. Mendel fand nun den einfachen Schliissel zn diesen Tat-
sachen, eine Lisung, auf der sich seitdem eine ganze Wissenschaft aufgebant
hat.! Wenn zwei gleichartige Eltern ihnen gleiche Nachkommenschaft erzeugen,
s0 beruht es darauf, daB ihre Geschlechtszellen oder Gameten bei der Befruch-
tung die gleichen Erbfaktoren mitbringen. Bei einer rotblithenden Pflanze ent-
hiilt z. B. sowohl jeder ménnliche Gamet wie jeder weibliche den Rotfaktor A, die
Nachkommenschaft ist also immer wieder AA. Das gleiche gilt natiirlich fiir eine
rein weilblithende Pflanze, deren Gameten alle den Weilfaktor a enthalten, so
dall die Befruchtung immer die Pflanze aa ergibt. Bei der Bastardierung sind die

1) Mendel, G., Versuche iiber Pflanzenhybriden. Neudruck in Ostwalds
Klassiker. — LehrbuchmiiBige Darstellungen: Bateson, W., Mendels principles
of heredity. Cambridge 1909. Deutsche Ausg. Leipzig, B. G. Teubner, 1914. —
Baur, E., Einfilhrung in die experimentelle Vererbungslehre. 3. Aufl. Berlin
1820. — Correns, C., Die neuen Vererbungsgesetze. Berlin 1912, — Dar-
bishire, A. R., Breeding and the Mendelian discovery. London 1911. — Gold-
schmidt, R., Einfihrong in die Vererbungswissenschaft. 3. Aufl. Leipzig 1920,
— Haecker, 0., Allgemeine Vererbungslehre. 2. Aufl. Braunschweig 1912, —
Plate, L., Vererbungslehre. Leipzig 1913. — Punnett, R. C., Mendelism.
London 1911,
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Eltern in dem Punkt verschieden, dal der eine einen Faktor fir rot, A, der
andere einen fiir weill, a, enthilt. DBei der Befruchtung kommen diese beiden
zusammen, der Bastard heift damit Aa. Wenn nun in der Nachkommenschaft
dieses Bastards wieder die rein roten und rein weilien Typen auftreten, die rein
weiterziichten, so ist dies nur miglich, wenn sowohl die miinnlichen wie die weib-
lichen Gameten des Bastards zum Teil A und zum Teil a enthalten, somit sich
zn AA und aa vercinigen kinnen. Das heillt mit anderen Worten: im Bastard
mischen sich die Erbfaktoren nicht, sondern bleiben rein und werden rein, so wie
sie in den Bastard kamen, auf dessen Gameten wieder iiberliefert. Dies st das

Mirabilis Jalapa

allarrose

Fig. 13. Mendelspaltung der Blitenfarbe von Mirabilis jalapa
Nach Correns

erste Mendelsche Grundgesetz, das Gesetz von der Reinheit der Gameten, das
seitdem tausendfach bestitigt wurde. Wenden wir es nun auf unser Beispiel an.
Die rotblihende Wunderblaume AA und die weiBe aa erzeugen dem hellroten
Bastard Aa. Bei dessen Gametenbildung werden diese Faktoren wieder reinlich
gesondert und ein Teil der Gameten enthiilt A, ein anderer Teil a. Wenn der
Mechanismus dieser Verteilung dem Zufall unterworfen ist, so werden es genau
zur Halfte A und zur Hilfte a sein. Das trifft ebenso fiir die Eizellen wie den
Pollen zn. Bei Fortpflanzung dieses Bastards kinnen alle Eizellen A und Eizellen
a sich mit Pollenzellen A und Pollenzellen a vereinigen. Wenn diese Vereinigung
wieder eine rein zufillige ist, so werden sich gepau gleich viel Eier A mit Pollen-
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zellen A oder a vercinigen wie Eizellen a mit Pollenzellen A oder a. D. h. ein

Viertel der Befruchtungen ergeben AA,

ein Viertel Aa, ein Viertel ad und ein

Viertel aa. Und dies ist genau das Versuchsresultat von 1 rot, 2 hellrot, 1 weil.

=

g
il =

g schwarz-glatthaariger mit weiB-langhaarigen Meerschweinchen.

Banr-Gaoldsehmidts Wandtafeln

de Mendelspaltung bei Kr

Diliybri

LTenZnn

Fig. 14.

Die Mendelsche Spaltung findet also ihre Erklirung in der Reinheit der Gameten,
und die zahlenmiilige Verteilung der Klassen ihre Erklirung in der Kombination

nach den Gesetzen des Zufalls.

Der Grund, daf wir Mendels Objekt nicht als erstes Beispiel nahmen, ist

nun der,

daB es eine kleine Komplikation bietet.

Bei der Wunderblume zeigte
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der F,-Bastard eine Mischung beider Elterncharaktere, rot und weil gab hellrot.
In sehr vielen Fillen zeigt sich nun, daf im F, -Bastard eine der beiden Eigen-
schaften die andere villig unterdriickt, dominiert, so dall der Bastard eimem der
Eltern genau gleichsicht. Wir nennen dann diese Eigenschaft die dominante und
die andere die rezessive. Trotzdem tritt aber in F, die richtige Spaltung auf.
Sechreiben wir fiir die dominante Eigenschaft D und fiir die rezessive r, so ist der
Bastard Dr und die zweite Bastardgeneration '/, DD : */, Dr : Y/, rD : */,rr. Da
nun die DD-Individuen nicht von den Dr unterschieden werden kinnen, so er-
scheinen in der zweiten Bastardgeneration ¥/, Individuen mit dem dominanten
Charakter und !/, mit dem rezessiven. Aber nur eines von den drei Vierteln, das
Viertel DD, ziichtet rein, die anderen Dr und rD spalten wieder. Wenn also
Dominanz einer Eigenschaft in F, vorliegt, so ist die Spaltung in F, 3:1 anstatt
1:2:1. Um ein Beispiel dieses Typus zu nennen: Wird eine Wildente mit ihrer
bekannten Wildfirbung mit einer weillen Lockente gekrenzt, so ist F, nicht von
Wildenten zu unterscheiden. Wildfarbe ist also dominant iiber weifi. In F, aber
tritt eine reine Spaltung auf in drei wildfarbige Tiere zu einem weillen.

Wie aber nun, wenn die zur Bastardierung verwandten Formen sich i 2,
3 oder mehr Eigenschaften voneinander unterscheiden? Jede einzelne von ihnen
wiirde, wenn nur allein betrachtet, die typische Spaltung zeigen. Dadurch, dab
wir sie zusammen betrachten, kann natiirlich nichts an dieser Tatsache geiindert
werden. Wenn somit die Gameten zu gleichen Teilen rein sein sollen fir A und a,
ebenso aber auch fiir B und b und fiir C und ¢, so folgt, daB alle Kombina-
tionen dieser Faktoren die gleiche Moglichkeit haben in den Gameten zusammen-
zukommen. Kreuzen wir also etwa AABB mit aabb, so ist der Bastard AaBb.
Seine Gameten werden dann alle miglichen Kombinationen von A oder a mit B
oder b enthalten und jede Miglichkeit wird gleich oft auftreten, d. h. der Bastard
bildet in gleicher Zahl Gameten AB, Ab, aB, ab. Da dies in beiden Geschlech-
tern stattfindet, so kinnen sich bei der Befruchtung diese 4 Arten von Gameten
mit 4 ebensolchen Sorten verbinden, d. h. 16 Kombinationen kinnen entstehen,
die man am einfachsten so schreibt:

AB AB AB AB
AB Ab aB ab
1 2 3 4
Ab Ab Ab Ab
AB Ab aB ab
5 G 7 8
aB ab ali aB
AB Ab ali ab
9 10 11 12
ab ab ab ah
AB Ahb aB ah
13 14 15 16

Wenn nun Dominanz der grofien Buchstaben iiber die kleinen vorliegt, so
erhalten wir 9 Individuen unter je 16, die die beiden dominanten Charaktere
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zeigen, ndmlich Nr. 1, 2, 3, 4, 5, 7, 9, 10, 13. Ferner 3, die den einen domi-
nanten Charakter zeigen (A) und den anderen rezessiven (b), niimlich Nr. 6, 8,
14, ferner 3, die umgekehrt a uod B sichtbar zeigen, nimlich Nr. 11, 12, 15, und
endlich eines mit beiden rezessiven Charakteren Nr. 16. Die Spaltung in F, lie-
fert also vier Kombinationen im Verhiilinis von 9:3:3:1. Ein solches Beispiel
ist in Fig. 14 wiedergegeben, nidmlich die Kreuzung schwarzer, glatthaariger, mit
weillen angorahaarigen Meerschweinchen. Schwarz dominiert iiber weili, glattes
Haar iiber Angorahaar. F, zeigt 9 schwarz - glatthaarige, 3 schwarz-angorahaarige,
3 weill-glatthaarige, 1 weill-angorahaariges.

Es ist klar, dal auf diese Weise sich leicht berechnen liBt, was bei jeder
Zabl von Faktoren zu erwarten ist. Wiiren die beiden Rassen in drei Faktoren
verschieden, niimlich AABBCC und aabbee, so wiirde der Bastard AaBbCe nicht
weniger als 8 verschiedene Sorten von Keimzellen bilden, néimlich ABC, ABe,
AbC, aBC, Abec, aBe, abC, abe. Mit ihresgleichen befrachtet, erhielten wir
64 Kombinationen, die, wenn A resp. B resp. C iiber a resp. b resp. ¢ dominant
sind, sich in der Nachkommenschaft ansdriicken werden als:

27 mit allen drei dominanten Charakteren (ABC),

9 mit zwei dominanten und einem rezessiven Charakter (ADc),
9 mit zwei dominanten und einem rezessiven Charakter (AbC),
9 mit zwei dominanten und einem rezessiven Charakter (aBC),
3 mit einem dominanten und zwei rezessiven Charakteren (Abc),
3 mit einem dominanten und zwei rezessiven Charakteren (abc),
3 mit einem dominanten und zwei rezessiven Charakteren (abC),
1 mit drei rezessivon Charakteren (abe).

Aus diesen letzten Beispielen folgt nun das zweite Mendelsche Grundgesetz,
nimlich, dafi in der Nachkommenschaft von Bastarden sich alle Eigenschaften,
in denen sich die Bastardeltern unterscheiden, frei und belichig zu allen denk-
baren Kombinationen rekombinieren kionnen. Dies Gesetz ist von der grifiten
Wichtigkeit fir die Vererbungslehre. Weitere Einzelheiten sind aber fir das
Verstindnis der Geschlechtsprobleme nicht nitig.

b) Geschlecht als mendelnde Eigenschaft

Es ist klar, daB wir auf Grund der Mendelschen Regeln das
Resultat einer jeden Bastardbefruchtung und einer jeden mit solchen
Bastarden oder ihrer Nachkommenschaft ausfithrbaren Befruchtung
voraus berechnen kénnen. Die wichtigste Kombination, die sich nun
ausfithren Lilt, ist die Riickkreuzung eines Bastards mit einem seiner
Eltern. Nehmen wir die hellrote Bastardwunderblume von rot- und
weillblithenden Eltern und befruchten ihre Eier mit dem Pollen der
weilibliithenden elterlichen Rasse, so fithren wir eine Mendelsche
Riickkreuzung aus. Wir wissen, daB der hellrote Bastard Aa reine
Gameten fiir A und fiir a bildet. Bei der Riickkreuzung kinnen
sich daher ebensoviele miitterliche Gameten A mit viiterlichen a ver-
einigen, als miitterliche a ebenfalls mit a. Das Resultat der Riick-
kreuzung ist daher 1Aa:laa. Aa und aa aber waren ja die hell-
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roten und weillen Elternpflanzen dieses Versuchs. Wir sehen somit,
daB eine Riickkreuzung in diesem Fall zu gleichen Teilen die Typen
der zur Riickkreuzung verwandten Formen wiedergibt.

Was ist aber das Resultat einer Riickkreuzung, wenn der Bastard
nicht intermediiir ist, sondern dominant erscheint, wie in dem obigen
Beispiel der Wildenten? Der Bastard heiBt nun wieder Aa, A ist
dominant iiber a und der Bastard gleicht daher dulierlich dem seiner
Eltern, der A lieferte. Kreuzen wir nun diesen Bastard zuriick mit
demjenigen seiner Eltern, der das dominante Merkmal besitzt, also
in Symbolen Aa>< AA, dann erhalten wir nach dem gleichen Vorgang
wie im letzten Beispiel als Nachkommen 1AA :1aA. Da nun A
dominant ist, so erscheint die gesamte Nachkommenschaft iuBerlich
dem einen der Bastardeltern gleich, obwohl die Hiilfte (aA) Bastard-
beschaffenheit besitzt. Fiihren wir nun aber die entsprechende Riick-
kreuzung so aus, dal der Bastard mit der das rezessive Merkmal
enthaltenden Rasse riickgekreuzt wird, so ist das Resultat anders.
Die Formel lautet jetzt Aa><aa und dies gibt natiirlich als Nach-
kommenschaft 1 Aa: laa. Dies zeigt uns, daBl, wenn wir den Bastard
mit seinen rezessiven Eltern riickkreuzen, wir wieder zu gleichen
Teilen die beiden Typen erhalten, die zur Riickkreuzung dienten,
genau wie bei der Mirabilisriickkreuzung.

Es ist nun ohne weiteres ersichtlich, daB dieses Resultat eine
groBe Ahnlichkeit mit dem Vorgang der normalen Geschlechtsver-
erbung zeigt. In beiden FKillen zeigen die Eltern eine typische
Verschiedenheit, und die Nachkommen zeigen in gleicher Zahl die
oleiche Differenz. Wenn daher Minnlichkeit und Weiblichkeit nach
dem Typus mendelnder Faktoren vererbt wiirden, so kinnte die Ge-
schlechtsvererbung als eine Riickkreuzung aufgefafit werden, wobei
ein Geschlecht immer die Faktoren fiir beide Geschlechter enthiilt,
ein Bastardgeschlecht ist mit Dominanz des einen, das andere aber
rein ist in bezug auf die Geschlechtsfaktoren. Wenn wir Minnlich-
keit als M bezeichnen, welches dominant ist tiber Weiblichkeit m,
s0 kinnten die beiden Geschlechter sein Mm = &' und mm = Q.
Und die Befruchtung ergiibe stets wieder die gleiche Zahl von beiden.
Die beiden Schemate Fig. 15 erkliren ohne weiteres diese Annahme
der Identitiit der Riickkreuzung von Mirabilis und der Geschlechts-
vererbung.

Wir miissen nun hier die iibliche Terminologie erwiihnen, die
wir auch im folgenden immer benutzen werden: der Bastardcharakter
wird stets als heterozygot (d. h. durch Vereinigung verschieden-
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artiger (ieschlechtszellen zustandegekommen) und die reine Form
als homozygot (Vereinigung gleicher Geschlechtszellen) bezeichnet.
In unserem Beispiele wiire daher das miinnliche Geschlecht das

heterozygote Mm und das weibliche das homozygote mm. KEs ist
welbliches ménnliches
Beschlocht Beschlecht

Fig. 15a
Schema der Riickkreuzung eines men-
delnden Bastardes (zwischen einer rot
und einer weili blilhenden Sippe) mit

seinem rezessiven (weill bliihenden)

Elter, vier Generationen

Jede Pllanze ist durch sine Scheibe reprisentiort,
dor Soum zeigt die Blitenfarbe an. Die ain-
goschlossenen Halbkreise stellon die Keimgzollen
dar, aus denen die Pllanze entstanden ist, Dar-
unter, ebonfalls als Halbkroise, die bei dar Spal-
tung entstehendon Koimzellen (Ex)
Nach Correns

Fig. 15b
Geschlechtsbestimmung nach dem Rick-
krenzungsschema eines mendelnden Ba-

stardes, vier Generationen

Jode DPllanze ist wieder durch einen Kreis re-
prisontiort. Die Farbe des Sanmes zeigt das ent-
faltots Geschlecht an (blau — minnlich, rot-—

waiblich). Die eingeschlossensn Halbkreise stal-

len die Keimzellon dar, aus depen die Pllanze ent-

standen ist, mit ihren Tendonsen (m = minnlich,

tr == woiblich), Darunter, als Halbkreise, die

bel der Spaltung entstehenden Keimzollen (Kz)
mit ibror Tondenz. Nach Correns

klar, dafi theoretisch aber ebensogut das umgekehrte denkbar wiire,
niimlich weibliche Heterozygotie @ — Ff (wobei F Weiblichkeit und
f Minnlichkeit bedeutet) und miinnliche Homozygotie & — ff.  Wir
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werden sehen, dal tatsichlich in der Natur beides vorkommt: die
zuerst analysierten Fille gehoren dem Typ mit minnlicher Heterozy-
gotie an, etwa gleichzeitiz wurden aber auch solche mit weiblicher
Heterozygotie entdeckt.

Die erste Analyse, die den experimentellen Beweis dafiir er-
brachte, dafl die Geschlechtsvererbung als Mendelsche Riickkreuzung
aufgefalit werden kinne, waren Correns Versuche mit zwei Arten
der Zaunriibe, Bryonia.! Seine Resultate konnten erklirt werden
durch die Annahme, daf das minnliche Geschlecht heterozygot ist,
also Mm, das weibliche aber homozygot, mm. Wir wollen aber von
ihrer Schilderung im einzelnen absehen, da sie mit einer Reihe kom-
plizierterer Fragen verkniipft sind und wir unsere Diskussion auch
auf das Tierreich beschrinken wollen. Die Analyse, die dann in
Verbindung mit den cytologischen Entdeckungen zur Klirung des

Fig. 16. Abraxas grossulariata (links) und die Varietit lacticolor (rechts)
Nach Doncaster

Problems fiihrte, wurde an den Fillen sogenannter geschlechts-
begrenzter Vererbung durchgefiihrt, deren klassisches Beispiel Don-
casters Untersuchungen am Stachelbeerspanner, Abraxas grossu-
lariata, sind.?

Von diesem Schmetterling gibt es eine seiten auftretende helle
Varietiit lacticolor, die eine Art Albino darstellt und gewdhnlich nur
im weiblichen Geschlecht gefunden wird (Fig. 16). Wurde nun lac-
ticolor © mit grossulariata ' gekreuzt, so waren alle Nachkommen
in F, grossulariata, und zwar beider Geschlechter. Der Grossulari-
ata-Faktor dominiert also iiber den Lacticolor- Faktor. F, gab dann
beide Formen im Verhiiltnis von etwa 3:1, niimlich 18 grossulariata :
7 lacticolor. Wiihrend erstere aber beide Geschlechter enthielten,
waren letatere bloB weiblich. Wurden aber die F, (heterozygoten)
Grossulariata- Minnchen mit Lacticolor-Weibchen riickgekreuzt, so gab

1) Correns, C., Die Bestimmung und Vererbung desGeschlechts. Berlin 1907,
2) Doncaster, L., and Rayner, Ch. H., On breeding experiments with
Lepidoptera. Proe. Zool. Soc. London 1906.
Goldsehmidt, Mechanismug und Physiologie der Geschlechtsbestimmung 3



SUOII0D) [N CUSTLIONUOEN UDP UL pUn IGPUNUIOIIUN WINY[T] OIp USPUIQIOA US|
"UB|[OZWIIY] IGUI0S [OWI0 OIp ‘UOYDIRISIOA|YISHN) WOA SYUN Pun S0l ‘WYl Jjun ‘[Puuojig euls Jejs Fmpepewyoy wepal )

AUONSIA ) WAYJAEsNE (jI8[[91]) 10[0010R[ IBA UIAp pun (jIA[UND) BIPLR[MSSOIT SEXWIGY )l I9)STOUO (] UOA 18D Wos1aq) oL 8
51,0 8 8 & 8

091 LEIT |



e SRS

es, wie zu erwarten, zur Hilfte grossulariata, zur Hiilfte lacticolor,
diese waren aber in gleicher Zahl aus beiden Geschlechtern zusam-
mengesetzt, nimlich 63 Gross. o, 62 Gross. Q, 65 Lactic. o7, 70 Lactic. Q.
In dieser Kreuzung entstanden also zum ersten Male Lacticolor .
Wurden diese nun mit heterozygoten grossulariata ¢ von F, gepaart,
so war die Nachkommenschaft natiirlich zur Hiilfte grossulariata,
nimlich 145 Stiick, und zur Hiilfte lacticolor, nimlich 130 Stiick.
Erstere waren aber ausschliefilich 7, letztere ausschlieflich . Wur-
den aber dieselben lacticolor ' mit wilden, aus der Natur stammen-
den, also, bei der Seltenheit von lacticolor, sicher reinen grossu-
lariata & gepaart, so war das Resultat das gleiche. Alle grossu-
lariata (ndmlich 19) waren o', alle lacticolor (nimlich 52) waren Q.
Betrachtet man nun diese letztere Kreuzung zuerst, so ergibt

sich daraus zuniichst, daB die grossulariata der Natur in bezug auf
den Lacticolor-Charakter heterozygot sein miissen, wobei der Grossu-
lariata-Faktor G iiber den Lacticolor-Faktor g dominiert. Wie er-
kliirt sich nun das Verhalten des Geschlechts? Bateson und Pun-
nett zeigten, dal es ohne weiteres klar ist, wenn man annimmt,
dali die Minnlichkeit und Weiblichkeit mendelnde Eigenschaften
sind und daB die Weibchen darin stets heterozygot, die Minn-
chen homozygot sind, wobei Weiblichkeit dominiert. Wenn F (fe-
mina) Weiblichkeit, f keine Weiblichkeit, also Minnlichkeit be-
deutet, besitzen alle Weibchen Ff, alle Minnchen ff. Wenn nun
weiterhin angenommen wird, daB die beiden Dominanten sich ab-
stolien, also nie in die gleiche Gamete gelangen, dann ist das Resultat
aller obigen Kreuzungen erklirt. Der letzte Fall, die Kreuzung
wilder grossulariata © mit lacticolor ', ebenso wie der identische
mit F,-grossulariata erklirt sich z. B. folgendermaBlen: Die grossu-
lariata Q heiBen GgFf, die lacticolor ¢ ggff. Erstere bilden nun
bei Repulsion der Dominanten nur Gameten Gf und gF, letztere nur
gf, die Nachkommen sind also zur Hilfte Gfgf, zur Hilfte gFgf, also
grossulariata ' und lacticolor ©. Oder kreuzen wir die, natiirlich
im Faktor G heterozygoten, F, grossulariata Q und §, so heifit ersteres
GgFi, letzteres Ggff. Die Gameten sind also bei ersterem Gf und
gF, bei letzterem Gf und gf Die Befruchtung ergibt somit in
gleicher Zahl die Kombinationen

GfGf — Grossulariata 1,

Gfgf = Grossulariata o',

gF Gf = Grossulariata Q,

ghgf — Lacticolor 9.
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Wiirde aber ein Lacticolor © ggFf mit einem heterozygoten
Grossulariata ' Ggff gepaart, so wiiren die Gameten gF, gf und
Gf, gf. Es entstinden also in gleicher Zahl

gFGf = Grossulariata ¢,
gFgf = Lacticolor &,
gfGf = Grossulariata ',
gfgf = Laeticolor .

Diese Versuche beweisen also die Annahme, dafi die Geschlechts-
vererbung einer Mendelschen Riickkrenzung, in diesem Fall mit
Heterozygotie des weiblichen Geschlechts, entspricht, dadurch, daf
ein zweites Faktorenpaar verfolgt wird, dessen Schicksal
auf das engste mit dem der Geschlechtsfaktoren verkup-
pelt ist. Seitdem sind zahllose Fille geschlechtsbegrenzter oder
-gekoppelter Vererbung bekannt geworden, die alle zu dem glei-
chen SchluB gefiihrt haben, der heute als unerschiitterlich
feststehend erachtet werden kann: die normale Verteilung
der Geschlechter wird durch einen Erbmechanismus von
der Art einer Mendelschen Riickkreuzung geregelt. Ein
Geschlecht ist heterozygot in bezug auf einen Geschlechts-
faktor, bildet also zweierlei Keimzellen, ist heterogame-
tisch, das andere ist homozygot, bildet also nur einerlei
Gameten, ist homogametisch. Was diese Geschlechtsfaktoren
sind, und wie sie das Geschlecht bestimmen, geht uns hier nichts
an, wo wir uns ausschlieflich mit dem Mechanismus der Ver-
erbung, nicht dem, was tibertragen wird, beschiftigen. Ehe wir aber
weitere solche Fille betrachten, miissen wir uns einem anderen Tat-
sachengebiet zuwenden, das sich mit den Vererbungsexperimenten
in die definitive Lisung des Problems teilt. Es ist die Zytologie
der Geschlechtszellen.

¢) Die zellulire Seite des Geschlechtsproblems

Der Mendelsche Erbmechanismus arbeitet mit Vorgiingen in den
GGeschlechtszellen, ohne bestimmte Ideen zu erfordern, wo und wie
in ihnen die Verteilung der Faktoren erfolgt. Es wiire Mendel auch
gar nicht moglich gewesen, irgendwelche Ideen aufzustellen, da zu
seiner Zeit noch nicht einmal die Grundlagen gelegt waren, auf
denen er hiitte bauen kinnen. FErst in den Dekaden nach 1875
wurde die feinere Geschichte der Geschlechtszellen enthiillt. Als
dann im Jahre 1900 Mendels Gesetze der Vergessenheit entrissen
wurden, dauerte es auch nicht lange, bis die entscheidenden Sehritte



N S

getan wurden, sie mit der inzwischen bekannt gewordenen Geschichte
der Geschlechtszellen in Beziehung zu setzen. Und dabei fand denn
auch der Mechanismus der Geschlechtsverteilung seine zellulire Auf-
hellung. Ihn zn verstehen, ist natiirlich die Kenntnis der Haupt-
ziige der Lebensgeschichte der Geschlechtszellen notwendig, oder
richtiger gesagt, ihres interessantesten Bestandteiles, der Chromo-
somen, die wiederum fiir den Nichtbiologen kurz rekapituliert sei.!

1. Die Chromosomen in Reifang und Befruehtung und als Triiger
der Mendelschen Faktoren

Was dem Forscher, der die Lebenserscheinungen der Zelle studiert, immer
wieder als das Merkwiirdigste entgegentritt, ist die Fihigkeit der Zelle, sich durch
Teilung zu vermehren und diese Teilung auf eine hichst eigentiimliche Art durch-
zufilhren. Die Teilung besteht darin, daB die beiden Hauptbestandteile der Zelle,
der Zelleib oder das Protoplasma und der Zellkern halbiert werden und so zwei
Tochterzellen entstehen, die auBer in der zuniichst geringeren Gréfie genau der
Mutterzelle gleichen. Nun verlimft aber in der tiberwiiltigenden Mehrzahl der
tierischen und pflanzlichen Zellen der Teilungsprozefi nicht als eine einfache
Halbierung, sondern in der komplizierten Weise, die Fig. 18 darstellt, dem
Vorgang der Karyokinese. Die Teilung wird dadurch eingeleitet, dall neben
dem Keérn sich im Umkreis eines Korperchens, des Zentrosoms, eine Strahlen-
figur bildet, die durch die Teilung des Zentrosoms sich bald verdoppelt und in
ihren beiden Hiilften auseinanderweichend zwei gegeniiberliegende Pole der Zelle
einnimmt. Inzwischen haben im Innern des Kerns komplizierte Umlagerungen
seiner wichligsten Substanz stattgefunden, die man wegen ihrer Neigung, gewisse
Farbstoffe festzuhalten, Chromatin nennt, und die damit enden, dab sich eine be-
stimmte Anzahl, sagen wir vier, festere BSchleifen ausbilden, die wvielgenannten
Chromosomen. Nun list sich der Kern auf, und die Chromosomen ordnen sich
in einer Reihe im Aquator der zweipoligen Strahienfigur an. Dann wird ein jedes
Chromosom der Linge nach gespalten, so daB jetzt zwei Spalthiilften einander
gegeniiberliegen; und diese beginnen sich zu trenmen und nach den beiden Zell-
polen auseinander zu wandern, bis sie nahe bei den Zentrosomen angelangt sind.
Jetzt aber verlinft der ganze Prozell wieder rickwiirts, die Chromosomen ver-
lieren ihre individuelle Abgrenzung, es bildet sich aus ihnen ein neuer Kern, die
Btrahlung erlischt und es sind zwei Zellen von gleicher Art wie die Ausgangs-
zellen gebildet.

Im Vordergrund dieses Prozesses stehen nun sichtlich die Chromosomen und
anf sie konzentriert sich denn das Interesse der Zellforschung seit ihrer Ent-
deckung in immer steigendem MaBe. Denn ilir Verhalten bei der Befruchtung
filhrte zu der Uberzengung, daB sie die Triiger von Substanzen sind, die auf das
engste mit den Vererbungsprozessen verbunden sein miissen. Und um es gleich
vorauszunehmen, so kinnen wir heute mit Sicherheit sagen, dab sie die Triiger
der Mendelschen Faktoren sind. Die Umrisse der Grundtatsachen, die zu diesem
Schlusse fuhrten, sind aber die folgenden:

1) In engem Anschlufl an unsere ,Einfiihrung in die Vererbungswissenschaft®.
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Bei der Befruchtung dringt eine miinnliche Samenzelle in die weibliche
Eizelle ein. Beide Zellen, die sogenannten Gameten, bestehen trotz verschiedener

Fig. 18. Schema der mitotischen Zellteilung

1—§. Bildung des Chromosomen im Kern, 4. Auflisung des Kerns, 5, 6. Bildung der Aqua-
torialplatte, 7, 8, 10, Auscinanderweichen der Tochterplatien, 9, 11, 12. Rekonstroktion der
Tochterkerne. Ans Goldschmidt

duberen Form aus den typischen Bestandteilen der Zelle, Kern und Protoplasma.
Nun zeigen viele SBamenzellen die Form eines langen Fadens, dessen besonders
gestaltetes Vorderende, der Kopf, den Kern darstellt, wie seine Entstehung lehrt,
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das iibrige aber, Mittelstiick und Schwanz, dem Protoplasma entspricht. In vielen
Fillen wird nun beobachtet, daf bei der Befruchtung nur der Kopf in die Eizelle
dringt (und ganz entsprechend bei den héheren Pflanzen nur der Kern des Pollen-
schlauchs), der Schwanz aber abgeworfen wird. Innerbalb des Eiprotoplasmas
pimmt dann der Kopf die Gestalt eines gewGhnlichen Kerns an und verschmilzt
mit dem Kern der Eizelle. Da bei der Befruchtung die Eigenschaften beider
Eltern auf die Nachkommen iibertragen werden, so miissen diese Kigenschaften
in irgendeiner 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 Stndinm der Befruchtung. Wir
sagten, daB bei ihr die Kerne der Gameten verschmelzen. Oft ist dies aber nicht
ganz wortlich zn nehmen, vielmehr bleiben die Kerne zuniichst nebeneinander
liegen. Die weitere Entwicklung zum Organismus, die nach der Befruchtung ein-
setzt, besteht nun in einer uniibersehbaren Folge von Zellteilungen, deren erste
bald nach der Befruchtung eintritt. Da kann es dann sein, daB die Zellteilungs-
fignr sich bildet, ohne daf die beiden Kerne miteinander verschmolzen sind, und
da tritt das gleiche ein, wie bei jeder anderen Zellteilung, die Chromosomen bilden
sich aus. Aber nun bilden sio sich in jedem Kern getrennt aus, in dem neben-
stehend abgebildeten Beispiel (Fig. 19) je zwei in jedem Kern. Die fertige Zell-
teilungsfizur enthilt also eine Anzahl, hier vier Chromosomen, von denen die
[ilfte von der Eizelle, die Hilfte von der Samenzelle stammt. Bei der nun fol-
genden Teilung werden alle der Linge nach gespalten und aunf die Tochterzellen
verteilt. Es erhilt somit jede Tochterzelle zur Hilfte viiterliche und zur anderen
Hilfte miitterliche Chromosomen und ebenso geht es bei jeder weiteren Zell-
teilung. Nun werden bei der Befruchtung die Eigenschaften beider Eltern auf
die Nachkommen vererbt. Das, was die Zellen der Nachkommen in gleicher
Weise von beiden Eltern besitzen, sind aber nur die Chromosomen, und somit
miissen wir schliefen, daB auch in den Chromosomen die betreffenden Eigen-
schaften lokalisiert sind.

Wir haben nun bisher keinen besonderen Wert auf die Zahl der Chromo-
somen gelegt. Und doch ist diese nicht etwa gleichgiltiz. Es zeigt sich viel-
mehr, daB sie bei allen Tier- und Pflanzenarten eine typische, konstante ist. Ein
Pferdespulwurm zeigt in seinen sich teilenden Zellen 4, ein Mensch in allen Zellen,
welche es auch seien, 24, eine Tomate auch 24, ein Nachtschatten aber 72, und
go fort. Kurzum, jede Art von Lebewesen besitzt eine fiir sie charakteristische
Chromozomenzahl in den Kernen ihrer Zellen. Nun haben wir gehirt, dal bei
der Befruchtung zwei solche Kerne sich miteinander vereinigen. Hiitten sie auch
die typische Zahl, so wiire nach der Befruchtung in der Zelle die doppelte An-
zahl vorhanden. Alle Zellen der Nachkommenschaft, also auch ihre Geschlechis-
zellen. bergen jetzt die doppelte Chromosomenzahl, und wenn sie sich wieder bei
der Befruchtung vereinigen, so bekime die Enkelgeneration bereits die vierfache
Zahl, und so fort. Soll das nicht eintreten, und tatsichlich ist ja die Chromo-
somenzahl eine konstante, so kann es nur auf einem Wege erreicht werden; es
muf eine Einrichtung bestehen, die bewirkt, daB in den Geschlechtszellen vor
ihrer Vereinigung die Chromosomenzahl auf die Halfte herabgesetzt wird. Nur
so kann nach der Befruchtung immer noch dié Normalzahl gewahrt bleiben. Tat-
siichlich findet sich eine solche Einrichtung, bestehend in einer besonderen Teilung,
die eine jede Geschlechtszelle durchmachen muB, bevor sie befruchtungsfihig



Fig. 19.  Die Befrochtung des Ascariseies. Die miitterlichen Kerne und Chromo-
somen schwarz, die viiterlichen schraffiert

1 Eindringen des Spermatozoons, 2 die erste Reifeteilung des Eikerns, 3 die zweite Reifoteilung,
4 mirnlicher und weiblichor ¥orkern, 5 Ausbildeng dor beiden Chromosomen in jedem Kem, 6 Ver-
teilung der Chromesomen in der ersten Furchungsteilung, Aus Goldschmidt



S i e

wird, der Reduktionsteilung, deren besonderer Mechanismus so verliuft, dal durch
sie die Hiilfte der Chromosomen aus der Zelle entfernt wird. Eine jede befruchtungs-
fithige Geschlechtszelle enthiilt also nur die Hilfte der normalen Chromosomenzahl.

Fig. 20. Die synaptischen Phiimomene in der Ovogenese von Dendrocoelum

&, b Aushildung der Chromosomen , ¢ Anordnung zur Parallelkonjugation, d, ¢ die Konjugation,
f. @ Sichtharwerden der bivalenten Chromosomen. Nach Golai

Nun fragt es sich, ob nicht bei der Entfernung der halben Chromosomen-
zahl die Erbmasse eine Beeintriichtigung erfibrt. Wir horten, dall eine jede be-
fruchtungsbediirftige Geschlechtszelle, Ei oder Samenzelle tierischer oder pflanz-
licher Natur (im Pflanzenreich sind vielfach die hier behandelten Prozesse durch
den eigenartigen Generationswechsel nicht direkt mit der Geschlechtszellenbildung
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verkniipft, was aber keine prinzipielle Anderung bedingt), bevor sie befruchtungs-
fihig wird, eine zweimalige Teilung erfihrt. Diese Reifeteilungen sind es, die
auf das engste mit der Halbierung der Chromosomenzahl zusammenbingen, und
auf sie muB sich daher die Aufmerksamkeit konzentrieren, wenn obige Frage be-
antwortet werden soll. Nun zeigt es sich, dall 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 deunt-
lich von gewthnlichen Chromosomen durch den Aufbau aus mehreren Teilsticken.
Man nennt sie wegen einer besonders typisch auftretenden Viertelteilung Tetraden.
Ihre Entstehnng muB somit zuerst klar sein, ehe ihre Verteilung bei den Reife-
teilungen verstanden werden kann. Wurde nun das Verhalten der Chromosomen
in den Geschlechtszellen soweit zurickverfolgt, bis man an dem Punkt ankam, an
dem sie socben ans der letzten Teilung der Urgeschlechtszellen hervorgegangen
waren — es folgt also bis zur Reifeteilung keine weitere Teilung mehr, der
Zwischenraum der Entwicklung wird vielmehr durch das Wachstumstadium der
Gieschlechtszellen ausgefiillt —, so fand man stets, daB im Kern eine Reihe von
absonderlichen Veriinderungen des Chromatins vorgingen. Sie beginnen mit einer
dichten Aufwicklung des Chromatinfadens, die man Synapsis nennt, auf die Um-
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Fig. 21. Schematische Darstellung der Parallelkonjugation der Chromosomen
Nach Grégoire ans Goldschmidt

wandlungen folgen, die besonders markant im Bouqguetstadium erscheinen, in dem
die einzelnen Schleifen, in die sich nach der Synapsis der Faden auflost, zu einem
Kernpol orientiert erscheinen. Und als Sehlul der synaptischen Phiinomene, wie
man auch die ganze Periode nennt, aus der sich einige Stadien in Fig. 20 repro-
duziert finden, erscheint dann zum ersten Male im Kern die halbe, reduzierte Zahl
der Chromosomen in Tetradenform. Kein Zweifel, daB hier wihrend der Synapsis
die Halbierung der Chromosomenzahl zur Halbzahl von Tetraden stattfinden muf.

Uber die Art, wie dies geschieht, gehen die Meinungen auseinander. Wenn
wir uns der einfachsten Auffassung anschliefien — in diesen nur einleitenden Auns-
einandersetzungen kimnen wir ja darauf verzichten, strittize Punkte zu erdrtern' —,
s0 ereignet sich der Vorgang der Tetradenbildung, die Pseundoreduktion, in der
Tat, wie vorstehendes Schema (Fig. 21) wiedergibt. Ks sind vier verschiedene
Chromosomenschleifen angenommen. die durch verschiedene Schraffierung unter-
schieden sind. Diese legen sich, wie b zeigt, paarweise parallel aneinander, kon-

1) 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. Spiter er-
schienene Literatur bei Haecker, V., Allgemeine Vererbungslehre. 2. Aufl. 1912,
Ferner: Vejdovsky, F., Zum Problem der Vererbungstriger. K. Bohm, Ges.
Wiss. Prag 1911/12.



i) R e

jugieren, so daB dann die im Douquetstadium vorhandenen doppelten Chromo-
somenschleifen ans zwei eng miteinander verbundenen Einzelchromosomen bestehen,
wie Fig. ¢ zeigt. Die weitere Umwandlung d— f besteht nur in charakteristischen
Verkiirzungen, die schlieBlich zu den verschiedenartig gestalteten Tetraden der
Reifeteilung filhren. Die Pseudoreduktion wihrend der Synapsis besteht also darin,
daB sich je zwei Chromosomen vereinigen. Jede Tetrade, die in die Reifeteilung
gintritt, besteht, welches auch ihre Form sei, aus zwei ganzen, vereinigten Chro-
mosomen. Es sind also im Beginn der Reifeteilung noch alle Chromosomen in
den Geschlechtszellen vorhanden, aber sie sind paarweise zur halben Zahl von
Chromatinelementen, den Tetraden, vereinigt. Und jetzt sind wir vorbereitet zu
erfahren, was in den Reifeteilungen geschieht: Das Wesen der Reifeteilungen be-
steht darin, dal in einer von beiden die paarweise miteinander vereinigten Chro-
mosomen voneinander getrennt werden, so daB jetzt jede Tochterzelle nicht nur
die halbe Zahl von Chromatinelementen, sondern auch die halbe Zahl der vor-
handenen Chromosomen besitzt,

Fig. 22 A—F und 23 A— C gibt den Verlauf der zwei Reifeteilungen in
einem Schema wieder, das sich ebensogut anf tierische Samenzellen als auch
pilanzliche Pollenktrner beziehen kann. Bei den Eizellen ist die Reifung im
Prinzip ebenso, und nur im einzelnen insofern verschieden, als von den vier ent-
stehenden Zellen drei winzig klein sind und als sogenannte Richtungskirper nicht
mehr befruchtungsfiihig sind, Es ist im nebenstehenden Schema angenommen,
daB die Normalzahl der Chromosomen sechs betriigt. In der reifefihigen Ge-
schlechtszelle finden sich somit drei Chromatinelemente, von denen jedes aus zwei Chro-
mosomen, einem schwarzen und einem punktierten zusammengesetzt ist.  Es ist
hier nun angenommen, dall die erste der beiden Heifeteilungen diejenige ist. in
der die ganzen Chromosomen voneinander entfernt werden, die Reduktionsteilung.
In B siecht man die Chromatinelemente in der Aquatorialplatte der (nur ange-
deuteten) Teilungsfigur. In € weichen aber zu jedem Teilungspol entweder
schwarze oder punktierte Chromosomen. Dal hier nun ein jedes bereits wieder
doppelt erscheint, ist eine unwesentliche Besonderheit (die Teilung der Chromo-
somen fiir die zweite Reifeteilung wird so friih schon angedeutet, in vielen Fillen
geschieht das sogar schon auf dem Stadium A). Die beiden aus der ersten Reife-
teilung hervorgegangenen Zellen haben somit jede (D)) die Hilfte der (lings-
gespalten erscheinenden) Chromosomen, jede drei von den sechs Chromosomen, die den
Zellen sonst typisch zukiimen. Fig. 23 4, B, C zeigt daon den Verlauf der zweiten
Reifeteilung. Bie geht wie eine gewihnliche Zellteilung vor sich, bei der die ein-
zelnen Chromosomen der Linge nach halbiert werden, was ja schon vorher in
der Verdoppelung in Fig. 22 ¢ angedeutet war. Diese sogenannte Aquationsteilung,
deren Bedeutung tbrigens bei dieser Darstellungsweise ginzlich unklar ist, hat
fiir die weitere Detrachtung keine Bedeutung. Das gesamte Interesse konzentriert
sich auf die Reduktionsteilung, bei der die ganzen Chromosomen auf zwei Zellen
verteilt werden.

Im Schema ist es nun so dargestellt worden, dab die eine Zelle alle schwar-
zen, die andere alle punktierten Chromosomen erhielt. Aber das fiihrt zu der
Frage, ob es denn gleichgiiltig ist, in welcher Weise die Verteilung erfolgt. Die
Antwort konnen wir bereits auf Grund dessen geben, was wir oben erfubren. Wir
wissen, dall die SBamenzelle mit ihrer Chromosomenhiilfte die gleichen Eigenschaften zu
iibertragen imstande ist, wie die Eizelle mit der ihrigen. Denn bei der Bastar-
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dierung ist es meist ginzlich gleichgiiltiz, welche von den Elternformen der Vater
resp. die Mutter ist. Aber auch jede reife Geschlechtszelle mufi allein in ihrer
Chromosomenhiilfte siimtliche Eigenschaften vertreten besitzen. Denn aus einem
Seeigelei entsteht bei der kiinstlichen Parthenogenese der gleiche Seeigel wie aus
dem befruchteten Ei, und ein kernloses Seeigelfragment, das befruchtet wird, also
nur den Samenkern enthiilt (sozusagen minnliche Parthenogenese), gibt ebenfalls
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Fig. 23
Fig. 22, 23. 8 aufeinanderfolgende Stadien der beiden Reifeteilungen

Normalzahl 6 Chromosomen, von denen & schwarz nnd 8 punktiert gezeichnot sind.
Weiteres im Text, Nach Gréigoire ans Goldschmidt

eine richtige Seeigellarve, obwohl in beiden Fillen die Larve nur die halbe, also
reduzierte Chromosomenzahl besitzt. Es mub also der reife Ei- wie Samenkern
siimtliche Chromosomenarten, eine ganze . Chromosomengarnitur® (Heider) besitzen.
Das befruchtete Ei muf somit jede Chromosomenart zweimal enthalten, niimlich
einmal miitterlicher, einmal viiterlicher Herkunft. Wenn sich also die Geschlechts-
zellen der kommenden Generation bilden, miissen sie ebenfalls zur Hilfte viter-
liche, zur Hilfte miitterliche Chromosomen enthalten, die ihnen im Lauf der
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Zellgenerationen vom Ei her durch die ganze Entwicklung hindurch — die Keim-
bahn — iiberliefert wourden. In der Synapsis vercinigen sich aber die Chromo-
somen paarweise; in der Reduktionsteilung werden die Paare auf zwei Zellen ver-
teilt, jede der Zellen besitzt wieder alle Chromosomenarten, die vor der Reifung
doppelt vorbanden 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 miihsamem Experiment erschlossen werden kann, wo sie vielmehr dem
Auge sichtbar ist. Nachstehende Fig. 24 gibt den Chromosomenbestand einer
Wanze wieder, der deutlich die verschiedene Grifie und Form der einzelnen
Chromosomen zeigt, und die
Photographie Fig. 25 zeigt von 2 | PO gt ST B BT
einem anderen Objekt, dab R Baaa o el
derartige Zeichnungen wirklich
naturgetren sind. Und in sol-
¢hen Fillen wurde nun des

Fig. 24. Chromosomen-
hestand einer Wanze
Jede Sorte ist zweimal ver-

Fig. 25. Photogramm des Chromosomen-
troton. Nach Wilson bestandes einer Heuschrecke

ifteren festgestellt, dafi jede Groflenart von Chromosomen zweimal vorhanden ist.
In der Abbildung sind sie durch gleiche Nummern gekennzeichnet. Nach der
Pseudoreduktion in der Synapsis sind aber, wie wir wissen, die Chromosomen
paarweise zu Doppelelementen vereinigt, die nun wieder alle jene Chromosomen-
grifien aufweisen. Es haben sich somit je zwei gleichartize Chromosomen ver-
einigt. Nach dem vorhin Angefiihrten kioonen dies aber pur je ein vom Vater
und der Mutter stammendes gewesen sein. Da pnun in der Reduktionsteilung
die Chromosomenpaare voneinander getrennt werden, so ist auch damit gesagt,
dab diese Teilung viiterliche und miitterliche Chromosomen trennt; der ganze
Prozel ist nochmals schematisch in umstehender Fig. 26 erldutert, in der viiter-
liche und miitterliche Elemente schwarz resp. weill gezeichnet sind.

Wir erinnern uns nun, dafl die Haupttatsachen der Mendelschen Gesetze
durch Vertcilungsvorgiinge bei der Gametenbildung erklirt worden. Nun haben
wir einen Mechanismus kennen gelernt, der fiir eine bestimmte Verteilung der
Chromosomen bei der Gametenbildung sorgt. Und so wird es uns nicht erstaunen, zu
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erfahren, daB sich Koinzidenz beider Mechanismen nachweisen liel, wie es Sutton?
zuerst durchfiihrte.

Angenommen die Chromosomen sind die Triiger der mendelnden Eigenschaften,
und angenommen ein Chromosom bedinge eine Eigenschaft, dann kimnen wir uns
in folgender Weise ableiten, was mit den betreffenden Chromosomen bei einer
Bastardierung geschieht. Angenommen die Normalzahl bei den Bastardeltern sei
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Fig. 26. Schematische Darstellung des Verhaltens viiterlicher und miitterlicher
Chromosomen bei der Reifeteilung

4. Die befruchtete Eizello: Im Eikern die miitterlichen Chromosomen von vier verschisdenon GriGen
(weill), im Hmnankm_‘n die entsprechenden viiterlichen (schwarz). 1. Die Konjugation der Chromo-
somen in der Synapsis. 2, Die Reifespindel. 8. Die reifen Goschlechtszellen. Ans Goldschmidt

acht 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 Chromosomen der reifen Eizelle, die zn den
anderen Eigenschalten des Tieres gehéren, punktiert wiedergeben und das Schwarz-
fellchromosom schwarz. Der Bastardvater unterscheide sich von der Mutter durch

1) Sutton, W. 8., The chromosomes in heredity. Biol. Bull. 8. 1903.



Fig. 27 Aa
1. Eizelle des Bastardelters A. 2. Samonzalle dos Bastardelters a. 3. Die Befruchtunz,
4. Chromosomenbestand des Bastardes An. Aus Goldschmidt

a. b
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Fig. 28, Reifung der Geschlechtszellen des Bastardes Aa

4 Dz Synapsisstadinm, - b Die Reifangsspindol. ¢ Die beiden redozierten Geschlechtszellon nach
der 1. und d die 4 Fellen nach der 2, Reifeteilunz. Auns Goldsehmidt




Fig. 20. Schema der vier Moglichkeiten der Befruchtung aus den Geschlechts-
zellen des Bastards Aa

Eltern

Fig. 30. Verhalten der Chromosomen hei der Riickkreuzung eines Bastards
mit einem der Eltern
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ein weilles Fell und babe dementsprechend aufer den drei punktierten ein weifes
{hromosom. Die Geschlechtszellen der Elterngeneration sehen dann so aus, wie
es Fig 27, 1, 2 zeigt. 3 gibt deren Vereinigung bei der Befruchtung wieder und
4 gzeigt den Chromosomenbestand des Bastards in F. Fig. 28 stellt nun dar, wie
in diesem Bastard die Reifung der Geschlechtszellen verlaufen mufl, In der
Synapsis vereinigen sich die homologen viterlichen und miitterlichen Chromo-
somen paarweise. Es kommen somit drei punktierte Paare zusammen und natiir-
lich aunch das schwarze Fellfarbechromosom mit dem weilen Vertreter der ent-
sprechenden FKigenschaften (a). So treten nun die Chromosomenpaare in die
Reduktionsteilung ein (b) und werden dort auseinandergeteilt, so dall jede Tochter-
zelle drei punktierte Chromosomen erhilt, die eine aber dazu ein schwarzes, die
andere ein weilles (a). Da aber die zweite Reifeteilung, die eine gewihnliche
Zellteilung darstellt, an dieser Verteilung nichts mebr idndert, so ist das End-
resultat, daB zwei Sorten von Geschlechiszellen entstehen: eine, die in bezug
auf die Fellfarbe nur das schwarze Chromosom, eine, die nur das weile Chromosom
enthilt, d. h. mit anderen Worten nichts anderes als in bezug auf jene Eigen-
schaften reice Gameten (d). Es werden also von beiden Geschlechtern in F, die
zwei Sorten von Gameten gebildet. Bei der Befruchtung zwischen zwei solchen
Bastardindividuen kinnen sich somit die (eschlechtszellen auf vier Arten zun-
sammenfinden, wie es Fig. 20 zeigt. Entweder kommen zwei Gameten mit
schwarzen Chromosomen zusammen, oder die Samenzelle hat das schwarze, die
Eizells das weile Chromosom, oder das Umgekehrte ist der Fall, oder endlich
beide kopulierenden Gameten haben das weille. Nennen wir das schwarze Chromo-
som aber A, das weille a, so haben wir hier ganz klar das Mendelsche Spaltangs-
verhiiltms fiir I, =— A A: Aa:aa. Da wir nun gesehen haben, dall die Geschlechts-
vererbung als eine Mendelsche Riickkrenzung aufgefalit werden kaon, so sei eine
solche, in gleicher Weise auf die Chromosomen iibertragen, in Fig. 30 schema-
tisch dargestellt. Nach dem vorgehenden erklirt sie sich von selbst.

Der Inhalt dieses Abschnittes zeigt also, dall die Tatsachen der
Chromosomenlehre uns mit einem sichtbaren Mechanismus bekannt
machen, der die Mendelsche Vererbung bedingen kann, falls es sich
nachweisen liBt, daB die Chromosomen wirklich die Triger mendeln-
der Faktoren sind. Solcher Beweise gibt es heute eine Fiille, an
ibrer Spitze Morgans und seiner Mitarbeiter wundervolle Analyse
der Vererbung bei der Taufliege Drosophila.! Einige der wichtig-
sten Beweise kommen aber von den Tatsachen der Geschlechtsver-
erbung, wie wir weiterhin sehen werden.

2, Die Geschlechischromosomen®

Nun konnen wir wieder zum Geschlechtsproblem zuriickkehren,
um zu sehen, in welcher Weise hier die Chromosomenlehre klirend
einzugreifen imstande war.

1) Morgan, Th. H., 8turtevant, A. H., Muller, H. J., Bridges, C. B.
The Mechanism of Mendelian Heredity. New York 1916.
2) Zusammenfassende Darstellung und Literatur siehe: Schleip, W., Ge-
Goldschmidt, Mechanismus nnd Physiologie der Geschlechtshestimmung 4



Die Verbindung zwischen Zellenlehre und Geschlechtsbestim-
mung wird durch die bedentungsvollen Entdeckungen tiber das akzes-
sorische Chromosom oder X -Chromosom hergestellt. Die ersten ent-
scheidenden Beobachtungen auf diesem Gebiet hatte Henking ge-
macht, ihre Bedeutung fiir unser Problem wurde aber erst von
Me. Clung richtig erkannt. Aber auch seine Interpretation mubBte
noch in einem wichtigen Punkt korrigiert werden und es ist das
Verdienst von Miss Stevens und vor allen Dingen E. B. Wilson,
dies getan zu haben. Nach allem, was wir jetzt iiber die Chromo-
somen und ihre Geschichte gehort haben, ist es selbstverstiindlich,
dall sie stets nur in gerader Zahl gefunden werden, denn die Hal-
bierung der Zahl in der Reduktionsteilung, wie die paarweise Ver-
einigung in der Synapsis erfordert ja eine gerade Zahl. Die Tat-
sachen, die wir jetzt kennen lernen wollen, fulien aber alle auf dem
zuniichst hichst erstaunlichen Befund, dall in den Zellen mancher
Insekten eine ungerade Zahl sich befindet. Nach mancherlei Irr-
wegen der Forschung kann es jetzt als feststehend gelten, daf da,
wo dies der Fall ist, es meist das minnliche Geschlecht ist, dem
die ungerade Zahl zukommt, und zwar besitzt es immer dann ein
Chromosom weniger als das weibliche, z. B. letzteres 22, ersteres
21 Elemente. Da wir schon wissen, daB stets die Chromosomen als
Elemente viiterlicher und miitterlicher Herkunft paarweise zusammen-
gehiren, so muli bei dem Minnchen einem Chromosom, dem X-
Chromosom, sein Partner fehlen, der aber beim Weibchen mit seiner
geraden Zahl vorhanden ist, so dab dieses aulBer allen anderen Chro-
mosomen zwel X-Chromosomen besitzt. Fig. 31a stellt die Chromo-
somen aus einer Teilungsfigur in der Wanze, Anasa tristis, im miinn-
lichen Geschlecht dar. In b sind sie einzeln herausgezeichnet, und
da erkennt man deutlich 21 Chromosomen, von denen 20 paarweise
zusammengehdren, wihrend das 21., das keinen Partner hat, das
X-Chromosom darstellt. Fig. 31¢ zeigt nun die Chromosomen einer
weiblichen Zelle, ebenfalls in d isoliert gezeichnet, und man erkennt
die 11 Paare, von denen die beiden links die X-Chromosomen sind.

Erinnern wir uns nun daran, was in den Reifeteilungen vor
sich geht. Die eine von ihnen war eine Reduktionsteilung, d. h. die
vorher in homologen Paaren miteinander vereinigten Chromosomen
wurden als ganze Chromosomen auf die beiden Teilungspole verteilt,

schlechtsbestimmende Ursachen im Tierreich. Ergebn. Fortsehr. Zool. 3. 1913. —
Correns, C., und Goldschmidt, R., Vererbung und Bestimmung des Geschlechts.
Berlin 1913, sowie die frither genannten Lehrbiicher der Vererbungswissenschaft.
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so daB nur die beiden Tochterzellen die Hilfte, die reduzierte Chro-
mosomenzahl erhielten, in der aber jede Chromosomenform einmal
vertreten war. Lassen wir nun bei einer solchen weiblichen Wanze
die Reduktionsteilung vor sich gehen, so erhiilt jede Zelle, bzw. im
weiblichen Geschlecht die Eizelle und die Richtungskirper, den
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Fig. 31, Chromosomenverhiltnisse von Anasa tristis

a Dia Chromosomengarnitur der Ursamenzellen.s & Die gleichen Chromosomen paarweiso geordnet,

¢ Ihe Garnitur einer Ureizelle. o Dis gleichen paarweise goordnet. ¢ Motaphasze der 1. Spermato-

zytonteilung, f Die 2, Heifeteilang., g, & Die beiden Tochtergroppen einer Teilungsfgor vom Pol
gosehen, h besitzt allein das unpaare Chromosom A, Nach Wilson aus Hikicker

gleichen Chromosomenbestand; alle reifen Eier besitzen ihre 11 Chro-
mosomen von der typischen Art der Fig. 31d. Wenn aber im miinn-
lichen Geschlecht in den Spermatozyten die Reifeteilungen stattfinden
und sich die Chromosomen in der Synapsis paaren, dann besitzt das
X -Element keinen Partner, es mull also ungepaart bleiben. In der

Reduktionsteilung, die ganze Chromosomen auseinanderteilt, muli es
4%



daher als Ganzes zu einem Pol gezogen werden und das ist in der Tat
der Fall. Fig. 31f zeigt uns diese Teilung, und wie das X -Element
(h) ungeteilt zu einem Pol wandert. Damit sind aber nach der Re-
duktionsteilung zwei verschiedene Arten von Samenzellen vorhanden;
solehe mit 10 Chromosomen (Fig. 31g) und solche mit 11, nédmlich
den gleichen 10 und dem X-Chromosom (Fig. 31h). Da nun aus
jeder dieser Zellen sich ein Spermatozoon bildet, so entstehen in
gleicher Zahl zwei verschiedene Spermatozoenarten, solche mit und
solche ohne X -Chromosom. Nun ist es klar, was sich bei der Be-
fruchtung ereignen muli: Entweder befruchtet ein Spermatozoon mit
10 Chromosomen das KEi, das immer 11 enthilt, dann entsteht ein
Organismus mit 21 Chromosomen. Oder eine Spermie mit 11 Chro-
mosomen kommt zur Befruchtung, dann entsteht ein Organismus
mit 22 Chromosomen. Da es aber feststeht, dali die Minnchen in
ihren Zellen 21, die Weibchen 22 Chromosomen besitzen, so folgt
daraus mit zwingender Notwendigkeit, dalli die Spermatozoen mit
X-Chromosomen weibchenbestimmend, die ohne X-Chromosomen
ménnchenbestimmend sind.

Bei den klassischen Objekten fiir das Studinm der Geschlechts-
chromosomen, den Insekten, verhindern es technische Schwierig-
keiten, den Zyklus des X-Chromosoms durch Befruchtung und Ent-
wicklung hindurch liickenlos zu verfolgen. Deshalb sei noch ein
Fall betrachtet, in dem dies in iiber jeden Zweifel erhabener Weise
miglich war, die von Mulsow?! studierte Chromosomengeschichte
des Nematoden, Ancyracanthus cystidicola. Fig. 32 gibt eine schema-
tische Darstellung des gesamten Chromosomenzyklus dieses Wurms.

Der rechte Kreis gibt den weiblichen Zyklus, der linke den
miinnlichen wieder, am Beriihrungspunkt beider Kreise liegt die Be-
fruchtung. 1 zeigt auf der rechten Seite das weibliche Tier mit einer
Ureizelle (im Ovar), die 12 Chromosomen enthiilt, Die, in Wirk-
lichkeit nicht unterscheidbaren, beiden X- Elemente sind rot gezeich-
net; 2 zeigt die Ovogonie oder Ureizelle nochmals als Ausgangs-
punkt der Ovogenese. Zwischen 2 und 3 liegt die Synapsis mit der
paarweisen Konjugation der Chromosomen, die wiihrend 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

1) Mulsow, W., Der Chromosomenzyklus bei Ancyracanthus cystidicola.
Arch. Zelll, 9. 1912,






Fig. 32. Schema des Chromosomenzykius von Ancy



i cystidicola. Das X -Chromosom rot. Nach Mulsow
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Ei (6) ganze Chromosomen in den ersten Richtungskirper, wihrend
die zweite Reifeteilung (6) jedes der iibrig gebliebenen Chromosomen
der Linge nach halbiert und die Spalthiilften verteilt. In dem reifen
Ei (7) findet sich somit die reduzierte Zahl von 6 Chromosomen,
dazu aber das rote X-Element, und zwar trifft dies fiir alle Eier
zu. Das miinnliche Tier aber, Fig. 1 links, besitzt in den Ursamen-
zellen seines Hodens nur Zellen mit 11 Chromosomen, darunter ein
unpaares X-Element (2). Wenn diese nun in der Synapsis kon-
jugieren, erhiilt das rote X-Chromosom keinen Partner, bleibt ein-
wertiz und hier in der Spermatogenese deutet es diese seine Be-
sonderheit auch noch dadurch an, dal es
im folgenden Ruhekern (3) getrennt er-
halten bleibt. Fiir die Vorbereitung zur
ersten Reifeteilung stehen somit 5 doppel-
wertice Elemente zur Verfiigung und das a
einwertige X -Element (4). Die erste Reife-
teilung teilt dann die Paarlinge auf die

beiden Tochterzellen auseinander, das un- &
paare X-Element wandert aber ungeteilt
zu einem Pol (5), wobei es durch isolierte
Lage in der Spindel wieder seine Be-
sonderheit kennzeichnet. , |

Es entstehen also zwei Spermatozyten L .
erster Ordnung, von denen die eine 5 Chro- Bl
mosomen, die andere 6, niimlich 5 gewihn- Mg
liche und ein X-Element enthalten. Die -° * " oe H?fmmlqum
: : : hervorgegangenen Spermatiden
zweite Reifeteilung (6) lift dann jede (4 Cytophor befestigt) von
dieser Zellen sich mit einer gewihnlichen Aneyracanthus
Mitose teilen und so entstehen 4 Sperma-
tiden, von denen zwei 5 und zwei 6 Chromosomen besitzen. Bei
diesem schinen Objekt bleiben diese 4 Spermatiden nun durch ein
Zytophor verbunden und konnen in diesem Zustand isoliert werden
und zur Herstellung eines so iiberaus beweisenden Mikrophotogramms
dienen, wie es Fig. 33 wiedergibt.

Da nun dieses Objekt auch noch den Vorzug hat, dalf die Sperma-
tide sich kaum mehr veriindert, bis sie ein befruchtungsfiihiges Sperma-
tozoon wird und die Chromosomen auch noch weiterhin sichtbar bleiben,
so liBt sich der entscheidende Punkt nun auch beobachten: niimlich,
daB die Hiilfte der Eier von einem Spermatozoon mit 6 Chromo-
somen = 5 -~ X befruchtet werden (8a), die andere Hilfte aber von

T g 1

@

i




ST i L

einem solchen mit nur 5 Chromosomen (8h). Da der Eikern in jedem
Fall 6 Chromosomen enthilt, zeigen die befruchteten Eier im Vor-
kernstadium (9), wie in der ersten Furchungsspindel (10) und allen
weiteren Furchungskernen (11) entweder 12 = (b 4 X) -+ (5 + X)
Chromosomen und das gibt eben Weibchen (rechts) oder 11 =(5-+X)-+5
Chromosomen und das gibt die Miinnchen (links). Und da nun gerade
bei Nematoden eine ausgesprochene Keimbahn existiert, d. h. die
Geschlechtszellen und ihre Chromosomen in ihrer Herkunft aus der
sich teilenden Eizelle sich Zellteilung fiir Zellteilung bis zu den Ur-
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Fig. 34. Chromosomengarnitur der Wanze Lygaeus

¢ dio minnliche, [ die weibliche Gamitur, @ die Chromozomen in der Heduoktionsteilung der
Samenzellen, & die Tochtorplatten dieser Teilung, ¢ die Garnitur einer .f_j", d einer S Zello
in natilrlicher Lage. Nach Wilzon

geschlechtszellen in den Keimdriisen hin verfolgen lassen, so ist
damit der ganzen Chromosomenzyklus geschlossen.

Schon diese Tatsachen zeigen die auberordentliche Wichtighkeit
der Entdeckung des Geschlechtschromosoms. Sie beweisen, dali eine
sichtbare Verschiedenheit im Chromosomenbestand beider Geschlechter
existiert. Sie zeigen, dall ein elementarer Mechanismus dafiir sorgt,
dafi die gleiche Verschiedenheit immer wieder erzeugt wird. Und
sie zeigen uns, dab in bezug auf die Geschlechtschromosomen mor-
phologisch sichtbar das vorliegt, was als Konsequenz der Vererbungs-
versuche postuliert werden mul}, niimlich, dall ein Geschlecht homo-
gametisch ist, nur eine Art Gameten erzeugt, das andere heteroga-
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metisch, zwei Arten von Gameten erzeugt. Halten wir dies nun
zusammen mit der Auffassung der Geschlechtsvererbung als Men-
delsche Riickkreuzung und der Interpretation der Chromosomen als
Triiger mendelnder Eigenschaften, so sehen wir ohne weiteres die
einfache Liosung des Problems des Mechanismus der Geschlechts-
vererbung. Doch so weit sind wir noch nicht.

Die Fiille von Untersuchungen iiber Geschlechtschromosomen
haben uns mit zahlreichen Varianten der vorgehend geschilderten
Verhiiltnisse bekannt gemacht. Sie alle aufzuziiblen ist nicht die
Aufgabe dieses Buches. Allen gemeinsam ist jedenfalls das eine:
ein Geschlecht ist homogametisch, das andere heterogametisch. Die
Heterogametie aber driickt sich verschiedenartig aus. In sehr vielen
Fiillen hat das X-Chromosom, das in unseren Beispielen unpaar war,
einen Partner, der sich durch verschiedene Grille oder andere Form
von ihm unterscheiden liBt. Man spricht dann von einem Y-Chro-
mosom, und das Geschlechtschromosomenpaar ist eine XY-Gruppe.
Alles andere verliuft natiirlich wie in obigen Beispielen. Der Unter-
schied ist blof, dali ein Y-Chromosom da steht, wo dort kein Ge-
schlechtschromosom war. In Fig. 34 sind die typischen Chromo-
somengruppen einer Wanze, die im heterogametischen Geschlecht
eine XY-Gruppe besitzt, dargestellt. Es kommt aber auch vor, daB
einem Y-Chromosom eine Gruppe zusammengehiriger X-Chromo-
somen, nidmlich 2, 3, 4 und mehr gegeniiberstehen. Dann erhalten
wir Chromosomenverhiltnisse, wie sie schematisch in Fig. 35 wieder-
gegeben sind, die wir als quantitative Varianten des Hauptschemas
bezeichnen kinnen.

Obwohl diese Tatsachen allein schon geniigen, die Bedeutung
der Geschlechtschromosomen darzulegen, kionnte man nach weiteren
Beweisen dafiir verlangen, dall die sichtbaren Chromosomendifferenzen
wirklich zur Geschlechtsverteilung in Beziehung stehen. Solche liegen
denn auch vor und sind zum Teil von iiberwiltigender Beweiskraft.
Der bedeutungsvollste Punkt ist wohl der folgende. Wir haben er-
fahren, dal das Vererbungsexperiment ergab, dal manche Formen,
wie die Pflanze Bryonia, im miinnlichen Geschlecht heterogametisch
sind und im weiblichen homogametisch, withrend umgekehrt in anderen
Fillen, wie beim Stachelbeerspanner Abraxas, das weibliche Ge-
schlecht das heterogametische war. Wenn die Theorie der Ge-
schlechtschromosomen richtig ist, mulB sich auch zytologisch der
entsprechende Typus fir jede Gruppe nachweisen lassen. Der Ver-
erbungsversuch lehrt uns, daB in der Gruppe der Insekten Hemi-
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pteren und Dipteren miinnliche Heterogametie zeigen, wihrend bei
den Lepidopteren (wenigstens der Gruppe der Geometriden und
Bombyeiden) die Weibchen heterogametisch sind. Die Siugetiere
erweisen sich als zur Gruppe mit minnlicher Heterogametie gehirig,
withrend bei den Viigeln wieder das weibliche Geschlecht das hetero-
gametische ist. Wir haben nun bereits fiir Hemipteren Beispiele
mit miinnlicher Heterogametie in bezug auf das Geschlechtschromosom
kennen gelernt und konnen feststellen, daf auch fiir die Dipteren
wie fiir die Siugetiere die zelluliren Tatsachen mit den experimen-
tellen iibereinstimmen. Ks ist nun von aufierordentlicher
Wichtigkeit, daB auch bei den Lepidopteren, die experi-
mentell als heterogametisch im weiblichen Geschlecht sich
erwiesen hatten, zytologisch der gleiche Nachweis gefiihrt
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Fig. 36. Reifungsspindeln im FEi von Talaeporia tubulosa,
Links das X - Chromosom wandert in den Richtungskiirper, rechts das X - Chromosomn
bleibt im Ei. Mikrophotogramm won Dr. J. Seiler

werden konnte. Seiler! gelang diese wichtige Entdeckung bei
Phragmatobia fuliginosa (einer Arectiide) und seitdem in besonders
klarer Weise bei Psychiden. Fig. 36 zeigt Mikrophotogramme der
Reifungsspindeln im Ei der Psychide, Talaeporia. In a bleibt das
X-Chromosom im Ei, in b wird es in den Richtungskirper aus-
gestolien. Ebenso vermochte Doncaster? eine Rasse von Abraxas
zu finden, bei der die weibliche Chromosomenzahl 55 ist und die
miénnliche 56. Dies sind natiirlich auBerordentlich weitgehende Be-
weisstiicke. Fiir die Vigel konnte allerdings bisher noch keine villig
klare Darstellung der Chromosomenverhiiltnisse gegeben werden. Aber

1) Seiler, J., Das Verhalten der Geschlechtschromosomen bei Lepidopteren.
Arch, z. Zellforsch. XIII. 1914, — Geschlechtschromosomenuntersuchungen an
Psychiden. Zeitschr. f. ind. Abst. u. Vererbungslehre. XVIII. 1917.

2) Doncaster, L., On the relations between chromosomes ete. Journ. Genet.
4. 1914.



die Tatsachen sind soweit wenigstens nicht im Widerspruch mit der
Theorie (Guyer).!

Eine zweite sehr wichtige Frage ist die, ob das Prinzip nicht
versagt, wenn es auf kompliziertere Sexualverhiiltnisse angewandt
werden soll, wie Hermaphroditismus oder gar typischen Wechsel
verschiedener Fortpflanzungsarten. Gerade in diesem wichtigen Punkt
hat es aber seine Feuerprobe in glinzendster Weise bestanden. Zwei
Objekte sind es, die zu durchaus iibereinstimmenden Resultaten ge-
fiihrt haben, einerseits Blattliuse und Rebliuse aus den Gattungen
Aphis und Phylloxera, sodann der Nematode Angiostomum rigro-
venosum. Bei den Blattliusen folgen sich in der Regel zahlreiche
parthenogenetische Generationen von ausschlieflich Weibchen, dann
werden aber plitzlich minnliche und weibliche Individuen erzeugt.
Aus den befruchteten Eiern solcher Geschlechtsweibchen entstehen
dann aber stets nur wieder weibliche Tiere. Dieser Zyklus besitzat
eine villige Parallele in dem Verhalten des Chromatins der Geschlechts-
zellen. Zuniichst steht fest?, dali weibliche und miinnliche Tiere einen
differenten Chromosomenbestand haben, z. B. bei Aphis saliceti, das
¢ 6, das ' D Chromosomen (Fig. 37 oben). Demnach besteht die
reduzierte Zahl beim ¢ aus 3 Chromosomen, beim ' aber miissen
zwel Sorten von Spermien gebildet werden, solche mit 3 und solche
mit 2 Elementen (Fig. 37, 2—4). Kimen diese zur Befruehtung, so
miilten zur Hilfte Weibchen, nimlich aus 343, und zur Hilfte
Minnchen, nimlich aus 3 - 2 Chromosomen gebildet werden. Tat-
siichlich entwickeln sich aber aus befruchteten Eiern nur Weibchen
mit 6 Chromosomen. Die Geschichte der Spermatozoen zeigt warum!
In der ersten Reifeteilung wird zwar richtiz die Teilung so vorge-
nommen, dali eine Zelle 3, die andere 2 Chromosomen erhiilt. Die
letztere aber, die somit minnchenerzeugende Spermien liefern sollte,
ist von Haus aus schon kleiner und geht dann auch zugrunde
(Fig. 37, 5 und Fig. 38), kommt also nie zur Befruchtung und des-
halb entstehen eben aus befruchteten Eiern nur Weibchen. Dali aus
parthenogenetischen Eiern in der Regel ebenfalls nur Weibchen ent-
stehen, ist zellulir ohne weiteres durch die Tatsache gegeben, dal

1) Guyer, M., Studies on the chromosomes of the common fowl as seen
in testes and embryos. Biol. Bull. 31. 1916.

2) Morgan, T. H., A biological and cytological study of sex - determination in
Phylloxerans and Aphids. Journ, exp. Zool. 7. 1909. — v. Baehr, W. B., Die
Oogenese bei einigen wviviparen Aphiden und die Spermatogenese von Aphis sali-
ceti, Arch. Zellf. TII. 1909.
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sie keine Reduktionsteilung erfahren und so immer ihre weibliche
Chromosomenzahl beibehalten. Schwieriger ist die Frage, wieso nun
trotzdem aus unbefruchteten Eiern der sogenannten sexuparen In-
dividuen doch beide Geschlechter hervorgehen kinnen. Sicher ist,
daB solche Eier sich auch mit der miinnlichen oder weiblichen Chromo-
somenzahl entwickeln: es mul 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 Richtungskorpers der parthe-
nogenetischen Minncheneier geht ein Chromosom ganz in den Rich-
tungskirper hinaus, so dali an Stelle der weiblichen Zahl 6 die
minnliche Zahl 5 Chromosomen im i zuriickbleibt (Fig. 37, &' Sexu-
pare und ' Ei). Es stimmen also die zytologischen Tatsachen, die
in Fig. 37 zu einem Schema zusammengestellt sind, in ausgezeich-
neter Weise mit dem abgeleiteten Prinzip iiberein.
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Fig. 38. Reifeteilung bei der Spermatogenese einer Aphide mit Bildung einer
bestimmenden Spermatide (grof, 3 Chromosomen) und einer rudimentiren
I 1
7' bestinmenden. Nach v. Baehr

Das gleiche gilt auch fiir den anderen Fall, den Nematoden
Angiostomum nigrovenosum.! Bei diesem findet ein regelmibBiger
Wechsel zwischen einer getrennt geschlechtlichen, freilebenden und
einer zwittrigen, parasitischen Generation statt. Aus den befruch-
teten Eiern der getrennt geschlechtlichen Form entstehen also stets
Ziwitter und umgekehrt. Die Weibchen der getrennt geschlechtlichen
Generation besitzen 12 Chromosomen, die in den Reifeteilungen aunf
6 reduziert werden. Die Minnchen haben deren 11, so dali Sper-
matozoen mit 6 und soleche mit 5 Elementen gebildet werden. Die
zwittrige Generation enthiilt aber stets 12 Chromosomen, die Spermien
mit 5 Chromosomen sind also nicht zur Befruchtung gelangt. Die

1) Schleip, W., Das Verhalten des Chromatins bei Angiostomum (Rhabdo-
nema) nigrovenosum. Arch. Zellf. VII. 1911. — Boveri, Th., Uber das Ver-
halten der Geschlechischromosomen bei Hermaphroditismus., Verh. phys, med. Ges.
Wiirzburg 41. 1911.
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Zwitter haben also weibliche Chromosomenzahl und erscheinen auch
in ihren iiulieren Charakteren 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 hervorgeht, dafi es dem Untergang geweiht ist. Es macht
zwar auch die Reifeteilungen mit und kommt sodann in die Hiilfte
der Spermatiden, wird aber nicht in deren Kern einbezogen, und
geht zugrande, so dab nun wieder zweierlei Spermien, solche mit 6
und solche mit 5 Chromosomen gebildet werden. Beide befruchten
und erzeugen somit Weibchen und Minnchen (s. Fig. 39).

Wir haben bei Besprechung dieser Fille von allen Einzeldis-
kussionen abgesehen; es ist ja nicht das Problem der Parthenogenese
oder des Hermaphroditismus, das uns hier interessiert. Wir werden
darauf spiiter zuriickzukommen baben. Hier galt es blof zu
zeigen, wie das Verhalten der Geschlechtschromosomen
stets mit den Erwartungen iibereinstimmt, die wir hegen
miissen, falls in ihnen der Mechanismus fiir die Geschlechts-
verteilung gegeben ist. Ihre ganze Bedeutung aber erhalten
diese Tatsachen erst, wenn sie in richtige Beziehung zu den Er-
gebnissen des Vererbungsexperiments gesetzt werden. Und diesen
wichtigen Schritt wollen wir jetzt ausfiihren.

d) Die Identitit der experimentellen und zytologischen
Tatsachen

In der vorhergehenden Darstellung der die Geschlechtsechromo-
somen betreffenden Grundtatsachen haben wir uns absichtlich einer
Ausdrucksweise bedient, die den aufmerksamen Leser selbstindig zu
der SchluBfolgerung fiihren muBte, die wir in diesem Abschnitt
ziehen wollen. Wenn die Chromosomen die Triiger der Substanzen
sind, die wir symbolisch als mendelnde Faktoren bezeichnen, so ist
es klar, dali mehrere Faktoren, die sich in dem gleichen Chromosom
befinden, korreliert vererbt werden miissen; sie fahren, bildlich ge-
sprochen, im gleichen Wagen und kommen daher gemeinsam zum
Ziel. Diese Erwartung hat sich denn auch, besonders in Morgans
Drosophilaversuchen glinzend bestitigt. Wenden wir dies nun auf
die Geschlechtschromosomen an, so heilt es, daB irgendein Faktor,
der auler den das Geschlecht bedingenden Substanzen in einem
Geschlechtschromosom enthalten ist, dessen Verteilung und damit
der Verteilung der Geschlechter folgt. Die Koppelung einer Eigen-
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schaft mit der Verteilung der Geschlechter haben wir aber oben als
geschlechtsbegrenzte Vererbung kennen gelernt und ihre mendelistische
Erklirung vorgefiibrt. Nun sehen wir, dall im Prinzip sich diese
Erscheinung ohne weiteres erklirt, wenn wir annehmen, dal Fak-
toren, die geschlechtsbegrenzt vererbt werden, in den Geschlecht-
chromosomen gelagert sind. Zu diesem Schluf sind denn auch eine
ganze Reihe von Forschern etwa gleichzeitiz gelangt: Spillman
auf Grund theoretischer Uberlegungen, Gulick auf Grund von Chro-
mosomenstudien an Nematoden, Morgan auf Grund wvon Studien
iiber geschlechtsbegrenzte Vererbung bei Drosophila und der Ver-
fasser auf Grund von Studien iiber die Vererbung der sekundiiren

@ J

ASY))
R

Fig. 40. Chromosomenbestand der weiblichen und minnolichen Drosophila,
etwas schematisiert, Nach Morgan

Geschlechtscharaktere. Das tiberwiiltigendste Beweismaterial fiir die
Richtigkeit dieser Idee ist in Morgans und seiner Mitarbeiter Dro-
sophilastudien zutage gefirdert worden. Wir wollen daher die
Einzelheiten nicht an dem frither geschilderten Abraxasfall, sondern
an Drosophila durchfiihren. Wir erinnern uns dabei, dall bei Dro-
sophila das miinnliche Geschlecht das heterogametische ist, zytologisch
ein X- und ein Y-Chromosom besitzt (Fig. 40).

Morgans urspriinglicher Fall war der folgende: In einer nor-
malen Zucht dieser Fliege trat ein Minnchen mit pigmentlosen,
weillen Augen auf. Bekanntlich nennt man eine solche erbliche
Verlnderung eine Mutation. Mit seinen normalen Geschwistern ge-
paart, gab dieser Mutant nur rotiiugige Nachkommenschaft. F, spal-
tete dann in 2459 rotiugige Weibchen, 1011 rotingige Minnchen



und 782 weibiiugige Minnchen. Es fehlen also weillingige Weibchen.
Wir sehen also genau das gleiche wie bei der oben geschilderten
Abraxaskrenzung, nur daB g' und © vertauscht sind, was eben
zeigt, daB hier das &' das heterogametische Geschlecht ist. Wurde
das weiBiiugige ' mit einem rotiugigen heterozygoten F, O gepaart
so enthielt die Nachkommenschaft, genau wie bei Abraxas, alle
Maglichkeiten, nidmlich 129 rotiugige O, 132 rotiiugige 57, 88 weil-
dugige &, 86 weibiugige . Wurde endlich ein wildes rotiingiges
5 mit einem weillen Q gepaart, so war die Nachkommenschaft zur
Hiilfte weililiugige o, zur anderen Hiilfte rotiugige ©. Die rot-
dugigen ' aus der Natur erwiesen sich demnach als fiir weiB heterozy-
got, ebenso wie bei Abraxas umgekehrt die Q fiir den Laeticolor-
Faktor sich als heterozygot erwiesen hatten. Die Mendelsche Er-
klirung ist also die gleiche wie beim Abraxasfall, nur mit Vertauschung
der Geschlechter. Und nun iibertragen wir diesen Fall auf die
Chromosomen an Hand der schematischen Fig. 41. Die Eltern in der
ersten Reihe sind das rotiugige © und das weiBiugige . Neben
ihnen sind ihre Geschlechtschromosomen dargestellt; das Weibchen
besitzt zwei X-Chromosomen mit dem Pigmentfaktor fiir die Augen-
firbung (deshalb schwarz gezeichnet), das Miinnchen ein X-Chromo-
som und ein Y-Chromosom, beide ohne diesen Faktor (deshalb weil
gelassen). Das © bildet nun Eier, die simtlich das schwarze X-
Chromosom (wie wir von jetzt ab der Kiirze halber sagen wollen) ent-
halten; das Minnchen aber produziert zwei Arten von Spermien, solche
mit einem X- und solche mit einem Y-Chromosom, beide natiirlich
weill. Nun kann, wie die zur niichsten Reihe fiihrenden Striche
andeuten, ein Ei mit dem schwarzen X-Chromosom entweder von
einem Spermatozoon mit weilem X- oder einem solchen mit Y-
Chromosom befruchtet werden. Erstere geben Weibchen, letztere
Miinnchen, und da rotiugig iiber weiBiiugig dominiert, sind beide
rotingig, wie die zweite Reihe zeigt. Diese F,-Weibchen bilden nun
aber zwei Arten von Eiern, solche mit schwarzem und solche mit
weilem X-Chromosom, wiihrend das Minnchen zwei Arten von
Samenzellen produziert, solche mit schwarzem X- und solche mit
Y-Chromesom. Deren beliebige Rekombination muB aber vier ver-
schiedene Kombinationen ergeben, wie wieder die Striche zeigen,
nimlich: zwei schwarze X-Chromosomen, das sind rotiugige Weib-
chen, ein schwarzes und ein weiBes X-Chromosom, ebenfalls rot-
augige Weibchen; ein schwarzes X mit einem Y, das sind rotingige
Minnchen, und ein weiBes X mit einem Y, das sind weibingige
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Miinnchen. So sehen wir also — und das gleiche liefe sich nun
fiir jede mogliche Kreuzung dieser Formen durchfilhren —, dali tat-
sichlich die Annahme, dall die betreffenden geschlechtsbegrenzten
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Fig. 41, Schematische Darstellung der geschlechtshegrenzten Vererbung der Augen-

farbe von Drosophila bei Kreuzung rot- und weibiingiger Individuen. Das schwarz-

gozeichnete X - Chromosom triigt den Faktor fiir Rotiugigkeit, das weibe den fur
WeibBiugigkeil. Nach Morgan
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Faktoren im Geschlechtschromosom liegen, die Tatsachen restlos
erkliirt.

In Morgans und seiner Mitarbeiter! Drosophila-Zuchten sind
seitdem etwa 200 nene Mutationen aufgetreten, deren Vererbung
von ihnen studiert wurde. Und ein betriichtlicher Teil von ihnen hat
sich als geschlechtsbegrenzt erwiesen. Jede einzelne von ihnen aber
vererbt sich in genau der gleichen Weise, wie vorher geschildert, und
wenn mehrere von ihnen beisammen sind, werden sie streng korre-
liert vererbt, wie ihre Lagerung im gleichen Chromosom erfordert.
Die betreffenden Mutationen beziehen sich auf alle denkbaren Cha-
raktere des Korpers. Einige von ihnen sind in Fig. 42 wieder-
gegeben. Dlie Fliege a zeigt Fliigel, deren Hinterrand wie zuge-
schnitten erscheint; & hat hinten geknotete Fliigel; auBerdem kbnnte
die Figur, falls stirker vergrofiert und in Farben gedruckt, noch
drei weitere geschlechtsbegrenzte Charaktere zeigen, niimlich eine
besondere Gestaltung der Korperhaare, rubinrote Augenfarbe und
gelbbraune Farbe des Korpers. Mit der letzteren Mutation ist noch
die merkwiirdige Eigenschaft verbunden, dall die Tiere nicht mehr
heliotropisch sind. Wenn also die gelbbraunen Minnehen und
grauen Weibchen, die bei einer geschlechtsbegrenzten Krenzung
erbalten werden, dem Licht ausgesetzt werden, fliegen alle Weib-
chen zum Licht und die Médnnchen bleiben zuriick. Die Fliege ¢
zeigt den Erbcharakter rudimentirer Fligel und die Augen sind
eosinfarbig, d zeigt neben einer erblichen Besonderheit des Fliigel-
geiiders gebiinderte Augen; e zeigt als geschlechtsbegrenzte Muta-
tion verkiirzte ,Miniatur®-Fligel und weie Augen, und f
endlich nicht sich entfaltende Fliigel. Doch genug damit von
diesen Beispielen, die neben zahllosen Besonderheiten doch immer
wieder das gleiche Prinzip erliutern. Wir brauchen denn auch
nicht weiter auszufiihren, daf auch in anderen Tiergruppen, wie bei
Vigeln und Siugetieren, solche Charaktere entdeckt wurden, deren Ver-
erbung genau so verliuft wie im Drosophila- resp. Abraxasbeispiel.
Die bekanntesten Fille sind das Gittermuster der Plymouth-Rock-
Hiihner, die Fellfarbe dreifarbiger Katzen und gewisse Abnormi-
titen des Menschen, wie Farbenblindheit und Bluterkrankheit.

Emn jeder mit den Einzelheiten der Mendelschen Forschung
Vertraute kennt nun zahlreiche Komplikationen Mendelscher Resultate,
deren wichtigste daber riithren, dali bei Bestimmung gewisser Charak-

1) Morgan und Mitarbeiter 1. c.

SEN———



1 e

tere mehrere selbstindige Faktoren zusammenwirken als Pigment-
verstirker, Pigmentverdiinner, multiple oder sich addierende Faktoren
fiir eine Eigenschaft. Wenn z. B. drei verschiedene Pigmentfaktoren
eine tiefrote Farbe in ihrem Zusammenwirken bedingen, so kinnen
die 64 F,-Kombinationen dieser Faktoren mit ihren Rezessiven eine
vollstiindige Serie von Dunkelrot durch alle Schattierungen hindurch
bis Weill darstellen.! Nun ist es bekannt, daBl es Faktoren von iihn-

Fig. 42, Verschiedene Mutationen von Drosophila, deren Faktoren im
X -Chromosom gelegen sind

Obere Relhe von links nach rechts: . cut® gestutzte Fligel; ,,netch® ansgoezackter

hinterer Fligelrand; ,,rodimentary®’ rodimentire Fligel. Untore Roihe: |, fused *

8. und 4. Fligelsder verschmolzen; das Ange zeigt die Mutation , bar“ bandfiirmige

Angon; ., miniatare * Fligelform ; ,, pad** unausgebreitete Fligel, Andere Mutationen
sind in der schearzweilen Figur nicht #u erkennen. Nach Morgan

licher Wirkung gibt, die entweder mendelistisch oder auch geschlechts-
begrenzt vererbt werden, so z B. ein gewisser Faktor fiir Verdunke-
lung bei Drosophila, der in einem gewiihnlichen Chromosom liegt,
wihrend ein anderer mit dhnlichem Effekt im Geschlechtschromosom
liegt. Wenn sich diese Erscheinung nun mit der vorher geschilder-
ten kombinieren wiirde, bekiimen wir sehr merkwiirdige Fille ge-
schlechtsbegrenzter Vererbung.

1) Biehe die Darstellung in den bekannten Lehrbiichern der Vererbungslehre.
Goldschmidt, Mochanismus und Physiologie dor Geschlechtsbestimmung, 5



Als Typus sei die Vererbungsweise dargestellt, die Bateson
und Punnett fiir die besondere Pigmentierungsart des Negerhuhns
ernierten, deren Hauptcharakter die starke Pigmentansammlung in
den mesodermalen Membranen ist. Wurden diese Negerhiithner mit
gewihnlichen braunen Leghorns gekreuzt, so war I, verschieden,
je nach der Richtung der Kreuzung. Negerhuhn © >< Leghorn o'
gab schwach pigmentierte F,; bei Leghorn © > Negerhuhn J* jedoch
waren zwar die miinnlichen F,-Tiere ebenso, die weiblichen jedoch
stark pigmentiert. In F, traten alle Uberginge von pigmentierten
zu nicht pigmentierten auf. Bei der Riickkreuzung mit braunen
Leghorn war wieder das Resultat verschieden, je nachdem das F,-
Tier miinnlich oder weiblich war. Diese Resultate gehen besser
als aus vielen Worten aus folgendem Schema der Autoren hervor,
in dem zuniichst den Zahlenverhiiltnissen nicht weiter Rechnung ge-
tragen ist und wobei © ' unpigmentierte, § &' schwach pigmen-
tierte und 9 ' tief pigmentierte Tiere sind.

1. Braun Leghorn >< Negerhuhn
gl et

Leghorn © =< =< Leghorn
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2. Negerhuhn > Braun Leghorn
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Leghorn Q) >< »< Leghorn .
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Die Geschlechtshegrenzung zeigt sich also hier einmal in dem
F,-Resultat, sodann in dem Fehlen tiefpigmentierter & in allen
anderen Kreuzungen auller einer, wie das Schema zeigt. Die Er-
klirung von Bateson und Punnett ist nun die: Das Pigment hiingt
ab von einem Pigmentierungsfaktor P und einem Hemmungsfaktor J
(inhibitor). Verschiedene Grade der Pigmentierung hiingen ab von
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dal} der geschlechtsbegrenzt vererbte Faktor I mit einem gewdhnlich
vererbten P zusammenarbeitet. Der Fall wird daher aunch ohne
weiteres klar, wenn wir annehmen, daB I im X-Chromosom und P
in einem anderen Chromosom liegt.

Niemand, der unvoreingenommen die vorstehend im Umrifi ge-
schilderten Tatsachen betrachtet, kann sich wohl dem Eindruck ent-
ziehen, dafi der SchluB, daf geschlechtsbegrenzte Charaktere im X-
Chromosom vererbt werden und dali das Mendelschema der Geschlechts-
vererbung eine symbolische Ausdrucksweise fiir den Mechanismus
der Geschlechtschromosomen ist, aut gesunder Basis ruht. Heute
kimnen wir aber noch mehr sagen; wir kénnen behaupten, daB
ein unwiderleglicher experimenteller Beweis gelungen ist.
Bridges! vermochte diesen, wieder an Drosophila, zun fiihren. Wir
erinnern uns, dali weille Augen eine geschlechtsbegrenzte Mutation
waren und daB daher weiBiugige Weibchen mit wilden rotingigen
Minnchen gekreuzt ausschlieBlich rotiungige Weibchen und weili-
dugige Minnchen ergaben (Ubers-Kreuz- Vererbung). In bestimmten
Kreuzungen dieser Art erschienen nun auBer den erwarteten Formen 2
noch eine Anzahl unerwartete, niimlich aufier etwa 47,59 roten
Weibchen und ebensovielen weilen Minnchen noch 2,59, weie
Weibchen und ebensoviele rote Minnchen. Wo kamen nun diese
5%, unerlaubte Tiere her? Bridges fand nun heraus, dal man
dies Resultat erkliiren kimne, wenn man annimmt, daB bei der Reife-
teilung der Eier eine Abnormitit stattgefunden habe. Eigentlich
soll ja ein X-Chromosom im Ei verbleiben und eines in einen
Richtungskorper gehen. HEs kimnte nun sein, daB filschlicherweise
beide X -Chromosomen in den Richtungskirper gehen oder beide im
Ei bleiben. Wiirden nun solche Eier eines weiliingigen Weibchens
von einem rotiugigen Minnchen befruchtet, so ergiibe sich folgende
Situation (s. Fig. 43). Wir hiitten zwei Arten von Eiern, eine mit
zwei X-Chromosomen, jedes den Charakter weiliiugig tragend, und
eine ohne X-Chromosomen. Wir hiitten ferner zwei Sorten von
Samenzellen: eine mit dem X -Chromosom, das den Charakter Rot ent-
hiilt, und eine mit dem Y-Chromosom. Die Befruchtung ergibt so-
mit die vier in der Figur dargestellten Moglichkeiten, niimlich es
wird befruchtet:

1) Bridges, C. B., Non-disjunction as Proof of the Chromosome Theory
of Heredity. Genetics, V. 1. 1916.

2) Eigentlich war bei den Versuchen eine andere geschlechtsbegrenzte Muta-
tion (vermilion) benutzt worden. Fiir die Darstellung ist das gleichgiiltig, wes-
halb wir das Beispiel ,weile Augen* weiterhin benutzen.
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1. Ei mit 2 weibingigen X von Spermie mit rotiugigem X,
2. Ei mit 2 weiliiugigen X von Spermie mit X,
3. Ei ohne X von Spermie mit rotiugigem X,
4. Ei ohne X von Spermie mit ¥
weis&esg rotes o
diploide Kerne . ar
Nithtauseinander- / \ Reduktion
weithen

ﬁrmruggskﬁr~ . =
Eier HH Sperma

Befruthiung

stirht weisses Aus-  rotes Aus- shirhr
Dahms_ﬁ? nahms

Fig. 43. Schema des primiiren Auseinanderweichens der X -Chromosomen
von Drosophila. Erklirung im Text. Nach Bridges

Es ist nun klar, daf Nr. 2 ein weilliugiges Weibchen (mit einem
iiberziihligen Y -Chromosom) ist und Nr. 3 ein rotiugiges Minnchen
(ohne Y -Chromosom). Nr.1 wiire ein Weibchen mit 3 X und Nr. 4
ein Individoum ohne X. Wenn nun 1 und 4 nicht lebensfihig
wiiren, so wiire das Resultat erkliirt, da ja 2 und 3 die unerwarte-
ten Tiere sind. Wenn wir nun die hier erzeugten weilien Weibchen
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betrachten, so haben sie zum Unterschied von normalen © ju 2 X-

und ein Y-Chromosom. Ihre Nachkommenschaft mull also auch
anders sein als die normaler Weibchen. Wenn in der Synapsis-

WEISSES xxjg .
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Xy Dynapsis 16 % XX Jynapsis 8%
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Befracblung mirx-Sperma
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E efrucbiangmir *iEF ol Auspabms o ruies o rores ©
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Fig. 44, Bchema des sekundiren Auseinanderweichens der X-Chromosomen
bei Drosophila, Erklirung im Text. Nach Bridges

periode die viiterlichen und miitterlichen Chromosomen konjugieren,
s0 kinnen sich entweder die beiden X vereinigen oder ein X kon-
Jugiert mit einem Y und das zweite X bleibt ungepaart, wie es das



Schema Fig. 44 darstellt. Bei der Reduktionsteilung kinnen dann
vier Sorten von Eiern entstehen, wie die Figur zeigt, nimlich solche
mit 2 X, mit 1 Y, mit 1 X und mit XY. Das X-Chromosom triigt
aber in allen Fillen den Charakter weilliingiz. Werden diese Eier
nun mit den Spermatozoen eines wilden Minnchens befruchtet, die
ja zur Hiilfte das rotiugige X und zur anderen Hiilfte ein Y ent-
halten, so kionnen die 8 im Schema eingezeichneten Kombinationen
zustandekommen, niimlich:
1. zwei weilingige X- und ein rotiugiges X-Chromosom,

2. ein Y-Chromosom und ein rotiugiges X-Chromosom,

3. ein weilliugiges X- und ein rotiugiges X-Chromosom,

4. ein weiliiugiges X -, ein rotiugiges X-Chromosom und ein
Y - Chromosom,

5. zwei weildongige X- und ein Y-Chromosom,

6. zwei Y -Chromosomen,

7. ein weibiugiges X- und ein Y -Chromosom,

8. ein weiliugiges X- und zwei Y-Chromosomen.

Von diesen miifiten nun sein Nr. 3, 4 rotiugige Weibchen,
Nr. 7, 8 weillingige Miinnchen, Nr. 5 weiliugige Weibchen, das sind
wieder die erwarteten, und ebenso Nr. 2 rotiugige Minnchen. Nr. 1
und 6 aber wiiren wohl nicht lebensfihig. Die Extraweibchen wiirden
also in der niichsten Generation wieder alle vier Sorten erzeugen.
Das Zahlenverhiiltnis der unerwarteten Tierklassen zu den erwarteten
wiirde natiirlich reguliert durch die relative Hiiufigkeit, mit der die
beiden Arten von Synmapsis eintreten. So weit die Grundgedanken
von Bridges’ Erklirung mit Hilfe der Annahme des Nichtausein-
anderweichens (non-disjunction) des X-Chromosomenpaares im Ei

Wie kann nun der Beweis fiir die Richtigkeit der Theorie
geliefert werden? Einmal dadurch, dal demonstriert wird, dal
die unerwarteten weillen Weibchen von der vermutlichen Beschaffen-
heit XXY wieder das gleiche abnorme Resultat nach Befruchtung
mit rotiugigen Minnchen liefern. Dies war in der Tat immer der
Fall. Auf der anderen Seite miissen die unerwarteten rotingigen
Minnehen des Experiments sich wie normale Minnchen verhalten,
da sie ja die gleiche Faktorenkonstitution haben, wie das Schema
zeigt. Sie tun es auch. Von den rotiugigen Weibchen aber muf
es zwel Typen geben (Schema Nr. 3 und 4), von denen der eine
(3) ein gewihnliches fiir Rot heterozygotes Weibchen ist, der andere
aber abnorme Chromosomenbeschaffenheit hat. Es lifit sich nun
natiirlich berechnen, welche Resultate bei irgendeiner Kreuzung mit
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diesen zwei Weibchenarten zu erwarten sind, und sie wurden auch
erhalten. Sodann finden sich auch zwei Sorten von weiliiugigen
Minnchen, nimlich Nr. 7 und 8 des Schemas. Das erstere ist ganz
normal und mubl entsprechende Resultate geben. Das zweite hat
zwei Y -Chromosomen und kann daher Samenzellen mit XY produ-
zieren; wenn diese ein Ei mit X befruchten, werden Weibchen mit
XXY erzeugt, und das sind ja wieder Weibchen, die bei ihrer Fort-
pflanzung die Ausnabhmeklassen produzieren. Die Ergebnisse des
Experiments entsprechen der Erwartung. Der entscheidende Punkt
ist nun patiirlich der zellulire Nachweis, dali Weibchen, die, nach
den experimentellen Resultaten zu schlieBen, XXY enthalten sollen,
wirklich in ihren Geschlechts-

; }\J | zellen zwei X - und ein Y-
&% € e N Chromosom besitzen. Und

dies ist tatsiichlich der Fall.
Fig. 40 5. 61 gibt ein Bild
Fig. 45. Ghrﬂ-:musummlbestand von XX YY y I:I.Gm.l fip Ghmmﬁsum@-
und XX Y Individuen von Drosophila. verhalﬂusse_ L Prﬂﬁﬂphlla
Nach Bridgas und Fig. 45 zwei Chromo-
somengruppen eines XXY-

und eines XX YY-Weibchens wieder. Die Abbildung sprickt fiir sich
selbst. Wir betrachten diese hervorragende Arbeit als den
definitiven Schlulistein der Lehre von dem Mechanismus der
Geschlechtsvererbung; die hier gebrachten Beweise stehen
auf dem Niveau eines physikalischen Experimentalbeweises.
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e) Anhang. Polyembryonie und Geschlechtsverteilung

Dem Material, das die Aufklirung des Verteilungsmechanismus
der Geschlechter brachte, sollten auch die biologischen Tatsachen in
betreff Zwillingsbildung und Polyembryonie zugefiigt werden. In
gewissen Tiergruppen findet sich die merkwiirdige Erscheinung, dab
die embryonalen Keime auf frithen Entwicklungsstadien sich spalten
und so mehr als einem Embryo den Ursprung geben. Bei dem
Giirteltier, Dasypus novemecinctus, entstehen so vier Embryonen aus
einem Ei, bei D. bybridus eine unregelmillize grifere Zahl.! Bei
gewissen Wespenarten der Gruppe Chalcididen, deren FEier sich
parasitisch in Lepidopteren entwickeln, findet ein dhnlicher ProzeB
statt, wobei bis an die tausend Wespen aus einem Ei entstehen

m———

1) Zusammenstellung der Tatsachen bei Newman, H. H., The Biology of
Twins. Chicago 1917,
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konnen.! In beiden Fillen sind siimtliche aus einem Ei hervorgehende
Individuen des gleichen Geschlechts, wie es die Theorie erfordert.

f) Schlufifolgerung

Das Resultat der vorhergehenden Erorterungen kann
nun folgendermalien zusammengefalit werden: die normale
Verteilung der beiden Geschlechter auf die Nachkommen-
schaft erfordert das Vorhandensein eines diese Verteilung
regelnden Mechanismus. Die Vererbungsexperimente haben
gezeigt, dal dieser Mechanismus den Charakter einer Men-
delschen Riickkreuzung hat, indem ein Geschlecht stets
heterozygotisch, das andere homozygotisch fiir einen Ge-
schlechtsfaktor ist. Das erstere bildet zwei Arten von Ga-
meten, ist heterogametisch, das letztere nur eine Art, ist
homogametisch. Die Geschlechtsvererbung beruht somit
auf einem alternativen Mechanismus, der es bedingt, dal
stets ein Geschlecht zweierlei Gameten bildet. Ein solcher
istnunindereigenartigen Verteilungsweise der Geschlechts-
chromosomen sichtbar gegeben und wir diirfen diese daher
als die Vehikel betrachten, auf denen die maligebenden
Substanzen, die Geschlechtsfaktoren, stets in geordneter
Weise verteilt werden. Kommt in den Bereich dieses
Mechanismus irgendeine andere Erbgualitit, so mul sie
ihm folgen und wird in dieser oder jener Weise geschlechts-
begrenzt vererbt Wollen wir solche Fiille dann in der
Terminologie der Bastardlehre betrachten, so miissen in
die gewdhnliche Behandlungsweise der mendelnden Erb-
faktoren dem Chromosomenmechanismus analog arbeitende
Mechanismen eingefiihrt werden, die sich als die Annahmen
der Faktorenabstobung, Koppelung und geschlechtsbeding-
ter Dominanz darbieten. Doch ist das ja nur eine Form,
in jener symbolischen Weise Mechanismen ausdriickbar zu
machen, wie sie uns in der Chromosomenverteilung sicht-
bar entgegentreten. Die mendelistische Interpretation und
die Chromosomentatsachen sind daher das gleiche Ding in
zwel verschiedenen Sprachen gesprochen.

Der Mechanismus fiir die normale Verteilung der bei-
den Geschlechter ist somit vollstiindig aufgekliirt.

1) Marchal, E., Recherches sur la biologie et le développement des Hy-
menoptéres parasites.  Arch. zool. exp. gén. 1904, Weitere Arbeiten von Sil-
vestri, Hegner, Patterson.



B. Die Physiologie der Geschlechtsvererbung

Wir haben uns bisher nun ausschlieflich um den Mechanismus
bekiimmert, der das richtiz verteilt, auf dessen Anwesenheit die
Differenzierung der beiden Geschlechter beruht. Wollten wir unser
Problem mit der Organisation eines Bahnhofs vergleichen, so haben
wir die Schienenstringe und Weichensysteme studiert, die dafiir
sorgen, dal die Ziige richtig fahren. Wir haben aber uns noch
nicht darum gekiimmert, wie die Ziige zusammengesetzt sind, welche
Kraft sie bewegt und was sie befirdern. So miissen wir nun einen
Schritt weiter gehen und das niichste der Geschlechtsprobleme in
Angriff nehmen, die Frage, was durch jenen Mechanismus ver-
teilt wird und in welcher Weise es Geschlechtsdifferen-
zierung bewirken kann.

a) Geschlechtsfaktoren

Wir haben in dem vorausgehenden Kapitel bereits eine bestimmte
Annahme iiber die vom Mechanismus verteilten Dinge gemacht, als
wir sie als eine Art mendelnder Faktoren behandelten. Und so ist
es denn auch die herrschende Anschauung, dal ein paar mendeln-
der Faktoren die Entscheidung iiber das Geschlecht bringt. Will
man nun aber dieser allgemeinen Ausdrucksweise einen speziellen
Inbalt geben, so ist das nicht so leicht, als es zuerst erscheint. Das
Niichstliegende ist natiirlich, sich auf den naiven Standpunkt der
ersten Periode des Mendelismus zu stellen und in einem Faktor den
Triger fiir eine ganz bestimmte Eigenschaft zu sehen. Dann miilite
man einen Geschlechtsfaktor als den Triiger der Eigenschaft Minn-
lichkeit oder Weiblichkeit auffassen, wie das auch vielfach geschehen
ist. Sehen wir in Kiirze einmal, wohin das fiihrt.

Nehmen wir fiivr die Geschlechtsvererbung die mendelistische
Formel Mm = " mm =Q an, so miiite also das X-Chromosom des
o' der Triiger des Faktors fiir Minnlichkeit M sein. Nun haben wir
aber gesehen, daB die Spermatozoen, die das X-Element besitzen,
weibchenerzeugend 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 Weib-
chen in diesem Fall zwei X -Chromosomen besitzt und das Minnchen
nur eines, so muB bei Ubertragung auf die Mendelfaktoren das
Weibchen zwei und das Minnchen einen solchen Bestimmungsfaktor
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besitzen. Das kann aber dann nur der Weiblichkeitsfaktor F sein;
das Weibchen hiefe dann FF und das Minnchen Ff. Die Konse-
quenz davon ist also die Annahme, dal das Minnchen in seinem
X-Chromosom einen Weiblichkeitsbestimmer fithrt. Trotzdem ist es
aber das Miinnchen, es mull also f. d. i. das Fehlen des Weiblich-
keitsfaktors, dominant sein iiber sein Vorhandensein und dadurch
ein Minnchen bedingen. Das ist aber einfach absurd.

Nicht viel erfreulicher ist ein weiterer Weg, der ebenfalls be-
gangen wurde.! FEr sieht nun wieder von der presence-absence-
Theorie ab. Das Weibchen wird hier als ein Bastard zwischen Miinn-
lichkeit und Weiblichkeit mit dominanter Weiblichkeit betrachtet
und kinnte somit W (M) geschrieben werden. Hs miifite dann von
seinen beiden X-Chromosomen ecines M und eines W tragen. Das
Minnchen dagegen enthielte in seinem X-Chromosom nur den Minn-
lichkeitsbestimmer M, dem ein Partner fehlt. Nun bildet das Weib-
chen zwei Arten von Gameten, niimlich solche mit M und solche
mit W, ist also heterogametisch. Das Minnchen aber bildet eben-
falls zwei Gametenarten, solche mit M (im X-Chromosom) und solche
mit nichts. Bei freier Befruchtungsmoglichkeit miifiten also vier
Kombinationen entstehen konnen, darunter MM, also ein Minnchen
mit zwei X-Chromosomen, und W, also ein Weibchen mit nur
einem X-Element. Beides gibt es aber nicht. Es bleibt also nur
die Miglichkeit der selektiven Befruchtung iibrig, d. h. die An-
nahme, daf ein Ei mit W nur vom Spermatozoon mit M und ein
Ei mit M nur vom Spermatozoon ohne X-Element befruchtet wer-
den kann. Eine solche selektive Befruchtung ist aber sehr unwahr-
scheinlich, zum mindesten giinzlich unbewiesen und damit nicht an-
nehmbar, sie hat denn auch nicht viele Anhiinger gefunden.

Doch wir wollen das nicht weiter fithren und auch die Kon-
sequenzen nicht weiter diskutieren, da heute wohl niemand mehr
diesen naiven Standpunkt teilt. Er hiitte auch schon von vornherein
unmiglich sein miissen, angesichts der Tatsache, dali bereits die vor-
mendelsche Forschung, z. B. Darwin und Weismann, wulite, daB
jedes Geschlecht imstande ist, die Charaktere des anderen zn ent-
wickeln, wie die hahnenfedrige Henne und der Funuch demonstrieren.
Beide Geschlechter miissen daher die Anlagen fiir jedes von ihnen
enthalten, und der heterozygote-homozygote Geschlechtsfaktor, der

1) Diskussion siehe bei Wilson, E. B., Studies on Chromosomes I1I. Journ.
Exp. Zool. 3. 1906. Castle, W. E., A Mendelian view of sex-heredity. Science
20, 1900.



anf den Geschlechtschromosomen verteilt wird, ist ein Geschlechts-
bestimmer, ein Geschlechtsdifferentiator, der entscheidet, welche der
beiden Anlagen zum Vorschein kommt, wie dies zuerst von Cor-
rens! scharf hervergehoben wurde. Die zelluliiren Tatsachen fithren
aber zu einer noch vorsichtigeren Formulierung. Die oben ange-
fithrten Ergebnisse der Chromosomenforschung und andere, die uns
noch spiiter begegnen werden, zeigten nimlich, dal die Entscheidung
iiber das Geschlecht im wesentlichen davon abhingt, ob die befruch-
tete Eizelle ein oder zwei X -Chromosomen enthiilt und dall dieses
rein quantitative Verhiltnis entscheidend ist, nicht die Qualitiit
des in den Chromosomen enthaltenen. Am deutlichsten kommt dies
in den oben ausfiihrlich dargestellten Versuchen von Bridges zum
Ausdruck. Die verschiedenen abnormen Kombinationen (s. Fig. 44)
zeigen, daB es fiir das Resultat ginzlich gleichgiiltiz ist, ob eine
Samenzelle bei der Befruchtung eigentlich miinnchen- oder weibchen-
bestimmend sein sollte. Ein Spermatozoon mit X-Chromosom sollte
eigentlich ein Weibchen erzeugen; aber mit einem Ki ohne X er-
zeugt es ein Minnchen. Ein Spermatozoon mit Y sollte ein Miinn-
chen erzeugen, aber mit einem Ei mit zwei X-Chromosomen erzeugt
es ein Weibchen. Entscheidend ist somit ausschliefilich das Vor-
handensein von zwei X - oder ein X-Chromosom, was Wilson? und
andere Zytologen dazu fithrte, unabbiingig von der Faktorenlehre,
das Vorhandensein von einer oder zwei Portionen X-Substanz fiir
das Entscheidende zu erkliren.

Diese kurzen Betrachtungen zeigen uns, dali eine Einsicht in
das Wesen der Geschlechtsvererbung die Losung folgender Fragen
voraussetzt: Welcher Art ist der ProzeB, der es zn Wege bringt,
daB von den in jedem zweigeschlechtlichen Organismus vorhandenen
Anlagen beider Geschlechter nur eine normalerweise in Erscheinung
tritt? Wie kann dieser Prozef mit der Faktorenlehre und dem
Heterozygotie- Homozygotieschema in Einklang gebracht werden?
Welche Rolle spielt dabei der quantitative ein X- zwei X-Chromo-
somen - Mechanismus? Was ist der ganze Prozell physiologisch be-
trachtet?

Wir glanben, dali auf diese Fragen nahezu villig befriedigende
Antworten gegeben werden kinnen, die sich von Experimenten mit

1) Correns, C., in G. Mendels Briefe an C. Naegeli. Abh. K. Siichs. Ges.
Wiss, Math.-phys. KL 29, 1905.
2) Wilson, E. B., Studies on Chromosomes 11I. Journ. Exp. Zool. 3. 1906.



einer Erscheinung ableiten lassen, die wir insgesamt das Phiinomen
der Intersexualitit nennen. Ihm wenden wir uns daher jetzt zu.

b) Experimentelle Intersexualitiit

Als gelegentliche Abnormitiiten, in freier Natur gefunden, wie
kiinstlich im Experiment hervorgerufen, sind schon lange Individuen
bekannt, deren Geschlechtscharaktere, sowohl die #duBerlichen soge-
nannten sekundiren Geschlechtszeichen als auch die Geschlechts-
driisen selbst, mehr oder minder grofe Beimischungen von Charak-
teren des anderen Geschlechts zeigen. Sie kinnen, wenn wir die
Individuen als Ganzes betrachten, eine vollstimdige Reihe bilden, die
liickenlos von einem Geschlecht zum anderen fiithrt. Sie sind unter
den verschiedensten Namen als Abnormititen bekannt, wie Herma-
phroditen, Gynandromorphe, hahnenfedrige Vigel usw., Bezeichnungen,
die aber gewihnlich verschiedenartige Erscheinungen durcheinander-
werfen. Die experimentelle Analyse erlaubt es jetzt, eine besonders
wichtige Gruppe herauszunehmen und sie als das Phiinomen der
Intersexualitiit zu behandeln, das unserer Ansicht nach das Problem
der Physiologie der Geschlechtshestimmung so ziemlich geldst hat.

1. Vorbemerkungen

Um die Bedeutung der Erscheinung richtig bewerten zu kinnen,
miissen wir uns iiber einen Punkt erst villig klar werden, einen
speziellen Teil des grofien Determinationsproblems. Die Ergebnisse
der Experimentalforschung der letzten Jahrzehnte haben gezeigt, —
wenn wir uns ausschliefilich auf die Punkte beschriinken, die fiir
das Geschlechtsproblem in Betracht kommen, — dal wir im Tier-
reich zwei grofle Gruppen zu unterscheiden haben in bezug auf die
Determination der Geschlechtscharaktere. Der ersten Gruppe gehoren
vor allen Dingen die Insekten an. Bei ihnen ist, soweit kekannt,
mit der Befruchtung definitiv alles auf das Geschlecht Beziigliche
determiniert. Das heibit also, daB mit vollzogener Befruchtung ent-
schieden ist, welches Geschlecht mit der Gesamtheit seiner Attribute
sich entwickeln wird, oder auch, wie wir schon zufiigen kiénnen,
welche sexuelle Zwischenstufe. Eine jede Zelle, die sich von dem
befruchteten Ei ableitet, ist somit unwiderruflich sexuell determiniert
und irgendeine Beeinflussung eines Teils durch einen anderen ist
ausgeschlossen. Dieser Schluf konnte zuerst aus Versuchen er-
schlossen werden, die sich mit dem Verhiiltnis der Geschlechtsdriisen
zu den iibrigen Geschlechtsattributen, den sogenannten sekundiren



Geschlechtscharakteren befaBten, und konnte in allen weiteren Ver-
suchen, besonders denen iiber Intersexualitit, bestiitigt werden.

Das klassische Objekt fiir diesen Typus sind die Schmetterlinge,
wie aus den in ihren Resultaten viillig iibereinstimmenden Versuchen
von Oudemans, Kellogg, Meisenheimer, Kope¢, Prell mit
Sicherheit hervorgeht.!

Meisenheimer, der die von Oudemans mit Erfolg inangu-
rierten Versuche auf breiter Basis weiterfiihrte, arbeitete mit dem
Schwammspinner Lymantria dispar. Bei diesem Schmetterling,
wie auch bei vielen anderen Insekten, sind die Geschlechtsdriisen
schon auf frithen Raupenstadien differenziert, lange ehe die erst im
Schmetterling auftretenden iufleren Geschlechtsdifferenzen sichtbar
werden. Diese bestehen in diesem Fall darin, dal das grofie Weib-
chen weibe Fliigel mit unscharfen dunklen Binden besitzt, withrend
das kleine Minnchen braun gezeichnete Fliigel aufweistt Wurden
nun in den Raupen die Geschlechtsdriisen zerstort, so iibte dies auf
das Kleid des daraus sich entwickelnden Falters gar keinen Einflub
aus: auch die Schmetterlinge aus kastrierten Raupen, die demnach
keine Geschlechtsdriisen besalben, zeigten ihre typischen sekundiren
Charaktere. Nun wurde gepriift, ob vielleicht die Anwesenheit der
entgegengesetzten Driise einen EinfluB ausiiben kinne. Minnliche
Raupen wurden also ihres Hodens beraubt und dafiir ihnen der Eier-
stack einer anderen Raupe eingesetzt, und ebenso umgekehrt. Die
falschen Geschlechtsdriizen entwickeln sich in diesem Fall ganz normal
weiter. Die sekundiiren Geschlechtscharaktere blieben aber giinzlich
unbeeinflulit; es kommen z. B. typisch miinnliche Falter mit allen ihren
Eigenheiten zum Vorschein, die dabei den ganzen Leib voller reifer
Eier haben. Es wiire nun noch die Moglichkeit vorhanden, dab die
Zerstirung oder Transplantation der Geschlechtsdriisen auf einem zu
spiiten Stadium vorgenommen wurde, so dal ihr EinfluB auf das
Soma bereits abgeschlossen war. Hegner konnte diesem Einwande
begegnen, indem er die Geschlechtsdriise bereits in ihrer Embryonal-
anlage — die Insekten haben eine typische Keimbahn — zerstorte,
ohne dal dadurch eine Beeinflussung der sekundiiren Geschlechts-

1) Oudemans, J. Th., Falter aus kastrierten Raupen, Zool. Jahrb. (Syst.)
12. 1899. — Meisenheimer, J., Experimentelle Studien zur Soma- und Ge-
schlechtsdifferenzierung. Jena 1909. — Kopeé, V. L., Untersuchungen iiber Kastra-
tion und Transplantation bei Schmetterlingen. Arch. Entwicklungsmech. 36. 1913, —
Kellogg, V. L.. Influence of the primary reproductive organs ete. J. Exp. Zool.
1. 1904. — Prell, H., Uber die Beziehungen zwischen primiiren und sekun-
diiren Bexualcharakteren bei Schmetterlingen. Zeol. Jahrb. 35. 1915, (Allg. Abt.)
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charaktere eintrat. Meisenheimer erreichte die gleiche Wirkung
auf anderem Weg. Er stellte das frithe embryonale Stadium fiir ein
in Betracht kommendes Organ, die Fliigel, gewissermalien kiinstlich
her, indem er ihre Anlagen, die Imaginalscheiben, zerstirte und sie
so zur Neuentwicklung durch Regeneration zwang. Den gleichen
Tieren war vorher eine Geschlechtsdriise des entgegengesetzten Ge-
schlechts nach Entfernung der eigenen implantiert worden. Der
regenerierte fliigel erwies sich dann immer als der fiir das urspriing-
liche Geschlecht zu erwartende. Diese Versuche zeigen also mit
Sicherheit, daB die Geschlechtsdriisen und bestimmte fiir das Ge-
schlecht charakteristische somatische Eigenschaften voneinander villig
unabhiingig sein konnen.

Dem zweiten Typus gehiren Vigel, Siugetiere und gewisse
Wirbellose an. Eines der anziehendsten Kapitel der neueren Phy-
siologie ist die Lehre von der inneren Sekretion!, dem Einflull der
Ausscheidung gewisser Driisen, wie Hypophyse, Thyreoidea, Thymus,
Geschlechtsdriise auf Bau, Entwicklung und Funktion des Organis-
mus. lBs sei etwa auf den Einflul der Schilddriisenfunktion auf die
Metamorphose der Amphibien? oder des gleichen Organs auf die
Ausbildung eines kirperlich wie psychisch normalen Menschen hin-
gewiesen. Die betreffenden Tatsachen zeigen, dali in der Deter-
mination der Organe und ihrer Funktionen bei dieser Gruppe eine
Zwischenstufe eingeschoben ist. Bei den Insekten enthiilt jede Zelle
alles zur Determination Notige und ist somit in dieser Beziehung
vom iibrigen Organismus unabhingig. Bei der hier betrachteten
Gruppe aber ist ein zentrales Organ, die betreffende innersekretorische
Driise vorhanden, die ihrerseits erst die zur Vollendung der Deter-
mination notwendigen Stoffe, die sogenannten Hormone lietert. Wir
haben also hier eine hihere Stufe der Entwicklung vor uns, indem
gewisse Entwicklungsprozesse der unabhiingigen Titigkeit einzelner
Zellen genommen und durch die Titigkeit eines Zentrums koordi-
niert und reguliert werden. Das Verhilltnis der beiden Typen ist
somit, um ein Beispiel als Parallele zu benutzen, das gleiche, wie
das eines Staates, in dem jede Provinz einen eigenen Rechtskodex
besitzt, zu dem eines Staates mit Einheitsrecht. Nun sind die sekun-
diiren Geschlechtscharaktere Karperattribute, die sich so ziemlich
auf jeden Teil des Kérpers beziehen. Und ihre spezifische Ausbildung,

1) Biedl, A., Innere Sekretion. 2. Aufl. Berlin u., Wien 1913.
2) Gudernatsch, J. F., Feeding experiments on tadpoles. Arch. Entwick-
lungsmech. 35. 1913.



ob miinnlich oder weiblich, wird in dieser Gruppe auch durch eine
innere Sekretion reguliert, die ihren Sitz innerhalb der Geschlechts-
driisen hat. Ein Kastrationsexperiment, ihnlich dem vorher von
Schmetterlingen betrachteten, hat daher ein ganz andersartiges Resultat.
Der Ausfall der typischen inneren Sekretion lifit die Charaktere des
betreffenden Geschlechts hier verschwinden und die Transplantation
der entgegengesetzten Driise ruft die des anderen Geschlechts hervor,
wie wir bald im einzelnen sehen werden.

Wenn somit in beiden Gruppen die Erscheinung vorkommen
kann, die wir als Intersexualitiit bezeichneten, so muB sie in der
ersten Gruppe bereits mit der Befruchtung festgelegt sein, zygotisch
sein, wiihrend sie in der zweiten Gruppe durch den Zustand der
inneren Sekretion bedingt wird, hormonisch ist. Es ist zu erwarten,
dali die erste Gruppe, die zygotische Intersexualitit, als die phy-
siologisch einfachere Erscheinung uns auch klarere Einsicht in das
Phiinomen gewithren wird.

2, Zygotische Infersexualitiit

Die experimentelle Erzeugung zygotischer Intersexualitit und
ihre ziemlich vollstindige Analyse ist in unseren Untersuchungen?!
an Lymantria dispar, dem Schwammspinner gegeben.

Insektenziichter wuliten schon lange — ausfithrliche Mitteilungen
sind besonders von StandfuB?® gegeben —, dali bei Spezieskrenzungen
von Schmetterlingen, ja auch bei Kreuzung geographischer Varie-
titen relativ hiiufiz sexuelle Abnormititen auftreten, die als Herma-
phroditen oder Gynandromorphe verzeichnet werden. AuBerdem weill
jeder Sammler, dal ihnliche Abnormititen gelegentlich in der Natur
vorkommen. Eine relativ hiiufige derartige Erscheinung ist das Auf-
treten von sogenannten Farbenzwittern des Schwammspinners. Dieser
Falter ist nun ausgezeichnet durch eine sehr starke Verschiedenheit
der beiden Geschlechter, ferner durch eine sehr weite geographische
Verbreitung, die das Vorbandensein distinkter geographischer Varie-
titen begiinstigt. So bot er sich als geeignetes Experimentalobjekt
dar, das auch alle Hoffnungen erfiillte.

1) Goldschmidt, R., Erblichkeitsstudien an Schmetterlingen 1. Ztschr. ind.
Abst. 7. 1912, — IL Ibid. 11. 1914. — Ders., Experimental Intersexuality and the
sex-problem. Amer. Nat. 50. 1916. — Ders., A further contribution to the theory
of sex. Journ. exp. Zool. 22. 1917. — Ders., Intersexuality and the endocrine
aspect of sex. Endoerinology I. 1918. — Ders , Untersuchungen iiber Intersexna-
litit. Ztschr ind. Abst. Bd. 23. Im Druck.

2) StandfuB, M., Handbuch der paliarktischen GroBschmetterlinge. Jena 1896.
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Es wurden zuniichst Kreuzungen zwischen europiischen und
japanischen Rassen durchgefiithrt. Das erste Grundresultat, das vor
uns bereits ein Amateurziichter, Brake, erhalten hatte, war, dal
aus der Kreuzung japanischer Weibchen mit europiiischen Miinn-
chen normale Nachkommenschaft hervorging; die reziproke Kreu-
zung aber, europiische Weibchen mit japanischen Minnchen, er-
gab F,-Tiere, von denen alle Minnchen normal waren, wiihrend
die Weibchen verschiedenartice Mischungen von weiblichen und
minnlichen Charakteren zeigten, intersexuell waren. Waren solche
Weibchen noch fruchtbar, so konnte die F, - Generation erhalten werden,
und hier trat dann eine Spaltung in zur Hilfte normale, zur Hilfte
intersexuelle Weibchen ein. Die reziproke Kreuzung ergab aber
auch in F, ebenso wie in F; nur normale Weibchen, dagegen war
nun hier ein gewisser Prozentsatz von Minnchen intersexuell. Dies
zeigt nun schon, dab beide Geschlechter die Charaktere des anderen
zu entwickeln imstande sind, wenn durch Kreuzung in ihrer Erb-
masse bestimmte, normalerweise nicht vorhandene Kombinationen
zustande gebracht werden. KEs liegt also zygotische Intersexualitiit
vor. KEs zeigt weiterhin, daB derjenige oder diejenigen Faktoren, die
damit zu tun haben, mendelistisch vererbt werden, da Intersexualitit
typisch spaltet. Die weitere Verfolgung des Problems brachte dann
einen dritten entscheidenden Tatsachenkomplex zum Vorschein. Es
ist die Tatsache, dali es viele verschiedene Rassen von europiiischen,
amerikanischen und japanischen dispar gibt, die sich typisch unter-
scheiden in bezugz auf den oder die Faktoren, die die Intersexualitit
bedingen. Dies duliert sich darin, daB das Mal der Intersexualitiit,
also die mehr oder minder weitgehende Entwicklung von Charak-
teren des anderen Geschlechts, ein typisches ist fiir eine bestimmte
Kreuzung. Kreuzungen von zwei bestimmten Rassen ergeben nur
schwache, von zwei anderen nur mittlere, von anderen nur hoch-
gradige Intersexualitiit, und so kann in vorausbestimmbarer Weise
jede Stufe von einem “Weibchen zu einem Minnchen und umgekehrt
erzengt werden. Am Anfang einer solchen Reihe miissen natiirlich
Kombinationen liegen, die nur normale Nachkommenschaft liefern,
und am Ende solche, bei denen ein Geschlecht vollstindig in das
andere umgewandelt ist. Im einzelnen sind die Hauptergebnisse in
bezug auf weibliche Intersexualitit die folgenden!: Da ist zuniichst

1) Die Bezeichuung der Rassen im folgenden bezieht sich nur auf den Orf,
von dem unser erstes Material vom betreffenden Verhalten herstammte.
Goldschmidt, Mechanismus und Physiologio der Geschlechisbestimmung 6



die japanische Rasse Gifu. Kreuzen wir Miinnchen dieser Rasse mit
Weibchen der japanischen Rasse Kumamoto, so sind siimtliche F, -
Weibchen leicht intersexuell. Die Antennen werden leicht gefiedert,
auf den weifien Fliigeln tritt ein wenig von der braunen minnlichen
Firbung auf, der Eierschatz ist ein wenig reduziert, aber die Kopula-
tionsorgane und Instinkte sind normal wund daher Fortpflanzung
miglich. Nehmen wir nun dieselben Minnchen von Gifu und kreuzen
sie mit Weibchen der japanischen Rasse Hokkaido oder der europii-
schen Rasse Schneidemiihl, so sind die F,-Weibchen etwas mehr
intersexuell (s. Fig. 46). Alle sekundiren Geschlechtscharaktere sind
mehr miinnlich; die Instinkte sind aber noch weiblich, die Minnchen
werden angezogen, aber eine Befruchtung ist organisch nicht mehr
miglich, obwohl geniigend reife Eier vorhanden sind. Befruchten
wir nun wieder mit dem gleichen Minnchen von Gifu Weibchen
der Rasse Fiume, so erhalten wir in F;, recht hochgradig inter-
sexuelle Weibchen. Die sekundiren Geschlechtscharaktere sind fast
miinnlich. Die Instinkte stehen etwa in der Mitte zwischen den
Geschlechtern, Kopulation findet nicht mehr statt und wiire auch
unmiglich, dagegen haben die Tiere noch einen unentwickelten Eier-
stock. Nun haben wir eine andere japanische Rasse (unbekannter Her-
kunft); kreuzen wir deren Minnchen mit den Schneidemiihl-Weibchen
so erhalten wir in F; hochgradig intersexuelle Weibchen; #uBerlich
sind sie kaum mehr von Minnchen- zn unterscheiden, obwohl genaue
Untersuchung noch einen Einschlag weiblicher Charaktere zeigt
(s. Fig. 46). Die Instinkte sind véllig ménnlich. Die Geschlechts-
driise zeigt nun alle Ubergiinge von einem Eierstock bis zu einem rich-
tigen Hoden mit reifen Spermatozoen. Ein solches Ubergangsstadium
ist in Fig. 47 abgebildet. Nun bleibt nur ein Schritt iibrig, nimlich
eine Kreuzung, bei der alle Weibehen in Miinnchen verwandelt sind.
Und dies wird in der Tat stets erhalten, wenn wir die Minnchen von
zwel weiteren japanischen Rassen, Ogi und Aomori, mit den Weib-
chen Sehneidemiihl, Fiume oder Hokkaido kreuzen. In Fig. 46 ist
eine Reihe weiblicher Intersexualitit, wie sie hier geschildert wurde,
abgebildet.

Wenn wir uns nun klar machen wollen, was diese Tatsachen
zu bedeuten haben, so ist vor allem zuniichst auf folgende Punkte
Gewicht zu legen: Sowohl die Eier wie die Samenzellen aller dieser
zur Kreuzung verwandten Rassen sind ganz normal in bezug auf
die Geschlechtsvererbung. Denn in der richtigen Kombination geben
sie normale Geschiechtsresultate. Da sie aber in anderen Kombina-




Fig. 46. Ansteigende Serie intersexueller Weibchen von I. dispar

a boginnende, &, ¢ schwacho, d, ¢ mittlera, f=A starke, § hichstgradige Intersexualitit,
E Minnchen
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tionen abnorme Sexualitiit liefern, so miissen die entscheidenden Stoffe
in irgendeiner Art aufeinander eingestellt sein. Nun wird eine
Intersexualititsreihe erhalten, wenn ein und dieselbe Rasse als Vater
mit verschiedenen Rassen von Weibchen gekreuzt wird. Aber auch
wenn ein und dieselbe Rasse als Mutter mit einer Serie verschie-
dener Minnchen gekreuzt wird, kommt ein typisch verschiedenes
Resultat zustande, das zu einer Intersexualitiitsserie angeordet werden
kann. Und das zeigt, daB wir mit Dingen zu tun haben, die in
irgendeinem typischen
Quantititsverhiltnisse
zueinander stehen.
Nun wissen wir fer-
ner, dali die weib-
liche Intersexualitit
nur bei Kreuzung in
einer Richtung erzeugt
wird und in F, spal-
tet, dab aber die um-
gekehrte Kreuzung
normal ist und in F,
in bezug auf die Miinn-
chen spalten kann.
Dies alles fiihrt nun
konsequenterweise zu
folgender Erklirung:

Vi, 5, Sohois doest s ebenloabiadrics Tulus, e R
B 30, OIS ER R T B et

hiichstgradig intersexuellen © von Lymantria dispar L. 3
mit degenerierenden FEiern und der Umbildung in beide Geschlechter,
Hodengewebe, Die grobe Struktur ist die eines Hodens denn beide kénnen

intersexuell werden.
2. Welches von ihnen in Erscheinung tritt, wird bei der Befruchtung
entschieden. 3. Die normale Entscheidung ist, wie wir wissen, an den
X —2 X-Mechanismus gebunden. Da er aber nicht verhindert, daB
Intersexualitit und sogar Umwandlung eines Geschlechts in das andere
stattfindet, so kann es nicht die Tatsache des Vorhandenseins dieser
Chromosomen resp. der in ihnen enthaltenen Faktoren sein, was
entscheidend wirkt, sondern ihre quantitative Wirkung. 4. Das F,-
Resultat und die Spaltung zeigen — wir erinnern uns, dafl das X-
Chromosom des Weibchens bei weiblicher Heterozygotie vom Vater
stammt —, dab einer der fiir die Ausbildung des aktuellen Geschlechts
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entscheidenden Faktoren im X-Chromosom vererbt wird, in unserem
Fall mit weiblicher Heterozygotie. 5. Das Resultat der reziproken
Kreuzung (und der noch nicht niher geschilderten méinnlichen Inter-
sexualitiit) zeigt, daB die fiir das Geschlecht mitverantwortliche andere
Gruppe von Faktoren rein miitterlich vererbt wird und das kann
mit einiger Wahrscheinlichkeit als Vererbung im Plasma des Eies
bezeichnet werden, mag aber auch Vererbung im Y-Chromosom sein.
. Die Tatsache, dall die gleiche Weibchenrasse mit verschiedenen
Miinnchenrassen verschiedene Resultate gibt, zeigt, dali der im X-
Chromosom gelegene Faktor quantitativ verschieden ist in jenen
Rassen. 7. Die Tatsache, daB die gleiche Miinnchenart mit verschie-
denen Rassen von Weibchen verschiedene Resultate gibt, beweist,
dall die im Ki wvererbten Geschlechtsfaktoren ebenfalls quantitativ
verschieden sein kionnen.

Fassen wir diese Schliisse nun in der so klaren symbolistischen
Ausdrucksweise des Mendelismus zusammen, die uns erlaubt Ver-
erbungsmechanismen einfach zu beschreiben, so kommen wir zur
folgenden Formulierung. Beide Geschlechter enthalten die Faktoren
fiir jedes Geschlecht. Beide Anlagen vermigen in jedem Fall in
Erscheinung zu treten. Welche tatsiichlich erscheint, hingt aus-
schlieblich von dem quantitativen Verhiltnis beider ab. Wenn wir
wieder I fiir den Weiblichkeitsfaktor benutzen und M fiir den Miinn-
lichkeitsbestimmer, so ist die Faktorenformel fiir die beiden Ge-
schlechter (F) Mm = Weibchen : (F) MM = Miinnchen. Das Weibchen
ist heterozygot im Miinnlichkeitsfaktor, der im X-Chromosom gelegen
ist, das Minnchen aber homozygot. Der Weiblichkeitsfaktor wird
rein miitterlich, im Plasma des Eies oder im Y-Chromosom, jedem
Ei gleichmiifiig mitgegeben. F und M wirken unabhiingig voneinander
und mit einer quantitativ bestimmten Stirke, die wir ihre Valenz
nennen wollen. Und die héhere Valenz ist entscheidend fiir das
Resultat. Die Quantitiiten sind aber derartig, daB ein M schwiicher
ist als F und daher in der weiblichen Konstitution nicht zur Wir-
kung kommt, zwei M aber stiitker als F und daher in der miinn-
lichen Formel sich durchsetzen. Um dies und das Folgende klar zu
machen, nehmen wir nun einmal an, wir kénnten diese Valenzen
messen. Und wir finden dann, daf die Weiblichkeitsanlage (F)
80 Einheiten stark ist, wihrend einem Minnlichkeitsfaktor die Wir-
kungskraft 60 zukommt. In der weiblichen Formel (F) Mm ist
dann das F um 20 stiirker als das M, in der miinnlichen Formel
(F) MM sind dagegen die zwei M mit dem Wert 120 um 40 stirker
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als der weibliche Anteil. Nun sind zwei Moglichkeiten gegeben:
Entweder geniigt das kleinste Uberwiegen eines Teils iiber den
anderen, um letzteren zu unterdriicken; oder aber es ist ein be-
stimmtes Minimum notiz, um eine Geschlechtsanlage iiber die
andere triumphieren zu lassen, ein epistatisches Minimum. Nehmen
wir nun an, dies Minimum betrage 20 Einheiten, dann haben wir
ein Weibchen, wenn (F) — M = = 20, und ein Minnchen, wenn
MM — (F) = = 20; oder anders ausgedriickt: wenn wir die Diffe-
renz zwischen den Valenzen beider Anlagen e nennen, dann sind
die Grenzwerte von e fiir die beiden Geschlechter 4 20 und — 20.
Dies kann graphisch ausgedriickt werden, wie es Fig. 48 zeigt,
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Fig. 48. Schematische Darstellung der Intersexualititstypen als Ausdruck
der Valenzdifferenzen F minus M

indem die Werte fiir e auf einer Geraden angeordnet werden. Indivi-
duen rechts von -+ 20 sind Miinnchen, links von — 20 sind Weibchen,
und die dazwischen liegenden sind die intersexuellen Formen. Sind
sie heterozygot filr M, dann sind sie intersexuelle Weibchen, sind
die homozygot fiir M, dann sind sie intersexuelle Minnchen.

Wie erklirt dies nun den Grundversuch? Angenommen, wir
haben zwei Rassen, die beide normal sind in bexzug auf die quan-
titative Relation ihrer Geschlechtsfaktoren, die sich aber in den
absoluten Werten der Valenzen unterscheiden. Wir sprechen dabei
der HKinfachheit halber von starken Formen, wenn die Valenz won
M relativ hoch ist, und entsprechend von schwachen Formen. Wir
kinnten dann die folgenden Valenzverhiiltnisse finden:




Schwache Europiier Starke Japaner
G (F) Mm ~.b 2~ (B Mm
80 60 e
g@®MM T TN () MM,
80 60 60 < >4 100 80 80

Es ist klar, daB beide Rassen, wenn rein geziichtet, sexuell normal
sind. Kreuzen wir nun ein japanisches Weibchen mit einem euro-
piischen Minnchen (Pfeil a), dann ist F,;:
F, @ (F.) Mm F, g (Fa) MM
100 60 100 80 60
Der Wert e betriigt dann + und — 40, beide Geschlechter sind
normal. Die reziproke Kreuzung aber (Pfeil b) gibt in F,:
F; © (F) Mym F, g (I M, M
80 80 80 80 60
Hier ist nun beim Weibchen e = 80—80 = 0. Die Weibchen sind
also intersexuell, genau halbwegs zwischen den Geschlechtern. Dies
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Fig. 49. Intersexualitiitsgleichung. Erklirung im Text
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erklirt nun ohne weiteres die Resultate der verschiedenen Kreuzungen,
die oben aufgezihlt wurden. Die Reihenfolge des Wertes fiir M bei
den genannten Rassen ist:

Schwache Rassen: alle Kuropier, Japaner Hokkaido und Siidjapaner.

Starke Rassen: mittel Gifu, sehr stark Ogi, Aomori.
Und fiir den Wert von (F) ist die schwiichste Rasse Fiume, dann
folgen Schneidemiihl und Hokkaido, dann die Siidjapaner, wie sich
in allen weiteren Versuchen bestitizen liGt. Vielleicht die klarste
Demonstration ist die folgende: Wir haben gesehen, dall die Weib-
chen der schwachen Rasse Fiume gekreuzt mit den mittelstarken
Miinnchen Gifu ziemlich stark intersexuelle Weibchen in F; liefern.
Die gleichen Weibchen ergeben aber mit den starken Minnchen
Aomori nur Minnchen. Die japanischen Weibchen von Kumamoto
ergeben mit den gleichen Miinnchen von Gifu ganz schwache weib-
liche Inmtersexualitit in F,. Dann miissen diese Weibchen, nun mit
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Aomori-Minnchen gekreuzt, etwa mittlere Intersexualitit liefern,
was auch der Fall ist. Das Schema Fig. 49, dem von Fig. 48 ent-
sprechend, erliutert dies ohne weiteres.

Wir sind nun bisher iiber die intersexuellen Minnchen hin-
weggegangen. Fig. 50 gibt eine Serie miinnlicher Intersexualitiit
wieder, wie sie aus verschiedenen F,- und F,-Resultaten zusammen-
gestellt werden kann. Wir wollen sie aber nicht mit gleicher Ans-
fithrlichkeit behandeln. Es ist ja ohne weiteres klar, daB jede Kombi-
nation, bei der in der Formel (F) MM ein hochwertiges F mit
niederwertigem M verbunden werden kann, zu intersexuellen Minn-
chen filhren muB. Es geniigt festzustellen, daf sie auch nach Er-
wartung produziert werden.

Bevor wir nun in der Analyse weiter gehen, wollen wir uns
erst kurz klarmachen, wie weit dies uns in bezug auf das Problem
dieses Abschnitts, das Wesen der Geschlechtsvererbung zu ergriin-
den, gefiihrt hat. Wir haben wieder den einfachen Erbmechanismus
der Heterogametie — Homogametie vorgefunden. Wir sahen aber,
dali die Anwesenheit des Geschlechtsdifferenziators in homozyvgoter
oder heterozygoter Form allein nicht geniigt, iiber das Geschlecht
zi entscheiden. Es war vielmehr eine bestimmte Quantitit der
Aktion dieser Faktoren notig, um sie gegen die gleichzeitige selbst-
stiindige Aktion der Faktoren des anderen Geschlechts aufkommen
oder unterliegen zu lassen. Der normale Geschlechtsvererbungs-
mechanismus sorgt fiir die Richtigkeit des quantitativen Verhilt-
nisses, in dem er den einen Komplex konstant lit (das miitter-
lich vererbte [F]), und den anderen reguliir in halber oder ganzer
Quantitiit (M oder MM, ein X-Chromosom — 2 X-Chromosomen)
verteilt. Konnen aber diese Quantititen in einem sonst gleich-
bleibenden System absolut veriindert werden, so kann keine Fak-
toren- oder Chromosomenkonstitution es verhindern, daf eine andere
und schliefilich entgegengesetzte Sexualitiit erzielt wird,. Wir wissen
somit jetzt, daB der Geschlechtsvererbungsmechanismus der Hetero-
gametie- Homogametie ein Mechanismus ist, der dafiir sorgt, dab
die geschlechtsdeterminierenden Substanzen fir beide Geschlechter in
einem bestimmten quantitativen Verhiltnis verteilt werden, so daB
der einen oder anderen Substanzgruppe das Ubergewicht verliehen
wird. Dies bedeutet, daf wir nunmehr einen Schritt gemacht
haben in der Richtung auf ein physiologisches Verstiindnis dessen,
was der Mechanismus bezweckt. Und es ist klar, dab dieses
Problem vollstiindig gelost wiirde, wenn wir wiiliten, was jene ge-
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schlechtsbestimmenden Substanzen sind und wie ihre quantiative
Wirkung zu verstehen ist. Eine weitere Analyse der zygotischen
Intersexualitiit gibt auch auf diese Frage bereits eine Antwort.

Fig. 50. Serie intersexueller Minnchen von Lymantria dispar L. von gerade
beginnender bis starker Intersexualitit

Der Begriff der Intersexualitit kinnte die Vorstellung erwecken,
dab ein intersexuelles Individuum in jedem Teil seines Korpers eine
bestimmte Stufe zwischen den beiden Geschlechtern einnimmt, Schon
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die obige Beschreibung lieli erkennen, dal das nicht der Fall ist.
Es verhalten sich vielmehr die einzelnen Organe verschieden; eines
ist noch normal, wenn das andere schon intersexuell ist. Nur rein
quantitative Charaktere wie die Fiederlinge der Antennen zeigen be-
stimmte Zwischenstufen. Intersexualitiit ist also hier sozusagen ein
makroskopisches Phinomen, ein Begriff fiir den Gesamthabitus des
Individuums, das in Wirklichkeit aber eine Art Mosaik verschiedener
Geschlechtigkeit darstellt. Es zeigt sich nun, daB die einzelnen
Organe in einer ganz bestimmten Reihenfolge intersexuell werden,
und zwar ist diese Reihenfolge genau die umgekehrte von der
der embryonalen Differenzierung. Die Organe, die zuerst angelegt
und differenziert werden, wie die Geschlechtsdriisen, werden zuletzt
umgewandelt und diejenigen, die sich zuletzt differenzieren, wie
Fliigelfirbung, werden zuerst verschoben. Die genane Analyse dieser
Tatsache hat nun zu der Aufdeckung dessen gefiihrt, was wir das
Zeitgesetz der Intersexualitit nennen: Ein Intersex ist ein Individuum,
das sich bis zu einem gewissen Zeitpunkt als Weibchen (resp.
Miinnchen) entwickelt hat und von diesem Drehpunkt an seine Ent-
wicklung als Minnchen (resp. Weibchen) vollendet. Das ansteigende
Mal der Intersexualitiit ist ein Ausdruck der fortschreitenden Riick-
verlegung des Drehpunktes; der intersexuelle Zustand der einzelnen
Organe ist bestimmt durch die zeitliche Lage ihrer Differenzierung
vor oder nach dem Drehpunkt.

Damit ist nun folgende Situation gegeben:

1. Intersexualitit kommt zustande, wenn an einem bestimmten
Zeitpunkt der Entwicklung, dem Drehpunkt, eine Reaktion
stattfindet, die wir die Umschlagsreaktion nennen kinnen,
die in ihrem physiologischen Effekt darin besteht, dali sie die
alternativen Differenzierungsvorgiinge zwingt, im Zeichen des
anderen Geschlechts zu verlaufen: Die weibliche Differenzierung
springt in die minnliche um oder umgekehrt.

2. Der Zeitpunkt des Finsetzens der Umschlagsreaktion ist mali-
gebend fiir das MaB der Intersexualitit, je frither er liegt,
um so hoher der Grad der Intersexualitiit.

3. Das Auftreten der Umschlagsreaktion wiihrend der Entwick-
lung ist genetisch bedingt durch erbliche Eigenschaften der
zur Kreuzung benutzten Rassen.

4. Die dabei in Betracht kommenden Erbfaktoren der geschlecht-
lichen Differenzierung unterscheiden sich voneinander in ihrer
Valenz = Quantitit.



5. Intersexualitiit wird genetisch produziert, wenn die Faktoren
der miinnlichen und weiblichen Differenzierung quantitativ
nicht richtig aufeinander abgestimmt sind.

6. Das Mali der Intersexualitit ist genau proportional der Hihe
dieser quantitativen Unstimmigkeit.

Daraus nun folgt:

a) Das normale Geschlecht wird dadurch bedingt, daB die ge-
samten Differenzierungsprozesse im Zeichen des physiologischen
Einflusses verlaufen, der von dem oder den Faktoren des be-
treffenden Geschlechts hervorgerufen wird.

b) Da in verschiedenen Individuen entweder der miinnliche oder
weibliche Differenzierungseinfluf herrschend ist, bei Inter-
sexualitit aber beide Einfliisse im selben Individuum aufein-
ander folgen kinnen, so besteht der normale Geschlechtsver-
erbungsmechanismus darin, dem einen Einflufi die Oberhand
zu geben.

¢) Da Intersexualitit durch das Auftreten der Umschlagsreaktion
wiihrend der Entwicklung bedingt ist, und dies Ereignis durch
abnorme quantitative Verhilltnisse der Faktorenkombination
herbeigefithrt wird, so muB normalerweise die beherrschende
Reaktion fiir das aktuelle Geschlecht schneller verlaufen als
fiir das nicht erscheinende Geschlecht. Weibliche Intersexua-
litiit kommt somit zustande, wenn die neben der beherrschenden
weiblichen Reaktion verlaufende miinnliche Reaktion schneller
verlinft, als sie normalerweise sollte (umgekehrt bei miinn-
licher Intersexualitit), und je schneller sie verlauft, je friiher
der Drehpunkt, je hiher die Intersexualitiit.

d) Es sind somit koordiniert Quantitit der Erbfaktoren und
Geschwindigkeit einer Reaktion.

Welches ist nun die die Differenzierung beeinflussende Reaktion?
Darauf konnten wir eigentlich an diesem Punkt noch keine Antwort
geben, aber wir greifen ein wenig den Erdrterungen vor. IDie ein-
zige bekannte physiologische Aktivitit, die hier palit, ist die Hor-
monenwirkung. Hormone der Geschlechtsdriise sind, wie die fol-
genden Kapitel ausfiilhren, imstande, das Wesen der geschlechtlichen
Differenzierung zu idndern, Hormone der Schilddriise zwingen die
Kaulquappe irgendwelchen Alters zu metamorphosieren. Wir schlielien
somit, dab die von den Geschlechtsfaktoren bedingte, mit bestimmter
Geschwindigkeit verlaufende Reaktion die Produktion der Hormone
der geschlechtlichen Differenzierung ist. Im Weibchen verliuft die



Produktion der weiblichen Hormone schneller als die der miinnlichen,
umgekehrt im Minnchen, und die in griberer Quantitit vorhandenen
Hormone beherrschen die Differenzierung. Normalerweise werden
somit die Hormone des anderen Geschlechts so langsam produziert;
dali sie eine entscheidende Quantitit erst nach Abschlub der Ent-
wicklung erreicht haben wiirden. Wird diese Produktion aber durch
das Vorhandensein der héheren Quantitiit Erbfaktor beschleunigt, so
fillt der Zeitpunkt, an dem diese Hormone das quantitative Uber-
gewicht bekommen, noch in die Zeit der Entwicklung; das ist der
Drehpunkt. Die Umschlagsreaktion ist also der Eintritt des Uber-
gewichts der Hormone des entgegengesetzien Geschlechts.

Wenn nun die Geschlechtsfaktoren Dinge sind, die mit einer
Reaktion zusammenbiingen (niimlich der Produktion der Hormone
der geschlechtlichen Differenzierung), welche mit einer Geschwin-
digkeit verliuft, die der absoluten Quantitit jener Faktoren propor-
tional ist, so besagt das, daBl die Erbfaktoren Dinge sind, die dem
Massengesetz der Reaktionsgeschwindigkeit folgen.! Nun miissen wir
aber annehmen, dal Substanzen-Faktoren, die in Chromosomen
iibertragen werden, ein auberordentlich geringes Volumen einnehmen,
das in keinem Verhiiltnis zu dem MaB des Effekts steht, den sie
bedingen. Und so ist es wohl das Niichstliegende, zu schliefen,
dali sie Enzyme oder Stoffe von gleicher chemischer Ordnung wie
die Enzyme sind, Stoffe, die eine spezifische Reaktion proportional
ihrer Quantitiit heschleunigen. Somit ist also die Lisung des Problems
der zygotischen Intersexualitit zu der wir vordringen konnten, die:
Jedes befruchtete Ei besitzt normalerweise die beiderlei
Erbfaktoren, deren Aktivitit fiir die Differenzierung des
einen oder anderen Geschlechts erforderlich ist. Diese
Geschlechtsfaktoren sind Enzyme oder Kérper von #dhn-
lichem physikalisch-chemischen Charakter. Jedes dieser
Enzyme, das der minnlichen wie das der weiblichen Dif-
ferenzierung, ist notwendig fiir die Ausfihrung (Be-
schleunigung) einer Reaktion, deren Produkt die spe-
zifischen Hormone der geschlechtlichen Differenzierung
sind. Bei Formen mit weiblicher Heterozygotie, wie es
der Schwammspinner ist, wird das weibliche Enzym, wie
wir kurz sagen wollen, rein miitterlich vererbt, so dab

1) Wir benutzen diese in der physikalisch-chemischen Literatur nicht iib-
liche Bezeichnung der bekannten GesetzmiBigkeit wegen ihrer Prigpanz. In der
englischen Literatur wird sie ifters benutzt.
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jedes Ei identisch ist in bezug auf denm Weiblichkeits-
faktor. Das médnnliche Enzym ist der nach dem bekannten
Heterozygotie-Heterogametieschema mit dem X-Chromo-
som der Hilfte der Eier aber allen Spermatozoen iiberlie-
ferte Geschlechtsfaktor. Absolute wie relative Quantitiit
der beiden Enzyme ist ein festgelegter Erbcharakter einer
Rasse. Der Mechanismus der Geschlechtsvererbung, der
darin besteht, dali die zu Minnchen bestimmten Eier zwei
X-Chromosomen, zwel Faktoren M, zwei Dosen miinnliches
Enzym erhalten, die zu Weibchen bestimmten aber nur
eines, einen, eine, ist hiermit ein Mechanismus, der dafiir
gorgt, daB zu Anfang der Entwicklung einer bestimmten,
stets gleichen Quantitit weiblichen Enzyms entweder n
oder zwei n-Malleinheiten des minnlichen Enzyms gegen-
iiberstehen. Diese Quanten sind nun so dosiert, dali die
Quantitit q des weiblichen Enzyms griller ist als n des
minnlichen: die Produktion der Hormone der weiblichen .
Differenzierung eilt somit bei dieser Kombination voraus,
die Entwicklung ist weiblich. Umgekehrt ergeben zwei n
des minnlichen Enzyms eine hohere Konventration als q
des weiblichen, die Hormone der minnlichen Differen-
zierung werden schneller produziert und ein Minnchen
entwickelt sich bei dieser Kombination. Der X-Chromo-
somen (Heterozyvgotie-Homozygotie)-Mechanismus erweist
sich somit als eine ideale Methode des Ausgleichs der Re-
lation zweier Reaktionsgeschwindigkeiten.

Da das Entscheidende die Relation zweier Quantitiiten
ist, so kinnen die absoluten Quantitiiten sehr verschieden
sein, solange nur die richtige Relation gewahrt ist und
solange die resultierenden Reaktionsgeschwindigkeiten in
Harmonie sind mit den Zeitverhiiltnissen der Entwicklung.
In der Tat erweisen sich verschiedene Rassen verschieden
in bezug auf die absoluten Quanten der Enzyme. Werden
aber solche Rassen gekreuzt, so wird die notwendige quan-
titative Relation gestort und das miinnliche Enzym kann
relativ zu konzentriert sein fiir das weibliche Quantum,
selbst im 1n-Zustand. Oder umgekehrt mag das weib-
liche Enzym zu konzentriert sein im Verhiltnis zum
minnlichen, selbst im 2n-Zustand. Und dann werden die
Produkte des zu konzentrierten Enzyms zu schnell ge-
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bildet, ihre wirksame Quantitit wird noech innerhalb der
Entwicklungsperiode erreicht, Intersexualitiit tritt ein.

Als wir oben die mendelistisch-formale Analyse des Phiinomens
durchfiihrten, zeigte es sich, dali die Annahme unmiglich ist, dal
das einfache Uberwiegen der Valenz der miinnlichen Faktoren iiber
die weiblichen (oder umgekehrt) zur Erklirung ausreicht. Sie wiirde
(Geschlechtsumkehr erkliiren, aber nicht die verschiedenen Stufen der
Intersexualitit. Wir muliten deshalb das epistatische Minimum ein-
fiithren, die Annahme, daf ein quantitativ bestimmter Minimaliiber--
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Fig. 51. Kurvenschema zur physiologischen Interpretation der Intersexualitiit.
Erklirung im Text

schull einer Quantitit iiber die andere nitig ist, um iiber das Ge-
schlecht zu entscheiden. Wenn wir diese symbolische Sprache nun
in reale umsetzen, so heilit es, dal die hohe Ausgangskonzen-
tration eines der beiden Enzyme nicht definitiv zu seinen Gunsten
entscheidet, sondern daB ein Minimum dieser Differenz nitig ist,
um die villige Entscheidung — reine Geschlechter — herbeizu-
fiihren und daB zwischen den beiden Minima fiir M-F und
F-M eine Serie von Werten dieser Differenz liegen, die die Inter-
sexualitiit bedingen. Da wir nun wissen, dal Intersexualitit ent-
steht, wenn die Quantitit der Hormone einer Sorte grifer wird als



die der anderen Sorte, und zwar wilhrend der Entwicklung, so be-
sagt dies, dab die Kurven fiir die Produktion der miinnlichen oder
weiblichen Hormone so gestaltet sein miissen, daB sie im Normal-
fall sich nicht wiihrend der Differenzierungszeit schneiden, dali aber
die gleiche Art von Kurven bei Einfiigung einer Variabeln, nimlich
der Ausgangskonzentration, sich proportional (oder umgekehrt pro-

Fig. 52. Bistoniden, links Y, rechts Q. 1. Nyssia zonaria. 2. N. graecaria.

3. Poecilopsis rachelae. 4. Lycia hirtaria. 5. pomonaria ' >< hirtaria ©
¥ach J. W. H. Harrison

portional) dem Wert der Variabeln noch wiihrend der Entwick-
lungszeit schneiden miissen. Die Kurven der Hormonenproduktion
in den verschiedenen Intersexualititsexperimenten (weibliche Int.)
kinnten also so aussehen, wie Fig. 51 zeigt, wobei wir die Ent-
wicklungszeit als konstant annehmen, was ja in Wirklichkeit nicht
der Fall ist (die betreffende Korrektur, also eine Verschiebung
der Linie S-S — Ende der Differenzierang nach rechts oder links



Mol gt §

kann leicht angebracht werden). F ist die Kurve der Produk-
tion der weiblichen Hormone, Mm die der ménnlichen Hormone
im Normalfall (fiir das Weibchen), M;m, M.m usw. die der miinn-
lichen Hormonenproduktion bei verschiedenen Graden weiblicher
Intersexualitiit. Die Schnittpunkte der F- und M-Kurven bedeuten
dann den ,Drehpunkt®. Fillen wir von ihnen aus Lote auf die
Abszisse, so erhalten wir das friither benutzte lineare Schema der
Intersexualitit.

Bisher war bei keinem anderen Fall eine so ausfithrliche Ana-
lyse moglich.! Es diirfte aber das Phiinomen eine grifiere Verbrei-
tung haben. Denn Harrison? hat bei Spezieskreuzungen von Biston
Resultate erhalten, die hierher gehdren. Seine Resultate sind in der
Hauptsache: Jedes Miinnchen vom Hirtaria-Typus (s. Fig. 52) gekreuzt
mit einem Weibchen der Graecaria-, Alpina- und Zonaria-Gruppe gibt
ausschlieBlich miinnliche Nachkommenschaft. Die Kreuzung Zonaria-
Weibchen -- Rachelae- Minnchen gibt Minnchen und intersexuelle
Weibchen. Die reziproke Kreuzung ist mormal. Die Einzelheiten
dieser wie weiterer Kreuzungen stimmen sehr schin zu der vorher
ausgefithrten Interpretation. Auch Kuttner und Banta#® erhielten in
einer Daphnidenkultur intersexuelle Individuen, und dieser Zustand
wurde weitervererbt. Wie weit dieses Phiinomen aber dem hier be-
handelten gleicht, liBt sich zurzeit nicht sagen. Es erscheint wahr-
scheinlicher, daf man es hier mit echtem Gynandromorphismus zu
tun hat (s. spiiter).

Das Studium der zygotischen Intersexualitiit hat somit uns ge-
zeigt, wie das vom Mechanismus der Geschlechtsvererbung Verteilte
goschlechtbestimmend wirkt. An einem Punkte aber mubte die
Analyse anfhoren: Welcher Art ist die in ihrer Geschwindigkeit fest-
gelegte Reaktion, deren Ablauf die Entscheidung iiber das Geschlecht
bringt? Wir haben bereits als Antwort gegeben, dali es die Pro-
duktion der Hormone der geschlechtlichen Gestaltung ist. Dieser
SchluB kann aber erst mit dem Studium der hormonischen Inter-
sexualitit begriindet werden, dem wir uns nun zuwenden.

1) Teilresultate, die im Tatsiichlichen mit unseren iibereinstimmen, sind er-
halten worden von Brake, Standfull und Schweitzer; s. Goldschmidt und
Poppelbaum 1912, 1914.

2) Harrison, J. W. H. and Doncaster, L., On hybrids between moths
of the geometrid subfamily Bistoninae ete. Journ. Geneties 3, 1914. — Harri-
son, J. W. H., Thidem, 1916.

3) Banta, A. M., Sex intergrades in a species of crustacea. Proe. Nat.
Ac. e, Washington. 1916.
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3. Die hormonische Intersexualitiit

Wir sprechen von hormonischer Intersexualitit, wenn sexuelle
Ziwischenstufen nicht durch die Beschaffenheit der Gameten, die sich
zur Zygote vereinigen, hervorgebracht werden, sondern durch spezi-
fische chemische Einfliisse, die man heunte zusammenfassend als Hor-
monenwirkung beschreibt. Uber die chemische Natur dieser Hormone
liilt sich bekanntlich nichts sagen; es scheint, dall alle miglichen
Substanzen als Hormone wirken konnen. Sie werden vielmehr charak-
terisiert durch die Wirkung, die sie auf Wachstum- und Differen-
zierungsvorginge wie auf physiologische Funktionen ausiiben. Die
Art ihrer Produktion im Organismus ist keine einheitliche. Fiir das
uns hier beschiiftigende Problem kommen zuniichst zwei Typen in
Betracht, eine iinflere Sekretion und die sogenannte innere Sekretion.
Die letztere Erscheinung steht bekanntlich im Vordergrund des Inter-
esses, wenn von Hormonen die Rede ist. Man versteht darunter
eine chemische Funktion, die von bestimmten Organen, ver allem
Thyreoidea, Thymus, Nebenniere, Hypophyse, Pankreas und Ge-
schlechtsdriise der Wirbeltiere ausgeiibt wird und einen entscheiden-
den Einfluli auf Wachstum, Differenzierung und Funktion hat. Die
klassischen Beispiele hierfiir sind der EinfluB der Pankreashormone
auf den Stoffwechsel und der Schilddriisenhormone auf das Wachs-
tum. Bei den Organismen nun, bei denen die in bestimmten Driisen
lokalisierte innere Sekretion fiir die normale Gestaltung und Funk-
tion unerliBlich ist, also vor allem bei den Wirbeltieren, ist auch
der spezielle Differenzierungsvorgang, der die Verschiedenheit der
beiden Geschlechter bedingt, mehr oder minder abhiingig von einer
inneren Sekretion, deren Sitz die Geschlechtsdriise ist. Aus dieser
Tatsache folgt nun ohne weiteres, dal zuniichst nur eine Beziehung
der Hormone zu den #uberen Geschlechtsattributen, den sekun-
diiren Geschlechtscharakteren, der Betrachtung zugiinglich ist. Die
Geschlechtsdriise selbst, und damit das Geschlecht, ist ja schon
vorhanden, wenn eine spezifische Wirkung von der Driise aus-
gehen soll. Nur unter besonderen Bedingungen kann es miglich
sein, die Beziehungen der Hormonenwirkung zur gesamten Sexuali-
tit zu studieren, Versuche, denen natiirlich die hohere Bedeutung
zukommen mufi. Wir wenden uns zuniichst nun der ersteren Gruppe
von Tatsachen zu, die die Bedeutung der Hormone der schon
differenzierten Geschlechtsdriise fiir die sekundiiren Geschlechtsmerk-
male untersucht.

Goldsehmidt, Mechanismus und Physiologie der Geschlechtshestimmung 7
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_«) Innere Sekretion und sekundiire Geschlechtscharaktere

Bei Betrachtung der hierhergehorigen Tatsachen miissen wir uns
vor allem iiber einen Punkt klar sein: Die innere Sekretion der Ge-
schlechtsdriisen ist ebenso wie die anderer Organe kein einfaches
Phiinomen. Sie greift vielmehr in verschiedenster Weise in Wachs-
tumsprozesse und Funktionen des Korpers ein und steht selbst in
engen Wechselbeziehungen zu den innersekretorischen Funktionen
anderer Driisen.! Wenn daher die Erscheinungen studiert werden,
die nach Kastration oder Transplantation von Gonaden auftreten, so
miissen jene allzemeinen physiologischen Verhiiltnisse wohl von denen
geschieden werden, die fiir das Geschlechtsproblem wichtig sind.
Das ist nicht immer geschehen und hat viel zur Verwirrung bei-
getragen. Auch ist nicht bedacht worden, dall verschiedene Organis-
menarten sich verschieden verhalten in bezug auf die Fihigkeit im
ausgewachsenen Korper grofiere morphogenetische Veriinderungen
vorzunehmen und dali daher Schlufifolgerungen sich auf positiven
und nicht auf negativen Resultaten aufbauen miissen. Wenn daher
manche Autoren zu der Anschauung gelangen, dall die Kastrations-
veriinderungen an den sekundiiren Geschlechtscharakteren nur einen
asexuellen oder einen jugendlichen Zustand bedingen oder den nicht
weiter sexuell differenzierten allgemeinen Artcharakter, so stiitzen
sie sich eben auf Fiille, die aus spezifischen Griinden nicht zu einem
glatten Ergebnis gefiihrt haben. Wenn es z. B. richtig ist, dali die
Veriinderung des Kehlkopfes beim Eunuchen ein Stehenbleiben der
Entwicklung und nicht ein Einschlagen weiblicher Entwicklung ist,
so hat dies Experiment zwar groBe Bedeutung fiir die Frage nach
den Beziehungen zwischen Wachstum und innerer Sekretion, aber
keine primiire Bedeutung fiir das Geschlechtsproblem. Wir halten
uns deshalb fiir berechtigt, unsere Schliisse nur aus positiven Resul-
taten zu ziehen.

Da liegen jetzt vor allem zwei Versuchsserien vor, die zu iiber-
einstimmenden und unzweideutigen Ergebnissen gefiihrt haben, die
Kastrations- und Transplantationsexperimente an Siugetieren und
Vogeln. Beide basieren auf einer Reihe lingst bekannter Tatsachen,
die schon Berthold zu der Aufstellung der Lehre von der inneren
Sekretion der Gonade fiihrten, niimlich die Veriinderung der sekun-

1) Tandler, J. und Grosz, 8., Die biologischen Grundlagen der sekun-
ddren Geschlechtscharakiere. Berlin 1913. — Harms, W., Experimentelle Unter-
suchungen iiber die innere Sekretion der Keimdriisen. Jena 1914. — Biedl, A.,
Innere Sekretion. 2. Aufl. 1913.



diiren Geschlechtscharaktere nach aus Gkonomischen Griinden vor-
genommener Kastration oder als Folge von Involution der Gonaden
als pathologische oder Alterserscheinung. Das eklatanteste Beispiel
ist die Hahnenfedrigkeit alter Hennen, Truthennen usw. Das syste-
matische Studium hat nun folgendes ergeben:

Die erste klare Versuchsreihe sind Steinachs! auBerordentlich
wichtige Experimente an Nagetieren. Zu ihrem Verstiindnis sei aber
erst ein Wort iiber den Sitz der inneren Sekretion vorausgeschickt.
Wie Ancel und Bouin? zuerst feststellten und seitdem vielfach
experimentell bewiesen wurde (z. B. Tandler, Steinach L e, ist
der Sitz der inneren Sekretion in dem sogenannten interstitiellen
Gewebe der Gonade (auch Leydigsche Zellen genannt) zu suchen.
Durch Rontgenstrahlen oder Transplantation kann das eigentliche
Samengewebe zerstirt werden; wenn das interstitielle Gewebe erhal-
ten bleibt, findet die normale Hormonenwirkung statt. Es ist somit
die interstitielle Driise innerhalb der Gonade, der die spezifische
innersekretorische Wirkung zukommt (Fig. 53). Bei Siingetieren be-
wirkt nun Kastration, dafi die normale Entwicklung der sekundiiren
Geschlechtscharaktere nicht weiter fortschreitet. Die spezifischen
Hormone sind also zar vollen Entwicklung der sekundiren Charak-
tere nitig. Ihr Fehlen ruft aber nicht etwa die Entwicklung der
sekundiren Charaktere des entgegengesetzten Geschlechts hervor.
Steinach transplantierte nun in junge Ratten und Meerschweinchen-
minnchen nach der Kastration Eiersticke. Wenn diese anheilten
und ihr interstitielles Gewebe in Funktion treten konnte, so iibte
es jetzt seinen spezifischen Einfluli aus. Schon angelegte miinnliche
Organe blieben in ihrer Entwicklung stehen oder bildeten sich zuriick.
Solehe Organe aber, die noch weitere Wachstumsveriinderungen er-
fahren konnen, bildeten sich in der weiblichen Richtung aus und
wurden schlieBlich ganz weiblich. Das Endresultat war, dali solche
pfeminierte* Minnchen in Korpergestalt, Gewicht, Knochenbau, Be-
haarang ganz wie Weibchen aussahen. Ihre Brustdriisen und Zitzen
entwickelten sich wie bei einem Weibchen und sonderten schlielilich
sogar Mileh ab; zugleich trat auch der Siingeinstinkt ein (Fig. 54).
Sexuell verhielten sie sich den Minnchen gegeniiber genau wie

1) Bteinach, E., Willkiirliche Umwandlung von Siugetierminnchen usw,
Plliigers Archiv 144. 1912, Feminierung von Mionchen und Maskulierung von
Weibchen, Centrbl. Physiol. 27. 1913.

2) Ancel, P. et Bouin, P., Recherches sur la structure et la signification
de la glande interstitielle ete. Arch. Zool. exp. S. 4. V, 2, 1904

'i"!lt
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Weibchen und wirkten auf jene auch wie Weibchen. Es gelang
aber auch das umgekehrte Experiment: Kastrierte Weibchen mit
implantierten Hoden nahmen eine miinnliche Entwicklung. In Kérper-
form, Aussechen und Sexualinstinkten glichen sie ganz Minnchen
und die Vaginalffnung verschwand ganz oder teilweise.

i

Fig. 53. Bchnitt durch einen Siugetierboden mit Samenkavilchenr
und interstitieller Driise. Nach Tandler-Grosz :

Es ist klar, daB diese seitdem in den Einzelheiten noch be-
triichtlich erweiterten Untersuchungen! folgendes fiir das uns hier
beschiftigende Problem besagen: Die volle Entwicklung der
sekundiren Geschlechtscharaktere der Sidugetiere ist von
der Anwesenheit der spezifischen Hormone abhiingig. Das

1) Steinach, W., Pubertitsdriise und Zwitlarbi[dung. Areh Entwicklungs-
mechanik 42. 1916. — Lipschiitz, A., Prinzipielles zur Lehre von der Puber-
titsdriise (hier weitere Zitate) Ibid. 44, 1918,
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Vorhandensein der Hormone des entgegengesetzten Ge-
schlechts liBt die weitere Entwicklung in der Richtung
auf dieses weitergehen, macht den Organismus, soweit es
morphogenetiseh noch miglich ist, intersexuell

Fig. 54. Feminiertes miinnliches Meerschweinchen: oben siingend;
unten Demonstration der Zitzen, Nach Steinach

Mit diesen an Siiugetieren gewonnenen Resultaten stimmen die
positiven Resultate, die bei Vigeln erhalten wurden, prinzipiell
iiberein. Der Hauptunterschied ist nur darin gegeben, dall es bei
den Vigeln, wenigstens im weiblichen Geschlecht, oft gelingt, schon
durch bloBe Kastration das Auftreten der Charaktere des entgegen-
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Fig. 55a. Rouenente. b Rouenerpel. Nach Goodale

gesetzten Geschlechts hervorzurufen. Besonders bei Enten ist dies
eklatant, wie die nebenstehende Figur einer kastrierten Ente nach
Goodale (Fig. 55) ohne weiteres zeigt. Die erfolgreichsten Versuche
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in dieser Richtung konnte der gleiche Autor an Enten sowohl wie
Hiihnern ausfiihren.! Von Einzelheiten abgesehen, kann man sagen,
daB im weiblichen Geschlecht Kastration das Auftreten minnlicher
Charaktere bedingt, deren Ausbildung graduell wechselt, so dali man
eine gewisse Serie von Intersexualitit erhilt. Im minnlichen Ge-
schlecht gelingt aber die Feminierung nur nach Transplantation von
Ovarien in das kastrierte Miinnchen, analog den Verhiltnissen bei
Siiugetieren.

Fig. 55c. Kastrierte Ente. ~ Nach Goodale

Leider ist nun das Problem der Beziehungen zwischen innerer
Sekretion der Gonade und Geschlechtsentwicklung nicht so einfach,
wie es auf Grund der berichteten Resultate scheinen michte. Die
Schwierigkeiten kommen von verschiedenen Seiten. Da ist einmal
der Fall der Amphibien. Nahezu jede bisher ausgefithrte Unter-
suchung hat zu etwas andersartigen Ergebnissen gefiihrt.* Wir er-

1) Goodale, H. D., Gonadectomy. Carneg. Inst. Pub. Nr. 243. 1916,

2) Meisenheimer, J., Experimentelle Studien zur Soma und Geschlechts-
differenzierung. 1I. Jena 1912. — NuBbaum, J., Hoden und Brunstorgane des
braunen Landfrosches. Pfliigers Arch. 126. 1909. — Smith, G., Studies in the
experimental analysis of sex. V. VI. Qu. J. Mier. Se. 56, 57. 1911. — Harms, W,,
Hoden- und Ovarialinjektionen bei Rana fusca-Castraten, Pfliigers Arch. 133. 1913
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wihnen davon blofi, dall nach Meisenheimer transplantierte Ovarien
ebenso wie Hoden die Entwicklung der minnlichen Brunstorgane
hervorrufen. Dies zeigt, daf die Gonadenhormone nicht so einfach
wirken, wie wir es bisher dargestellt haben. Das gleiche aber zeigt
sich, wenn wir die Situation bei Vigeln nochmals ins Auge fassen.
Alte Vogelweibchen mit degenerierten Ovarien werden hahnenfedrig,
Ja es gibt Angaben, dafi sie dann Hodengewebe entwickeln. Die
gleiche Hahnenfedrigkeit tritt ein nach Kastration von Weibchen
(Enten). Die Hormone des Eierstockes muBten also auch einen
hemmenden Einfluff auf die Charaktere des anderen Geschlechts aus-
geiibt haben. DaB diese letateren aber sich iiberhaupt nach Kastra-
tion entwickeln kinnen, beweist, dali auch hier bei den Viigeln
ebenso wie bei den Insckten die zentralisierte Hormonenproduktion
nicht unerliflich ist fiir die sexuelle Differenzierung. Das gleiche
wird nun durch eine weitere wichtige Tatsache illustriert, nimlich
das Vorkommen von Gynandromorphismus bei Vigeln. Wir werden
spiter sehen, dali Gynandromorphe sexuelle Mosaikbildungen dar-
stellen, hervorgerufen durch abnormale Verteilung der Geschlechts-
chromosomen. Die zellulire Konstitution der einzelnen Kérperteile
entscheidet also ihr Geschlecht. Wiiren die Hormone der Gonade
entscheidend, so wiiren solche Gynandromorphe bei Vigeln unmig-
lich, da ja die gleichen Hormone iiberall im Kérper kreisen.

Doch damit sind die Schwierigkeiten noch nicht erschipft. Da
liegen Morgans! interessante Experimente an den Sebright- Bantam-
hithnern vor. Bei dieser Rasse sind die Hiihne gefiedert wie die
Hennen. Werden sie aber kastriert, so legen sie alsbald ein rich-
tiges miinnliches Gefieder an (Fig. 56). Die Hormone des Hodens
verhindern hier also die Entwicklung des minnlichen
Federkleides beim Minnchen. Kreuzungen dieser Hiihner mit
normal gefiederten Rassen aber zeigen, dalB diese spezifische Hor-
monenproduktion auf der Anwesenheit eines Mendelfaktors beruht.
SchlieBlich sei noch erwiihnt, daB nach Pearl und Boring? im
Hoden der Hiihner die interstitiellen Zellen nach dem 6. Monat
villig fehlen.

Wir miissen gestehen, daB im Augenblick die Sehwierigkeiten,
die diese Tatsachen einer einfachen Lisung entgegensetzen, noch
nicht behoben sind, und daB noch manche Experimente nitig sind.

— s

1) Morgan, Th. H., The nature of the Gene. Amer. Nat, 1017,
2) Boring, A. M. and Pearl, R., Sex studies IX. Anat. Record. 13, 1917,
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Fs scheint uns! — und dies betrachten wir nur als eine vorliufizge
Feststellung —, daB bei den Vogeln (wohl auch Amphibien) zwei
ganz verschiedenartige Phiinomene eng ineinander greifen und noch
nicht villig voneinander getrennt werden konnten. Das eine ist
eine in der Gonade lokalisierte innere Sekretion, die das rhythmische
Auftreten von Brunstorganen, Hochzeitskleid u. dgl. beeinflulit
(Steinachs Pubertiitsdriise). Das geht aus den widerspruchsvollen
Versuchen an Amphibien hervor, das zeigt sich in Goodales Be-

Fig. 56. Links normaler hennenfedriger Sebright-Bantamhabn.
Rechts derselbe Vogel nach Kastration mit miinnlichem Federschmuck.
Nach Morgan

funden, daB kastrierte Erpel das (dem des Weibchens iihnliche)
Sommerkleid nicht anlegen und daf Kastration die ganze Mauser
stirend beeinfluft. Dieser Teil des Problems hat also, wie auch
Goodale hervorhebt, wohl gar nichts mit dem Problem der Ge-
schlechtsbestimmung zu tun. Er gehort vielmehr ins Gebiet der
erblichen Rhythmen innerhalb der Sexualsphire, wie Oestrus usw.
Das andere Phinomen, das sich wohl mit diesem iiberschneidet,
ist die Bedeutung der Geschlechtsdriisenhormone fiir die geschlecht-
liche Differenzierung selbst.

1) Goldschmidt, R., Intersexuality and the endocrine aspect of sex.
Endocrinology 2. 1918.
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Wir glauben dies letztere vorliiufig so verstehen zu sollen: Bei
den Vigeln ist die genetische Situation ebenso wie bei den Insekten.
Jede Zelle enthilt von Beginn der Befruchtung an die beiden Ge-
schlechtsenzyme, die innerhalb jeder Zelle die Produktion der Hor-
mone der sexuellen Differenzierung ihrer Quantitit proportional be-
schleunigen. Aber es besteht ein prinzipieller Unterschied zwischen
Schmetterlingen und Vigeln. Das Insekt beendet seine Entwicklung
mit einer einmaligen kurzen Geschlechtsperiode und stirbt dann,
der Vogel aber erreicht langsam die sexuelle Reife und behilt sie
dann fiir Jahre. Wiire nun alles bei Insekten und Vigeln gleich
in bezug auf die Geschlechtsbestimmung, dann miilite jeder Vogel
im Laufe seines Lebens sein Geschlecht wechseln resp. intersexuell
werden, nimlich in dem Moment, in dem die Kurve der langsamen
Reaktion des anderen Geschlechts die der schnelleren Reaktion
schneidet. Dies aber wird dadurch verhindert, daf die Geschlechts-
driise hemmende Hormone produziert.! Sobald ihre Produktion auf-
hirt (alte Vogel) tritt auch die Intersexualitit ein, soweit es die
Physiologie der Differenzierungsprozesse noch gestattet. Bei den
Siugetieren aber ist vielleicht der letzte Schritt zur Zentralisation
der Kontrolle der geschlechtlichen Differenzierung getan, indem die
Produktion der Hormone der Geschlechtsdifferenzierung von den
Einzelzellen auf die interstitielle Driise der Gonade iibergegangen
ist. Ist dem so, dann wiire hier Gynandromorphismus unmiglich.
Wie gesagt, wir betrachten all diese Punkte als noch nicht spruch-
reif und sind deshalb auch nicht zu weit auf die Einzelbeiten ein-
gegangen.” Fiir unsern Hauptzweck aber konnen wir das Notige
von dem wichtigen Fall echt hormonischer Intersexualitiit ableiten,
dem wir uns nun zuwenden.

#) Echte hormonische Intersexualitit

Es ist bisher nur ein einziger Fall bekannt, den man mit Sicher-
heit dieser Kategorie einordnen kann. Das ist die merkwiirdige Er-
scheinung des ,Hermaphroditismus* eines Partners bei manchen
Zwillingen des Rindes. Zwillingsgeburten beim Rind sind an und
fiir sich nicht hinfig. Vom Standpunkt der Sexualitit gibt es dar-

1) Steinach hat fir Siugetiere den Beweis erbracht, daB die Gonaden-
hormone (Pubertitsdriise) die Entwicklung der Charaktere des andern Geschlechts
hemmen, die des eigenen fordern,

2) Das Verhalten bei Singetieren ist von Steinach und Lipschiitz (Arch,
Entwicklungsmech. 42, 44) ausfiihrlich diskutiert.



unter vier Typen, niimlich: 1. zwei minnliche, 2. zwei weibliche,
3. ein minnliches und ein weibliches, und 4. ein normales miinn-
liches und ein geschlechtlich abnormes Kalb. Wenn beide Zwillinge
nicht des gleichen Geschlechts sind, ist das letstere die Regel, der
dritte Fall die Ausnahme. Das geschlechtlich abnorme Individuum,
das nach Tandlers Angabe in den oOsterreichischen Alpenlindern
Zwicke genannt wird! (englisch free-martin), ist meist in seinen
suBeren Geschlechtscharakteren weiblich, in den inneren mehr miinn-
lich. Dieser Fall hat nun gleichzeitig und unabhingig voneinander
durch Keller und Tandler und durch F. Lillie? eine sehr befriedi-
gende Erklirung erfabren, durch die ihm ein wichtiger Platz in un-
serem Problem angewiesen wird,

Die erste Vorfrage, die zu entscheiden war, ist, ob die Zwicke
senetisch weiblich oder miinnlich ist. Die friiheren Forscher waren
alle zu der Ansicht gekommen, dab es ein Minnchen ist, und zwar
der eine Partner eines eineiigen Zwillings (Spiegelberg, Hart,
Bateson, Cole). (Unter eineiigen Zwillingen versteht man bekannt-
lich solche, die aus abnormem Zerfall eines Keims in zwei, also aus
einem befruchteten Ei hervorgegangen sind. Sie sind stets gleichen
Geschlechts) DaB dem aber micht so ist, wird von Lillie auf zwei
Arten bewiesen. Wenn zweieiige Zwillinge gebildet werden und das
normale Geschlechtsverhiltnis 1: 1 ist, so ist nach Wahrscheinlichkeits-
gesetzen zu erwarten, dab unter den Zwillingen die drei Moglichkeiten
der Geschlechtsverteilung sich verhalten wie 15'g:29g":1 o,
Dies ist tatsiichlich bei den Zwillingen von Schafen der Fall, nim-
lich in einer solchen Statistik 38 G'g':67 Qg':34QQ. Wo aber,
wie beim Menschen, eineiige Zwillinge hiiufig sind, ist das Resultat
ein anderes. Lillie zitiert nach Nichols eine Statistik von dem
Resultat 234497 'g': 264089 379 :219312Q0Q. Werden nun die
Rinderzwillinge so angeordnet, so erhiilt man nur dann ein brauch-
bares Resultat, wenn die Zwillinge mit Zwicken als §'Q betrachtet
werden. Das spricht also dafiir, daff es erstens zweieiige Ziwillinge
sind, und zweitens, daB die Zwicke genetisch ein Weibchen ist.
Das erstere wird nun iber jeden Zweifel dadurch bewiesen, dali in
allen untersuchten Fiillen dieser Art die Ovarien zwei corpora lutea

1) Auch in der Schweiz, wie mir Dr. Seiler mitteilt.

2) Lillie, F. R., The Free-martin; a Study of the Action of Sex-Hormones
in the Foetal Life of Cattle. Journ. Exp. Zool. 23. 1017. — Keller und Tand-
ler iiber das Verhalten der Eihiinte bei der Zwillingstriichtigkeit des Rindes.
Wiener tieriirztl. Monatsschr. 3. 1916,
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hatten, wiithrend sie in allen normalen Fillen der Geburt eines Kalbes
nur eines besallen. Da nun Zwillinge, die beide miinnlichen Ge-
schlechts sind, immer normal sind, so mul} die Zwicke auch gene-
tisch ein Weibchen sein. '

Was veranlaBt nun das weibliche Zwillingskalb intersexuell zu
werden? Ilie embryologische Untersuchung gibt darauf unzweideu-
tige Antwort. Es zeigt sich, dali die beiden Friichte sich in je
einem Uterushorn entwickeln. Schon auf sehr jungen Stadien wachsen
die Embryonalhiillen nach dem unpaaren Abschnitt des Uterus bicornis
und verschmelzen hier, so dall nun beide Embryonen ein gemein-
sames Chorion haben. Und nun stellt sich auch eine Blutgefili-
anastomose her, so dall das Blut des einen Tieres auch durch das
andere fliefit. Dieser wichtige Punkt, der von Lillie wie Keller-
Tandler in gleicher Weise beschrieben wird, ist in Fig. 57 illustriert,
die diese Gemeinsamkeit der Durchblutung fiir die beiden Friichte
zeigt. Wenn nun schon auf diesen jungen Stadien der Hoden des
miinnlichen Zwillings Hormone produziert, die die miinnliche Differen-
zierung bedingen, so kinnen diese mit dem Blutstrom in den weib-
lichen Embryo gelangen und dessen Intersexualitit veranlassen, die
somit eine embryonale, hormonische Intersexualitit wiire. Auch zun
diesem SchluBl gelangen die beiden genannten Autoren.

Die Richtigkeit dieser Anschauung mull nun bewiesen werden.
Da ist der erste zu besprechende Punkt die Anastomose der Blut-
gefile. Dall sie tatsiichlich entscheidend ist, wird bewiesen durch
die Tatsache, daB in Fiillen normaler Sexualitiit auch des weiblichen
Zwillings die Anastomosenbildung nicht eingetreten war. Ferner
durch die Tatsache, dali bei anderen Siugetieren mit Zwillingen
verschiedenen Geschlechts der Blutkreislauf beider ebentalls getrennt
ist, wie ein Vergleich von Fig. 58 vom Schaf mit der vorhergehen-
den Abbildung zeigt. Die zweite Frage ist: Wie kommt es, dal
das Weibchen intersexuell wird und das Miinnchen nicht. obwohl
doch das gleiche Blut beide durchspiilt? Die Antwort folgt fiir
Lillie aus der Tatsache, daB sich der Hoden histologisch frither
differenziert als das Ovar, und seine interstitielle Driise schon fertig
ist zu der Zeit, wo die embryologischen Krgebnisse die Funktion
seiner Hormone erfordern. Tatsiichlich wird dann, wie die histo-
logische Untersuchung lehrt, die entsprechende Differenzierung des
Ovars von vornherein unterdriickt. Weibliche Hormone kinnen also
gar nicht in Aktion kommen. Damit ist also tatsiichlich bewiesen,
dal die Zwicke ein intersexuelles Weibchen ist, das durch den Einflul



Fig. 57. Zwillingsembryonen vom Rind zur Demonstration der Blutgefil-
anastomose bei 1, Nach Lillie

der wiihrend der Differenzierungszeit der Sexualcharaktere in seinem
Blut vorhandenen miinnlichen Hormone zu einem solchen geworden
ist. Der physiologische Effekt der Hormone ist somit der gleiche
wie der der abnormen Konzentration der Geschlechtsenzyme in den
Schwammspinnerexperimenten, was auch von Lillie betont wird.

Fig. 58. Weibliche Zwillingsfriichte vom Schal. Keine Blutanastomose.
Nach Lillia
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Im einzelnen ist das Mal der Intersexualitiit bei den Zwicken
gewissen Variationen unterworfen, und nach den verliegenden Daten
zu urteilen, scheint die Ursache dafiir genau die gleiche zu sein
wie beim Schwammspinner, niimlich das Verhiiltnis der Differen-
zierungszeit eines Organs zur Zeit des Eintritts der Hormonenwirkung.
Am wenigsten werden die duBeren Genitalien getroffen (gelegentlich
bildet sich die Clitoris zu einer Art Phallus um, Keller und Tandler)

Fig. 59a. Urogenitalapparat eines weib- .
lichen Rinderfoetus von 17 em Fig. 59b. Urogenitalapparat einer foetalen Zwicke
: von 15.5 cm. ulnm und Ausfihrwes
1 Ovar, 2 ligam. rotundum, 2 wagina, 4 Rectum, + G'lle!I'II:IaC_ d 1sf ege
5_Sin. urogenitalis, 6 Clitoris, 7 Tubs, 8 Uterus- genan wie bei einem Minnchen.
horn, 9 Allantois, Nach Lillie 1 Gonade, 2 gubernaculam, 3 sin. urogenit., 4 Clitoris,

& Wollfscher Gang, & Nabelartorie, 7 Allantois,
Nach Lillia
und die Brustdriisen, die schon sehr friih differenziert erscheinen,
am meisten die inneren Organe, die sich erst spiiter anlegen und
die bei der Zwicke nahezu miinnlich werden. In Fig. 59 sind solche
von jungen Embryonen abgebildet, und zwar Miinnchen, Weibchen
und Zwicke. Man sieht, dal die Gonade der Zwicke in ihrem Wachs-
tum gehemmt ist. Innerlich enthiilt sie dann spiter Samenkaniilchen,
aber ohne Spermatogenese. An Stelle des weiblichen Ligamentum
rotundum haben sich miinnliche gubernacula gebildet. Die Miiller-
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schen Giinge haben sich nicht weiter entwickelt, wohl aber die
Wolfschen. Der Urogenitalsinus ist etwa intermediir, der Phallus
aber weiblich, ebenso Zitzen und Fehlen des Serotums. Im grofien
ganzen ist dies auch der bleibende Zustand.

Das Studium dieses merkwiirdigen Falles hat uns somit die
Einsicht in das Wirken der Geschlechtshormone geliefert, die die
Kastrations- und Transplantationsversuche am Erwachsenen natur-

3 qu.nm:{,-.w

Fig. 59c. Urogenitalapparat “eines ménnlichen Rinder-
embryos von 15.8 em. Descensus testis noch nicht

vollzogen

1 arteria spormatica, 2 Moden, 5 was deferens, 4 vesiculas seminales,
o gubernaculum, 6 Sin, urogenit.,, 7 Peniswurzel, 8 Rectum, 9 Kabal-
arteria, 10 uroter, 11 allantois. Nach Liilie

gemil nicht liefern konnten. HEs zeigt, dalb richtige Intersexualitit,
miglicherweise auch villige Umwandlung des Geschlechts (nach Lillie
liegt dafiir noch kein ganz sicherer Fall vor) durch die Wirkung der
Hormone des entgegengesetzten Geschlechts hervorgebracht werden
kann, wenn die Wirkung zur richtizen Zeit einsetzt. Es sei iibrigens
hier bemerkt, dal es gar nicht unwahrscheinlich ist, dal andere
Fille, die in das gleiche Gebiet gerechnet werden, niimlich ,free-
martins® oder Zwicken bei Ziegen, wirkliche zygotische Intersexu-
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alitit darstellen. Bei Ziegen, besonders Toggenburgern, kommt diese
Abnormitit relativ hiiufig vor und zwar gibt es hier auch Fille, in
denen beide Individuen eines Zwillingswurfs intersexuell sind.! Bei
der Geburt sind iduBere Genitalien und Euter villig weiblich, inner-
lich sind miinnliche Geschlechtsorgane vorhanden, aber auch der
ganze weibliche Ausfithrtrakt. Nach der Geburt wandeln sich dann
allmiihlich die dulleren Genitalien in miinnliche um und ebenso die
iibrigen Charakteristika des Kdrpers. Da mancherlei Anhaltspunkte
dafiir bestehen, dal bestimmte Bicke solche Nachkommenschaft
erzeugen (z. B. Fille, in denen behauptet wird, daB ein Bock aus-
schlieBlich intersexuelle Nachkommenschaft erzeugt), so wiirde es
uns nicht wundern, wenn sich dieser Fall schlieflich als echte zygo-
tische Intersexualitit aufklirte. Versuche, mit Hilfe dieser Fiille
Lillies Beweisfiihrung zu entkriiften (Richards und Jones), miissen
deshalb auch als verfehlt betrachtet werden. Damit ist nun der An-
schluB der Hormonenlehre an die von der zygotischen Geschlechts-
bestimmung gegeben, wie zusammenfassend im niichsten Abschnitt
ausgefithrt sei.

7) Schlubfolgerungen

Wenn wir das berichtete Tatsachenmaterial nun unserer all-
gemeinen Betrachtung des Geschlechtsproblems eingliedern wollen,
50 miissen wir uns iiber das Verhiiltnis der zygotischen zur hormo-
nischen Intersexualitit klar werden. Ks scheint uns, daB das Ver-
hiiltnis als ein Spezialfall des allgemeinen Problems der Differenzierung
und Determinierung bei Insekten und hiheren Wirbeltieren verstanden
werden muB. Die gesamten Ergebnisse der experimentellen Embryo-
logie deuten darauf hin, daB bei der Differenzierung der Organe
wiihrend der Entwicklung zwei Prozesse zu unterscheiden sind. Der
erste ProzeB ist die LEntfaltung der ererbten Anlagen und ihre
richtige Verteilung im allgemeinen. Der zweite ProzeB ist die Aus-
fihrung der Wachstumsvorgiinge, die zur spezifischen Endgestaltung
fithren. Hs scheint, daB der letztere ProzeB von den als Hormonen
bezeichneten Substanzen dirigiert wird, wie dies iibrigens Sachs
schon vor langer Zeit erkannte und Loeb? neuerdings wieder be-
tonte. Die rechtzeitige und spezifische Erzeugung dieser diirfte die

-

1) Davis, Caprine freemartins. The Veterinary Journal 1913. — Richards,
E. and Jones, J. W,, On abnormal sexual characters in twin-goats. Journ. of
Anpat. 52, 1918.

2) Loeb, J. The organism as a whole. New-York, 1916.
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Aufgabe der in den Chromosomen lokalisierten Erbfaktoren sein.t
Bei Tieren nun vom Typus der Insekten werden sichtlich die Hormone
der definitiven Gestaltung in jeder Einzelzelle in weitgehender Un-
abbiingigkeit vom iibrigen Korper erzeugt. Bei den hiéheren Wirbel-
tieren aber ist eine Zwischenstufe eingeschaltet, die Produktion
besonderer Organe, der innersekretorischen Driisen, die die Hormonen-
erzeugung fiir den Gesamtorganismus iibernehmen. Ubertragen wir
das nun auf die Geschlechtsvererbung, so zeigen die Verhiltnisse
der hormonischen Intersexualitit ganz allgemein, dal der normale
(Geschlechtsvererbungsmechanismus zur Produktion der Hormone fiir
die Differenzierung der Charaktere eines Geschlechts fiihrt. Im Fall
der Insekten konnte Intersexualitit nur erzielt werden durch abnorme
zygotische Konstitution, weil die Hormonenproduktion nicht fiir den
ganzen Organismus in einem Organ lokalisiert ist, sondern innerhalb
der einzelnen Zellen verliuft. Bei der anderen Gruppe war aber
Intersexualitit unabhiingiz von der zygotischen Konstitution zu
erzielen, weil die Hormonenproduktion auf Organe lokalisiert ist, die
entfernt oder transplantiert werden konnen, so daf ihre Wirkung
unabhiingig von der zygotischen Konstitution, die urspriinglich ihre
Entstehung verursachte, studiert werden kann. Das Studium der
hormonischen Intersexualitit und vor allem der echten, gibt uns
somit die — im Vorhergehenden bereits enthaltene — Antwort auf
die Frage, an der die SchluBfolgerungen aus der zygotischen Inter-
sexualitit baltmachen muliten: Was ist es, was die Geschlechts-
enzyme als Endprodukte ihrer Titigkeit hervorbringen?
Es sind die Hormone der definitiven geschlechtlichen
Gestaltung.

d) Anhang zur hormonischen Intersexualitit:

Intersexualitit durch parasitire Kastration und der Chemismus
der Geschlechtsbestimmung

Die merkwiirdigen Folgeerscheinungen der parasitischen Kastra-
tion seien besonders behandelt, da ihre Einordnung in die iibrigen
Kategorien schwer durchfiihrbar ist, weil weder die Gameten-
beschaffenheit in den betreffenden Fillen bekannt, noch das Vor-
handensein einer inneren Sekretion der Gonaden erwiesen ist. Die

1) Siehe Goldschmidt in Correns und Goldschmidt 1. ¢. — Gold-
schmidt R., Intersexuality and the endocrine aspect of sex. Endocrinology 2,
1018, — Die quantitativen Grundlagen von Vererbung und Artbildung. (Im Druck.)

Goldsehmidt, Mochanismus und Physiologie der Geschlechtshestimmung o]
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von Giard zuerst entdeckten und von . Smith! genan studierten
Erscheinungen sind die folgenden: Wenn Krabben wie Inachus von
dem parasitischen Rhizocephalen Sacculina befallen werden, so kann
es zu einer mehr oder minder weitgehenden Verkiimmerung der
Geschlechtsdriisen des Wirtes kommen: die parasitire Kastration.
Wihrend nun die Weibchen auf diesen Zustand relativ wenig
reagieren, erfahren die Minnchen sehr weitgehende Umwandlungen,
die sie schlieBlich in allen sekundiren Geschlechtscharakteren, wie
Breite und Form des Abdomens, Gestaltung der Scheren und Abdominal-
fiilbe, dem Weibchen gleich werden liBt. Fig. 60 gibt in Umrilskizzen
diese Umwandlungen wieder. Und, was das Wichtigste ist, in extremen
Fiillen bilden sich in den Hoden rudimentiire Eier aus, so dab also
hier wirklich miinnliche Intersexualitit vorliegt. Smith glaubt als
Ursache dieser Veriinderungen eine Umstimmung des Stoffwechsels,
vor allem des Fettstoffwechsels ansehen zu diirfen, da dieser tat-
sichlich den Charakter des Weibchens annimmt. Da es aber bekannt
ist, daB bei Insekten und Wirbeltieren die Blutbeschaffenheit wie
der Stoffwechsel in beiden Geschlechtern meist verschieden ist, Blut-
transfusionen aber keinen Einflul auf das Geschlecht haben, so kann
man natiirlich ebensogut sagen, daB dieser veriinderte Stoffwechsel
eben aunch ein umgewandelter sekundiirer Geschlechtscharakter ist.

fin anderer Fall parasitischer Kastration ist die von Pérez?
entdeckte Stylopisation der Bienen. Eine von dem parasitischen Insekt
Stylops befallene Biene der Gattung Andrena kann eine parasitische
Kastration erleiden und als Folge derselben (oder besser gesagt als
Folge der Anwesenheit der Parasiten) Umwandlungen in einigen
sekundiiren Geschlechtscharakteren erfahren. Diese betreffen aber
beide Geschlechter, wenn sie auch beim Weibchen weiter gehen wie
beim Minnchen. Sehr weitgehend sind sie aber in keinem Fall. Es
kann keinem Zweifel unterliegen, daf diesen Tatsachen eine grofe
Bedeutung fiir das Geschlechtsproblem zukommt. Die Analyse scheint
uns aber noch nicht weit genug fortgeschritten, um bestimmte Sehliisse
und Einordnungen zu erlauben. Immerhin scheint eine kurze Dis-

1) Smith, G., Rhizocephala. Fauna und Flora des Golfs von Neapel. Mon. 29,
1016. Studies in the Experimental Analysis of Sex. Quart. Journ. Mier. Se. V. 50,
57, 59, 1910—13.

2) Koped, Bt,, Untersuchungen iiber Kastration u. Transplantation bei Schmetter-
lingea, Arch. Entwicklungsmech. 33, 1911. — Pérez, J., Des effets du Parasitisme
ete. Soc. Linn. Bordeaux 12, 1885. — 8mith, G., Stylops and Stylopisation. Quart.
J. Micr. Se. 60, 1914.
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Fig. 60. Wandlung der sekundiiren Geschlechtscharaktere bei dem Minnchen von
Inachus mauritanicus unter dem Einflub von Sacculina neglecta.
Nach Geoffrey Smith

A esrwachsanes normales Minnchen, s Unterseite des Abdomen von demsolben, E von Sacenlinm

befallones MiAnnchen, das villiz wie ein Weibchen (c) anssioht, & Unterseite des Abdomens dicscs

Minnchens, dis (als Begattungswerkzenge ansgebildeton) ersten zwei Schwanzlobpasre und die folgen-

don (zum Tragen der Eier bostimmten) rodoziert, & Untorseite sines dbnlichen befallenon Minnchens,

boi donen dieze Schwanzfulpaare gut ontwickelt sind, f erwachsenes normales Weibchen, ¢ Unter-

soito des Aldomens von demsolben. Bei 4, B, (' ist stots nur eine Schere gezeichnet, und die
Rumpfgliedmaten sind weggelassen, (Aus Correns)

kussion der miglichen Bedeutung dieses Falles angebracht, denn
wenn die im folgenden vorzubringenden Gesichtspunkte sich als
richtig erweisen sollten, so eriffnete sich die Perspektive, von hier
aus den SchluBstein zur Physiologie der Geschlechtsbestimmung
legen zu kinnen. G.Smith glaubt aus seinen Versuchen schliefien
zu konnen, dab die Hormonenlehre der Geschlechtsdifferenzierung
falsch ist. Er beschriinkt sich dabei allerdings auf die Tatsachen, die
wir als hormonische Intersexualitit bezeichnet haben, also die Pro-
duktion der Hormone durch die Geschlechtsdriise, wiihrend ihm die

zygotische Intersexualitiit mit ihren Konsequenzen noch nicht bekannt
Bt
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war, ebensowenig wie der Fall der Zwicke. Er stellt nun dieser
Theorie der inneren Sekretion seine gegeniiber, die er als die Theorie
der Stoffwechselreizungen bezeichnet. Seine Idee ist, dafi die Sacculina
ebenso wie die Anwesenheit des Ovars den Stoffwechsel in der Richtung
auf reiche Fettproduktion verindert, was er auch experimentell
beweisen kann. Da nun dies Feit das Nahrungsmaterial der Kier
darstellt, so wachsen im parasitir kastrierten Minnchen die Ur-
geschlechtszellen auch zu Kiern heran.

Wenn auch kein Grund zum Zweifel an der Richtigkeit dieser
Befunde vorliegt, so zweifeln wir doch, ob die Beziehungen von
Ursache und Wirkung hier richtig dargestellt sind. Eine Beobachtung
in unsern Intersexualitiitsversuchen macht dies sehr zweifelhaft. Eine
weibliche Schwammspinnerraupe speichert Massen von Fett, die be-
wirken, daB die weibliche Puppe so viel grifier ist als die ménnliche.
Dies Fett wird withrend der Puppenruhe zum Aufbau des Eierstocks
verwendet, der dann schlieilich das dicke Abdomen ausfiillt. Wenn nun
bei mittlerer weiblicher Intersexualitit der ,Drehpunkt® just um die
Zieit der Verpuppung eintritt, so erhalten wir intersexuelle Weibchen
mit dickem weiblichem Abdomen, das prall gefiillt ist mit Fett und
seinen Abbauprodukten in Form einer braunen Fliissigkeit, in dem
aber das Ovar noch auf dem Raupenzustand stehen geblieben ist
(abgesehen von den histologischen Umwandlungen in der Richtung
auf einen Hoden). Das Nahrungsmaterial der Eier ist also da, aber
es wird unter dem Einflub der miinnlichen Hormone nicht benutzt.
Die Produktion von Fett im Sacculinafall kann also auch nicht als
Ursache der Intersexualitit aufgefalit werden, sondern ist selbst
bereits eine Wirkung von etwas anderem, noch Unbekanntem. Dies
diirfte vielleicht die Unterdriickung oder Kompensierung der minn-
lichen Hormonenproduktion durch den Parasiten sein.

Wir glauben nun, daB in Smiths Ideen trotzdem ein richtiger
Kern steckt, der, wenn von der iibers Ziel hinausschiefenden Kritik
der Hormonentheorie befreit, wichtige Zukunftsperspektiven erdfinet.
Die bisher betrachteten Tatsachen haben uns bis zu dem Punkt
gefiilhrt, an dem die Hormone der geschlechtlichen Differenzierung
ihre Titigkeit begannen. Uber die Art der Wirkung der Hormone
haben wir uns bisher keine Vorstellung gebildet. Sie ist natiirlich
nichts Mystisches, sondern ein chemischer ProzeB. Am wahrschein-
lichsten klingt es wohl, daB sich die Wirkung der Hormone auf
den gesamten Stoffwechsel bezieht und daB der spezifische hervor-
gerufene Stoffwechselzustand selbst die letzte und direkte Ursache
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der morphologischen Differenzierung zu einem Geschlecht hin ist.
Ist das richtig, so wiire dies in der Tat die letzte Aufklirung, die
wir iiber das Geschlechtsproblem erhalten kénnten und dazu eine,
die exakter Analyse zugingig ist.

Wie weit erlanben nun die Tatsachen einen derartigen Schlufi
bereits zu ziehen? Bs bedarf wohl keiner besonderen Erirterungen,
um zu zeigen, dal Hormone im allgemeinen spezifische Einfliisse
auf den Stoffwechsel haben, z B. Pankreas- und Thyreoideahormone
auf den Kohlehydratstoffwechsel; ebenso bekannt ist der EinfluB der
Hormone auf Wachstums- und Differenzierungsvorgiinge: die bekannten
Versuche mit Thyreoidea- und Hypophyse. Wie steht es aber mit
der Beziehung zwischen Stoffwechsel und Differenzierung auf der
einen Seite und Stoffwechsel und Geschlecht auf der anderen Seite?
In bezug auf ersteren Punkt besitzen wir sehr wichtige Informationen,
vor allem durch Weinlands?! Arbeiten. Er stellte in der Hauptsache
fest, dall die Larven der Fliegen in groBer Menge Ammoniak und
Amine ausscheiden, wiihrend die Puppen keine fliichtigen N -haltigen
Substanzen, sondern Harnsiure als Endprodukt liefern. Der Lebens-
prozell der Larven stellt somit einen anderen chemischen Prozell dar,
als der der Puppe und Fliege. Damit stimmt auch die Tatsache iiberein,
daB Larven und Imago sich verschieden erniihren, ebenso wie die
omnivore Kaulquappe zum fleischfressenden Frosch metamorphosiert,
unter volliger Umwandlung von Form und Chemismus. Es ist nun
die Frage, ob der Formwechsel die Veriinderung des Chemismus
bedingt oder umgekehrtr Weinland weist nun zuniichst daraunf
hin, daf die Erfahrungen iiber innere Sekretion lehren, dall ver-
inderter Chemismus Formwechsel bedingen kann. Als Beispiel fiihrt
er die Beobachtung Borns an, dali bei verwachsenen Doppellarven
von Frischen die Metamorphose unabhiingig von der Grille gleich-
zeitig eintritt. (Inzwischen haben ja die Versuche von Gudernatsch
besonders klar den EinfluB von Schilddriisenstoffen auf die Meta-
morphose der Amphibien demonstriert und Uhlenhuth? hat in sehr
schinen Experimenten den bestimmenden EinfluB der Hormone auf
die Metamorphose transplantierter Haut von verschiedenem Alter
gezeigt, Versuche, die genaun die gleichen Folgerungen wie die
Bornschen erlauben.) Bei den Fliegen nun beginnt bekanntlich die
Metamorphose mit volliger Zerstirung der larvalen Gewebe und

1) Weinland, E.,, Uber die Stoffumsetzungen wihrend der Metamorphose
der Fleischiliege (Calliphora vomitoria). Zeitschr. Biologie 47, 1906.
2) Uhlenhuth, E., Journ. Exp. Zool., 1918.
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gleichzeitiger Entwickelung der imaginalen Teile. ,Es ist nicht wohl
angingig hierfiir eine morphologische Ursache anzunehmen, wohl
aber ist es naheliegend, hierfiir in einer Anderung der chemischen
Prozesse, die die Phagozyten an die zerstorbaren Gewebe heranfiihrt,
eine Ursache zu finden, sei es nun im speziellen in der durch den
andauernden Hunger am Ende des Larvenlebens bedingten anderen
Erndhrung der Gewebe, sei es in anderen Momenten, wie z B.
Aenderung in der O-Zufuhr, dem CO,-Gehalt der Umgebung usw.
beim Verlassen des bisherigen Aufenthaltsorts im Inneren des Fleisches
usw.* (Weinland). Da nun die Anderung im Stickstoffstoffwechsel
nicht allmiihlich, sondern plétzlich mit der Verpuppung eintritt, so muB
man schlieBen, dali sie die Ursache fiir den Formwechsel ist.

Wie lassen sich nun diese Gesichtspunkte auf die Geschlechts-
differenzierung anwenden, also wahrscheinlich machen, daf eine in
einem bestimmten Moment eintretende Spezifitit des Chemismus die
Geschlechtsdifferenzierung veranlaBt? Da ist zuniichst zu betrachten,
wie weit eine chemische Differenz mit der sexuellen Hand in Hand
geht. Dies ist in der Tat vielfach nachgewiesen und gerade fiir die
gleichen oder iihnlichen Objekte, die uns die anderen wichtigen Daten
iiber Geschlechtsbestimmung lieferten. Um nur ein paar Beispiele
zu nennen: So zeigte G. Smith (l.c) fiir die Krabben, daB bei
Weibchen mit reifenden Ovarien das Blut mit Fett und Lutein iiber-
schwemmt wird und dadurch gelb erscheint, wiihrend die Fett-
produktion des Minnchens geringer ist und sein Blut rosa Farbe
zeigt. Ganz analoge Verhiltnisse stellen Steche! und Geyer fiir
pllanzenfressende Insekten, darunter auch den Schwammspinner, fest.
Hier ist das Blut beim Weibchen griinlich durch Anwesenheit wenig
verinderten Chlorophylls, gelblich beim Minnchen infolge Xanthophyll-
gehalts. Aber auch exakte quantitative Daten liegen vor, die von
grofiter Wichtigkeit fiir zukiinftige Studien sind. So stellt z B.
Farkas? fiir den Seidenspinner folgendes fest: Das Korpergewicht
des weiblichen Schmetterlings ist nicht nur absolut hoher als das des
miinnlichen, sondern auch relativ, d. h. auf das urspriingliche Gewicht
der Raupe bezogen. Das Verhiltnis ist 29,1:22,1 Prozent. Der weib-

1) Steche, O, Beobachtungen iiber Geschlechtsunterschiede der Haemolymphe
von Insektenlarven. Verh. Deutsch. Zool. Ges. 1912, — Geyer, K., Untersuchungen
iiber die chemische Zusammensetzung der Insektenhaemolymphe. Ztschr. wiss.
Zool. 105, 1913.

2) Farkas, K., Beitrige zur Energetik der Ontogenese. 1II. Pfliigers Archiv
103, 1898,
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liche Schmetterling enthiilt im Durchschnitt 1523 Kalorien Energie,
der miinnliche 985. Der spezifische Energiegehalt der miinnlichen
Trockensubstanz ist 1411, der weiblichen 5976 Kalorien. Wiihrend
der Puppenruhe verlieren die miinnlichen Puppen 14,3 Prozent, die
weiblichen 12,4 Prozent ihres Substanzgehalts. Die miinnlichen Raupen
verbrauchen wihrend einer bestimmten Periode mehr Substanz und
mehr Energie als die weiblichen: auf 1 g verbrauchte Substanz
kommen bei den Minnchen 7,024 Kalorien, bei den Weibchen 6,620.
Ohne Zweifel ist also der Stoff- und Energieumsatz geschlechtlich
verschieden. Mit diesem Schluf stimmen aber auch die Befunde
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Fig. 61. Anderung im Fett- und Glycogengehalt bei Arbeitsbienen
Fett,. Nach Straus

———— (Glycogen,

von Straus! an Bienen iiberein. In Fig. 61, 62 sind die Kurven fiir
Fett und Glycogengehalt bei der Entwicklung von Bienenarbeiterinnen
und Drohnen wiedergegeben. Sie zeigen ohne weiteres die Differenz
im Heservematerialstofftwechsel bei beiden.:

Es wiire nun natiirlich notwendig, den differenten Chemismus
zum Zeitpunkt der Geschlechtsdeterminierung in Beziehung zu setzen,
um die Richtigkeit der Anschauungen, von denen wir ausgingen,
zu beweisen. Dies ist noch nicht geschehen, lilBt sich aber aus-

1) Straus, J., Die chemische Zusammensetzung der Arbeitsbienen und
Drohnen. Ztschr. . Biologie 56, 1911.

2) Biehe auch Lawrence,J. V., und Riddle, O., Studies on the physiology
of reproduction in birds. Journ. Phys. 41, 1916. — Lipschiitz, A., Kirper-
temperatur als Geschlechtsmerkmal. Anz. Ak, Wiss. Wien 1916.
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Fig. 62. Anderungen im Feit- und Glycogengehalt bei Drohnen.
= — — — (ilycogen, Fett. Nach Strans

fiihren. FEine Tatsache ist die schon genannte Feststellung von
G. Smith, daB die parasitisch kastrierte Krabbe mit den weiblichen
Sexualcharakteren auch den weiblichen Stoffwechseltyp annimmt.
Sein SchluB, dalb dies die chemische Verinderung des Krabbenstoff-
wechsels bedinge, der seinerseits die Geschlechtscharaktere beein-
fluBt, war ja der Ausgangspunkt dieser Betrachtungen. Andere Tat-
sachen lassen sich aus unsern Intersexualitiitsexperimenten ableiten,
z B. daB die Produktion des Chromogens fiir das Fliigelpigment bei
miinnlicher Intersexualitit mit dem ,Drehpunkt* aufhért und ihn-
liche mehr indirekte Information.

Es sei iibrigens noch darauf hingewiesen, daB von vielleicht
ganz anderer Seite her weiterer Einblick in diese Verhiiltnisse
kommen kinnte. Das Heranwachsen von Eiern im zerstorten Hoden
der Krabbe war ja ein RegenerationsprozeB. HKs gibt nun ein paar
Andeutungen, dal gelegentlich die chemische Veriinderung, die mit
Regeneration Hand in Hand gehen mag, iihnliche Resultate zeitigt.
So hat Braem?! berichtet, daB nach Exzision der Genitalsegmente
einer weiblichen Ophryotrocha das regenerierte Stiick Samenzellen

1) Braem, F., Zur Entwicklungsgeschichte von Ophryotrocha puerilis, Ztschr,
wiss, Zool. 57, 18094.
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bildete. Und Meyers?® findet, daB bei Transplantation von Frosch-
hoden eine Riickbildung der Zellelemente stattfindet, worauf eine Neu-
bildung erfolgt, bei der neben Samenzellen Eizellen gebildet werden.

Wir schlieBen somit, dali die hier besprochenen Tatsachen nicht
nur nicht mit unseren vorher erzielten Schlulifolgerungen im Wider-
spruch sind, sondern im Gegenteil vermuten lassen, daf sie dazu
angetan seien, einmal jenen den physiologischen SchluBstein zu-
zufiigen.

Schlieflich noch eine kleine Beobachtung, die vielleicht nicht
ohne Bedeutung ist: Bei der Insektenmetamorphose fillt die Anderung
des Chemismus zusammen mit Beginn einer aulerordentlichen Pha-
gocytose, wie Weinland besonders hervorhebt. Bei intersexuellen
Frischen, von denen wir bald Niheres hiren werden, kann bei der
Umwandlung von Ovarien in Hoden eine Phagocytose der Eier
stattfinden (Schmitt-Marcell). Und das gleiche werden wir spiiter
von parasitischen Krebsen hiren. Genau ebenso tritt bei der Um-
wandlung eines Ovars in einen Hoden beim intersexuellen Schwamm-
spinnerweibchen eine aulierordentliche Phagocytose ein. Dies sind
sicher schone Belege dafiir, dal die Anwendung von Weinlands
Gesichtspunkten hier am Platz ist.

Zum Schluli sei noch auf die Tatsache hingewiesen, dali G.Smith
wie auch Geyer fanden, daf sich in bezug auf die Praezipitin-
reaktion die beiden Geschlechter einer Art wie verschiedene Arten
verhalten. Auch hiervon kinnte einmal wichtige Erkenntnis kommen.

4. Intersexualitiit durch Aktivierung

Zu dieser Gruppe, deren Bezeichnung weiter unten gerecht-
fertigt werden soll, gehort der auBerordentlich wichtige Fall der
Geschlechtsbestimmung bei der Bonellia. Dieser Wurm gilt bekannt-
lich von jeher als das typische Beispiel des extremsten geschlecht-
lichen Dimorphismus. Das Weibchen ist ein Wurm von der Gribe
einer Pflaume mit einem fast meterlang ausspannbaren Riissel, das
Minnchen aber ein wenige Millimeter kleines Wiirmchen, das sein
Leben im Uterus des Weibchens verbringt. Die ungemein wichtige
Untersuchung der Geschlechtsbestimmung dieses Wurms verdanken
wir Baltzer.” Die Hauptresultate sind die folgenden: Die aus den

—

1) Meyers, R, Transplantationen jugendlicher und erwachsener Keimdriisen
usw. Arch. Mikr. Anat, 79, 1912.

2) Baltzer, F., Die Bestimmung des Geschlechts nebst einer Analyse des
Geschlechtsdimorphismus bei Bonellia. Mitt. Zool. 8t. Neapel 22, 1914.
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Fig. 63a. Junges aus dem Ei geziichtetes O von Bonellia kurz nach Metamorphose

abl Analblasen, b Borsten, b Banehmark, cos Cooclom, d Mitteldarm, wmin Metanephridion,
wirg mittleres Risselgofil, o¢ Osophagus, ov Ovar, o Protonophridicn, srg seitliches Rissalgefild,
vy zentrales Blutgoefil

Fig. 63b. ' geschlechtsreif. Bezeichnungen wie vorher, dazu:

git Samonschlauch, safr Trichter des Samenschlanchs, sp _; Sparmatogenesestadien.
Nach Baltzer

Eiern hervorgehenden Embryonen haben alle die Moglichkeit, zu
Minnchen oder zu Weibchen zu werden. Ist eine solche Larve nun
imstande, sich am Riissel eines alten Weibchens festzusetzen, so tut
sic es und verbringt dort eine Zeit sozusagen parasitischer Ent-
wicklung, wobei zweifellos stoffliche Beziehungen zwischen Larve
und Riissel bestehen. Eine jede solche ,parasitische® Larve wird aber
zu einem Minnchen. Setzt sich aber eine Larve nicht fest, so bleibt
sie zuniichst indifferent, die iiberwiegende Mehrzahl aber bildet sich
allmiiblich zom Weibchen aus. Liift man nun die Larven sich am
Riissel des alten Weibchens =zuerst festsetzen und unterbricht die







— 124 —

pletten Darms mit Osophagus und After. Neben diesem liegen die
Analblasen. Hinter dem Riissel liegen zwei typische Borsten und
an der Wand eines ventralen Blutgefilies entwickelt sich das Ovar.
Ganz anders sieht das junge Miinnchen aus (b). Osophagus und
After fehlen, ebenso Borsten und Riissel. Dafiir sind die Geschlechts-
organe in Form von Samenblasen, Samentrichter und an der Coelom-
wand gebildeten Spermatozoenbiindeln miichtig entwickelt. Fig. 64a
zeigt nun ein, noch stark weibliches, intersexuelles Individuum. Man
beachte den rudimentiren Osophagus und das Vorhandensein von
Spermatozoen. Fig. 64b gibt ein mittelstark intersexuelles Individuum
wieder, ohne Osophagus, ohne Analblase, mit Samenschlauch und
Spermien. Fig. 64¢ endlich zeigt das Vorderende eines stark miinn-
lichen intersexuellen Individuums, mit gut ausgebildetem Samen-
schlauch und Samentrichter.

Um diese Tatsachen nun von den Gesichtspunkten aus zu ver-
stehen, zu denen wir in den vorhergehenden Ausfilhrungen gelangt
sind, miissen wir sie noch durch einige Einzelheiten erginzen. 1. Ein
sehr wichtiger Punkt ist, dall Minnchen sowohl wie intersexuelle
Individuen in geringer Zahl auch entstehen konnen, ohne dab die
Larve am Riissel parasitiert; ebenso geben nicht alle nach kurzem
Parasitismus wieder abgelisten Larven Intersexuelle, sondern auch
einige Minnchen. 2. Unter den sich zu Weibchen entwickelnden
Larven bilden die, die sich spiit entwickeln, erst Samen, ehe sie
rein weiblich werden. 3. Ein kurzer Parasitismus beschleunigt die
Entwicklung, auch falls es eine weibliche Entwicklung ist. 4. Die
Kombination der weiblichen und miénnlichen Organe in den inter-
sexuellen Individuen ist nicht regellos, sondern es scheint, dal es
darauf ankommt, wie weit die Differenzierung der einzelnen Organe
in bestimmter Richtung fortgeschritten ist, wenn der Reiz einsetzt,
der sie nach der Richtung des entgegengesetzten Geschlechts lenkt.

Erinnern wir uns nun der Tatsachen der zygotischen Inter-
sexualitiit. Da ergibt sich sofort eine Parallele zu dem zuletzt ge-
nannten Punkt, die dazu ermutigt, eine gemeinsame Erklirung zu
suchen. Wir haben gesehen, wie bei der zygotischen Intersexualitit
eine Parallele bestand zwischen der Zeit der Differenzierung eines
Organs .ind dem Mal der Intersexualitit. Hier sehen wir, wenn
auch nicht ganz so deutlich, dasselbe Verhiiltnis. Nun erinnern wir
uns der auf 5. 94 beschriebenen Beziehungen zwischen der Hormonen-
kurve, der Valenz der (reschlechtsfaktoren und der Intersexualitiit,
und bringen diese Tatsachen zusammen mit den soeben berichteten,
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daB die Sekretion des Bonelliariissels die Differenzierungsgeschwindig-
keit der Larve unabhiingig von ihrem spiiteren Geschlecht beschleu-
nigt, dann kénnen wir wohl zu einem Verstindnis der merkwiirdigen
Geschlechtsverhiiltnisse der Bonellia gelangen. Wenn es uns daran
gelegen wiire, ein entscheidendes Experiment auszufiihren, das die
Richtigkeit der gesamten Vorstellungen iiber zygotische Intersexualitit
erwiese, so wiire es das folgende: Es wiire eine Methode zu finden
die es erlaubte, die Differenzierungs- und Wachstumsgeschwindig-
keit zu beschleunigen oder zu verlangsamen, ohne dall dadurch die
Reaktionsgeschwindigkeit der Geschlechtsenzyme betroffen wiirde. In
obiger Kurve Fig. 51 wiirde das eine Verschiebung der Linie S-8
nach links oder rechts ohne sonstige Anderungen bedeuten. Dann
miifite es natiirlich gelingen, jedes Geschlecht intersexuell zu machen,
indem man den Differenzierungsprozell gewaltsam in die Zeit der
Wirkung des einen oder anderen Enzyms hereinschiebt, was natiir-
lich zu gleichen Konsequenzen fithren wiirde, wie die abnorme quanti-
tative Kombination bei der zygotischen Intersexualitiit. Es scheint
uns nun, daf die Bonellia dieses Experiment, das uns bisher nicht
gelang, ausfilhren kann. Die Erklirung des Falles wire dann die
folgende: Das Verhiiltnis der Reaktionsgeschwindigkeit der Geschlechts-
enzyme zu der Differenzierungsgeschwindigkeit der Organe wiire ein
solches, dab eine sehr geringe Differenzierungsgeschwindigkeit einem
System von Geschlechtsenzymen mit grofer Konzentration des mann-
lichen und geringer des weiblichen Partners gegeniiberstinde. Bei
normaler Entwicklung fillt daher der Differenzierungspunkt fiir die
meisten Organe erst jenseits des Aktionspunktes fiir Weiblichkeit;
sie ist daher weiblich. Nur vor diesem Punkt sich differenzierende
Organe konnten miinnlich werden und das wiirde die voriibergehen-
den minnlichen Keimdriisen so vieler Larven erkliren. Die Wir-
kung der Sekretion des Riissels — Analogie: Thyrecidea und Frosch-
metamorphose — ist nun die, die Differenzierungsgeschwindigkeit
der Organe aubBerordentlich zu beschleunigen. Bleibt die Reaktions-
geschwindigkeit der Geschlechtsenzyme unveriindert, so fallen nun
die Differenzierungsvorgiinge alle ausschlieBlich in die Zeit der Aktion
des Minnlichkeitsenzymes und nur Miinnchen werden erzeugt. Diese
Vorstellung ist graphisch in Fig. 65 dargestellt, die genau der friiheren
Fig. 51 nachgebildet ist. Sie zeigt die Kurven fiir die méinnliche und
weibliche Reaktion und die verschiedenen Differenzierungsgeschwindig-
keiten fir @, ¥ und Intersexe. Sie erkliirt sich durch den Vergleich
mit der frilheren Darstellung von selbst. In weitere Einzelheiten der
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Erklirung zu gehen hat aber keinen Zweck, da vorher feststehen
miiBte, ob bei Bonellia ein Geschlecht heterogametisch ist oder nicht.
Die Erklirung, vor allem der Ausnahmsminnehen ohne Parasitismus,
ist ohne solche Kenntnis unmdoglich; sie liegt aber noch nicht vor.
Es ist ja auch die Miglichkeit gegeben, daBl genetisch siimtliche In-
dividuen der Bonellia Minnchen sind, so wie wir es spiiter fiir den
nahe verwandten Fall parasitischer Krebse sehen werden. Dann wiire
die gesamte vorhergehende Betrachtung noch vereinfacht, da alles
sich dann innerhalb einer Geschlechtsformel abspielt.

Hormonengquanium

"—v_’
Differenzierungszeit
f fuar d"q

"_\,—’

Differenzierongszeit far Jnrers.
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D]f[arrnziarunggzejr fr ?

Fig. 65. Kurve zur Interpretation von Baltzers Bonelliaversnchen.

Es ist vielleicht angebracht, noch ein paar Bemerkungen an jene
merkwiirdige Sekretion des Bonelliariissels anzuschliefien, deren die
Differenzierung beschleunigende Wirkung zur Intersexualitit durch
Aktivierung fiihren kann. (Die Bezeichnung erkliirt sich nunmehr.)
Es ist naheliegend, diese Sekretion mit der Wirkung bekannter
Hormone zu vergleichen, so der Wirkung der Thyreoidea anf Amphi-
bien, welche die Metamorphose, also die Differenzierung unabhiingig
vom Wachstum, beschleunigt oder der Hypophysenhormone auf die-
selben Tiere, die anniihernd entgegengesetzt wirken konnen. Dafl
in solehen Fillen Fiitterung mit dem betreffenden innersekretorischen
Organ den typischen Effekt hervorrufen kann, lifit auch die Wir-
kung der Bonelliasekretion nicht weiter merkwiirdig erscheinen.
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5. Transitoriseche Intersexualitiit

Das Phiinomen, das wir so bezeichnen wollen, findet seinen
bekanntesten und am besten durchgearbeiteten Ausdruck in den ab-
sonderlichen Geschlechtsverhiiltnissen der Frische. Pfliiger ent-
deckte in den achtziger Jahren des vorigen Jahrhunderts die merk-
wiirdige Tatsache, daB ganz junge Frische, die von verschiedenen
Lokalititen stammen, ein ganz verschiedenes Geschlechtsverhiiltnis
zeigen. Wiihrend die Bonner Frosche die beiden Geschlechter im
normalen Verhiiltnis von 1:1 enthielten, wogen bei den Utrechtern
die Weibchen auBerordentlich vor, nimlich 87:13. Die ausgewach-
senen Tiere dieser Lokalitiit zeigten aber auch das normale Ver-
hiiltnis der Geschlechter. Pfliiger kam daher auf die Vermutung,
daB sich ein gewisser Teil der jungen Utrechter Weibechen in Minn-
chen umzuwandeln vermdchte. Und in der Tat fand er in drei-
jihrigen Utrechter Minnchen Eier im Hoden und schlof nun, dal3
es bei den Frioschen im Jugendstadium drei Arten von Tieren gibt,
Weibchen, Minnchen und Hermaphroditen, welch letztere sich auch
im Laufe der Entwicklung in Weibchen oder Minnchen verwandeln.
In neuerer Zeit hat nun R. Hertwig mit seinen Schiilern Schmitt-
Marcell, Kuschakewitsch und Witschi! dieses Problem von
neuem aufgenommen und experimentell und embryologisch eingehend
bearbeitet. Die wichtigsten Tatsachen, die geeignet sind, die Er-
klirung an den richtigen Platz innerhalb des Geschlechtsproblems
zu stellen, sind die folgenden: Es gibt bei den Frischen zwei Haupt-
typen in bezug auf die Entwicklung der Geschlechtsdriisen, die sich
gewihnlich bei geographisch getrennten Rassen vorfinden. Beim
einen Typus erfolgt eine normale friihzeitige Differenzierung der Ge-
schlechter und die Keimdriisen sind von Anfang an minnlich oder
weiblich. Beim anderen Typus haben siimtliche Geschlechtsdriisen
zuerst weiblichen Charakter und friiher oder spiiter wandeln sich
solche dann in Hoden um. Im letzteren Fall gibt es allerlei quanti-
tative und zeitliche Schwankungen. In den Grundziigen geht diese
Entwicklung nun so vor sich. Bei allen jungen Larven entwickelt sich

1) Hertwig, R., Uber den derzeitigen Stand des Sexualititsproblems nebst
eigenen Untersuchungen. Biol. Centrbl. 32. 1912. Hier Zitate der ilteren Arbeiten.
— Kuschakewitsch, 8., Die Entwicklungsgeschichte der Keimdriisen von Rana
esculenta. Festschr. f. R. Hertwig, Jena 1910, — Schmitt-Marcell, W., Uber
Pseudohermaphroditismus bei Rana esculenta. A. mikr, An. 72, 1908. — Wit-
schi, E., Die Keimdriizsen von Rana temporaria. A. mikr. An. 85. 1914. Btu-
dien iiber Geschlechtsbestimmung bei Froschen, A, mikr. An. 86. 1915,
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zuniichst eine Keimdriise, die als indifferent bezeichnet wird. Sie
besteht aus einem die Keimzellen enthaltenden Strang, in dessen
Inneren sich eine Hohle bildet, die primiire Genitalhihle, deren
Wand das Keimepithel ist. In diese Hiohle wachsen von der Basis

—

Fig. 67. Rana temporaria.
Junger Eierstock.

Ein Einest, F Follikelepithel., &h I7 zokondire
Genitalhithle, Nach Witschi

Fig. 66. Junges Bildungsstadiam
der indifferenten Keimdriise won
Rana temporaria.

Nil Nierenblastom, Ntr Nierentrichter,
V. cap Hohlveno. Nach Witsohi

der Falte aus segmentale Zellstriinge
ein, die Sexualstringe. Ein Quer-
schnitt durch eine solche Driise sieht
dann aus, wie es Fig. 66 zeigt. lnt-
wickelt sich eine solche Driise dann
zu einem Ovar, so vermehren sich
die Urkeimzellen und bilden charak-
teristische Einester, in deren Zellen
dann die synaptischen Vorgiinge ab-
laufen. Bald isolieren sich dann die Fig. 68. Rana temporaria.
heranwachsenden Oozyten, in denen Etwas iilterer Eierstock.
die Dutt&rblldung .heglm?t. Die S:axual- T B g:f; ﬂ!ﬁﬁ. Sf:; Sr;m-mﬁ;ff
striinge aber, die beim Weibchen Nach Witschi
keine Bedeutung haben, bilden sich
wieder zuriick. Fig. 67, 68 zeigen die Stadien dieser Entwicklung,
deren Fortsetzung nichts besonderes bietet.

Anders verliuft die Hodenentwicklung aus der indifferenten
Keimdriise. Zuniichst verlassen die Keimzellen das Keimepithel und
legen sich auf die Sexualstringe. Diesen anschlieflend aber sondern
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sich die Hodenampullen oder Samenkaniilchen, indem sie allmihlich
aus Blasen- in Schlauchform iibergehen. Die Geschlechtszellen ver-
mehren sich immer weiter, beginnen aber erst im vierten Sommer
mit den synaptischen Phiinomenen. Besondere Wachstumsvorginge
stellen dann die bekannte Verbindung der Sexualstringe mit der
Urniere her. Fig. 69 erlaubt einen solchen jungen Hoden mit dem
entsprechenden Ovar zu vergleichen, wihrend Fig. 70 schematisch
den Aufban in spiteren Stadien zeigt.

Fig. 69. BStadium der direkten Hodenentwicklung von Rana temporaria

Gef” Blutgefil, Hkan Harnkanflehen, Nbl Nierenblastem, Nir Nierontrichter, S.sfr Sexpoalstrang,
Viear, Hohlvene, XNach Witschi

Die indirekte Hodenentwicklung nun, also die spiitere Umwand-
lung des Ovars in einen Hoden, kann auf verschiedenen Stadien
vor sich gehen und ist daber im einzelnen verschieden. Das Wesent-
liche ist, daB die peripher im Ovar liegenden Geschlechtszellen sich
loslisen und nach den Sexualstriingen zu wandern. Von diesen aus
geht dann im Zentrum der Driise eine richtige Hodenentwicklung
vor sich. In diesem Zustand ist also die Driise zentral ein Hoden
und peripher ein Ovar, wie es das Schema Fig. 71 zeigt. Allmiih-

Goldechmidt, Mechanismus und Physiologie der Geschlechtsbestimmung 9
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lich geht dann der weibliche Teil der Driise zugrunde und nur in
seltenen Fiillen bleiben noch Eier, die bis zur Reife heranwachsen
kinnen, in der ausgebildeten Driise erhalten. Fig. 72 zeigt das
charakteristische Bild-einer solchen in Umbildung begriffenen Driise.

Fig. 70. Schematische Darstellung des
jungen Hodens bei direkter Entwicklung

Amp Hodenampuolle, G [ primire Genitalhihle,
P Peritonenm, & Sexaalstrang,
Zalr Zentralstrang

Fig. 72. Keimdriise eines Froschchens
mit indirekter Hodenentwicklung

Fig. 71. BSchema des junﬁnu Hodens (Umwandlung)

eines Pfligerschen Hermaphroditen
Amp Hodonampullon, GhJ primire, Gk ff sokan-  dey degenoriorende Elamenta, &f vasa offorontia,

difre Genitalhithle, Kep Weibliches Koimepithel, Gef Blutgofis, Ferit Peritonenm, Spy Spermato-
F Peritoneam, Ssir Sexualstrang gonie, Fuwd Hohlvenonwand
Nach Witschi Nach Witschi
Das Verstindnis fiir diese embryologischen Tatsachen wird nun
durch die experimentellen Studien Hertwigs und seiner Schiiler
eriffnet. Ihre zusammenfassende Betrachtung ist allerdings nicht

leicht, da-die Schwierigkeiten des Materials noch nicht liickenlose
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Versuchserien erlaubten, und weil auBerdem die Feststellung des
Zustandes der Gonaden auf einem gewissen Stadium es unmiglich
macht zu wissen, was ihr spiiteres Schicksal gewesen wiire. Da
nun die in ibrer Entwicklung verzogerten Ovarien, die Hertwig
als indifferente Gonaden bezeichnete, sowohl zu Eiersticken wie zu
Hoden sich umwandeln kionnen, so kann die Feststellung von lauter
Indifferenten in einem Experiment einem definitiven Ergebnis irgend-
welcher Art wie lauter Miinnchen, lauter Weibchen oder beide in
irgendeinem Zahlenverhiiltnis gleichkommen.

Natiirlich liefe sich jetzt, nachdem das Prinzip der Resultate,
wie wir glanben, verstindlich ist, eine Untersnchung durchfiihren,
die all diese Schwierigkeiten beseitigt. Sie liegt aber bis jetzt noch
nicht vor, und so miissen wir versuchen, aus der allgemeinen Form
der Ergebnisse das Wichtigste zu entnehmen. Um einer Verwirrung
vorzubeugen, sei nochmals bemerkt, dali indifferente Gonaden Ovarien
sind, die sich noch nicht definitiv differenziert haben und auch zu
Hoden werden kiénnen. Indifferente schliefen sowohl die zu Miinn-
chen werdenden Pfliigerschen Hermaphroditen ein, als auch Weib-
chen mit retardierter Ovarialentwicklung.

Hertwigs Versuche wurden nun so ausgefiihrt, dab Weibchen
wie Minnchen, die von verschiedenen Lokalititen kamen, in allen
denkbaren Kombinationen miteinander gekreuzt wurden. Dabei zeigte
sich nun, ,dal die Tendenz, indifferente Gonaden zu bilden, sowohl
vom Samen als auch von den Eiern aus bedingt sein kann. Denn
es gibt Weibchen, welche, mit einigen Minnchen gepaart, normale
Sexualitit ergeben, mit anderen Miinnchen dagegen mehr oder minder
ausgesprochene Indifferenz®. Die folgende Tabelle gibt ein solches
Beispiel, bei dem das gleiche Weibchen mit fiinf verschiedenen
Minnchen gekreuzt wurde:

Miinnchen: Nachkommen:
F 52.G: 620Q: 2 Ind.
L, 111 g*: 101 Q
LE 67 g : TQQ: 3 Ind.
L, 35 : 190:130 Ind.
D 3g: 110:190 Ind.

Anderseits gibt es Minnchen, welche, je nachdem sie mit dem einen
oder anderen Weibchen gekreuzt werden, normal sexuelle oder in-
differente Frischchen erzeugen. Dies zeigt das folgende Beispiel:
Qla> gL, —1115:101Q
Q@Le>< gLy — 70g:165Ind.
O
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Wenn, wie es scheint, Weibchen und Minnchen gekreuzt wurden,
die beide die Tendenz zu Indifferenz hatten, so gab es entweder
indifferente oder rein weibliche Kulturen.

Wenn wir diese Resultate nun betrachten, so fillt uns wohl
ohne weiteres die Abnlickeit mit dem ausfiihrlich behandelten Fall
der zygotischen Intersexualitit bei Lymantria dispar auf. Zuniichst
steht nichts im Wege, die Pfliigerschen Hermaphroditen als tempo-
riire Intersexe zu bezeichnen. Ihr zvgotischer Charakter geht daraus
hervor, dal es Rassen gibt, die sie produzieren, und andere, bei
denen es nicht der Fall ist, ferner aus der Tatsache, dall verschiedene
Kreuzungskombinationen von Weibehen und Minnchen verschiedene
Resultate ergeben. In beiden Fillen hiingt die Erscheinung aufs
engste mit dem Vorhandensein verschiedener geographischer Rassen
zusammen. In beiden Fillen ist die erbliche Konstitution jedes der
beiden Geschlechter fiir das Resultat verantwortlich. So haben wir
denn auch versucht, die Resultate in gleicher Weise wie dort durch
das Prinzip der verschiedenen Valenz der Erbfaktoren zu erkliren.?
Witschi hat sich dem angeschlossen und Formeln im einzelnen
ausgearbeitet, die sich von unseren etwas unterscheiden. Die in-
zwischen gemachten Fortschritte in der Erforschung der Intersexuali-
tit erlauben es, die Situation noch klarer zn beurteilen und die
Erscheinung unserer Gesamtauffassung der Geschlechtsvererbung ein-
fach einzuordnen.

Wir setzen die Erklirung der zygotischen Intersexualitit als
bekannt voraus und nehmen an, dall auch bei den Amphibien das
weibliche Geschlecht das heterozygote ist. Dariiber ist iibrigens bis
jetzt noch nichts Sicheres bekannt.? Die Formeln wiren also dann
(F) Mm = Q; (F) MM = . Wir verzichten nun darauf, die Er-
klirung in der Ausdrucksweise der Mendelschen Symbolik durch-
zufiihren, sondern erinnern daran, daf wir imstande waren, an die
Stelle des Symbols Valenz der Erbfaktoren die konkrete Vorstellung
Konzentration eines Geschlechtsenzyms zu setzen. Wir sehen nun
ohne weiteres, daB auch in Hertwigs Versuchen der so entschei-
dende Zeitfaktor vorliegt, der uns beim Schwammspinner erlaubte,
jenen Schlub zu ziehen: Die Pfliigerschen Hermaphroditen sind
verschiedenen Grades je nach der Zeit, nach der die Umwandlung
in Minnchen einsetzt; die geschlechtlich normalen Rassen sind solche,

1) Goldschmidt, R., Einfiihrung in die Vererbungswissenschaft. 2. Aufl. 1913.
2) Goldschmidt, R., Die Spermatogenese eines parthenogenetischen Frosches.
Arch, f. Zellf. Im Druck,
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bei denen zeitlich sehr friih die geschlechtliche Differenzierung
eintritt, die Indifferenten bedeuten eine zeitlich sebr spiite Differen-
zierung. Das deutet natiirlich alles auf analoge Verhiltnisse hin.
Sie zu erliutern, benufzen wir nun eine ifihnliche Kurve wie die
frither fiir den Schwammspinner und Bonellia benutzte (Fig. 73). Die
Kurve bezieht sich nur auf die Minnchen und demonstriert die Ver-
hiltnisse fiir eine gegebene Differenzierungszeit. Die ausgezogene
Kurve gibt normale ' wieder, die punktierten Kurven verschiedene
Typen von Pfliigerschen Hermaphroditen. Weitere Kombinationen

Hormonenquantam

Differenzietungszeir S

Fig. 73. Kurve zur Interpretation von Hertwigs Froschversuchen.

kinnten erhalten werden durch die andere Variable, die Lage der
Linie 8-8, d. h. die Differenzierungsgeschwindigkeit. Zweifellos erklirt
dies im Prinzip die Versuche. Ihre siimtlichen Einzelheiten kinnen
nicht ohne weiteres abgeleitet werden; denn die simtlichen Variabeln
dieses Schemas konnen dabei beteiligt sein. So wie die Konzentra-
tion von M kann aunch die von F verschieden sein; der Determina-
tionspunkt 5-5 kann fiir verschiedene Rassen nach verschiedener
Differenzierungszeit liegen; die Form der Wachstumskurve kann eine
sehr verschiedenartige sein. Da die Versuche bisher keine exakten
Informationen iiber diese Punkte enthalten, so hat es keinen Zweck,
in weitere Einzelheiten zu gehen. Es geniigt festgestellt zu haben,
dall dieser embryonale Hermaphroditismus eine besondere Erschei-
nungsform der zygotischen Intersexualitit ist. Es braucht wohl nicht
besonders hervorgehoben zu werden, dal die Nichtbeteiligung sekun-
diirer Geschlechtscharaktere am ganzen Vorgang seinen Grund nur
darin hat, daBl sie erst nach Abschlufi der sexuellen Determination
zur Ausbildung kommen.
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Nur auf einen Punkt sei noch hingewiesen. Es scheint, dalb
die Friische ein Material darstellen, an dem noch weitere experi-
mentelle Einsicht in die Physiologie der Intersexualitit zu erlangen
ist. Hertwig und Witschi konnten nédmlich zeigen, dali die
Temperatur einen ganz bestimmten Einflul auf das Ergebnis des
Experiments ausiibt, und zwar reagieren die nach ihrer Herkunft
verschiedenen Rassen in verschiedener Weise. So gibt es Formen,
die, bei 21° kultiviert, das normale Geschlechtsverhiiltnis liefern,
wobei sich friihzeitiz die Geschlechter differenzieren. Bei 27° jedoch
kultiviert, wandeln sich nach der Metamorphose einige Weibchen in
Miinnchen um. Bei einer anderen Rasse kam ein normales Geschlechts-
verhiiltnis zustande, wenn erst kalt, dann warm kultiviert wurde, aber
die Minnchen waren umgewandelte Pfliigersche Hermaphroditen.
Bei 200 aber lieferte diese Rasse ausschliefilich Weibchen. Umge-
kehrt konnten bei einer solchen Rasse lauter Minnchen durch Um-
wandlung aller Weibchen erzielt werden, wenn bei 27° geziichtet
wurde. Es ist klar, dab diese Ergebnisse auf die Mdiglichkeit hin-
weisen, die in der obigen Kurve erliuterten Verhiltnisse exakt
physikochemisch zu betrachten.

Wir werden spiiter, bei Besprechung des Hermaphroditismus,
sehen, dall es eine Reihe von Erscheinungen gibt, die in die gleiche
Kategorie fallen.

C. Sehlubfolgerungen

Wir haben die im Vorhergehenden dargestellten Tatsachen als
die elementaren Tatsachenkomplexe bezeichnet. Denn wir glauben,
daB sie im Prinzip die Lisung des Problems der Bestimmung und
Vererbung des Geschlechts gebracht haben. In kurzen Worten
ist diese Lisung die: Ein jedes sich entwickelnde Indi-
viduum eines zweigeschlechtlichen Organismus enthiilt
die Stoffe, deren Wirkung das eine wie das andere Ge-
schlecht hervorrufen kann. Ein besonderer Mechanismus,
der in den Mendel-Experimenten erschlossen wird und in
den Geschlechtschromosomen sichtbar gegeben ist, bewirkt
es, daB diese Stoffe in relativ verschiedener Quantitit auf
je die Hiilfte der Individuen verteilt werden. Diese Stoffe
wirken nach Art der Enzyme proportional ihrer Konzen-
tration. Die quantitative Differenz in den beiden Gruppen
von Individuen lalit automatisch die miinnlichen oder weib-
lichen Enzyme zuerst die entscheidende Reaktion vollenden.







Ill. Einzelprobleme

Unter den Einzelfragen des Sexualproblems, deren Besprechung
wir uns zawenden, schlielit sich dem Vorhergehenden am niichsten
das Problem der Vererbung der sekundiiren Geschlechtscharaktere
an. Wir haben schon mancherlei iiber sie erfahren, miissen sie
nun aber im Zusammenhang betrachten.

A. Die Vererbung der sekundiiren Gesehlechtscharaktere

Es erscheint angebracht, uns zuniichst einmal dariiber klar zu
werden, was dies Problem bedeutet. Erinnern wir uns einmal an
die Tatsachen der geschlechtsbegrenzten Vererbung. Da hatten wir
Eigenschaften kennen gelernt, die in bestimmter Beziehung zuom
Geschlecht vererbt wurden. Die Analyse hatte uns dann gezeigt,
was das bedeutet: es bedeutete das Vorhandensein gewdhnlicher men-
delnder Merkmale, die durch ihre Lage im X-Chromosom mit in
den Mechanismus der Geschlechtsverteilung hineingezwungen werden.
Sie hatten also mit dem Geschlecht selbst ebensowenig zu tun, wie
ein Passagier in einem Zug mit der Dampfspannung, die die Loko-
motive treibt. Vergleichen wir damit nun aber die sekundiren Ge-
schlechtscharaktere. Die Tatsachen der Intersexualitit haben uns
gezeigt, dal ein jedes Individuum imstande ist, die Charaktere eines
jeden Geschlechts zur Entwicklung zu bringen: was sich entwickelt,
wird ausschlieflich durch die Wirkung der lokalisierten oder nicht-
lokalisierten (Insekten und Wirbeltiere) Hormone der definitiven Ge-
staltung bestimmt. Die Erbanlagen sind somit fiir beide Geschlechter
villig identisch. Aber gewisse Differenzierungs- und Wachstums-
vorgiinge sind so beschaffen, dall sie durch die Einwirkung spezi-
fischer Hormone in die eine oder andere Richtung gedringt werden
kinnen. IDies ist aber nichts Besonderes, sondern eine Tatsache,
die fiir jeden morphogenetischen Prozeli gilt. Denn wir wissen z. B.,
dall das Fehlen der Schilddriisenhormone einen miligestalteten, ver-
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zwergten Kretin hervorrufen kann, der sicher von der Venus von
Milo quantitativ nicht weniger verschieden ist, als vielfach die beiden
Geschlechter. Wir wissen, dall die Bienen imstande sind, durch
chemische Veriinderungen im Futterbrei, die wir auch als hormonisch
bezeichnen kinnen, aus der gleichen Larve eine Arbeiterin oder
Konigin mit all ihren morphologischen und physiologischen Differenzen
heranzuziehen. Wenn also theoretiseh eine jede morphologische oder
physiologische Eigenschaft eines Tieres unter dem EinfluB der Ge-
schlechtshormone in minnlichen oder weiblichen Typus ausdifferen-
ziert werden kann, so besagt das nicht, dall es entsprechend viele
sekundiire Geschlechtscharaktere gibt, deren Vererbung zu studieren
ist, sondern dali die ererbten Eigenschaften mit zwei Sorten von
Hormonen zwei verschiedene Reaktionen eingehen konnen. Ein
sekundiirer Geschlechtscharakter ist also ein Charakter, der in seiner
Morpho- oder Physiogenese von den spezifischen miinnlichen und
weiblichen Hormonen verschieden beeinflulblt werden kann. (Tandler
[l. e.] hat dies vor allem stets hervorgehoben) Es folgt daraus, dafl
fiir den normalen Geschlechtsdimorphismus ein Problem der Ver-
erbung der sekundiren Geschlechtscharaktere nicht existiert: ihre
identische Grundlage ist die Gesamtheit der Erbcharaktere und ihre
Divergenz ist das Produkt der spezifischen Hormonenreaktion. Es
gibt ein Krbproblem somit nur fiir die Hormonenproduktion, und
dessen Losung ist uns bereits bekannt.

Nun gibt es natiirlich Erbprobleme, die sich auf Kirpereigen-
schaften beziehen, die imstande sind, mit den Geschlechtshormonen
zu reagieren und daher als sekundire Geschlechtscharaktere unter-
schieden werden. In einem solchen Fall handelt es sich darum, die
Frage zu unterscheiden, wie die betreffenden Eigenschaften vererbt
werden, von der Frage, wie das Endresultat nach der Hormonen-
wirkung aussieht. Solche Probleme sind nun gegeben, wenn Formen
mit verschiedenen sekundiiren Charakteren gekreuzt werden, oder
wenn bei einer sexuell dimorphen Form Mutationen auftreten, die
nur sichtbar werden kiénnen, wenn die eine der Hormonenwirkungen
einsetzt, also unisexueller Polymorphismus vorliegt. Von derartigen
Erscheinungen werden wir im folgenden zu sprechen haben. Als
die einfachsten Fille bieten sich da zuniichst wieder die Objekte.
dar, bei denen keine innersekretorische Funktion der Geschlechts-
driisen vorliegt, also die Insekten. Und zwar betrachten wir zuerst
normale Vererbungsfille, denen sich spiiter als wichtige Ergiinzung
der Gynandromorphismus anschliefien wird.



— 138 —

a) Versuche mit normaler Vererbung
«) Formen ohne Innersekretion der Geschlechtsdriisen
In dieser Gruppe trennen wir wieder zwei dullerlich verschiedene,
aber innerlich eng zusammengehdrige Gruppen, nimlich Kreuzungen
von Formen mit differenten Geschlechtscharakteren und die Erschei-
nung des unisexuellen Polymorphismus. :

ee) Vererbung differenter Sexualcharaktere bei Kreuzung
Die im vorhergehenden vorgetragenen Anschanungen iiber das
Wesen der sekundiiren Geschlechtscharaktere lassen erwarten, dal
bei Kreuzung von Formen, die sich in bezug auf sekundire Ge-

Fig. 74. Minnchen der Rassen Aomori (links) und Hokkaido
von Lymantria dispar.

schlechtsmerkmale unterscheiden, irgendeine Form Mendelscher Ver-
erbung gefunden wird, die sich nur dadurch von gewihnlichen Fillen
unterscheidet, daB die Mendelschen Kombinationen nur in dem einen
Geschlecht sichtbar werden kinnen, geschlechtskontrolliert sind.
Solcher Versuche liegen mehrere vor. Wir kinnten z. B. einen solchen
an den Schwammspinnerrassen durchfithren, von denen oben bei der
Betrachtung der zygotischen Intersexualitit die Rede war. So unter-
scheiden sich die Minnchen der Rassen Hokkaido, Schneidemiihl,
Aomori sehr deutlich in dem sichtbarsten sekundiiren Geschlechts-
charakter, der Fliigelfirbung. Erstere sind sehr hell, die Schneide-
mithlminnehen mehr granbraun und die Aomorimiinnchen tief schwarz-
braun (Fig. 74). Die Krenzungen zeigen nun, dab diese Eigenschaft
mendelistisch vererbt wird, selbstverstindlich nur innerhalb des miinn-
lichen Geschlechts. Die Weibchen aber vererben die betreffenden
Charaktere genau wie die Minnchen, sie kinnen sie blofi selbst nicht
zeigen, weil die weiblichen Hormone tiberhaupt keine Fliigelfirbung
zustande kommen lassen. Die Richtigkeit dieses Satzes Lifit sich
nun hier direkt zeigen: wenn bei geeigneter Kreuzung solche Weib-
chen intersexuell werden, dann zeigen sie genan den Typus der
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Fliigelfiirbung, wie er den Miinnchen der betreffenden Kreuzung zu-
kommt. Wenn aber unter den Minnchen der betreffenden Kombi-
nation eine Spaltung in Typen der Fliigelfirbung eintritt, so finden
wir genau die gleiche Spaltung bei den intersexuellen Weibchen.

Genau in der gleichen Weise liBt sich nun zeigen, dali eine
einfache Mendelspaltung vorliegt, wenn die Weibchen sich in einem
solchen Charakter unterscheiden, und natiirlich ebenso, wenn beide
Geschlechter different sind. Solche Kreuzungen sind gegeben, wenn
verschiedene japanische Rassen mit gelber Afterwolle im weiblichen
Geschlecht mit deutschen Formen mit schwarzbrauner Wolle gekrenzt
werden. Die F,-Weibchen zeigen intermediiire Farbe, und in F,
tritt eine Mendelspaltung in die drei Typen von Weibchen ein. Inter-
sexuelle Minnchen aber wverhalten sich dann in diesem Charakter
genau wie die Weibchen. Als analoger Versuch kann die Unter-
suchung von Foot und Strobell! an der Wanze Euschistus gelten.
Bei der Art variolarius hat das Minnchen einen schwarzen Fleck
am Hinterende, das Weibchen nicht. Die Art E. servos hat den
Fleck in keinem der Geschlechter. Bei der Kreuzung nun haben
die F,-Minnchen einen schwarzen Fleck, die Weibchen keinen. In
F, sind die Weibchen wieder fleckenlos, wiihrend die Minnchen
teils den vollen Fleck haben, teils keinen, teils alle Ubergiinge. Dies
zeigt also wieder, daB der Fleck eine Eigenschaft ist, dessen Differen-
zierung von den minnlichen Hormonen kontrolliert wird, daher nie
im Weibchen erscheint. Und im iibrigen wird er durch einen oder
mehrere mendelnde Faktoren bestimmt, die bei der Art variolarius
vorhanden sind und servus fehlen und eine gewohnliche Mendel-
spaltung zeigen, deren Zahlenverhiiltnisse ein rein mendelistisches
Vererbungsproblem darstellen und uns daher nicht beriihren. So
sehen wir dann in diesen Fillen die vorher abgeleiteten Erwar-
tungen erfiillt.

Wir miissen nun noch darauf hinweisen, dall theoretisch diese
Beispiele nicht die einzige Méglichkeit repriisentieren, wie sich sekun-
diire Geschlechtscharaktere beim Studium ihrer Vererbung verhalten
kémnen. Wir haben erfahren, daf ihr Auftreten eine Reaktion be-
deutet zwischen vorhandenen faktoriellen Komplexen und den typi-
schen Hormonen. Es wiire nun sehr wohl denkbar gewesen, daB

1) Foot, K. and Strobell, E. C., Results ¢f crossing Euschistus vario-
larius and Euschistus servas etc. Journ. Linn. Soc. 32. 1914. Die Verfasser
haben die Resultate ihrer Untersuchungen vollstindig mifiverstanden.
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die betreffenden Hormone in verschiedenen zur Krenzung verwandten
Rassen insofern verschieden sind, daf sie mit den gleichen Faktoren
eine verschiedene Reaktion ergeben. Krenzungsversuche miifiten
natiirlich dann ganz andere Resultate ergeben. Es ist uns aber kein
hierhergehiiriger Fall bis jetzt bekannt.

Aber noch eine andere Miglichkeit liegt vor, niimlich daff ein
sexueller Dimorphismus gar nicht geschlechtskontrolliert ist, sondern
nur durch eine besondere Form geschlechtshegrenzter Vererbung
hervorgebracht wird. Ein sehr hiibscher solcher Fall ist von Morgan?
beschrieben worden. KEs ist sehr lehrreich, ihn mit dem vorhergehen-
den zu vergleichen und dadurch richtige Klarheit {iber das Problem
zu gewinnen. KEine der Mutationen der Augenfarbe von Drosophila
wird von Morgan eosinfarben genannt. Die Kreuzungsresultate
zeigen — vergleiche die obigen Erdrterungen iiber weille Augen —,
dali der Faktor im X-Chromosom enthalten ist. Eosinweibchen
haben daher zwei Dosen des Faktors, eine in jedem X-Chromosom,
die heterozygoten Minnchen dagegen nur einen. Die Augen der Weib-
chen sind aber stets dunkler als die der Minnchen, indem, was auch
sonst vorkommt, doppelte Faktorendosen einen tieferen Ton hervor-
rufen als einfache. Dieser Dimorphismus hat daher gar nichts mit
dem Geschlecht selbst zu tun, sondern ist eine Folge erstens der
quantitativen Verhiiltnisse des Faktors und zweitens seiner Lage-
rung im X-Chromosom.

£3) Der unisexuelle Polymorphismus

Unter unisexuellem Polymorphismus verstehen wir die Tatsache,
daB bei gewissen Arten, hauptsichlich Schmetterlingen, das eine
Geschlecht nur in einer Form auftritt, wiihrend das andere eine
Reihe differenter Formen zeigt, also etwa zu einer Form von Minn-
chen eines Schwalbenschwanzes mehrere Formen oft sehr differenter
Weibchen gehiren. Das Prinzip dieser Erscheinung, die wegen ihrer
engen Beziehung zum Mimetismus stets besonderes Interesse bean-
spruchte, konnen wir als geklirt betrachten: es handelt sich um
nichts anderes als eine geschlechtskontrollierte Abart des lokalen und
geographischen Polymorphismus. So seien ein paar Worte iiber letz-
teren zuniichst vorausgeschickt.

Unter geographischer Variabilitit versteht man die Erscheinung,
dali ein und dieselbe Art in verschiedenen Regionen ihres Verbrei-

1) Morgan, Th., Heredity and Sex. New York 1913.
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tungsbereiches verschiedene Gestaltungen zeigt. Lokaler Polymorphis-
mus ist es, wenn an ein und derselben Lokalitit eine mehr oder
minder grofie Fiille von typischen Varianten einer Art zusammen
vorkommt. Und geographischer Polymorphismus ist es, wenn diese
Erscheinungen kombiniert sind. also typischer, aber verschiedener
Polymorphismus sich an verschiedenen Lokalititen findet. Diese
Erscheinung ist besonders bekannt von Mollusken wie Helix, Acha-
tinella, Amphidromus.! Sie findet sich aber auch bei verschiedenen
Insekten und vor allem Schmetterlingen. Ein Beispiel aus unserer
eigenen Erfahrung beleuchte es. Was zuniichst die geographische
Variabilitiit betrifft, so steht es fest, daB, wenn die betreffenden
Variationen erblich different sind, es sich um eine einfache Differenz
in mendelnden Faktoren handelt, wie in vielen Fillen gezeigt ist.
So hat die nordeuropiiische Callimorpha dominula rote Grundfarbe
der Fliigel, die italienische aber gelbe und die Differenz beruht auf
einem mendelnden Faktor.? Bei der Kreuzung ist F, etwa inter-
mediiir, orange, und F, spaltet typisch im Verhiltnis 1:2:1. Die
gleiche Form liefert nun aber auch ein sehr schiones Beispiel fiir
lokalen Polymorphismus. In einer bestimmten Region der Apenninen
fliegen zusammen eine Fiille von Formen, die sich durch das Maf
unterscheiden, in dem die gelbe Zeichnung von Schwarz verdringt
ist. Alle diese Formen pflanzen sich promiscue fort und aus ein-
zelnen Gelegen kionnen mehrere der Varianten hervorgehen. Werden
nun diese Formen mit der rotgefliigelten nordeuropiischen Form
cekreuzt, so tritt auBer der Spaltung von rot und gelb auch eine
Spaltung in bezug auf die Typen der Verdunkelung ein.® Dies be-
weist, daB jener lokale Polymorphismus auf der Rekombination von
Mendelfaktoren fiir Verdunkelung beruht.

Erinnern wir uns nun der Kreuzungsresultate, die wir von den
verschiedenen Rassen des Schwammspinners berichteten, die sich in
einem sekundiren Charakter des Minnchens, der Fliigelfarbe, unter-
schieden. Wiirden alle diese Rassen, anstatt {iber Europa und Japan
verteilt zu sein, sich an einem Platz zusammenfinden und frei mit-

1) Coutagne, ., Recherches sur le polymorphisme des mollusques de
France. Ann. Soc. Agr. Sc. t Ind. Lyon 1885, — Lang, A., Uber die Mendel-
schen Gesetze. Schweiz. Naturf. Ges. 1905. — Gulick, J. Th., Evolution, Racial
and habitudinal. Carn. Inst. Publ. 25. 1905.

2) In Wirklichkeit wahrscheinlich zwei gekoppelte Faktoren, was vererbungs-
mechanisch aunf dasselbe herauskommt.

3) Eigene unveriffentlichte Untersuchungen.
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einander kreuzen, dann hiitten wir die Erscheinung des unisexuellen
Polymorphismus: eine Weibchenart und mehrere Minnechentypen.
Das heilit also, wie wir schon vorher sagten, dal dies Phinomen
nichts bedeutete als das Vorhandensein von mehreren in je einem
Mendelfaktor sich unterscheidenden Mutationen, die sich immer
wieder rekombinieren, genan wie ber dem lokalen Polymorphismus;
aber zum Unterschied von letzterem gehiren diese Faktoren hier zu
der Gruppe von KEigenschaften, die nur mit den minnlichen Hor-
monen reagieren und daher beim Weibchen nie sichtbar werden
kinnen. Die bisher vorliegenden aktuellen Zuchtresultate bestiitigen
vollstindig diese Auffassung.

Die bekanntesten Fille sind: der amerikanische Zitronenfalter
Colias philodice zeigt eine Minnchenform, aber zwel Arten von
Weibchen mit gelber oder weiBer Fliigelgrundfarbe. Gerould!
konnte zeigen, dall diese beiden Typen, natiirlich immer nur beim
Weibchen, eine typische einfache Mendelspaltung zeigen: die gleiche
Spaltung mull aber auch beim Minnchen stattfinden, wird aber natiir-
lich nicht sichtbar. Das gleiche konnte de Meijere-Jacobsen? fiir
den Schwalbenschwanz Papilio memnon und seine drei Weibchen-
formen Achates, Agenor, Laomedon demonstrieren. Die griind-
lichste Analyse aber hat Fryer® fiir den ceylonesischen Papilio
polytes geliefert. Sie hat die hier gar nicht erwihnte Erklirung
der Erscheinungen, die de Meijere, Gerould und der Verfassert
frither gaben, als irrtiimlich erwiesen und zu der einfachen Inter-
pretation gefiihrt, die Baur?® zuerst gegeben hat. Sie paBt vollig
in den Rahmen unserer hier gegebenen Darstellung und erledigt
wohl das Problem im Prinzip.

Papilio polytes besitzt drei Sorten von Weibchen, von denen
eines dem Minnchen gleicht (Weibchen cyrus), wiihrend die beiden
anderen, polytes und romulus von jenen recht verschieden sind

1} Gerould, J. H., The Inheritance of Polymorphism and Sex in Colias
philodice. Amer. Natar 45. 1911,

2) De Meijere, J. C. H., Uber Jacobsens Ziichtungsversuche usw. Ztschr.
ind. Abst. 3. 1910. — Uber getrennte Vererbung der Geschlechter. Arch. Rass.
Gesellschaftsbiol. 8. 1911,

3) Fryer, J,. C. J., An Investigation by Pedigree breeding into the polymor-
phism of Papilio polytes Linn. Phil. Trans. R. Soe. 204 1913.

4) Punnett, R. C., Mimicry in Butterflies. Cambridge 1915. — Gold-
schmidt, R., Bemerkungen zur Vererbung des Geschlechtspolymorphismus. Ztschr.
ind. Abst. 8, 1912

5) Baur, R, Einfiihrung in die experimentelle Vererbungsiehre. 2. Aufl. 1914,
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(Fig. 75). Bei der Ziichtung von Nachkommenschaft dieser Weib-
chen und der verschiedenen Kombinationen, die sich ausfithren lieGen,
fand nun Fryer, dall die Minnchen immer gleich sind, die Weibchen
aber je nach der Kreuzung in einer, zwei oder allen drei Typen
anftreten, und zwar in Verhiiltnissen, die einfachen Mendelspaltungen
entsprechen. Die Gesamtheit der Experimente konnte dann erklirt
werden unter folgender Annahme: Wenn zu der normalen Faktoren-
konstitution der Art ein dominanter Faktor A hinzukommt, so wird
das Cyruskleid des Weibchens in das Polyteskleid verwandelt; da
der Faktor geschlechtskontrolliert ist, kann ein Minnchen, das ihn
besitzt, ihn nicht zeigen, wohl aber ihn auf seine Tichter vererben.
Eine zweite Mutation B aber ist derart, dall ihr Vorhandensein allein
ohne sichtbaren Einfluf ist, mit A zusammen jedoch ein normales
Weibchen erzeugt wird. Die faktorielle Konstitution der verschiedenen
moglichen Formen ist dann:

g Cyrus & Polytes @  Romulus ©
AABB Aabb aa bb Aabb AA BB
AABb aa BB aa Bb AAbb Aa BB
AAbb aa Bb aa BB AA Bb
Aa BB aa bb Aa Bb
Aa Bb

Jeder mit den Elementen des Mendelschen Mechanismus Ver-
traute kann daraus die Erwartungen ableiten, die sich bei den ver-
schiedenen Kombinationen erfiillen miissen, und Fryer fand sie
bestitigt. Wir haben keinen Grund, auf weitere Einzelheiten dieser
Analyse einzugehen; denn die spezielle Art der mendelistischen Formu-
lierung ist fiir das uns hier beschiftigende Problem giinzlich gleichgiil-
tig, sobald nur erwiesen ist, dafi ein Mendelfall irgendwelcher Art
vorliegt.

Diese Erkenntnis lift dann aueh alle analogen Fille, selbst
solche grifiter Komplikation, als ein einfaches Problem mendelisti-
scher Kombinationsanalyse erscheinen. So stellte demnach mit Sicher-
heit der Fall des afrikanischen Papilio dardanus mit seinen zahllosen
verschiedenen Weibchenformen (Fig. 76), von denen mehrere gleich-
zeitig an der gleichen Lokalitit anftreten, nichts anderes als einen
kombinierten Fall von lokalem Polymorphismus, geographischem
Polymorphismus und geschlechtskontrollierter Mutation dar. Was
das vererbungstheoretisch heilt, geht aus dem vorhergehenden ohne
weiteres hervor. Man wiirde iibrigens wahrscheinlich diese Erschei-
nung gar nicht so absonderlich einschiitzen, wiire sie nicht gleich-
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Fig. 75. Polymorphismus und Mimetismus von Papilio polytes

L ' polytes, 2, (:Er Cyrusform. 5. t._.|J Polytesform, imitiert den P. aristolochian Fig. 5. 4. ) Romalus-

form, imitiert den P. hector (6). la—Ga gibt die Hinterfligoluntorseite der gleichen Exomplare.
1Man beachts, dall die schwarzweile Wiedorgabe farbiger Originale sebr unvollkommen ist.}
Nach Punnett.
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zeitig mit Mimetismus verbunden. Denn ohne diesen lieBe sich fiir
aanz gewbhnliche einheimische Formen wie Parasemia plantaginis
eonan die gleiche Erscheinung feststellen. Dieser Besonderheit des
Mimetismus sei aber noch ein Wort gewidmet. Die Tatsache ist
die, dab in dem Fall des Papilio polytes, wie dardanus und anderen,
die besonderen Weibchen einer ganz anderen Gruppe von Papilio
oder gar Vertretern einer anderen Familie éhneln, die sie nach der

Fig. 76. Polymorphismus und Mimetismus des Papilio dardanus

1. dardanus f_jT 2. Y Trophoninsform , imitiort 5. Danais chrysippos. 8. % Hippecoonform, imitiert
. Amanris viavias, 4. \*:] Ueneatyp, imitiert 7. Amauris echoria, 5. Anm. zun Fig.75. Nach Punnett

Guldschmidt, Mochanismus und Physiolozie der Geschlechtabestimmunz 10
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bekannten Theorie von Bates-Miiller-Wallace imitieren sollen,
So ,imitiert* das Weibchen polytes den Papilio aristolochiae und
das Weibchen romulus den Papilio hector. Die biologische Seite
dieser Theorie beschiiftigt uns hier nicht. Wir glauben, daf Pun-
nett der Wallaceschen Lehre den Todesstoll versetzt hat. Der Punkt,
auf den wir hier hinweisen wollen, und der auch fiir das biologische
Problem von Bedeutung sein sollte, ist der folgende: Die zahlreichen
bekannten Mutationen bei Schmetterlingen, die auf der An- oder
Abwesenheit eines Faktors beruhen, sind Variationen von nicht sehr
bedeutendem Umfang; also gelbe oder rote, gelbe oder weifie Grund-
farbe, teilweise Verdunkelung der Fliigel und dergleichen. Hier
aber haben wir Veriinderungen, bei denen die Differenz nur eines
Faktors geniigt, aullerordentliche Unterschiede in der Erscheinung
hervorzubringen, wie z B. bei Papilio dardanus, wo diese Weibchen
der ganz anderen Schmetterlingsgruppe der Danainen ihnlich sind
(Fig. 76). Wir wollen nur darauf hinweisen, dal gerade in diesen
Fiillen ja nicht eine einfache Faktorendifferenz vorliegt, sondern eine
Reaktion dieser mit den Hormonen weiblicher Differenzierung. Gerade
von dieser Geschlechtshormonenwirkung wissen wir aber, dali sie
selbst ein gleichartiges Substrat in zwei ganz verschiedene Rich-
tungen lenken kann: rein quantitativ ist das Gefieder eines miinn-
lichen und weiblichen Goldfasans oder die Kopulationsorgane minn-
licher und weiblicher Schmetterlinge nicht weniger verschieden als
irgendeine Spezies- oder Gattungsdifferenz. Wenn eine solche Hor-
monenwirkung auf differenter faktorieller Grundlage also zu extremen
Resultaten fiihrt, so ist das noch weniger erstaunlich.

Die angefiihrten Fille von sexuellem Polymorphismus betrafen
alle das weibliche Geschlecht. Eine prinzipielle Bedentung kommt
dem wohl nicht zu; bei der Parasemia plantaginis sind entsprechende
Formen minnlich. Theoretisch ist auch ein unabhingiger Polymor-
phismus beider Geschlechter denkbar. Hs ist mir nicht bekannt, ob
ein klarer Fall davon beschrieben ist. Ein sexueller Polymorphismus
von ganz anderer physiologischer Bedeutung wird uns beim Abschnitt
Hermaphroditismus begegnen.

#) Die Vererbung der sekundéren Geschlechtscharaktere bei Formen
mit innerer Sekretion der Geschlechtsdriise

Wenn wir von unseren fritheren Darlegungen iiber die innere

Sekretion ausgehen und sie zu den allgemeinen Erdrterungen in

Beziehung setzen, die diesem Kapitel vorausgingen, so ist zuniichst
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kein Grund vorhanden anzunehmen, dal die Vererbungsresultate
andere sein sollen bei Vorhandensein innerer Sekretion, als bei nicht
lokalisierter Hormonenproduktion. Genauere Uberlegung zeigt aber,
daB die Moglichkeiten fiir betriichtliche KKomplikationen gegeben sind.
Sie offenbaren sich am ehesten, wenn wir den bekanntesten Fall dieser
Kategorie betrachten, die Vererbung der Horner bei Schafrassen.
Schon Darwin wulite, daB, wenn in beiden Geschlechtern hornlose
Suffolk-Schafe gekreuzt wurden mit den in beiden Geschlechtern ge-
hiirnten Dorsets die F,-Bastarde aus hornlosen Weibehen und gehdrnten
Miannchen bestehen. Wood?', der den Gegenstand genauner verfolgte,
zeigte nun, dafl in F, ans dieser Kreuzung eine Spaltung erfolgt in
Hornlose @ Gehiirnte © Hornlose  Gehirnte g
3 1 1 3
Die Erklirung, die Bateson? fiir diese Tatsache gab, ist, daB die
hornlose Rasse des Faktors fiir Horner entbehrt, den die gehdrnte
besitzt und zwar in beiden Geschlechtern. Gehirnt ist aber beim
Weibchen rezessiv und beim Minnchen dominant. Wenn wir den
Hornfaktor H nennen und sein Fehlen h, dann sind alle HH-Tiers
gehornt, alle hh-Tiere hornlos und unter den Hh-Tieren die Weib-
chen hornlos, die Minnchen gehirnt. In etwas anderer Ausdrucks-
weise (wie sie Morgan benutzt) ktnnte man auch sagen, dall beim
Minnchen eine Dosis H geniigt,’ um den Charakter hervorzubringen,
beim Weibchen aber zwei Dosen nitiz sind. Dies erklirt natiirlich
den Fall, wie das folgende Schema zeigt, bei dem der dominante
Charakter fettgedruckt ist:

Suffolk © >< Dorset
hh HH
F, hH - hH
ungehdrnte ¢ cehirnte
F, HH - 2hH - hh HH - 2hH -+ hh

1 gehiirnt : 3 hornlos 3 gehdrnt : 1 hornlos.

Es ist nun klar, dall diese Formel uns keine wirkliche Erklirung
liefert und das gleiche gilt fiir andere Formeln, die seitdem von
Arkell und Davenport, dem Verfasser® und anderen vorgeschlagen

1) Wood, T. B, Note on the inheritance of horns and face color in sheep, -
Journ. Agr. Se. 1906.

2) Bateson, W,, Mendelism. London 1909,

3) Arkell und Davenport, The Nature of the Inheritance of Horns in
Sheep. Science, 35, 1912. — Goldschmidt, R., Einfihrung in die Vererbungs-
wissenschaft, 2, Aufl. 1913.

10%
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wurden. Sie sind nichts als symbolische Umschreibungen, indem
dem bekannten Mendelschen Spaltungsmechanismus noch Attribute
beigegeben werden wie geschlechtsbedingter Dominanzwechsel oder
Inhibitionsfaktoren, die die Unerklirbarkeit beschionigen. Eine wirk-
liche Erklirang erfordert nun aber die genauneste Kenntnis des Ver-
haltens der inneren Sekretion zu dem Charakter Horn: Hat wirklich
die Suffolkrasse keinen Hornfaktor ? Wie verhiilt sie sich bei Kastration
in beiden Geschlechtern und bei Transplantation von heterologen

Fig. 77. Links normaler hennenfedriger Sebright-Bantambahn,
Rechts derselbe Vogel nach Kastration mit miinnlichem Federschmuck.
Nach Morgan

Gonaden der gleichen oder einer gehornten Rasse? Wie verhalten
sich die Dorsets im gleichen Fall? Und wie verhalten sich die sechs
Typen von F,-Bastarden? Bevor diese Fragen beantwortet sind, ist
an eine befriedigende Lisung nicht zu denken.

Nun sind folgende Tatsachen weiterhin bekannt: Bei Schafrassen
mit in beiden Gesehlechtern gleichen Hirnern hat Kastration ebenso
wie bei dem analogen Fall der Rentiere (Tandler) keinen Effekt auf
die Behornung. Sind bei gehornten Rassen die minnlichen Horner
besser ausgebildet, dann wird ihr Wachstum durch Kastration gehemmt.
Sind, wie bei den Merinos, die Miinnchen gehiornt, die Weibchen
hornlos, dann bewirkt Kastration beim Minnchen Fehlen der Hirner
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(Castle!). Wir sehen somit die Moglichkeit gegeben, dali aulier ver-
schiedener faktorieller Konstitution der Rasse auch verschiedene
Qualitiit der Hormonenwirkung in Betracht kommen kann. Und noch
eine weitere Moglichkeit von Verwickelungen ist gegeben, die sich
aus Morgans Untersuchungen an den Sebright-Zwerghiihnern ab-
leiten liBt. Wir haben schon erwiihnt, dal bei dieser Rasse die
Hiihne das Kleid der Hennen zeigen. Morgan? fand nun, dali die
Kastration den unerwarteten Effekt hat, das Habnenkleid der Minn-
chen hervorzurufen (Fig. 77). Die innere Sekretion der (Geschlechs-
driise hat also hier den absonderlichen Effekt, die Ausbildung des
miinnlichen Charakters zu verhindern. Werden nun solche hennen-
fedrige Sebrights mit normalen Rassen gekreuzt, so ergibt sich ein
einfaches Mendelverhiltnis: Die Hennenfedrigkeit spaltet in F,. Es
ist somit ein Erbfaktor vorhanden, der, die perverse Hormonen-
wirkung bedingt.

Wir sehen somit, daB dieses Kapitel noch nicht villig spruch-
reif ist. Seine vollige Klirung diirfte aber von gréBter Bedeutung
fiir die Physiologie der Vererbung sein.

b) Der Gynandromorphismus

Die Teratologie spielt mit Recht eine bedeutende Rolle in der
experimentellen Biologie. Denn Abnormitiiten belehren uns stets
iiber die Mbglichkeit gewisser Prozesse und ihre Analyse kann
wichtiges Licht auf die normalen Vorginge werfen. Und so haben
auch stets sexuelle Abnormitiiten, die gelegentlich in der Natur ge-
funden werden, berechtigtes Interesse hervorgerufen und eine wich-
tige Rolle in den theoretischen Diskussionen gespielt.

Wir meinen hier die Mosaikzwitter, meist als Halbseitenzwitter
ausgebildet, fiir die wir die Bezeichnung Gynandromorphe reserviert
sehen mochten, die oft auch auf intersexuelle Individuen angewandt
wird. Die Erscheinung des Gynandromorphismus besteht darin, dafB
scharf abgegrenzte Korperbezirke eines Individuums dem einen oder
aber dem andern Geschlecht angehdren. Gewdhnlich zeigt ein solcher
Gynandromorph eine Kirperhiillfte einschliefilich der Gonade miinn-
lich, die andere weiblich. Es gibt aber auch anterio-posterioren
Gynandromorphismus und, seltener, jede andere denkbare Art von
Mosaikbildung. Derartige Mosaikbildungen sind nun durchaus nicht

1) Castle, W. E., Horns in Sheep a Sex - Limited Charakter? Science 35, 1912,
2) Morgan, Th. H., Demonstration of the Appearance, ete. Proc. Soc. Exp.
Biol. Med. 13, 1915.
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auf die Geschlechtscharaktere begrenzt. Sie kommen vielmehr auch
gelegentlich bei Bastarden in bezug auf rein somatische Charaktere
vor. Fig. 78 zeigt einen derartigen Fall, den Dr. Seiler in unseren
Schwammspinner- Kulturen fand. Eine Raupe, die ein
Bastard aus den Rassen Hokkaido und Fiume war, zeigte
in dem rechten Hinterviertel die Charaktere der Fiume-
Rasse, wiihrend der Rest Bastardcharakter zeigte. Es
schliipfte aber ein normales Weibchen aus der Raupe.
Eine Erklirung dieser Erscheinung, der sogenannten
somatischen Segregation, lilit sich leicht geben, wenn
man bestimmte Abnormititen in der Chromosomen-
verteilung wiithrend der Entwicklung annimmt, und auf
diesem Prinzip beruht auch die heute erwiesene Erklirong
des Gynandromorphismus.

Auch bei dieser Erscheinung beginnen wir mit den
einfachen Verhiiltnissen der Insekten. In Fig. 79 sind
eine Reihe typischer Insektengynandromorphe abgebildet
aus verschiedenartigen Insektengruppen und zwar aus-
L% schlieBlich bilaterale Gynandromorphe, also solche, bei

Fig. 78.  denen je eine Korperhiilfte ein anderas Geschlecht besitzt.
Dastardraupe Es ist klar, dali die nichstliegende Erklirung dieser
von L. dispar  Erscheinung die ist, dali durch eine Abnormitit bei der

i Befruchtung oder nach der Befruchtung die Furchungs-
somatischer il : S : : e

Snaliking kerr:}e fiir eine Symmetriehiilfte ein, die fiir die andere,
zwel X -Chromosomen erhalten. In Anbetracht der uns
schon bekannten Art der Determination bei Insekten wiirde dies
natiirlich zu einem Halbseitenzwitter fiihren. Auf die Art, wie
solche abnorme Chromosomenkonstitution zustande kommen kinnte,
werfen bereits jene Gynandromorphe einiges Licht, bei denen, wie
bei den oben abgebildeten Seidenraupen, Bastarde zwischen ver-
schiedenen Rassen vorliegen und der Abteilung des Korpers auch
eine Verschiedenheit in bezug auf die Rassencharaktere entspricht.
Es miissen also wohl ganze Kerne und nicht nur Geschlechtschromo-
somen an der abnormen Verteilung teilnehmen.

Eine genaue Analyse hat sich nun einmal bei den merkwiirdigen
Bienengynandromorphen vornehmen lassen und zwar infolge der
hier vorliegenden, erst spiter niher zu betrachtenden Beziehungen
zwischen Parthenogenese und Geschlecht. Die Tatsache ist ja all-
gemein bekannt, daB parthenogenetische Bieneneier Drohnen (Minn-
chen) liefern, befruchtete Eier aber Arbeiterinnen und Koniginnen
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(Weibchen). Boveri! hatte nun bei Seeigeleiern die Beobachtung
gemacht, dafl unter gewissen abnormen Bedingungen der einge-
drungene Spermakern in einem gleichsam gelihmten Zustand ver-

Fig. 79. Typen gynandromorpher Insekten

a Gieschlechtsapparat eines bilateralen Gynandromorphen von Gastropacha quercifolia, links minnlich,

rechts weiblich, & dor zugohiirige Falter nach Wenke, o Leib eines abensolchen Gynandromorphon

dos Beidenspinnors, dor ans der Bastardranpe d schliipfte; letztere zeigt die Eltorncharaktore im

Rastard getronnt, Nach Toyama. ¢ Gynandromorph dor Waspe Psendometheca canadensis aus
Morgan., [ Gynandromorphe Ameise Myrmica scalrineis nack INoncaster

harrt, wogegen sein Centrosoma zum FEikern vorriickt und dessen
karyokinetische Teilung bewirkt. Der Spermakern gelangt dann, je
nach Zufall, in die eine oder andere Zelle und kann sich dann mit

1) Boveri. Th., Uber partielle Befruchtung. Sitzber. Gesell. Morph. Phys.
Miinchen, 4, 1888,
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deren Kern vereinigen. So entstehen zwei Blastomeren, von denen
die eine nur miitterliche, die andere viiterliche und miitterliche
Kernelemente enthiilt. Wiirde nun das gleiche bei einem Bienenei
eintreten, so wiirden die Abkémmlinge der einen Blastomere denen
eines befruchteten Eies entsprechen, die anderen denen eines partheno-
genetischen Eies und so konnten natiirlich Gynandromorphe ent-
stehen. Kine im theoretischen Prinzip identische, aber in den Einzel-

e

Fig. 80. Bchematischie Darstellung von vier- Eugsterschen Bienengynandromorphen
Miinnliche Teile hell, weibliche dunkel. Nach Mehling

heiten verschiedene Erklirung hat Morgan! gegeben. Er nimmt an,
dafi das Ei normal befruchtet wird, aufierdem aber noch ein weiteres
Spermatozoon eindringt und sich dann mit seinem Kern an der Ent-
wicklung beteiligt. Auch eine derartige Moglichkeit hat sich bei
Seeigeleiern realisieren lassen und kann zur Erklirung deshalb heran-
gezogen werden. Auf eine dritte Méglichkeit macht Doncaster auf-
merksam im Anschlub an Befunde an Abraxaseiern, niimlich Be-
fruchtung zweier Kikerne mit oder ohne X-Chromosom. Natiirlich
liBt sich das nicht auf die Biene anwenden.?

1) Morgan, Th. H, An Alternative Interpretation of Gynandromorphism in
Insects. Science, N. L., 21, 1903,
<) Doncaster, L., The determination of sex, Cambridge 1914,
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Der altberiithmte Fall von Gynandromorphismus bei der Biene
sind nun die Eugsterschen Zwitterbienen. Herr Eugster in Konstanz
besalh in den GOer Jahren des vorigen Jahrhunderts einen Bienen-
stock mit Bastarden zwischen einer italienischen Kénigin und deutschen
Drohnen. Dieser lieferte nun jahrelang ganz regelmiifig eine grofie

Fig. 81. Obere Reihe: Kopfe von Arbeiterin (1), Drohne (2), Afterdrohne (3).
Untere Keile: Von drei verschiedenen Eugsterschen Gynandromorphen
Nach Mohling

Anzahl Gynandromorphe, die v. Siebold! genau untersuchte. Nach-
dem die italienische Konigin des Stockes gestorben war, erhielt er
eine Bastardkionigin, die ebenfalls Gynandromorphe erzeugte, die
allerdings von den friiheren sich etwas unterschieden. Neuerdings
haben nun Boveri und Mehling? das Originalmaterial wieder unter-

1) v. 8iebold, C. Th., Uber Zwitterbienen. Z. Wiss. Zool. 14, 1864. — Ders.,
Bienenztg. 1866,

2) Boveri, Th., Uber die Entstehung der Eugsterschen Zwitterbienen,
Arch, Entwicklgmech. 41, 1915, — Mehling, E., Uber die gynandromorphen
Bienen des Eugsterschen Stockes. Verh. Phys.-med, Ges., Wiirzburg 43, 1915,
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sucht und folgendes festgestellt: Die Mosaikbildungen, die sich auf
simtliche sexuell differente Organe des Korpers erstrecken, sind sehr
verschiedener Art. KEs kinnen rein laterale Zwitter sein, oder auch
posterio-anteriore. Aber auch jede andere Kombination kommt vor,
bis auf minimale Einsprengungen von Organen eines Geschlechts in
den Kérper, der im iibrigen dem anderen Geschlecht angehirt. Fig. 80
gibt eine schematische Darstellung von vier solchen Typen, wobei
die miinnlichen Charaktere hell gehalten sind, die weiblichen dunkel.
Sie seien ergiinzt durch ein paar Einzelbilder. Fig. 81 zeigt die Kopfe
von Arbeiterin, Drohnen und vier verschiedenen Gynandromorphen.
Fig. 82 die so charakteristischen Hinterbeine von Arbeiterin und
Drohnen, verglichen mit denen von Gynandromorphen.

Da nun in diesem Fall die Gynandromorphen Bastarde ver-
schiedener Rasse waren, so lag die Miglichkeit vor, zu entscheiden,
ob ein gegebener Mosaikteil Bastardcharakter hatte, also von ver-
schmolzenen Geschlechtskernen abstammte, oder rein viiterlich resp.
miitterlich war und somit reines Eikern- oder Samenkernmaterial
enthielt. Boveri findet nun, dafi alle méinnlichen Teile typisch der
italienischen Rasse angehoren, wihrend die weiblichen Bastard-
charakter haben. Und das zeigt, dal seine oben zitierte Hypothese
wahrscheinlich richtig ist.

Damit ist nun aber nicht gesagt, daB jeder Gynandromorphis-
mus sich gerade auf diese Weise erkliren mufi. Die Irregularititen
bei der Befruchtung, die Morgan und D oncaster anfithren, kinnen
ebensogut in anderen Fillen zur Entstehung des Gynandromorphis-
mus fithren. Ja, es ist nicht einmal nitig, daB die entscheidende
Stirung des X-Chromosomenmechanismus gerade bei der Befruchtung
stattfindet. Eine jede embryonale Zellteilung bietet Gelegenheit zu
Abnormititen in der Chromosomenverteilung, die, weleher Art sie
im einzelnen sein mogen, zu Gynandromorphismus fithren, wenn sie
verschiedenen Zellen ein oder zwei X-Chromosomen liefern. Je nach
der embryonalen Stufe, auf der die Storung stattfindet, werden so
Gynandromorphe erzeugt, die halbseitig, geviertelt sind oder irgend-
ein anders zusammengesetztes Geschlechtsmosaik zeigen. In dem der-
artigen Forschungen so giinstigen Fall der Drosophila konnte Morgan
den direkten Beweis solcher Vorgiinge erbringen.

Die glinzende Analyse der gynandromorphen Individuen von
Drosophila, die Morgan und Bridges! durchfiihrten, ist durch die

1) Morgan, Th. H. and Bridges, C. B., The origin of gynandromorphs.
Carnegie Instit. Washington. Publ. 278, 1919.
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vorhergehende Erbanalyse bei dieser Fliege erméglicht, die bekanntlich
so weit durchgefiihrt ist wie bei keinem andern Tier.! Hier sind
zahllose somatische sowie geschlechtsbegrenzte KErbeigenschaften be-
kannt und ihre Vererbung analysiert. Wenn nun Gynandromorphismus
bei Individuen vorkommt, die in mehreren solchen Eigenschaften
Bastarde sind, so zeigen die minnlichen und weiblichen Teile des
Gynandromorphen an den Aullencharakteren ohne weiteres, welches
ihre Chromosomenbeschaffenheit ist. Dabei ergab sich nun, dafi die
{

7 3
A

o

s e i .

Drohne

Fig. 82, a rechtes Hinterbein einer Arbeiterin, Innenseite; b desgl. von einer Drohne;
¢ desgl. beide Beine eines Eugsterschen Gynandromorphen. Nach Mehling

gewdbnlichen, somatisch vererbten Faktoren bei der Erscheinung un-
beteiligt waren, wohl aber die geschlechtsbegrenzt vererbten. Daraus
geht hervor, dali sich die miinnlichen und weiblichen Mosaikteile im
X-Chromosomenbestand unterschieden. Wenn etwa im X-Chromosom
der dominante Faktor A fiir lange Fliigel und sein rezessives Allelo-
morph fiir kurze Fliigel a gelegen ist, so ist das Bastard-Weibchen
Aa langfliigelig, da es zwei X-Chromosomen besitzt, eines mit A

————

1) AubBer den Originalarbeiten siehe die zusammenfassende Darstellung in
Goldsehmidt, R., , Einfihrong in die Vererbungswissenschaft®. 3. Aufl. 1920.

Dort auch die Literatarzitate,
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und eines mit a. Wenn nun aus irgendeinem Grund in einer Kérper-
hiilfte das X-Chromosom mit A fehlt, so ist dieser Teil miinnlich
(miinnliche Heterozygotie, ein X = Miinnchen) und kurzfliigelic. Es
ist klar, daB auf diese Weise genau die Chromosomenbeschaffenheit
eines jeden Mosaikteils in einem Gynandromorphen bestimmt werden
kann, Tatsiichlich wurde auf diese Art erwiesen, dal es nur die
Elimination von X-Chromosomen sein kann, die den Gynandro-
morphismus bedingt. In irgendeiner embryonalen Zellteilung wird
durch eine Teilungsabnormitiit ein X-Chromosom aus einem der
Tochterkerne ausgeschlossen, so daB von den beiden Tochterkernen
einer die miinnliche und einer die weibliche Chromosomenbeschaffen-
heit besitzt und sie an alle von ithm abstammenden Kerne weiter-
gibt. Natiirlich ergibt sich daraus, dali alle so entstandenen Gynandro-
morphen genetisch weiblich (XX) sein miissen. Nur wenn die
Elimination bei der ersten Furchungsteilung erfolgt, erhalten wir
bilaterale Gynandromorphe; sonst miissen es vorwiegend weibliche
Individuen sein mit mehr oder weniger mjinnlichen Einsprengungen,
je nach dem Stadium der Embryonalentwicklung, auf dem die Eli-
mination erfolgt. Dies ist tatsiichlich bei Drosophila der Fall. Weitere
interessante Einzelheiten brauchen hier nicht berichtet zu werden,
da das Mitgeteilte bereits geniigt, um zu zeigen, daB tatsiichlich
diese Gynandromorphen durch Elimination von X-Chromosomen ent-
stehen. Sie bilden damit natiirlich ein wichtiges Glied in der Tat-
sachenkette, die die Richtigkeit des Chromosomenmechanismus der
Geschlechtsverteilung beweisen. Morgan und Bridges neigen dazu,
auch den Fall der Eugsterbienen in gleicher Weise zu erkliren. Ob
dies richtig ist oder ob Boveris Interpretation bestehen bleibt, ist
im Prinzip ziemlich gleichgiiltiz, denn beide laufen in allzemeinster
Form auf das gleiche hinaus, auf eine Abnormitiit des X-Chromosomen-
mechanismus.

Alles in allem ist somit der Gynandromorphismus der Insekten er-
wiesen als die Konsequenz einer Stirung des Geschlechtschromosomen-
mechanismus im Rahmen der scharf determinierten Insektenentwicklung.
Bei dem Gynandromorphismus von Tieren mit innerer Sekretion der
Gonaden liegt nun aber die Sache nicht so einfach. Eine Anzahl echter
Gynandromorphe dieser Art in Gestalt von Halbseitenzwittern sind
bei Vogeln bekannt, so der von Weber! studierte Fink, ein von

1) Poll, H.,, Zur Lehre von den sekundiiren Geschlechtscharakteren. Sitzber.
Gesellsch. naturf. Fr., Berlin 1909.— Bond, C.1., On a Case of Unilateral Development,
ete. Journ. Genetics. 3, 1913 /14.
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Poll beschriebener Gimpel, ein von Bond bearbeiteter Fasan. In
ersteren beiden Filllen war die rechte Korperseite ménnlich, die linke
weiblich und zwar in bezug auf sekundire Charaktere sowohl wie
Geschlechtsdriisen. Bei Bonds Fasan waren die Korperseiten umge-
kehrt und die Geschlechtsdriise enthielt miinnliche und weibliche
Teile in einem Organ. Im letzteren Fall ist noch die entwicklungs-
physiologisch hochbedeutsame Tatsache zu erwihnen, daB die indi-
viduellen  Schwanz-
federn auf einer Hiilfte
der Fahne miinnliche,
auf der anderen weib-
liche Zeichnung zeig-
ten (Fig. 83). Zuniichst
kiimnte man natirlich
daran denken, solche
Fille nach Boveris
Schema zun erkliren.
Aber da bleibt die
auberordentliche

Schwierigkeit der in-
neren Sekretion- be-
stehen, die man sich
doch keinesfalls nach
Korperhilften getrennt
vorstellen kann. Ohne
Zweifel liegt da eine
Schwierigkeit vor, die  Fig. 83. Schwanzfedern eines hermaphroditen Fasans
uns noch kEinESWEgS mit halbseitiger miinnlicher Firbung. XNach Bond
iiberwunden erscheint.

Wir verweisen auf unsere obigen Ausfiilhrungen iiber hormonische
Intersexnalitit, insbesondere iiber das Wesen der Hormonenwirkung
bei Vigeln und Siugetieren. Da sichtlich bei Vogeln die Kon-
trolle der geschlechtlichen Differenzierung noch nicht vollstindig
in der Hand der innersekretorischen Driise ist, wiire ein echter
Gynandromorphismus wohl denkbar. Bei Siungetieren diirfte es
aber nicht mehr vorkommen. Ob irgendeiner der zahllosen be-
schriebenen Hermaphroditen und Pseudohermaphroditen der Siuge-
tiere als gynandromorph angesprochen werden kann, lilit sich
vorderhand nicht sagen. Wir verweisen auf das Kapitel iiber
Hermaphroditismus.
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Als ein besonders interessanter Punkt mub es schlieflich be-
zeichnet werden, dalb echter Gynandromorphismus auch als erbliche
Erscheinung vorkommt. Schon bei den Eugsterschen Bienen fiel ja
auf, daB eine Kinigin regelmiifig Gynandromorphe erzeugte. Wir
kennen aber auch Fille, in denen dergleichen mehrere Generationen
hindurch beobachtet wurde, nimlich bei Daphniden. Nachdem meh-
rere Autoren, wie Kurz, Woltereck u. a., schon Daphnidenzwitter
erwiihnt hatten, fand Kuttner! einen Stamm von Daphnia pulex, in
dem die Erscheinung erblich war. Das Ausgangsweibchen produzierte
in jedem Wurf eine Anzahl Gynandromorphe und aus fortpflanzungs-
fihigen Gynandromorphen wurde vier Generationen hindurch das
gleiche erhalten, nimlich etwa 75%; normale Weibchen und 25%
gynandromorphe. Diese Gynandromorphen zeigten verschiedenartigste
Typen von Weibchen, die nur in diesem oder jenem sekundiren
Geschlechtscharakter ménnlich ausgebildet waren bis zu solchen, die
Ovar und Hoden enthielten und schlieblich solchen, die als miinnlich
mit weiblicher Einsprengung erschienen. Neuerdings hat Banta?
einen iihnlichen Stamm erhalten und untersucht. Soweit sich aus
den vorliegenden Mitteilungen schliefen lifit, handelt es sich auch
um Gynandromorphismus und nicht um sexuelle Zwischenstufen
(Intersexualitit), wie Banta anzunehmen scheint.

Das Bemerkenswerte an diesen Fiillen ist nun, dall es sich um
parthenogenetische Fortpflanzung handelt, also zur Erklirang Ab-
normititen des Befruchtungsvorganges nicht in Betracht kommen.
Es mufl vielmehr eine abnorme Verteilung der X-Chromosomen bei
embryonalen Zellteilungen vorliegen, die jedenfalls im Prinzip mit
den Vorgingen bei Drosophila identisch sind. KEs wire natiirlich
sehr wiinschenswert, einen derartigen Fall genetisch zu analysieren;
dies diirfte miglich sein, da auch bei Insekten Fille von erblichem
Gynandromorphismus von Ziichtern beobachtet warden. Hier lielie sich
wohl durch Bastardierungsexperimente herausbringen, was es bedingt,
daB in jeder Generation ein bestimmter Prozentsatz von Individuen
(wahrscheinlich nur eines Geschlechts) Abnormitiiten des Chromosomen-
mechanismus aufweist. Wir haben einen solchen Fall bereits in Arbeit.

Zum Schluf sei nochmals auf die Notwendigkeit der scharfen
Unterscheidung von Gynandromorphismus und Intersexualitit hin-

1) Kuttner, 0., Untersuchungen iiber Fortpflanzungsverhiiltnisse und Ver-
erbung bei Cladoceren. Intern. Revue Hydrobiol. Hydrogr. 2, 1909,

2) Banta, A. M., Sex intergrades in a species of crustacea. Proc. Nat. Ac.
Be. Wash, 1916.
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gewiesen. Ein Gynandromorph ist ein rdumliches Geschlechtsmosaik,
miinnliche und weibliche Teile liegen entwicklungsphysiologisch
gleichwertiz nebeneinander. Kin Intersex ist ein geschlechtliches
Mosaik in der Zeit, entwicklungsphysiologisch liegen miinnliche und
weibliche Teile hintereinander. Genotypisch ist ein Gynan-
dromorph das Produkt einer Stirung des Mechanismus der
Geschlechtsverteilung, ein Intersex das Produkt einer

FoOrperieile des ferfigen dndividuums.
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Fig. 84. Schema zur Erliuterung des Unterschiedes zwischen Gynandro-
morphismus und Intersexualitiit
Punktiert mitnnliche Entwicklung, schwarz weibliche

Stirung der Physiologie der geschlechtlichen Deter-
mination. Phinotypisch ist ein Gynandromorph ein sexuelles
Mosaik, ein Intersex aber ein Organismus zwischen den Geschlechtern.
Das obige Schema soll den wichtigen Unterschied verdeutlichen
(Fig. 84). Links ist die Entwicklung zweier Typen von Gynan-
dromorphen dargestellt; die punktierte Linie stellt die Zellgenerationen
miinnlicher Chromosomenbeschaffenheit dar, die ganze Linie solche
weiblicher Beschaffenheit. Beide verlaufen nebeneinander. Rechts
findet sich die Darstellung der Entwicklung von Intersexen; das
Individuum entwickelt sich zuerst als ©, dann als ' resp. umgekehrt.

B. Der Hermaphroditismus
Die Erscheinung des Gynandromorphismus wird vielfach auch
als Zwittertum betrachtet und damit dem Gebiet des Hermaphroditis-
mus eingereiht. Da man Hermaphroditismus definieren mufi als das
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Vorhandensein von Individuen, die im gleichen Kirper minnliche
und weibliche Geschlechtszellen produzieren, so wiire der Gynan-
dromorphismus, wenigstens in vielen Fiillen, in der Tat dem Herma-
phroditismus einzureihen. Dall wir es nicht taten, hat darin seinen
Grund, daB jene Erscheinung genetisch wie physiologisch nichts mit
dem normalen Hermaphroditismus zu tun hat und daher auch in
keiner Weise zu dessen Erklirung beitriigt. Es handelt sich vielmehr
um ein teratologisches Ereignis, das in die gleiche Gruppe wie die
Chimiiren im Pflanzenreich und die Mosaikbastarde im Tierreich
gehort. Der Gynandromorphismus gehort so anf das engste zusammen
mit den normalen Erscheinungen der Vererbung von Geschlecht und
sekundiiren Geschlechtscharakteren. Anders der echte Hermaphroditis-
mus. Hier ist die genetische Konstitution des gesamten Korpers eine
derartige, daBl normalerweise beiderlei Geschlechtszellen in einem
Kirper erzeugt werden. Es ist klar, dall sich damit ein ganz neues
Problem darbietet, dessen Liosung bis zu einem gewissen Grad von
dem Problem der Zweigeschlechtigkeit unabhiingig ist, wenn auch
gewisse Grundtatsachen, wie die physiologische Basis der Geschlechts-
differenzierung, identisch sein miissen.

Wir miissen leider von vornherein gestehen, daf} bis jetzt dieses
das unbefriedigendste Kapitel im ganzen Geschlechtsproblem darstellt
und bis jetzt noch nicht geniigend experimentell Material vorliegt,
ein richtiges genetisches wie physiologisches Verstindnis zu erlauben.
Die Voraussetzung fiir weiteren Fortschritt ist aber die richtize Be-
urteilung der vorhandenen Tatsachen, zu der zn gelangen wir im
folgenden versuchen wollen.

Wenn wir alle die Fille als Hermaphroditismus bezeichnen, in
denen beiderlei Geschlechtszellen normalerweise in einem Organismus
erzeugt werden, so gibt es recht verschiedene Arten des Zwittertums,
deren Bedeutung fiir das Gesamtproblem eine sehr verschiedenartige
ist. Da sind vor allem zwei groBe Gruppen zu unterscheiden, die
wir kurz als funktionellen und nichtfunktionellen Hermaphroditismus
bezeichnen kionnen. Bei dem ersteren sind die beiderlei, in einem
Individuum erzeugten Geschlechtsprodukte auch wirklich zur Funktion,
also zur Befruchtung bestimmt. Bei dem zweiten dagegen handelt
es sich um eigentlich zweigeschlechtliche Tiere, bei denen aber eines
oder beide Geschlechter dauernd oder voriitbergehend beiderlei Ge-
schlechtszellen erzeugen, von demen aber nur eine Sorte wirklich
zur Funktion kommt. Es ist klar, dal diese letztere Art ein besonderer
Fall der Zweigeschlechtlichkeit ist, der einesteils im Rahmen dieser
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erklirt werden mul}, andererseits helfen kann den funktionellen Herma-
phroditismus zu verstehen. Wir beginnen deshalb mit diesem Fall.

a) Der nichtfunktionelle Hermaphroditismus

Diese Gruppe schlieft mehrere sehr merkwiirdige Erscheinungs-
komplexe von verschiedenem physiologischem Wert ein, die von griBter
Bedeutung fiir das Gesamtproblem sind. Die wichtigsten haben wir
aber bereits alle beim Kapitel Intersexualitit abgehandelt, so dal hier
nur noch weniger bedeutungsvolle Einzelerscheinungen zuzufiigen sind.

«) Akzessorischer Hermaphreditismus

Es sei so das Vorhanden-
sein eines rudimentiren KEier-
stockes bei minnlichen Tieren
bezeichnet, dessen bekanntester
Typus das sogenannte Biddersche
Organ der Kriten ist. Sein Vor-
handensein und seine Struktur

Fig. 85. Biddersches Organ. a. Gesamtansicht der auf den Nieren liegenden Hoden,
daver das Biddersche Organ (B, 0.), E Miillerscher Gang, U7 Wolffscher Gang, N Niere, Ft Fottkirper
Nach Knappe

b. Bchpitt durch Hoden und Biddersches Organ. b. Priparat und Photo von Prof. Poll
Goldsehmidt, Mechanismns und Physiclogie der Geschlechisbestimmung 11
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als rudimentiires Ovarium ist schon von alters her bekannt. Am
Vorderende der Hoden liegt ein kugeliges Gebilde, das die Struktur
eines Kierstocks besitzt, wenn auch im ausgebildeten Zustand die
histologischen Einzelheiten etwas verschieden sind von denen eines
funktionierenden Ovars. Fig. 85 zeigt Lage und Struktur dieses
merkwiirdigen Gebildes. Es findet sich bei jungen Individuen in

B85 ¢. Vorderteil desgleichen stiirker vergrollert, um die
Eierstockstruktur des B.0. zu zeigen
Priparat und Fhoto von Frof. Poll

beiden Geschlechtern, degeneriert aber spiter beim Weibchen und
bleibt nur beim Minnchen erhalten.! Es ist nun bekannt, daB im
Lauf des Jahres dies Organ Veriinderungen erleidet, die dem Sexual-
zyklus parallel gehen. Im Sommer findet dann, besonders zur Zeit
der Spermienbildung, eine Regeneration statt. Harms? konnte nun
experimentell nachweisen, daB diesem Organ eine innersekretorische

1) Niiheres siehe H.D. King, The Structure and Development of Bidder's
Organ in Bufo lentiginesus. Journ. Morph. 19, 1908.

2) Harms, W., Experimentelle Untersuchungen iiber die innere Sekretion der
Keimdriise. Jena 1914.
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Funktion zukommt. Einer der sekundiiren Geschleehtscharaktere der
Amphibien, der von der inneren Sekretion der Hoden abhiingig ist,
ist die Ausbildung der Daumenschwielen. Werden nun entweder
Hoden oder Bidders Organe exstirpiert, so ist es ohne EinfluB.

Werden beide entfernt, so kommen jene nicht zur Ausbildung,

wohl
aber wenn dann einem solchen
Tier ein Biddersches Organ in den
Riickenlymphsack eingeheilt wird.
Das Biddersche Organ ist somit
ein rudimentirer Eierstock, der
einen Funktionswechsel zur inner-
sekretorischen Driise erfahren hat
und deshalb im erwachsenen Tier
erhalten bleibt Wenn es auch
nur bei Kriten solch typische Ans-
bildung erfihrt, so ist gelegentlich
als Abnormitiit etwas ganz Ahn-
liches anch bei anderen Amphibien
zu finden, so bei Frischen und
Salamandern.!

Fille, die sich mit diesem
direkt vergleichen lassen, sind
duBerst selten. Ein sehr bemer-
kenswerter ist der akzessorische
Hermaphroditismus der Pseudo-
neuroptere Perla marginata.
Alle Miinnchen besitzen hier ein
schon aunsgebildetes, aber nicht
funktionierendes Ovar vor dem
Hoden gelegen, wie Fig. 86 nach Fig. 86. Geschlechtsapparat von Perla
Schinemund? zeigt. Uber eine marginata
eventuelle Funktion ist hier nichts ¢ Eirdhren, H Hoden, V4 vas doforens

Nach Schénemund
bekannt.

Diese Erscheinung hat natiirlich nichts direkt mit dem funk-
tionellen Hermaphroditismus zu tun. Wir glauben vielmehr, dal sie
verstiindlich wird durch die frither diskutierten Verhiiltnisse der

1) Literatur bei H. D. King, Some Anomalies in the Genital Organs of Bufo
lentiginosus, Amer. Journ. Anat. 10, 1910,
2) Schonemund, E., Zur Biologie und Morphologie einiger Perlaarten.
Zool. Jahrb. An. 34, 1912,
11+
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transitorischen Intersexualitit bei Frioschen. Ks handelt sich um eine
embryonale Intersexualitit, die, wenigstens im Fall des Bidderschen
Organs, dadurch in gewissem Sinn permanent wird, dall der weib-
liche Driisenteil beim Minnchen in mehr oder minder grofier Aus-
dehnung einen Funktionswechsel zur innersekretorischen Driise erfihrt
und als solche unter teilweiser Beibehaltung der Gonadenstruktur
fortbesteht. Bei anderen vergleichbaren Fillen allerdings ist von
solchem Funktionswechsel nichts bekannt, sondern es ist das wahr-
scheinlichste, dal Entwicklungsverhiltnisse wie bei den Pfliiger-
schen Hermaphroditen vorliegen, die aber nicht von einer nachtrig-
lichen Elimination der ovarialen Teile des Hodens gefolgt sind. Im
Prinzip ist es dann das gleiche wie das Erhaltenbleiben der Miiller-
schen Giinge bei vielen miinnlichen Amphibien oder des Epoophoron
usw. beim weiblichen Siiugetier. Bei Insekten und Crustaceen findet
man tatsiichlich alle Stufen eines solchen akzessorischen Hermaphro-
ditismus verwirklicht, die sehr gut einer derartigen Erklirung —
eine vorliufige Erklirung, solange Experimente fehlen — Raum
geben. Heymons! konnte feststellen, dali bei Blatta germanica
normalerweise ein Teil der Geschlechtsdriisenanlage des Minnchens
sich ein wenig in weiblicher Richtung hin differenziert. In manchen
“illen geht es so weit, dall primitive Eirihren gebildet werden, und
Eizellen sich zu entwickeln beginnen. Gelegentlich finden sich Reste
dieser Anlage bis zum Imagostadium (Isopoden, Dekapoden). Bei
Orchestia enthilt nach Nebeski? ein Teil des Hodens stets Hier.
Bei Gebia sind nach Ischikawa?® die Hoden stets differenziert in
einen hinteren Ovarialabschnitt, dessen Eier aber nicht funktionieren
kinnen und einen vorderen Hodenabschnitt (Fig. 87) und gelentliche
Angaben deuten auf weitere Verbreitung der Erscheinung. Hier bei
den Crustaceen scheinen auch die sekundiiren Geschlechtscharaktere
in das Phiinomen einbezogen zu werden. Denn es ist oft angegeben
und ein jeder, der in Kursen viele Individuen von FluBlkrebsen in
die Hand bekam, kann es bestiitigen, daB bei Dekapoden sehr hiinfig
die Minnchen Rudimente von weiblichen Geschlechtséffnungen und
Ovidukten besitzen, wilhrend Weibchen mehr oder minder gut ent-
wickelte Begattungsfiife produzieren.

1) Heymons, R, Uber die hermaphrodite Anlage der Sexualdriisen beim
Miinnchen von Phyllodromia germanica. Zool. Anz. 13, 1880,

2) Nebeski, Beitriige zur Kenntnis der Amphipoden der Adria. Arb. Zool.
Inst. Wien, 1880,

3) Ischikawa, C., On the Formation of Eggs in the Testis of Gebia major
de Haan. Zool, Anz, 14, 1891.
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mit akzessorischem Hermaphroditismus beider Geschlechter bezeichnen.
Schade, dafi dieses Objekt sich wohl kaum zu Experimenten benutzen

lassen wird.
8) akzidenteller Hermaphroditismus

Giard hat als akzidentellen Hermaphroditismus die Erscheinung
bezeichnet, daB gelegentlich als Abnormitiit innerhalb eines Hodens
Eier oder inmerhalb eines Ovars Spermagewebe gefunden wird. Das
erstere Vorkommen ist aus den verschiedensten Gruppen des Tier-

Fig. 88. Hodenblischen eines ¥ von Potamobius astacus mit Eiern

B FEiplasma, F Ei, Fh Follikelhant, Fk Follikelkern, K Korn der Mombran, K& Eeimblischen,
Kf Koimflack , M Membran des Hodenbliischens, N Dottor, S Spermatogonien.
Nuch v, La Valette-St. Georgo

reichs bekannt.! Besonders hiiufiz wird es bei Crustaceen beschrieben
(siehe Fig. 88), aber auch Amphibien und Siugetiere gehiren hierher.
Die lokale Samenbildung in einem sonst normalen Seesternovar ist
in Fig. 89 illustriert. Entsprechende Fiille gibt es bei Fischen und
von Apus. Selbst in dem Hoden der hermaphroditen Ascidie Fra-
garium hat man Eier gefunden. Es ist nun klar, dal dieser Erschei-
nung die grifite physiologische Bedeutung zukommen wiirde, wenn
man sie experimentell in die Hand bekommen kinnte. Dali im

1) Krohn, E., Die Zeugungsorgane von Phalangium. Arch. Naturgesch., 1865.
— Harms, 1. e. — Agar, The spermatogenesis of Lepidosiren. Qu. J. Mier. Se. 57,
1911, — Buchner, P, Uber hermaphrodite Seesterne. Zool. Anz. 37, 1911. —
Redikorzew, W., Die Zwitterdrisenbildung einer zusammengesetzten Ascidie.
Zool. Anz, 25, 1902, — Cuénot, 3., Notes sur les Echinodermes IIL. Zool. Anz.
21, 1898,
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Prinzip eine jede Urkeimzelle sich zu einem Spermatozoon oder Ei
entwickeln kann, ist ja durch die Untersuchungen iiber Intersexualitiit
bewiesen. Es war aber immer doch der physiologische Zustand des
Gesamtorganismus, der die Entscheidung herbeifithrte. Hier aber

Fig. 89. Echnitt durch den Eierstock eines Seesterns
mit eingesprengtem Hodengewebe, Nach Buchner

sehen wir den Fall, daB trotz geschlechtlicher Normalitit des Indi-
viduums an einer oder wenigen lokalisierten Stellen die Elemente
des anderen Geschlechts erzeugt werden. Es ist klar, dali hier ein
Problem vorliegt, das noch einen Schritt weiter fithren sollte in der
Apalyse der Physiologie des Geschlechts. Wir haben bereits im
Anschluf an die Betrachtung der parasitischen Kastration ausgefiihrt,
wie wir uns wohl die Wirkung der das Geschlecht differenzierenden
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Hormone vorstellen miissen. Am wahrscheinlichsten erschien es, dal}
die Wirkung der Hormone sich auf den gesamten Stoffwechsel be-
zieht und dal der spezifische hervorgerufene Stoffwechselzustand
selbst die letzte und direkte Ursache der morphologischen Differen-
zierung zu einem Geschlecht hin ist. Wiire dies der Fall, so bedeutete
es, dall in unserm Fall hier, unabhiingig von den den physiologischen
Gesamtzustand des Kirpers beherrschenden Hormonen, an lokalisierten
Stellen eine chemische Situation eintreten kann, die von der gleichen
Art ist wie die durch die entgegengesetzten Hormone hervorgerufene.
Die experimentelle Beherrschung des Phiinomens wiirde daher dieses,
vielleicht letzte, Problem der sexuellen Differenzierung aufkliren.
Sie steht aber noch aus. Natiirlich wiire in diesem Fall zuerst sicher-
zustellen, ob es sich nicht
um ein Phiinomen handelt,
das unserer Gruppe des
akzessorischen  Herma-
phroditismus angehirt.

¥) Teratologischer
Hermaphroditismus

Diese Gruppe wird
sich vielleicht spiter als
logisch unberechtigt er-
weisen. Sie umfalit nim-
lich im wesentlichen Fiille,
fiir die keine biologische
irklirung gegeben wer-
den kann und die deshalb
so lange als Abnormititen
fungieren, bis wir ihre
Ursache kennen. Dann
miogen sie vielleicht eines
Tages eine ebensolche Be-
deutung bekommen, wie
etwa der Fall der Zwicke.
Wir rechnen hierher die

Fig. 90, 91. Halbschematische Darstellung der in-
neren Genitalien von Zwittern beim Schwein gelegentlich als Monstro-

Nach Pick e . -
sititen in den verschie-

G vas deferens, gh gubernacnlum Hunterd, b Hoden, »h Nebon- ;
hoden, o Ovar, pssa Psendosamenblasen, vf rochte Tube, sug  densten Tlergruppen, yor

sinus urogenitalis, § Tube, fe liz, rotondum, wh Uterushorn, wm - :
Urethralmiindung, w Uierus, va Vagioa, i Walstnm vas deferens allem bei Vi]g&h‘l und
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Siugern, gefundenen Zwitter, bei denen meist Geschlechtsdriisen vor-
handen sind, die nebeneinander, mehr oder minder deutlich abgegrenat,
Hoden- und Eierstocksteile zeigen. Die tibrigen Genitalien zeigen alle
miiglichen Kombinationen von beiden Geschlechtern. Etwas sehr Hiiu-
fices ist unsymmetrisches Verhalten der beiden Korperhiilften. Da auber-
dem wenigstens in einem hierher gehorigen Fall, einem von Bond (L. ¢.)
beschriebenen Fasanzwitter mit Zwitterdriise auch die sekundiiren Ge-
schlechtscharaktere in der rechten und linken Kirperhilfte verschieden
waren, so liegt vielleicht hier irgendeine Form von Gynandromorphismus,
also genetischem Mosaik vor. Der Charakter solcher Zwitter sei an
nebenstehenden Fig. 90, 91 von Schweinezwittern nach Pick erliutert.
(Zum Vergleich ziehe man das Schema des Siiugetierurogenitalapparates
Fig. 110 herbei) Fig. 90 zeigt neben Vagina und Uterus, Hoden,
Nebenhoden und vas deferens, und jedem Hoden sitzt ein kappen-
formiges Ovar auf. Fig. 91 zeigt iihnliche Verhiiltnisse aber mit
griilerer Asymmetrie. Rechts ist ein Hoden, links eine Zwitterdriise
von Eierstocksaussehen vorhanden. Uber Steinachs Versuche siehe
spiter bei Hermaphroditismus des Menschen.!

b) Funktioneller Hermaphroditismus oder Monoecie

Wie bereits in der Einleitung zu diesem Abschnitt hervorgehoben
wurde, ist der echte Hermaphroditismus oder die Monoecie ein
experimentell noch fast unerschlossenes Gebiet im Tierreich. Eine
definitive Einordnung der Tatsachen in die auf anderem Wege er-
schlossenen Vorstellungen iiber das Geschlechtsproblem ist daher noch
kaum miglich. Der folgende Versuch, dariiber Klarheit zu gewinnen,
kann daher nur als ein vorliufiger angesehen werden. Wenn wir
die mannigfachen und biologisch merkwiirdigen Tatsachen der Monoecie
iiberblicken, so scheinen uns drei verschiedene Gruppen vorzuliegen.
Bei der ersten Gruppe gehirt ein Individuum dauernd genetisch nur
einem Geschlecht an. Die Monoecie diuiert sich entweder darin, daf
ein echtes Weibchen trotz weiblicher Organisation temporir Sperma
produziert (Gynomonoecie) oder gerade umgekehrt (Andromonoecie).
Wir kinnten also von einer unisexuellen Monoecie sprechen. In der
zweiten Gruppe ist ein Individuum zuerst miinnlich, dann weiblich;
genetisch ist es wahrscheinlich miinnlich (konsekutive Monoecie). DBei
der dritten Gruppe besitzt das Individuum dauernd nebeneinander

1) Bond, C. T., On a Case of Unilateral Development ete. Journ. Genetics.

3, 1914, — Pick, L.. Uber den wahren Hermaphroditismus des Menschen. Arch.
Mikr. Anat. 84, 1914; dazu eine umfangreiche kasuistische Literatur.
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beiderlei Geschlechtsorgane, ist riiumlich monoecisch. Letzteres schlielit
patiirlich nicht aus, daB eine Art Geschlechtszellen frither reift als

Fig. 92. Angio-
stomum  nigro-
venosum aus der
Froschlunge
« After, i Pharyox,
o Darm, h Exkre-
tionsporas,
n Nervenring,

o Geschlechts-
iffnung, ov Owar,
i Uterns
Ans Gootte

die andere. Vielleicht stellt somit diese Gruppe nur
einen Spezialfall der vorhergehenden dar. Wie gesagt
ist all dies nur eine vorliufige Gruppierung.

«) Unisexuelle Monoecie

Die hiiufigere Form unisexueller Monoecie scheint
die Gynomonoecie zu sein. Als Typus dieser Gruppe
kinnen wir den Fall des Nematoden Angiostomum
nigrovenosum betrachten. Es ist bekannt, daB bei
diesem Wurm eine im Freien lebende getrenntgeschlecht-
liche Generation abwechselt mit einer in der Lunge
des Frosches parasitierenden hermaphroditischen. Da
nun bei den Nematoden der anatomische Bau der Ge-
schlechter typisch verschieden ist, bei auBerordentlicher
Einheitlichkeit innerhalb der Gruppe, so ist es ein
leichtes, festzustellen, dall die hermaphroditischen Tiere
anatomisch Weibchen sind. Aber sie produzieren in
ihren Eirdhren abwechselnd Eier und Sperma, haben
also eine Zwitterdriise (Fig. 92). Dieser Fall ist nun
durch Schleip und Boveri! eytologisch untersucht
mit folgendem KErgebnis (s. das Schema Fig. 93): Die
Weibchen der getrenntgeschlechtlichen Generation be-
sitzen — wenigstens in der Keimbahn — 12 Chromo-
somen und bringen reife Eier mit 6 Chromosomen.
hervor; die Minnchen erhalten nur 11 Chromosomen
und erzeugen Spermien mit 6 und 5 Chromosomen,
welche beide auch bei der Begattung in das Recepta-
culam des Weibchens eingefiihrt werden. Trotzdem
konnen nur die Spermien mit 6 Chromosomen die Eier
befruchten, wie zweifellos daraus hervorgeht, daf die
niichste Generation in ihren Zellen stets 12 Chromo-
somen enthiilt. Diese, also die zwittrige und para-
sitisch in der Lunge des Frosches lebende Generation,
besteht aus lauter Individuen, die nach dem Bau ihres

Somas als Weibchen bezeichnet werden miissen, was damit in Ein-
klang steht, dall sie dieselbe Chromosomenzahl wie die Weibchen der

1) Schleip, W. Das Verhalten des Chromating bei Angiostomum (Rhab-
donema) migrovenosum. Arch. Zellf. 7. 1911. -
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getrenntgeschlechtlichen Generation besitzen. Sie bringen aber so-
wohl Eier wie Spermien hervor und zwar mehrere Sitze hinterein-
ander abwechselnd, indem die Zellen der Synapsiszone teils zu Ovo-
zyten heranwachsen, teils ziemlich klein bleiben und so zu Sperma-
tozoen werden. Bei der Reifung der Ovozyten sind keine Besonder-
heiten zu bemerken, alle reifen Eier enthalten die reduzierte Zahl,
also 6 Chromosomen. In den Spermatozyten differenziert sich zuerst
ein Chromosom heraus, darauf ein zweites. Das sind die beiden,
dem weiblichen Geschlecht zukommenden akzessorischen Chromo-
somen. Diese bleiben ungepaart, wihrend die anderen 10 Chromo-
somen von vornherein sich als 5 Doppelchromosomen aus dem Ruhe-
kern heraus differenzieren; fiir diese ist die erste Reifungsmitose die
- Reduktionsteilung, die zweite die Aquationsteilung. Es kommen
daher in jede Spermatide 5 gewdhnliche Chromosomen. Die un-
gepaart bleibenden akzessorischen Chromosomen werden zuerst lings-
geteilt, bei der zweiten Mitose gelangt je eines in jede Spermatide.
Aber nur in der einen Spermatide vereinigt es sich mit den 5 Auto-
somen, in der anderen bleibt es in der Nihe der Aquatorialebene
liegen, und wenn sich das Spermium von dem Restkdrper 1dst, bleibt
es in letzterem zuriick. Vermutlich wird dasjenige akzessorische
Chromosom ausgestofien, welches sich am stirksten abweichend ver-
hiilt, also das in der Spermatozyte zuerst kompakt werdende. Ks
werden also auch bei diesen Zwittern zweierlei Spermien gebildet,
solche mit 5 und andere mit 6 Chromosomen in gleicher Zahl, und
daraus ist verstindlich, daB die Minnchen der getrenntgeschlecht-
lichen Generation 11 und die Weibchen 12 Chromosomen enthalten®
(Schleip).

Diese Tatsachen geniigen wohl, uns im Prinzip das Verstindnis
fiir den gynomonoecischen Hermaphroditismus zu eriffnen. Die
parasitischen Hermaphroditen sind hier genetisch Weibchen, wie
Anatomie und Chromosomenverhiiltnisse beweisen. Der Mechanismus,
der sie mit Notwendigkeit aus den befruchteten Kiern der getrennt-
ceschlechtlichen Generation hervorgeben liiBt, ist der von anderen
Fillen (Aphiden) so wohlbekannte, daB nur eine Sorte von Spermien
zur Befruchtungz kommt. Diese Weibchen besitzen nun die Fihig-
keit aus ihren Urgeschlechtszellen Eier wie Sperma zu bilden. Das
heiBt, daB hier ein Zustand normal und permanent ist, den wir bei
dem akzidentellen Hermaphroditismus als Abnormitit fanden. Die
Erklirung diirfte also wohl die gleiche sein, nimlich dabi besondere
lokalisierte Verhiltnisse des Chemismus dies bedingen. Wenn wir
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ja auch diese Verhiltnisse noch nicht definieren kinnen, so ordnet
dies immerhin auch diesen Fall den Problemen ein, die wir frither
im AnschluB an die parasitische Kastration besprochen haben. Eine
sehr auffillige Tatsache ist es iibrigens, dall in den miinnlichen Ge-
schlechtszellen des Parasiten ein Chromosom zerstort wird, so wieder
die Digametie ermoglichend. Es erscheint vielleicht weniger auf-
fallend, wenn wir annehmen, dal das Produkt des spezifischen
Chemismus, das Protoplasma der Samenzellen, eben auch spezifische
Eigenschaften hat und uns daran erinnern, daB Boveri' bewiesen
hat, daB die Chromatindiminution von Ascaris von der Protoplasma-
konstitution bedingt wird.

Die anderen Fille, die zu dieser Erscheinungsgruppe gehéren,
stimmen, soweit Niheres iiber sie bekannt, im Tatsiichlichen wie der
Interpretation hiermit iiberein. IDla sind vor allem jene freilebenden
Nematoden, die als protandrische Hermaphroditen bekannt sind.?
Sie sind ohne Zweifel Weibchen, deren Geschlechtsdriise eine Zeit-
lang die Fiihigkeit hat, Sperma zu produzieren. Maupas stellt aus-
driicklich fest, daB sich dies nur auf eine geringe Zellenzahl be-
schriinkt, die bald erschipft wird. Im einzelnen liegen hier sichtlich
sehr interessante Verhiiltnisse vor, iiber die weiteres Experimental-
material wiinschenswert wiire. Es kommen nimlich neben diesen
Gynomonoecisten auch sehr selten Minnchen vor (was iibrigens be-
stitigt, daB die Gyn. genetisch Weibchen sind), deren Prozentzahl
nach Arten wechselt. Meistens haben sie keinen Besgattungsinstinkt
mehr. Wenn sie aber zur Befruchtung kommen, dann kann dies
ohne Einfluf auf die Zahl der Miinnchen in der Nachkommenschaft
sein, kann aber auch einen Einflull haben. Untersuchungen wvon
E. Kriiger an einer derartigen Form (s. spiter) machen es wahr-
scheinlich, daB diese letzteren Verhiilltnisse mit dem Chromosomen-
mechanismus zusammenhiingen und den Erwartungen entsprechen.
Die Protandrie wird davon natiirlich nicht beriihrt.

Soweit unsere bisherigen Kenntnisse einen sicheren Schluli ge-
statten, gehéren zu dieser Gruppe nun auch die zwittrigen Mollusken,
obwohl das auf den ersten Blick nicht sehr wahrscheinlich erscheint.
Die Entscheidung auf experimenteller wie zytologischer Grundlage

1) Boveri, Th. Die Potenzen der Ascarisblastomeren bei verioderter
Furchung. Festschr. f. B. Hertwig. 3B, 1910.

2) Maupas, E. Modes et formes de reproduction des Nematodes. Arch.
Zool. exp. IIL 8. 8. 1900,
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steht allerdings noch aus. Es liegen zwar von Demoll! fiir Helix,
wie von Zarnik fiir Pteropoden? Befunde vor, die von den Autoren
so gedeutet werden, daB die minnlichen Geschlechtszellen zweierlei
Art sind, aber nur eine Sorte zur Befruchtung kommt. Der Herma-
phrodit wiire also genetisech ein Weibchen. Von den Einzelheiten
sei aber abgesehen, da sie noch nicht villig eindeutig erscheinen.
Es ist aber bemerkenswert, dal man auch auf vergleichend morpho-
logischer Grundlage zur Anschauung gelangt ist, dal diese Herma-
phroditen Gynomonoecisten sind. Pelseneer?® hat diesen Standpunkt
durchgefiilhrt und zu begriinden versucht. Die Schwierigkeit ist
nicht so groB bei Formen, denen differenzierte Ausfiihrgiinge und
Begattungsapparate fehlen. So ist etwa die Tatsache, dall es Austern
und Pectenarten gibt, die protandrische Hermaphroditen sind, withrend
andere getrenntgeschlechtlich sind, wenn mit den Nematoden ver-
glichen, recht schwerwiegend. Die Schwierigkeiten kommen erst
angesichts der Tatsachen, dali bei den hermaphroditen Gastropoden
beiderlei sekundiire Geschlechtscharaktere vorhanden sind. Pelseneer
weist allerdings darauf hin, dali sich bei Pulmonaten die minnlichen
Geschlechtsgiinge erst sekundiir den weiblichen zugesellen und dab
das Fehlen der miinnlichen Teile eine hilufize Abnormitit sei, das
Umgekehite nie vorkomme. Wie gesagt, eine auf Experimente ge-
griindete Entscheidung fehlt noch. Es ist aber auch nicht méglich,
auf Grund biologischer Daten feste Vorstellungen zu bilden. Sehr
viele Pulmonaten sind protandrisch; bei anderen reifen beiderlei
Geschlechtsprodukte wihrend der ganzen Lebensdauwer (Helix arbu-
storum, nach Buresch), bei Limax maximus findet Babor?t, dali die
Individuen erst weiblich sind, dann hermaphrodit, dann miinnlich,
dann wieder hermaphrodit und schlieBlich wieder weiblich.

Das physiologische Interesse richtet sich in diesem Fall natiir-
lich auf die Erzeugung von beiderlei Geschlechtszellen in einer
Zwitterdriise, wie das bei der Mehrzahl dieser Mollusken der Fall
ist, ja sogar im selben Driisenacinus (bei Valvata, Ostrea, Pulmonaten,

1) Demoll, R. Die Spermatogenese von Helix pomatia L. Zool. Jahrb,
Suppl. 15, 1912,

2) Zarnik, B. Uber den Chromosomencyklus bei Pteropoden. Verh. deutsch.
Zool. Ges,., 1911. '

3) Pelseneer, P. Hermaphroditism in Mollusea. CQuart. J. Mier. Se. 37.
1894/95.

4) Babor, J. Ein Beitrag zur Geschlechtsmetamorphose. Verhdlg. Zool.
Bot. Ges. Wien 189B.
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Neomeniiden). Die Reifung der Geschlechtszellen erfolgt allerdings
meist nicht gleichzeitig; meist liegt Protandrie vor, bei Limax Pro-
togynie. Uber die Bedingungen dieser Differenzierung wissen wir
nun wenigstens ein ganz klein wenig: Ancel wie Buresch?! haben
festgestellt, dali die gleichen Urgeschlechtszellen zu Eiern oder
Spermien heranwachsen, je nachdem sie mit einer sogenannten Niihr-
zelle in Verbindung treten oder nicht. Was das physiologisch bedentet,
wissen wir nicht. Vielleicht wird ein Fingerzeig durch die folgende
Tatsache gegeben: Wir konnten zeigen ?, daB die Differenzierung einer
Samenzelle in ein Spermatozoon in gewissem MaBe von osmotischen
Bedingungen kontrolliert wird, deren Regulation die Follikelzellen be-
sorgen, die physiologisech wohl den Eifollikelzellen verwandt sind.

All dies lilt uns nun aber durchaus im dunkeln iiber die phy-
siologische Basis der Gynomonoecie. Wodurch unterscheiden sich
solche Weibchen von gewihnlichen? Besondere Quantitits- oder
Reaktionsverhiiltnisse der Geschlechtsenzyme reichen nicht zur Er-
klirung aus.. Der besondere physiologische Zustand mit seinen lokali-
sierten, mosaikartizen oder zeitlichen Schwankungen mull vielmehr
auf einer Besonderheit der genetischen Konstitution beruhen, die
uns bis jetzt mechanisch wie physiologisch unbekannt ist, und auch
mit dem Wort ,Faktor fiir Monoecie* nicht erklirt wird.

Andromonoecie scheint viel seltener zu sein als Gynomonoecie;
unter den Nematoden soll sie bei Bradynema rigidum verhanden sein.
Doch ist uns kein genau analysierter Fall bekannt.

#) Konsekutive Monoecie

Die wichtigsten Beispiele dieser Gruppe finden sich einmal bei
den isopoden Crustazeen und zwar bei der schwach parasitischen
Gruppe der Cymotheiden und den parasitischen Epicariden® Die
Haupttatsache ist die, daB jedes Individuum als freilebende Larve
eiri Minnchen ist und die parasitischen Weibchen begattet, dann sich
selbst festsetzt und in ein Weibchen verwandelt. Als Beispiel diene

1) Ancel, P. Histogénise et structure de la glande hermaphrodite d'Helix
pomatia. Arch. Biol. 19, 1903. — Buresch, J. Untersuchungen iiber die Zwitter-
driise der Pulmonaten, Arch. Zellf. 7, 1912,

2) Goldschmidt, R. Untersuchungen iiber SBpermatogenese in vitro. Arch.
Zellf. 14, 1917.

4) Mayer, P. Carcinologische Mitteilungen 6. Mittl. Zool. St. Neapel 1,
1879. — Caullery, M. Recherches sur les Liriopsidae ete. Ibid. 18, 1908, —
Bonnier, J. Contribution i I'étude des Epicarides. Trav. Wimmereux, 8, 1900.
— Smith, G. Rhizocephala. Neapel. Monogr. 29, 1906.
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Danalia, eine der Liriopsiden, die selbst parasitisch auf einer anderen
parasitischen Rhizocephale leben. Aus den Kiern dieses Parasiten
entwickeln sich freischwimmende Larven, Cryptoniscus genannt, die
die funktionierenden Miinnchen sind. Sie suchen ein erwachsenes

Fig. 94. Danalia curvata
= Jert i S~ a. freilebendes Cryptoniscusstadium,
3 b. u. e. kurz nach Anheftung und Verlust
der Gliedmaben,
b. optischer Schnitt von dorsal,
AR c. von der Seite

A Darmkanal, E Auge. Ee Ektoderm, I Herz,
N Phagoeyten, O Owvar, I* Rilszel
Ang G, Smith
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Weibchen auf und befruchten es und dann setzen sie sich selbst
fest. Die morphologischen Umwandlungen, die sie dann erfabren,
bestehen in vollstindiger Formveriinderung und Annahme der weib-
lichen Organisation. Alle miinnlichen Teile werden von Phagocyten
vollstiindig zerstirt (wir verweisen hier auf das frither iiber Phago-
cyten und Chemismus Gesagte). Dann entwickeln sich die weiblichen
Organe. Die miinnliche Larve hatte iibrigens schon am Vorderende
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sich wihrend der Fortpflanzungszeit drei verschiedene Arten von
Minnchen (Fig. 95); kleine Minnchen mit geschwollenen Scheren,
mittelgrofie mit abgeflachten Scheren und grofie mit sehr geschwollenen
Scheren. Die ersteren und letzteren sind sexuell vollig normal, die
mittleren aber, mit ihren mehr weiblich erscheinenden Scheren, ent-
halten geschrumpfte Hoden mit wenigen Spermatozoen. Er vergleicht
dieses Verhalten auch mit dem sexuellen Dimorphismus gewisser
lamellicornen Kiifer, bei denen kleine Minnchen mit schwach ent-
wickelten sekundiiren Geschlechtscharakteren neben normalen grofien
vorkommen. Die mittelgrofen Krabben werden nun betrachtet als
Tiere, die in einem Zustand aktiven
Wachstums mit Unterdriickung der
sexuellen Reife sich befinden. Er
schliefit also, dall die miinnlichen Cru-
stazeen die Fihigkeit haben, in eine
Art hermaphroditen Zustand zu ge-
raten, wenn die Stoffwechselaktivitiit
sich auf Kosten der sexuellen Aktivitiit
steigert.  Und dieser Wechsel soll sich
bei jenen Isopoden durch Ubergang
zum Parasitismus vollziehen.

e z : Fig. 96. Kette von Crepiduia for-
Geusliceon Crustazeen. liegen bis- nicata anf einer Schale SH fest-

her noch keine Versuche vor, die gewachsen

eine klare Stellungnahme erméglichen ., 4G wochseln dio Individuen von
wiirden. Dagegen kinnen wir vielleicht ~ Weibchen Gber Zutior au MMianchen,
zu einer besseren Einsicht der Ver-

hilltnisse gelangen, wenn wir die interessante Biologie gewisser proso-
branchiaten Schneecken betrachten, wie sie biologisch wie experimentell
von Conklin, Orton, Gould! studiert wurden. In der Familie
Calyptraeiden finden sich fast oder villig sedentiire Formen der Gattung
Crepidula, die auf Austernschalen oder den von Einsiedlerkrebsen be-
wohnten Schneckenhiiusern sich festsetzen und hier zeitlebens haften
bleiben. Diese Formen zeigen, wie es scheint, ausnahmslos, sogenannten
protandrischen Hermaphroditismus. Jedes Individuoum ist zuerst funk-
tionell und strukturell Minnchen, dann werden die minnlichen Organe

1) Conklin, E. G., Environmental and sexual dimorphism in Crepidula. Proe.
Ac. Nat. Sc. Philadelphia 1898. — Orton, J. H., On the occurrence of protandric
hermaphroditism in the Molluse Crepidula fornicata. Proe. R. Se. London 81 B, 1909.
— Gould, H. N., Studies on sex in the hermaphrodite Mollusk Crepidula plana.
1. Journ. Exp. Zool. 23. 1917. II. Ibid.
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riickgebildet, wiihrend die weiblichen sich entwickeln, so dall eine Art
hermaphroditen Stadiums folgt, dem sich dann ein rein weibliches
Stadium anschliefit. Das ist besonders klar bei solchen Formen, die
Ketten bilden, indem sich stets die neukommende Larve an ein schon
festgesetztes Tier ansetzt und so fort. In diesen Ketten sind dann
die iltesten und grilbten Tiere Q. die mittleren Glieder der Kette
verschiedene Stufen von Hermaphroditen und die jiingsten und
kleinsten o (Fig. 96).

Bei einer dieser Arten nun, Crepidula plana, konnte Gould
merkwiirdige Verhiiltnisse feststellen. Junge Tiere, die auf frischen
Schalen gefunden werden, sind gewdhnlich sexuell Neutra. Werden
sie, ebenso auch wie Minnchen, fiir sich gehalten, so entwickeln sie
sich bald zu Weibchen. Werden sie aber mit groBeren Tieren, so-
wohl Weibchen als Minnchen, zusammengebracht, so gehen sie als-
bald in die minnliche Phase iiber. Alle Experimente zeigten, dal
die Anwesenheit groBerer Tiere notig ist, um die Entwicklung der
minnlichen Phase herbeizufiithren. Larven, die sich ohne die Nihe
der griberen Individuen entwickeln, durchlaufen wahrscheinlich nie
die miinnliche Phase: aber sie kann in einem ziemlich breiten Spiel-
raum der Entwicklungszeit ausgelist werden, wenn grofie Tiere zu-
gesetzt werden. Wenn nach der miinnlichen Phase in der Uber-
gangszeit zur weiblichen Phase der Reiz (grolie Nachbarn) nochmals
ausgeiibt wird, so kann bis zu einem gewissen Mal die miinnliche
Phase wiederholt werden. Dies Experiment gelingt aber nicht mehr,
wenn die weibliche Phase richtig eingesetzt hat. Wiihrend der miinn-
lichen Phase aber ist das Korperwachstum verzogert; es ist jedoch
ein sehr rasches bei den Neutren oder den Tieren, die die miinnliche
Phase hinter sich haben. Irgendein Befund, der die Art des Reizes,
den die grolien Tiere ausiiben, erkliren kinnte, wurde nicht gemacht.

Wenn wir nun diese interessanten Befunde betrachten, so fillt uns
als fiir eine Interpretation von Wichtigkeit sogleich die Feststellung
iiher die verschiedene Wachstumsgeschwindigkeit der Neuntren und
weiblichen Phase einerseits, der ménnlichen Phase andererseits auf.
Hier haben wir die so wichtige Differenzierungsgeschwindigkeit, deren
Bedeutung uns von der Diskussion der Intersexualitiit her wohl-
bekannt ist. Und wir sehen, worin der riitselhafte Einflul der grofen
Tiere zuniichst besteht: er verlangsamt die Differenzierung. Wodurch
dies zustande kommt ist unbekannt, da Gould keinerlei positive
Resultate erhalten konnte; aber die Tatsache ist hochbedeutsam, denn
sie erlaubt es uns, den Anschluf an die Erscheinungen der Inter-
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sexualitiit herzustellen. Wir sehen folgendes: 1. Bei den andern
Crepidulaarten entwickelt sich ebenso wie bei den vorhergenannten
Krebsen jedes Individuum zuniichst zu einem Minnchen. 2. In beiden
Fillen sind diese Miinnchen freischwimmend resp. beweglich, wiihrend
die spiitere weibliche Phase sedentiir ist, niimlich parasitisch oder
kommensal. 3. Bei C. plana tritt die ménnliche Phase nur ein, wenn
die Entwicklung dorch die Anwesenheit griBerer Tiere gehemmt
wird. Es mull also wohl in allen Fillen genetisch Gleiches vorliegen
und die Besonderheit der C. plana besteht nur darin, dali der die
weibliche Phase bedingende besondere physiologische Zustand, den
der Parasitismus oder Commensalismus hervorruft ohne den paraly-
sierenden Einfluf der groBfen Nachbarn mit groBer Geschwindigkeit
erreicht wird. Erinnern wir uns nun einmal der Erklirung der nor-
malen und intersexuellen Minnchen von Lymantria. Dort haiten
wir normale Minnchen, wenn die langsamer verlaufende Produktion
der weiblichen Hormone (verglichen mit den Hermonen der miinn-
lichen Differenzierung) erst nach dem Abschlufi der Entwicklung ein
wirksames Quantum erreicht haben wiirde; fiel dieser Zeitpunkt noch
in die Entwicklungszeit, so erhielten wir Intersexe. Denken wir
uns nun einmal, dali ein solcher miinnlicher Schmetterling imstande
wiire ein parasitisches Leben zu beginnen und weiterzuwachsen: Dann
miibte er sich unbedingt in ein Weibchen verwandeln. Wir be-
haupten daher, dal diese konsekutiven Hermaphroditen
genetische Minnchen sind, deren Existenz durch Parasi-
tismus oder Kommensalismus sozusagen iiber ihre eigent-
liche Lebenszeit hinaus verlingert wird, so dal sie ihre
weibliche Phase noch erleben. Jedes Insekt wiirde sich ebenso
verhalten, wenn es physiologisch in die Lage kommen kinnte und
jedes Amphibium, Vogel, Siugetier ebenso, wenn nicht hier die
innere Sekretion der Gonade dauvernd die andersgeschlech-
tige Phase unterdriickte. Wir kinnen somit die Verhiiltnisse
des konsekutiven Hermaphroditismus mit der folgenden, uns jetzt
wohlbekannten, Kurve ausdriicken (Fig. 97). Die Kurve palt fiir alle
genannten Fille. Im Fall der Crepidula plana kommt hinzu, dal
die Differenzierungsgeschwindigkeit von Anfang an so grof} ist, dab
die miinnliche Phase nur klar zur Ausbildung kommt, wenn diese
Geschwindigkeit durch den unbekannten Einflull der Anwesenheit
grofier Tiere herabgesetzt wird. So kinnen wir, wenigstens im
Prinzip, die wichtigen Verhiiltnisse dieser Tatsachengruppe ver-

stehen.
12%
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Fs ist nicht unwahrscheinlich, dal in diese Gruppe auch der
von Cuénot! entdeckte absonderliche Hermaphroditismus der Asterina
gibbosa gehirt, der nach geographischen Regionen verschieden auftritt.
In Roscoff ist jedes Individuum zuerst ein Miinnchen, dann ein Weib-
chen fiir den Rest seines Lebens; in Banyuls ist es #dhnlich, aber
die beiden Perioden greifen mehr ineinander iiber und in Neapel
kommen die verschiedenen Typen irreguliic vor. Eine experimen-
telle Analyse dieses Falles wiire sehr interessant.

Wir haben somit, ebenso wie G. Smith, die Ansicht vertreten,
dall die konsekutiven Hermaphroditen genetisch Minnchen sind. Es
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Fig. 97. Kurve zum Geschlechtszyklus der Crepidula

muf aber betont werden, daB auch die Miglichkeit vorliegt, sie
anders aufzufassen. Der Beweis, daB sie genetische Miinnchen sind,
kann erst als erbracht betrachtet werden, wenn gezeigt wird, dali
zwei Sorten von Eiern oder von Spermien gebildet werden, die eine
Sorte aber nicht funktioniert. ,Genetisch Minnchen® hat ja nur
einen Sinn, wenn auch genetische Weibchen vorstellbar sind. Es
kénnte aber auch sein, daB die Hermaphroditen genetisch gar kein
Geschlecht hiitten, d. h. daB alle Gameten funktionsfihig und gleich
sind und jede Befruchtung deshalb dieselbe Kombination in bezug
auf die Quanten der beiden Geschlechtsenzyme bedingt. Dann hiitten
wir hier ein drittes Geschlecht.

7) Riumliche Monoecie.
Die riumliche Monoecie ist der Zustand des Hermaphroditismus
im engsten Sinne, das Vorhandensein beider Geschlechtsdriisen mit

1) Cuénot, L., Notes sur les Echinodermes I1II. Zool. Anz, 21. 1888
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der Gesamtheit der akzessorischen Organe nebeneinander in einem
Individuum. In diesen Fillen liegt bisher kein zwingender Grund
vor, den Hermaphroditen als Modifikation eines Geschlechts zu be-
trachten: der monocecische Hermaphrodit ist vielmehr eine Mosaik-
bildung beider Geschlechter. Wir werden daher anch nicht erstaunt

Fig. 98. (Geschlechtstiere von Cirrhipedien. Nach G. Smith

A Komplomentinminnehen von Scalpellom peronii.

B Hermaphrodites Individuum von =, volgare. o ansitzende Komplementirminnchen.

C (_;' von Ibla cumingii. & scmtum, T tergum (nach Darwing.

D Zwergmlinochen desgl. . Antenne, B steckt im '-»;3', ru dem das Stilck Haut M gehict, F Auge,
Th Thorakalanhiinre
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sein, bei solchen Formen, etwa Oligochaeten, Turbellarien, Trema-
toden, Cestoden, keinerlei cytologische Besonderheiten zu finden, da
diese ja nur mit dem Mechanismus der Differenzierung zweier Ge-
schlechter verbunden sind. Worauf nun genetisch oder physiologisch
diese Monoecie beruht, wissen wir nicht, da bisher jegliche Experi-
mentalkenntnis dariiber fehlt. Und es ist nicht ganz ungefihrlich,
von den Verhilltnissen bei monoecischen Pflanzen, wo einiges Experi-
mentalmaterial vorliegt, auf das Tierreich zu schliefen, woraunf
Correns! besonders hingewiesen hat. Wenn es allerdings iiberhaupt
etwas im Tierreich gibt, das der pflanzlichen Monoecie gleich ist,
so ist es die hier behandelte Gruppe. Und dafiir sprechen auch die
folgenden Tatsachen: Bei mehreren Gruppen von Monoecisten findet
man die merkwiirdige Erscheinung von ,Komplementirminnchen,
die mehr oder minder regelmiifiiz neben den Wechselbegattung aus-
iibenden Hermaphroditen gefunden werden. Das klassische Beispiel
dafiir sind die Cirrhipedien. Bei Scalpellum vulgare z B. finden sich
in der Manteltasche der Hermaphroditen stets eine Anzahl winziger
Minnchen, die Darwin Komplementirmiinnchen nannte.? Es sind
kleine rudimentire Skalpellen, die fast nichts als Geschlechtsorgane
enthalten (Fig. 98). Es ist nun bemerkenswert, dafl es mehrere ver-
wandte Spezies gibt — sowohl bei Secalpellum, wie bei der analogen
Ibla —, bei denen die Geschlechter getrennt sind in Weibchen und
den Komplementirminnchen gleichende Zwergminnchen. Auf die
Bedeutung dieser Tatsachen wird nun vielleicht Licht geworfen durch
Verhiiltnisse bei anderen hermaphroditen Gruppen. Bei manchen
Myzostomaarten findet man stets ein griferes und ein kleineres Tier
beisammen, wobei letzteres ein Komplementirmiinnchen darstellt.
Wheeler® zeigte nun, dalb jedes Individuum die miinnlichen Organe
zuerst entwickelt, bevor es als richtiger Hermaphrodit erscheint und
dall somit die Komplementirminnchen nichts sind, als auf friithem
Entwicklungsstadium stehen gebliebene Hermaphroditen. Noch schoner
aber zeigt sich das gleiche bei der Trematodengruppe der Didymozoen,
bei denen, wie nebenstehende Fig. 99 zeigt, Hermaphroditen durch
Rudimentation eines Geschlechtsapparates zu © und G geworden

1) Correns, C., Uber den Unterschied von tierischem und pflanzlichem
Zwittertum. Biol. Centralbl. 36. 1916.

2) Gruvel, Monographie des Cirrhipedes, Paris 1905.

3) Wheeler, E. M., The sexual phases of Myzostoma. Mitt. Zool. St.
Neapel 12, 1897.
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sind, die sogar Geschlechtsdimorphismus zeigen: das Zwergmiinnchen
ist dem Weibchen angeheftet.!

Zwei Hermaphroditen kinnen also sekundir als Minnchen und
Weibchen erscheinen durch Rudimentation der Organe des anderen
Geschlechts. Auch dabei ist ein Zeitfaktor
im Spiel, indem die minnlichen Organe
auch normalerweise zuerst fertig sind und
die weiblichen noch funktionieren, wenn

Men —F
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Fiz. 99. Wedlia bipartita. @ &' mit anhaftendem 7. & o stirker vergrofert.

¢ desgl. of

Iiseh Darmschenkel (I u. #. = linker und rechter), Dsf Dotterstock, G5 Genitaléffnung, H Hoden,
Ksi Keimstock, Msn Mundsangnapf, N Zentralnervensystom, (e Oesophagus, Pt Pharynox,
s Recept. seminis, UF Uterns, Fd vas deferens, Wy rudimentiirer weiblichor Genitalkomplex.
Nach Odhner ans Goldschmidt

die ersteren schon erschipft sind. Fir die zukiinftige experimen-
telle Erforschung wird das von Wichtigkeit sein. Jedenfalls liBt
dies es auch wahrscheinlich erscheinen, dafi die Komplementir-
miinnchen Hermaphroditen sind und daB bei den getrennt geschlecht-

1) Odhner, Th., Zur Anatomie der Didymozoen. Zool BStud. til Prof.
Tulberz, Upsala 1907.
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lichen Vertretern dieser Gruppe die Zwergmiinnchen ebenso zu deuten
sind, die Weibchen aber alten Hermaphroditen entsprechen. Fiir
die Minnchen liBt sich wenigstens die Tatsache anfiihren, daf die
Komplementirminnchen von Secalpellum peronii Eizellen im Hoden
produzieren. Es sei schliefilich bemerkt, dall G. Smith auch fiir
diese Cirrhipedien die Ansicht vertritt, dall sie eigentlich Minnchen,
also Andromonoecisten, sind. Die Richtigkeit dieser Idee lLilit sich
im Augenblick weder bestreiten noch beweisen. Ks wiire schon denk-
bar, dall diese Monoecisten dieselbe genetische Grundlage wie die
vorige Gruppe besitzen, mit dem einzigen Unterschied, daB das Er-
scheinen und Funktionieren der Organe eines Geschlechts die des
anderen nicht stirt

¢) Zusammenfassung

Es erscheint niitzlich zum Schlub nochmals zusammenzufassen,
welche giinzlich verschiedenartigen Krscheinungen als Hermaphro-
ditismus beschrieben werden konnen. Allen ist gemein, dali beide
Arten von Geschlechtszellen im gleichen Individuum gebildet werden,
aber genetisch wie physiologisch sind die einzelnen Gruppen villig
verschieden. Die Gruppe des Hermaphroditismus wird wohl nahezu
aus der tierischen Biologie verschwinden, sobald die Einzelerschei-
nungen villig geklirt sind.

1. Intersexualitit. Ein Intersex ist genetisch ein Minnchen
oder Weibchen, das aus genetischen oder physiologischen Griin-
den von einem bestimmten Moment seiner Entwicklung an sein
(veschlecht wechselt. Bestimmte Stufen der Intersexualitiit
kinnen dann unter don Begriff Hermaphrodit fallen.

2. Gynandromorphismus. Ein Gynandromorph ist eine Mosaik-
bildung in bezug auf die geschlechtliche Differenzierung, bedingt
durch abnorme cellulire Verhiiltnisse, die manchen Zellgruppen
die Chromosomenkombination des einen, anderen die des anderen
Geschlechts zuteilt. Fallen die Geschlechtsdriisen in beide
Gruppen, dann ist der Zustand ein hermaphroditer.

5. Akzessorischer Hermaphroditismus. Im AnschluB an den
Hoden bildet sich ein rudimentiires Ovar, das aber sexuell funk-
tionslos ist. Die Erscheinung steht gewissen Typen der Inter-
sexualitiit physiologisch nahe.

4. Akzidenteller Hermaphroditismus. Im Hoden kommen ge-
legentlich Eizellen und im Ovar Spermagewebe vor. Die Ur-
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sache ist unbekannt, besondere lokale Abnormititen im Che-
mismus sind denkbar.

Teratologischer Hermaphroditismus. Als Abnormitiiten

auftretende hermaphrodite Individuen in zweigeschlechtigen

Organismen. Wenn die Ursache ihrer Entstehung bekannt

wiire, kinnten sie vielleicht einer der anderen Gruppen (wahr-

scheinlich Gynandromorphismus) eingereiht werden.

6. Unisexuelle Monoecie. KEin Weibchen (oder Minnchen)
bildet zu gewissen Zeiten Sperma im Ovar (oder Eier im Hoden),
wodurch biologisch das andere Geschlecht iliberfliissiz wird und
mehr oder minder verschwindet. Besondere biologische Ver-
hiiltnisse gehen mit der Erscheinung Hand in Hand.

7. Konsekutive Monoecie. Jedes Individuum ist erst minnlich,

dann weiblich. Genetisch sind es Minnchen oder Neutra. Die

Erscheinung ist mit besonderen biologischen Verhiltnissen kom-

biniert (Parasitismus, sedentire Lebensweise) und ist physio-

logisch der Intersexualitiit nahe verwandt.

o

8. Riumliche Monoecie. Der echte, funktionelle Hermaphro-
ditismus, dessen genetische Basis noch unbekannt ist. Er mag
spiiter unter Klassen 6, 7 aufgeteilt werden.

C. Parthenogenese und Geschlecht

Zu den bekanntesten Erscheinungen der Sexualitiit gehiren die
Beziehungen zwischen Parthenogenese und Geschlecht, die bei manchen
Tiergruppen den auffallendsten und meistdiskutierten Teil ihrer Bio-
logie bilden. Eine jede Liosung des Geschlechtsproblems sollte daher
auch eine geniigende Erklirung jener Erscheinungen liefern ja teil-
weise an ihnen ihren Priifstein finden. Tatsiichlich lassen die Erschei-
nungen sich vollstindig in unsere vorher gewonnenen Erkenntnisse
einordnen, wie im folgenden ausgefiihrt sei:

a) Parthenogenese und der Mechanismus der Geschlechts-
verteilung

Wir wissen dall der normale Mechanismus der Geschlechts-
verteilung in dem Chromosomenmechanismus gegeben ist, der das
quantitative Verhiiltnis der Geschlechtsenzyme regelt. Wenn daher
im Zusammenhang mit der Parthenogenese eine besondere Verteilung
der Geschlechter erfolgt, so ist diese erkliirt, wenn ein entsprechender
Chromosomenmechanismus sich nachweisen lift. Wenn wir nun auf
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unseren fritheren Erirterungen iiber diesen Mechanismus und seine
Bedeutung fulien, so sind die Erwartungen folgende: Wir hatten stets
zwischen zwei Typen unterscheiden miissen, dem mit weiblicher und
dem mit miinnlicher Heterozygotie. Fiir den ersteren Fall war die
Formel (F) Mm = @, (F) MM = ; auf die Geschlechtschromosomen
iibertragen bedeutete es, dall die Anwesenheit von einem X-Chro-
mosom die quantitativen Verhiltnisse zugunsten der Weiblichkeit
regulierte, die von 2 X-Chromosomen aber zugunsten der Minn-
lichkeit. Umgekehrt bedingten bei minnlicher Heterozygotie mit
den Formeln (M) Ff = 1, (M) FF = Q. ein X-Chromosom miinnliche,
zwel X-Chromosomen weibliche Entwicklung, Daraus folgt, dal,
wenn Parthenogenese zur Entwicklung nur eines bestimmten Ge-
schlechts fiihrt, ein Mechanismus dafiir sorgen mufl, dali die richtige
Kombination der X-Chromosomen erzielt wird. Was mit den iibrigen
Chromosomen geschieht, ist irrelevant. Das Vorhandensein normaler
oder reduzierter Chromosomenzahl im parthenogenetischen Ei hat
daher nur soweit Bedeutung, als es auch das Vorhandensein von 1
oder 2 X-Chromosomen betrifft. Es ist gut, sich dariiber vollig
klar zu sein, da sonst eine heillose Verwirrung entstinde
angesichts der Tatsache, dali es parthenogenetische Kier gibt, die
ohne Reduktion nur Weibchen liefern, solche, die mit Reduktion nur
Miinnchen liefern usw. Betrachten wir nun von diesem Gesichts-
punkt ans die hauptsiichlichen Tatsachen:

«) Parthenogenese als Mittel zur normalen Verteilung
der Geschlechter

Die Hymenopteren, und unter ihnen vor allem die Biene, bilden
das klassische Deispiel einer Anteilnahme der Parthenogenese am
Mechanismus der Produktion beider Geschlechter. Die allgemein
bekannte Grundtatsache ist, dali parthenogenetisch sich entwickelnde
Bieneneier normalerweise nur Minnchen, die Drohnen, liefern, be-
fruchtete Eier dagegen Weibchen, die Arbeiterinnen und Koniginnen.
Diese sogenannte Dzierzonsche Theorie ist heute nach unendlicher
Diskussion eine feststehende Tatsache. Die biologischen Tatsachen
wie die Vererbungsexperimente haben ihre Richtigkeit erwiesen und
die Zellforschung hat den Mechanismus vollstindig aufgedeckt, durch
den das Resultat erreicht wird. Die biologische Grundtatsache ist be-
kanntlich die, dali unbefruchtete oder alte Kiniginnen, deren Samen-
vorrat im Receptaculum erschiipft ist, drohnenbriitiz sind, also nur
Miinnchen produzieren. Von Vererbungsexperimenten liegt nur ein
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einwandfrei durchgefiihrtes vor, das von Newell.! Die Schwierig-
keiten des Experiments bestehen natiirlich darin, daB die Begattung
der Kinigin auf dem Hochzeitsflug, also unkontrolliert, erfolgt. FKin
Experiment ist also nur einwandfrei, wenn ausgeschlossen werden
kann, daB andere Drohnen, als die beabsichtigten, zur Begattung
kommen konnen, und liBt sich nur in villig isolierter Umgebung
durchfithren. Newell konnte dies in Texas ausfithren. Er kreuzte
die gelben italienischen Bienen mit den grauen Kirtnern. Die
Kreuzung italienische Konigin>< Kirtner Drohnen gab lauter gelbe
F;-Tiere. Gelb ist also dominant iiber grau im heterozygoten Weib-
chen. Die Drohnen muBten natiiriich alle gelb sein, wenn partheno-
genetisch erzeugt. Die reziproke Kreuzung Kirntner Konigin =< Italiener
Drohnen ergab gelbe Arbeiterinnen und graune Drohnen, was eben-
falls der Erwartung entspricht. Die Bastardweibchen aber lieferten
sowohl gelbe wie graue Drohnen. KEs ist ohne weiteres klar, dail
die Resultate genau das sind, was nach der Dzierzonschen Theorie
zl erwarten ist.

Der Mechanismus dieser Form der Geschlechtsdifferenzierung
ist nun vor allem durch die Arbeiten von Petrunkewitsch, Meves,
Nachtsheim? ebenfalls bekannt. Die normale Chromosomenzahl
der Bienenkonigin betriigt 32. Ein Geschlechtschromosom ist dabei
morphologisch nicht von den iibrigen unterscheidbar. In jedem Ei
findet die Reifeteilung statt und die Chromosomenzahl wird auf 16
reduziert. Wird das Ei nun befruchtet, so entwickelt es sich zu
einem Weibchen. Wenn wir eines der elterlichen Chromosomen als
X-Chromosom betrachten, so enthiilt ein solches Ei zwei X -Chro-
mosomen. Wir haben also den Fall (M) FF = ©. Wird das Ei aber
nicht befruchtet, so entwickelt es sich zu einem Minnchen. Diese
Entwickelung geht aber mit der reduzierten Chromosomenzahl vor
sich, also nur mit einem X - Chromosom, so dal} die Formel (M) F =
ist. Meves hat nun entdeckt, daB bei der Spermatogenese dieser
Ménnchen keine Reduktionsteilung erfolgt, vielmehr nur eine Schein-
teilung ohne Anteilnahme der Chromosomen stattfindet. (Fig. 100.)
Alle Samenzellen sind also einerlei Art, niimlich mit 16 Chromosomen

1) Newell, W, Inheritance in the Honey-Bee. Science 41. 1914.

2) Petrunkewitsch, A., Die Richtungskirper und ihr Schicksal im befruch-
teten und unbefruchteten Bienenei. Zool. Jahrb. 14, 1901, — Meves, F., Die
Spermatocytenteilungen bei der Homighieme usw. Arch mikr. An. 71. 1907. —
Nachtsheim, H. Cytologische Studien iiber die Geschlechtsbestimmung bei der
Honigbiene, Arch. Zellf. 11. 1913.
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Vom Standpunkt der Geschlechtsvererbungstheorie ist dies iibrigens
von weitgehender allzemeiner Bedeutung. Die Identitit der Mende-
listischen Interpretation und der cytologischen Tatsachen in bezug auf
das Geschlechtschromosom war auf der Basis der Heterogametie-
Homogametie = Heterozygotie-Homozygotie abgeleitet worden. Wollten
wir nun den Fall der Biene einer mendelistischen Symbolik ein-
ordnen, so kiimen wir in grilite Schwierigkeiten. Beide Geschlechter
sind homogametisch, produzieren also nur eine Sorte von Keimzellen:
aber fiir das Mendelschema brauchen wir eine Heterogametie. Ander-
seits ist das Minnchen heterozygot, da es nur einen Geschlechts-
faktor hat; aber trotzdem produziert es nur einerlei Gameten. Dies
zeigt eben, dall man bei Benutzung des Mendelschen Sym-
bolismus sich dariiber klar sein muli, was er bedeutet, und
dali er nur einen Inhalt bekommt, wenn man ihn einerseits
in Verbindung bringt mit dem celluliren Mechanismus,
anderseits mit bestimmten physiologischen Begriffen.

Wie gesagt, ist der Fall der Biene, soweit betrachtet, in bezug
auf den Vererbungsmechanismus klar. Is sei aber wenigstens an-
gedeutet, dali dahinter noch ein grofies biologisches Problem steht.
Der geschilderte Mechanismus stellt in seinem, von fast dem ganzen
Rest des Tierreiches abweichenden Verhalten eine Besonderheit dar,
die vielleicht unerlililiche Vorbedingung fiir die phylogenetische
Entwicklung des Bienen- und Ameisenstaates ist. Der nor-
male Mechanismus der Geschlechtsverteilung im Tierreich gibt diese
vollstindig dem Zufall in die Hand. Die Hereinbezichung der Par-
thenogenese in den Mechanismus aber ermiglicht der Mutterbiene sozu-
sagen die Kontrolle des Geschlechts. Dab diese tatsiichlich ausgeiibt wird
und daB in der sogenannten Spermapumpe die anatomischen Voraus-
bedingungen dafiir gegeben sind, ist allgemein bekannt (s. Breslau?,
Adam?® und Fabres® Beobachtungen zur Biologie der Osmien).
Aber erst diese Kontrolle ermiglicht es, dali sich die biologischen
Verhiltnisse dieser Staaten mit ihren sterilen Arbeitern, nur einmal
begatteter Kimigin, nur temporir auftretenden Minnchen usw. ent-
wickeln konnten. Die Besonderheit des Mechanismus war aber sicher
das Primiire, denn sie hat ja auch in anderen Gruppen und anderen
biologischen Verhiltnissen ihre Verwendung gefunden.

1) Breslau, E., Der Samenblasengang der Bienenkinigin. Zool. Anz. 29. 1905.

2) Adam, A., Ban und Mechanismus des Receptaculum seminis bei den
Bienen, Wespen und Ameisen. Zool. Jahrb. 35, 1901.

3) Fabre, L. H., Souvenirs entomologiques. Paris 1890. 3 Ser.
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Damit ist nun aber die Beziehung der Parthenogenese zur Ge-
schlechtsbestimmung bei der Biene noch nicht villig erledigt. Wir
sagten oben, dab normalerweise der Geschlechtsvererbungsvorgang
nach der Dzierzonschen Theorie verliuft. Damit sollte die Mog-
lichkeit offen gelassen werden, daBl in Ausnahmefiillen etwas anderes
stattfindet. Tatsiichlich liegt da ein Problem vor, das wohl filsch-
licherweise meist hinweggeleugnet wurde, aber doch immer und
immer wieder an die Oberfliche kommt. Die Imker glauben niimlich,
daB unter bestimmten Umstinden auch aus befruchteten Eiern
Drohnen gezogen werden kinnen. Der Wert dieser Behauptung ist
vielfach durch unverstindige Angriffe auf elementare biologische
Tatsachen von ihren eigenen Verfechtern diskreditiert worden. Wir
diirfen uns aber dadurch nicht abschrecken lassen, die Tatsache selbst
zu priifen, oder uns verleiten lassen, ihre Moglichkeit a priori hinweg
zu interpretieren; und das heutzutage um so weniger, als wir jetat
die Kenntnisse besitzen, sie zu erkliren, falls sie sich bestiitigen sollte.

Die Versuche sind von Dickel sen. und jun., Breslau, Heck,
Petillot usw.! ausgefiihrt. Im wesentlichen laufen die Versuche
stets auf folgende Anordnung hinaus: In einem Stock, in dem sich
ausschlieBlich Arbeiterzellen mit junger Brut befinden, wird die
Konigin entfernt und der Stock geschlossen. Nach einiger Zeit, und
zwar so0 kurzer Zeit, daB nur die vorhandenen Arbeiterlarven in
Betracht kommen kénnen, findet sich im Stock Drohnenbrut und
Drohnen schliipfen aus. Nach Dickel jun. hat der Imker Petillot
diesen Versuch auch kombiniert mit der Benutzung verschiedener
Rassen, der goldgelben amerikanischen und der schwarzen deutschen
Rasse. Er totete alle Drohnenlarven in einem schwarmreifen Stock der
schwarzen Rasse und iibertrug dann Arbeiterlarven der gelben Rasse
in junge Drohnenzellen des schwarzen Stocks. ,In drei bis vier
Wochen wimmelten die schwarzen Vilker von schimen goldgelben
Drohnen.* Ist dieser Versuch einwandfrei, so beweist er, daB aus
befruchteten Eiern Drohnen gezogen werden kinnen. Die Erfahrung
lehrt nun allerdings, daB man Ziichterangaben gegeniiber skeptisch
sein mub, da sie meist sich nicht villig klar sind iiber die Vor-

1) Dickel, 0., Zur Geschlechtsbestimmungsfrage bei den Hymenopteren.
Biol. Centrhl. 34. 1914. — Breslau, E., Uber die Versuche zur Geschlechts-
bestimmung der Honighiene etc. Zool. Anz. 33. 1908. (Siehe auch die Kritik
dieser Versuche von Nachtsheim. Biol. Centrbl. 94. 1914.) — Cuénot, L., Les
miiles d'abeille proviennent-ils toujours d'oeufs parthénogénétiques? Bul, sc. France-
Belgique, 43. 1909.
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bedingungen eines exakten Versuchs. Es ist aber doch bemerkens-
wert, wie hiufig die gleichen Angaben kommen. Und Breslan,
der eine exakte Nachpriifung aunsfiihrte, hatte wenigstens einmal einen
positiven Krfolg. Nehmen wir dazu die Berichte von so hervor-
ragenden Beobachtern wie Pérez und Cuénot, die in Bastardsticken
von gelben und schwarzen Rassen unter den schwarzen Drohnen
vereinzelte mit gelb fanden, so mul man zum mindesten die Mig-

. lichkeit der Aufzucht von Drohnen aus befruchteten Eiern im Auge

behalten.

Angenommen nun, dies wire wirklich bewiesen, was bedeutete
es dann? Wir haben schon frither bei Besprechung der chemischen
Seite des Geschlechtsproblems auf den formbestimmenden Einflufi
der Ernidhrung der Bienenlarve hingewiesen, die Tatsache, dafi die
Arbeiterinnen nach Belieben ein befruchtetes Ei zur Arbeiterin oder
Kinigin heranziehen kionnen. Das Mittel dazu kann nur der Futter-
brei sein, sei es durch seine allgemeine chemische Zusammensetzung,
sei es durch spezielle unbekannte Sekretprodukte der Arbeiterin.
Der Futterbrei ist ja tatsiichlich ehemisch auBerordentlich verschieden,
wie die nachstehende Tabelle Plantas! zeigt (nach Straus):

Futterzusammensetzung der

i Kinigin Drohne Arbeiterin

| unter | iiber ) unter iiber ;

i mittel 4 Tage : 4 Tage mittel 4 Tage | 4 Tage mittel
BissiB 40 o o 45,14 55,01 31,67 43,79 | 5338 27,87 40,62
173" APy S 13.55 11,90 4,74 8.32 8.38 369 | 6,03
Glukose. . . .| 20,39 9,57 | 38,49 | 24,03 18,09 4493 | 31,51

Wir erinnern uns nun der oben besprochenen Sexualitiits-
verhiiltnisse der Bonellia, bei der die Sekretion des Riissels eine
Larve zum Minnchen bestimmt. Wir erinnern uns all unserer Er-
drterungen iiber zygotische und hormonische Intersexualitiit und der
Umwandlung von weiblich sein sollenden Keimen in miinnliche. Im
Hinblick auf jene Tatsachen wiire es daher gar nicht so erstaunlich,
wenn den Arbeiterinnen der Bienen eine analoge Fihigkeit zukiime,
niimlich durch besondere Beschaffenheit des Futterbreies entweder
die Reaktionsgeschwindigkeit des minnlichen Enzymes zu steigern,
oder was im Hinblick auf den Fall der Crepidula plana wahr-
scheinlicher ist, die Differenzierungsgeschwindigkeit der Organe zu

1) Planta, Der Futterbrei der Bienen. Ztschr. phys. Chem. 12, 13. 1888/89.
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verschieben oder gar direkt den Chemismus des Korpers umzuindern
und somit ebenso miinnliche Bienen aus befruchteten, also weib-
lichen, Eiern zu erziehen, wie wir miinnliche Schwammspinner durch
abnorme quantitative Kombination der Geschlechtsenzyme aus weib-
lich bestimmten KEiern erziehen. HKrwiesen ist es allerdings nicht,
aber wir haben keinen Grund, die Méglichkeit a priori anzuzweifeln.

Die Benutzung der Parthenogenese als geschlechtshestimmendes
Agens ist somit physiologisch wie genetisch villig verstindlich. Und
es liegt kein Grund vor, zu bezweifeln, dall noch nicht villig er-
forschte Fille sich einmal der gleichen Erklirung werden einordnen
lassen. Im einzelnen migen dabei in verschiedenster Weise die bei
Parthenogenesis zur Verfiigung stehenden geschlechtsentscheidenden
Mechanismen verwandt oder kombiniert werden: Parthenogenesis mit
und ohne Reduktion bei minnlicher oder weiblicher Heterozygotie,
kombiniert mit Befruchtung durch zwei Spermienarten oder nur
eine, wird in allen Fiillen zur Erklirung reichen. Wenn wir z. B.
von Reichenbach und Crawley! hiren, daBb gelegentlich un-
befruchtete Arbeiterinnen von Ameisen weibliche Nachkommenschaft
erzeugen, so nehmen wir bis zum Beweis des Gegenteils an, dal
irgendwelche Umstiinde (s. spiitere Erorterungen iiber Beeinflussung
der Reifeteilung) bier das Ausfallen der Reduktionsteilung bewirkten.
Wenn wir hiren, dal bei den Kapbienen? Arbeiterinnen leicht zur
parthenogenetischen Fortpflanzung gebracht werden kimnen und dann
meist Arbeiter und Kiniginnen (also <) erzeugen, so ist zu erwarten,
dali hier die Parthenogenese ohne Chromosomenreduktion erfolgt.
Oder wenn wir horen, daB Aleurodes vaporariarcum?® an manchen
Lokalititen parthenogenetisch nur ©, an andern nur ' erzeugt, dal
die gleichen O aber befruchtet beide Geschlechter liefern, so erwarten
wir wohl mit Recht, daf hier Parthenogenesis mit und ohne Reduk-
tion neben Befruchtung mit minnlicher Digametie vorliegt. Es sei
schlieblich darauf hingewiesen, dal noch eine weitere Moglichkeit
besteht fiir das ausnahmsweise Auftreten von Weibchen aus partheno-
genetischen und von Miinnchen aus befruchteten Bienen- und Ameisen-

1) Reichenbach, H., Uber Parthenogenese bei Ameisen usw. Biologisches
Centrbl, 22. 1912, — Crawley, W. C., Parthenogenesis in worker ants etc.
Trans. Entomol. Soe. London 1911.

2) Jack, R. W., Parthenogenesis amongst the workers of the Cape Honey-
bee. Mr. G. W. Onions Experiments. Trans. Eotomol. Soc. London for 1916.

3) Williams, C. R., Bome problems of sex-ratios and parthenogenesis. Journ,
of Geneties 6. 1917.
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eiern. Wir erinnern uns an Bridges Studien iiber das Nichtaus-
einanderweichen der Geschlechtschromosomen bei der Reifeteilung
(S. 169). Wenn diese Abnormitit auch bei den Hymenopteren vor-
kommt, so konnen reife Kier mit zwei und solche ohne X-Chromo-
som gebildet werden. KErstere wiirden parthenogenetisch Weibchen,
letztere befruchtet Minnchen liefern. Wenn sich diese beiden Er-
scheinangen in einer bestimmten Prozentzahl regelmiifiz in einem
Bienenstock finden wiirden, so hiitte man Anlali, jene Ursache zu
vermuten. :

f) Parthenogenese bei zyklischer Sexualitiit

In den hierhergehorigen Fillen ersetzt die Parthenogenese nicht
den Homo - Heterogametiemechanismus wie bei der Biene, sondern
wirkt mit ihm zusammen im Rahmen der zyklischen Sexualitit.
Das zelluliir best bekannte Beispiel, die Aphiden, ist bereits friiher
behandelt worden und wir verweisen fiir die Einzelheiten auf 5. 158
und Fig. 37. Wir weisen nur nochmals darauf hin, dal hier bei
den parthenogenetisch entstehenden Weibchen durch Ausfall der Reife-
teilung die zwei X -Chromosomen im Ei verbleiben, dali die partheno-
genetische Entstehung von Miinnchen dadurch ermiglicht wird, daB
ein X - Chromosom bei der Richtungskorperbildung ohne Redulktion
in besonderer Weise entfernt wird, und dall die befruchteten Eier
alle Weibchen liefern, weil die miinnchenbestimmenden Spermien
ohne X-Chromosom zugrunde gehen. Vom Standpunkt des Geschlechts-
verteilungsmechanismus ist dieser Fall also villig klar. Es ist zu
vermuten, dall bei den Daphniden die Verhiiltnisse fihnlich liegen,
doch sind die zelluliren Einzelheiten noch nicht ganz aufgeklirt.
Die zyklische Fortpflanzung kann sich aber auch verbinden mit
Sexualverhiiltnissen, die denen der Biene gleichen. Das ist bei den
Rotatorien und gewissen Hymenopteren der Fall. Bei den Rotatorien
ist der Mechanismus der Geschlechtsbestimmung im Prinzip wie bei
der Biene und bei der Ameise beschaffen: Ein X-Chromosom be-
stimmt das Minnchen, zwei ein Weibchen. Bei der Bildung der
parthenogenetischen Sommereier wird nun nur ein Richtungskérper
gebildet (v. Erlanger und Lauterborn!) und die Chromosomen-
zahl nicht reduziert (Whitney?): alle Nachkommen sind Weibchen.

1) v. Erlanger, R. und Lauterborn, R., Uber die ersten Entwicklungs-
vorginge im parthenogenetischen und befruchteten Ridertierei. Zool. Anz. 20. 1897,
2) Whitney, D, D,, Observations on the Maturation Stages of Parthe-
nogenetic and Sexual Eggs of Hydatina senta. J. Exp. Zool. 6. 1909. — The pro-
duction of functional and rudimentary spermatozoa in rotifers.. Biol. Bull. 33. 1917.
Goldschmidt, Mechanismus und Physiologie der Geschlechtsbestimmung 13
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Bei der Bildung der Minnchen und Dauereier findet aber Chromeo-
somenreduktion statt; wenn unbefruchtet, werden sie zu Miinnchen,
wenn befruchtet, zu Weibchen, wie bei der Biene. Dall aber alle
befruchteten Eier zu Weibchen werden, kommt daher, daB die Hiilfte
der Spermatozoen analog dem Fall der Aphiden funktionsunfihig
sind (Whitney).

In die gleiche Kategorie wie die Rotatorien gehdrt auch die
von Doncaster! studierte Gallwespe Neuroterus lenticularis. Aus
befruchteten Eiern gehen, wie bei der Biene, nur Weibehen hervor,
da ebenso wie dort nur eine Spermatozoenart gebildet wird. Diese
Weibchen pflanzen sich parthenogenetisch fort und erzeugen ent-
weder aus nichtreduzierten Eiern (Chromosomenzahl 20) wieder
Weibchen oder aus reduzierten (Chromosomenzahl 10) Minnchen.
Nach Armbruster? verhalten sich primitive Bienen der Gattung
Halictus ihnlich, was im Hinblick auf die Beziehung der geschlechts-
bestimmenden Parthenogenese zur Phylogenie des Bienenstaates sehr
bedentungsvoll ist (s. 0.). In Bezug auf den Geschlechtsverteilungs-
mechanismus sind also alle diese Fiille villig klar. Andere Probleme,
die sie bieten, werden uns bald beschiiftigen.

¥) Parthenogenese als rudimentiire Zweigeschlechtigkeit

Unter obiger Bezeichnung wollen wir solche Fiille betrachten,
in denen die Zweigeschlechtigkeit vollig oder fast volligz unterdriickt
ist und nur Weibchen vorhanden sind, die parthenogenetisch immer
oder fast immer wieder Weibchen erzeugen. Die Fille sind nicht
selten bei Nematoden, Insekten, Crustaceen. Das Augenmerk richtet
sich dabei vor allem wieder auf den Geschlechtsverteilungsmechanis-
mus und wir kinnen sagen, dall, wo er genau bekannt ist, die Tat-
sachen mit allem Vorhergehenden iibereinstimmen: dall nimlich keine
Reduktion der Chromosomen erfolgt, so dali die Weibchen aus parthe-
nogenetischen Eiern immer wieder die gleiche Erbkonstitution haben
wie ihre Mutter. Unter diesen Umstiinden ist es natiirlich giinzlich
gleichgiiltig fiir das Resultat, welches Geschlecht das heterozygote ist.

Im einzelnen verliuft nun diese Parthenogenese ohne Reduktion
auf verschiedene Weise, und zwar sind hauptsichlich drei Typen
bekannt: Der erste Typus ist der, der sich bei parthenogenetischen

: 1) Doncaster, L., Gametogenesis of the Gall-Fly Neuroterus lenticularis
(Spathegaster baccarum). Proc. R. S8oc. London, 82, 83. 1910.

2) Armbruster, L., Zur Phylogenie der Geschlechtsbestimmungsweise bei
© Bienen. Zool. Jahrb., 40. 1916,
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Ostracodenarten, wie Cypris reptans und fuscata findet. Schon
Weismann und Ischikawa stellten fest, daBl die parthenogene-
tischen Eier nur einen Richtungskorper bilden, und Woltereck und
Schleip?! zeigten, daB keine Reduktionsteilung eintritt und die Ent-
wicklung mit der ganzen Chromosomenzahl stattfindet.

Fig. 101. 6 BStadien der Richtungskirperbildung und Konjugation des

Richtungskerns mit dem Eikern bei der parthenogenetischen Artemia.
Nach Brauor aus KEorscholt-Heider

Der zweite Typus, der das gleiche Endresuitat hervorbringt,
findet sich bei einem Teil der parthenogenetischen Artemien (andere
verhalten sich nach dem vorhergehenden Typus), wo ihn Brauer?
entdeckte. Es ist die bekannte Befruchtung durch den Richtungskern.

1) Weismann, A. und Ischikawa, C., Weitere Untersuchungen zum
Zahlengesetz der Richtungskirper. Zool. Jahrb. (An.) 3, 1889. — Woltereck, R,
Zur Bildung und Entwicklung des Ostracodeneis. Z. wiss. Zool. 64, 1898. —
Schleip, W., Vergleichende Untersuchung der Eireifung usw. Arch. Zellf. 2. 1909.

2) Brauer, A., Zur Kenntnis der Reifung des Eies der parthenogenetisch sich
entwickelnden Artemia salina. Arch. mikr. An. 43. 1894, — Petrunkewitsch, A.,
Die Reifung der parthenogenetischen Eier von Artemia salina. Zool. Anz. 21. 1902, —
Artom, C., Analisa comparativa della sostanza cromatica ete. Arch. Zellf. 7. 1911.

13*
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Nach der Reifeteilung wandert der Richtungskirperkern wieder auf
den Eikern zu und verschmilzt mit ihm, so dab die alte Situation
wieder hergestellt wird. (Fig.101). Die Richtigkeit dieser Beschreibung
ist oft, mit Unrecht, angezweifelt worden (Petrunkewitsch, Artom?);
der Vorgang steht aber gar nicht isoliert da, da O. Hertwig und
Buchner? fiir die kiinstliche Parthenogenese des Seesterneis genau
das gleiche beschrieben haben.

Der dritte Typus endlich ist von Doncaster® fiir die Tenthre-
dinide Nematus und von Schleip* fiir die Gallwespe Rhodites rosae
beschrieben. Hier tritt keine synaptische Vereinigung der Chromo-
somen ein, so dafi die Normalzahl in die Reifeteilungen eingeht. Es
finden dann zwei Reifeteilungen statt, die aber beide Aquations-
teilungen sind und keine Chromosomenreduktion herbeifiithren. Die
Entwicklung  erfolgt
also mit der unredu-
zierten Chromosomen-
zahl, obwohl duberlich
die Richtungskirper-
bildung normal er-
scheint.

Fig. 102. Die Besamung von Rhabditis aberrans. Alle diese TFille

& Eindringen des Spormatozoon, & erste Furchungsteilung mit = £ 5
dom abseitsliogenden Samenkern. Nach E. Kriiger sind also in hezug .auf
den Geschlechtsbestim-

mungsmechanismus villig klar, soweit die Produktion von partheno-
genetischen Weibchen in Betracht kommt. Bei manchen dieser Formen
werden aber auch gelegentlich Miinnchen parthenogenetisch erzeugt.
So gibt es rein oder fast rein weibliche Rassen von Artemien und
andere mit mehr oder weniger reichlichen Minnchen. Das gleiche
gilt fiir andere Siibwasserphyllopoden, es gilt aber auch fiir die
Phasmiden, soweit bekannt. Uber die Cytologie dieses Vorgangs sind
wir bis jetzt noech nicht unterrichtet, wir kinnen aber zuversichtlich
voraussagen, dab sie keine Uberraschungen bringen wird.

Auch unter den Nematoden gibt es viele parthenogenetische

1) Siehe Fubnote 2 8. 195.

2) Buchner, P., Die Heifung des Seesterneis bei experimenteller Partheno-
genese. Arch. Zellf. 6. 1911.

3) Doncaster, L., On the Maturation of the Unfertilized Egg. ete. Qu. J.
Micr. Be. 49. 1906.

4) Schleip, W., Die Reifung des Eis von Rhodites rosae usw. Zool. Anz. 35.
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Formen, wie schon Buetschli! entdeckte. Ihre Cytologie ist unbe-
kannt. Dagegen sind wir durch Kriiger? iiber eine sehr eigenartige
Parthenogenese bei einer freilebenden Rhabditis unterrichtet, die uns
schon in anderem Zusammenhang begegnete. Hier dringt zwar ein
Spermatozoon ins Ei ein, geht dort aber zugrunde und das Fi selbst
entwickelt sich parthenogenetisch ohne Reduktion zu einem Weibchen.
Die Spermien selbst sind von nur einerlei Sorte, weibchenbestimmend,
und nur ausnahmsweise wird durch Verlust eines Chromosoms ein
miinnchenbestimmendes erzeugt. KEs scheint, daB ein solches be-
fruchten kann und dall in diesem Fall als seltene Ausnahme ein
Miinnchen erzeugt wird. Fig. 102 zeigt einiges von den Chromosomen-
verhiiltnissen dieses Wurms.

d) Akzidentelle Parthenogenese

Als akzidentelle Parthenogenese ist das Auftreten gelegentlicher
Parthenogenese bei sonst normal geschlechtlichen Formen zu be-
zeichnen. Verbiirgte Fille dieser Art sind fiir den Seidenspinner
Bombyx mori und den Schwammspinner Lymantria dispar bekannt.
In beiden Fillen ergeben die parthenogenetischen Eier beide Ge-
schlechter in normaler Zahl. Die cytologischen Vorgiinge bei der
Eireifung sind nicht bekannt, dagegen konnten wir feststellen, dal
die parthenogenetisch erzeugten Raupen die normale Chromosomen-
zahl besalien.? Ohne Kenntnis der Cytologie der Reifeteilungen, liBt
sich natiirlich nicht sagen, ob die Vorginge mit den obigen An-
schauungen iiber den Mechanismus der Geschlechtsverteilung iiber-
einstimmen. Da in diesem Fall das weibliche Geschlecht sicher
heterozygot ist, was bei all den obigen Fillen nicht zutrifft, so
konnten diese Fille zu einem richtigen Priifstein werden.

£) Kiinstliche Parthenogenese

Auch die Erfabhrungen iiber kiinstliche Parthenogenese kinnen
ihr Scherflein zu diesem Kapitel beitragen. Sie sind allerdings bis
jetzt noch sehr mager. Die einzigen Fille, in denen das Geschlecht
der parthenogenetisch erzeugten Individuen, ebenso wie ihre Cytologie
bekannt ist, sind der des Seeigels und des Frosches. Es steht durch

1) Buetschli, 0., Beitriige zur Kenntnis der freilebenden Nematoden.
Nova Acta Leop. 36. 1873.

2) Kriiger, E., Die phylogenetische Entwicklung der Keimzellenbildung
einer freilebenden Rhabditis. Zool. Anz. 40. 1912.

3) Goldschmidt, R., On a Case of Facultative Parthenogenesis in the Gypsy-
Moth ete, DBiol. Ball, 1917.
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zahlreiche Untersuchungen fest, dall die parthenogenetischen Seeigel-
larven sich mit der reduzierten Chromosomenzahl entwickeln, ferner
daB das miinnliche Geschlecht das digametische ist. Die wenigen
Individuen, die Delage! aufzuziehen vermochte, waren alle miinn-
lich, was der Erwartung entspricht. Nur in einem Fall wurden
kiinstlich parthenogenetische Tiere zur Geschlechtsreife aufgezogen,

5

Fig. 103. Die 26 Chromosomen (13 Paare) der Spermatogonien eines
kiinstlich - parthenogenetischen Frosches

niamlich Friosche durch J. Loeb.? Soweit hat er dabei nur Miinnchen
cefunden.®

Wir hatten Gelegenheit, diese Friische cytologisch zu unter-
suchen, und fanden, dali eine ganz normale Spermatogenese mit der
nicht reduzierten Chromosomenzahl stattfindet! (2n=26), wie auch

1) Delage. Y., Le Sexe chez les oursins ete. C. R. Ac. Se. Paris 148. 1919.

2) Loeb, J., The Sex of Parlhenogenetic Frogs. Proc. Nat. Ac. 8c. Wa-
shington 2. 1916.

3) Anm. b. d. Korr. Inzwischen scheint Loeb auch O erhalten zu haben.

4) Brachet, J., Etudes sur les localisations germinales etc. Arch. Biol. 7.
1911. — Goldschmidt, R., Kleine Beobachtungen und Ideen zur Zellenlehre.
IL. Arch. f. Zellf. 15. 1920. '
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Brachet die mormale Chromosomenzahl in Gewebszellen partheno-
genetischer Froschlarven fand. Fig. 103 gibt die Chromosomen einer
Spermatogonie dieses Frosches wieder. Die Chromosomenzahl wird
also in irgend einer Weise wieder restituiert. Die Interpretation
dieses Falles ist aber dadurch sehr erschwert, dafi nicht mit Sicher-
heit feststeht, welches Geschlecht beim Frosch heterozygot ist. Die
Befunde sprechen aber dafiir, dafi es das weibliche ist. Es kann
tibrigens auch bei anderen Objekten keinem Zweifel unterliegen, dal
kiinstliche Parthenogenese auch zu anderen zelluliren Verhiiltnissen
fiihren kinnte als bei dem Seeigel: Buchner fand (L. e.) beim See-
stern Wiederherstellung der Normalzahl durch Kopulation des
Richtungskerns mit dem Eikern und Kostanecki! fand bei Mactra
denselben Effekt erzielt dorch eine rudimentiire Teilung des redu-
zierten Eikerns, also eine Regulation. Weitere Tatsachen bleiben
somit abzuwarten.

£) Schlubfolgerung
Wir kinnen wohl mit Recht behaupten, dali gerade auf dem
Gebiet der Beziehung von Parthenogenese und Geschlecht die Auf-
klirung des zelluliren Mechanismus der Geschlechterverteilung und
seiner quantitativ-physiologischen Bedeutung sich als Lichttriiger er-
wiesen haben. Ohne diese wire es kaum miglich, die scheinbare
Verschiedenheit der Erscheinungen zu verstehen. Tatsiichlich sind
auch hier alle iilteren Geschlechtstheorien gescheitert. Es mag zum
SchluB daher nicht unangebracht sein, nochmals die verschiedenen
Moglichkeiten der Beziehung von Parthenogenese und Geschlecht,
die der Mechanismus erlaubt, zusammenzustellen:
1. Weibliche Heterozygotie.
Ein X -Chromosom (= Faktor M) =
Zwei X-Chromosomen (= Faktoren MM) =

A. Parthenogenese mit reduzierter Chromosomenzahl. Alle Nach-
kommenschaft mufi weiblich sein, da XX =MM nicht vor-
kommen kann.

B. Parthenogenese mit nicht reduzierter Chromosomenzahl. Alle
Nachkommen weiblich, da miitterliche Verhiiltnisse unver-
indert bleiben.

a) Wenn die nicht reduzierte Chromosomenzahl durch einen
Vorgang wie bei Mactra zustande kommt, also rudimen-

1) Kostanecki, K., Cytologische Untersuchungen an kiinstlich partheno-
genetisch sich entwickelnden Eiern von Mactra. Arch. mikr. An. 64, 1914,
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{iire Teilung nach Konjugation, konnen beide Geschlechter
entstehen, nidmmlich MM und mm, vorausgesetzt, dall die
Eier mm, also ohne X-Chromosomen entwicklungsfihig
sind.
2. Miinnliche Heterozygotie.
Kin X-Chromosom = Faktor F =
Zwei X-Chromosomen = Faktoren FF = ©

A. Parthenogenese mit reduzierter Chromosomenzahl: Alle Nach-
kommen miinnlich. Nur das Vorkommen von ,Nichtausein-
anderweichen® (beide X -Chromosomen bleiben im Ei) kinnte
ausnahmsweise Weibchen erzeugen.

B. Parthenogenese mit nicht reduzierter Chromosomenzahl. Alle
Nachkommen sind Weibchen. Aber falls ein X -Chromosom,
wie bei Aphiden, bei der Bildung eines Richtungskorpers
ohne Reduktion entfernt wird, entstehen Minnchen.

a) Wenn, wie oben, Verhiiltnisse vom Mactratyp vorkommen,
ist ebenfalls die ganze Nachkommenschaft FF, also weiblich.

C. Die Kombination dieser Typen beim gleichen Objekt kann
zn jedem denkbaren Resultat fiihren.

b) Parthenogenese als Mittel der zyklischen Sexualitiit

Die Erkenntnis des Mechanismus, der das Geschlechtsresultat
bei parthenogenetischer Fortpflanzung regelt, bedeutet nun noch nicht
volles Verstindnis der Beziehungen von Parthenogenese zu Geschlecht.
Wenn etwa ein Aphidenei sich bald mit, bald ohne Reduktion ent-
wickelt und wieder andere ohne Reduktion ein X-Chromosom ent-
fernen, so sind das Abweichungen vom Typus des Mechanismus,
die eine Ursache haben miissen. Werden nun Formen, die der-
gleichen zeigen, niher betrachtet, so zeigt es sich, dab sie die bio-
logische Erscheinung der zyklischen Sexualitit besitzen. Die Pro-
duktion der verschiedenen Typen des Mechanismus ist nicht regellos,
sondern im engsten Zusammenhang mit der gesamten Lebensgeschichte
der Art, die in bestimmten Zyklen abliuft. Ein solcher Zyklus ver-
liuft bei Aphiden, abgesehen von unendlichen Varianten im einzelnen,
im Prinzip folgendermalBien. Ein befruchtetes, durch besondere bio-
logische Charaktere ausgezeichnetes Ei iiberwintert und daraus schliipft
im Friihjahr ein Weibchen, das parthenogenetisch die Sommergene-
ration von Weibchen erzeugt, die ihrerseits wieder das gleiche tun.
Schlieflich treten sexupare Weibchen auf, die auch morphologisch
von den anderen verschieden sind, und diese produzieren partheno-
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genetisch Minnchen und Weibchen, und zwar sind es meist ver-
schiedene sexupare, also Méinnchengebirer und Weibchengebirer, die
nur ein bestimmtes Geschlecht erzeugen; deren befruchtete Eier sind
dann wieder die Wintereier. Diese Erscheinungen zeigen nun, dab
ein enger Zusammenhang zwischen dem sexuellen Zyklus und den
Aufenbedingungen im Laufe der Generationen herrscht. Und daraus
ergibt sich die Moglichkeit, die Ursachen, die den Mechanismus in
Gang setzen, experimentell zu betrachten.

Da nun die verschiedenen Arten des besonderen Mechanismus
in Spezifititen der Reifeteilung des Eis bestehen, zusammen mit seiner
Fihigkeit sich parthenogenetisch zu entwickeln oder nicht, so kommt
das Hauptproblem schlieBlich auf die Aufdeckung der Faktoren hin-
aus, die Reifeteilung und Parthenogenese beeinflussen konnen. Ks
erscheint daher angebracht, zuniichst einen Blick auf analoge Mig-
lichkeiten bei nicht zyklischer Sexualitit zu werfen.

«) Die Miglichkeit eines richtenden Einflusses auf den
Reifeteilungsmechanismus bei normaler Sexualitit

Bei normaler Zweigeschlechtigkeit kommen natiirlich nur Ein-
fliisse auf den Mechanismus der Reifeteilung des Kis in Betracht,
die an Stelle des sonst herrschenden Zufalls eine bestimmte Richtung
der Mitose setzen kinnen. Bei weiblicher Heterozygotie kiinnte ein
solcher Einfluf bedingen, daf nur X-Eier oder Y-Eier gebildet werden,
welch ersteres nur Minnchen, letzteres nur Weibchen entstehen liefle.
Bei minnlicher Heterozygotie kinnte der Einfluli nach Art des ,Nicht-
auseinanderweichens® bei Drosophila wirken, also entweder stets
beide X-Chromosomen in den Richtungskirper befordern, so daB
nur Miinnchen erzeugt wiirden, oder beide stets im Ei behalten, was
ausschlieflich Weibchen bedingte. Bis vor kurzem gab es nur Tat-
sachen, die das Vorhandensein solcher Erscheinungen recht wahr-
scheinlich machen.

Da ist vor allem ein Versuch, den Pfliiger zuerst ausfiihrte,
und der dann von R. Hertwig unabhiingiz entdeckt und von
Kuschakewitsch (L. c.) nachgepriift wurde und in allen Fillen das
gleiche Resultat gab. Wenn Froscheier kiinstlich zur Uberreife ge-
bracht werden, indem Piirchen gewaltsam getrennt werden, so er-
geben sie 100°/, Minnchen. Da die Versuche mehrfach unter Aus-
schlub aller Fehlerquellen mit dem gleichen Resultat wiederholt wurden,
so kann an ihrer Richtigkeit kein Zweifel bestehen. Von verschiedenen
Autoren sind verschiedene Erklirungen versucht worden; am nahe-
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liegendsten ist es doch wohl anzunehmen, daB die mit der Uberreife
verbundenen chemischen Veriinderungen im Ei einen richtenden Ein-
fluf auf die Reifeteilungen ausgeiibt haben, wie dies denn auch
R. Hertwig annimmt. Da es nicht sicher feststeht, welches Geschlecht
bei den Amphibien das heterogametische ist, so kann nicht entschieden
werden, welche von den beiden oben genannten Miglichkeiten zu-
trifft, wenn auch die griBere Wahrscheinlichkeit fiir weibliche Hetero-
zygotie, also Beeinflussung der Richtungsspindel spricht.

In die gleiche Kategorie michte ich die Verhiltnisse stellen, die
nach Whitman und Riddle?® bei Tauben existieren. Allerdings mul}
bemerkt werden, daB die Tatsachen selbst weder klar noch iiber-
zeugend sind. Ein oft diskutiertes Problem ist es, dali von zwei
Eiern, die Tauben gewohnlich hintereinander legen, das erste ein Miinn-
chen, das zweite ein Weibchen gibt. Obwohl immer wieder als irrig
erwiesen (Cuénot, Cole?) ist es nach Riddle und Whitman tat-
siichlich der Fall, wenn man reine Spezies benutzt, wenn auch Aus-
nahmen vorkommen. Riddle findet nun, dal typischerweise das
erste Ei kleiner ist und weniger chemische Energie enthilt, als das
zweite. KEs liegt also nach ihm ein sichtbarer Dimorphismus der
Eier im Zusammenhang mit dem Geschlecht vor. Da bei den Tauben
das Weibchen heterogametisch ist, so kinnte man dies einfach so
deuten, dali die chemische Verschiedenheit der Eier einen richtenden
Einflufi auf die Reifeteilung ausiibt, und die chemischen Unter-
suchungen Riddles vermichten uns einen Einblick in die Bedin-
gungen solchen Einflusses zu vermitteln. Riddle lehnt diesen Ge-
sichtspunkt jedoch ab und zwar aus folgenden Griinden. Wenn die
gleichen Tauben, die jene Verhiltnisse der Geschlechter zeigen, mit
anderen Genera gekreuzt werden, so sollen im Beginn der Zucht-
saison fast nur Minnchen und am Ende fast nur Weibchen erzeugt
werden; werden aber die Tiere zu iibermiliiger Eiproduktion ge-
zwungen, so soll die weibliche Nachkommenschaft noch frither be-
ginnen. Die Tatsache der Bastardierung oder Uberanstrengung soll
also diesen verschiebenden Einflull haben, was zytologisch nicht vor-
stellbar ist, wobei allerdings Riddle es als selbstverstiindlich nimmt,
dall auch in diesen Filllen das erste Ei minnlich, das zweite eigent-
lich weibchenbestimmend ist. Als weiteren Grund gegen die zytolo-

1) Riddle, 0., Sex Control and Enown Correlations in Pigeons. Amer.
Nat. 50. 1916. The control of the sex-ratio. Jomrn. Washington Ac. Se. VIL 1917.

2) Cuénot, L., Sur la détermination du sexe chez les animaux. Bull. Se.
France Belg. 32. 1899,
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gische Erklirung fiihrt er noch an, dal} aus solchen Kreuzungen aber
auch intersexuelle Tiere hervorgehen. Dafiir aber liegt keinerlei
Beweis vor, denn die betreffenden, als intersexuelle bezeichneten
Individuen sind villig normal gebaute und fruchtbare Weibchen, die
nach Riddles Angaben aber, wenn mit anderen Weibchen isoliert,
sich wie Miinnchen benehmen. Da dies aber bei Tauben ebenso
gewohnlich ist, wie bei vielen anderen Tieren, so liegt gar kein
Grund vor, diese Weibchen als etwas anderes als normale Weibchen
aufzufassen.

Es ist sehr schwierig, sich aus den bisherigen Veriffentlichungen
Riddles eine Vorstellung zu bilden, was wirklich vorliegt. Es wiire
wohl miglich, daB wir es mit der Vermischung von zwel ganz ver-
schiedenen Phiinomenen zu tun haben, einmal dem richtenden Ein-
fluf der Eibeschaffenheit auf die Reifeteilungen, sodann der Ge-
schlechtsumkehr bei Kreuzungen entfernter Gattungen. Endlich
kiinnten aber die Gattungskreuzungen eine Art induzierter Parthe-
nogenese wie bei gewissen Amphibienbastarden darstellen. Alles
in allem scheint es angebracht, mit der Beurteilung dieses Falles
noch zn warten.

Nun ist aber erfreulicherweise Seiler! der direkte experimen-
telle Beweis gelungen, dali ein Einfluli auf die Richtung der Reife-
teilung in bezug auf den X-Chromosomenmechanismus miglich ist.
Der Beweis kann natiirlich nur an Objekten mit weiblicher Hetero-
zygotie geliefert werden. Wir erwiihnten oben 8. 57 die so klaren
X -Chromosomenverhiiltnisse in den Eiern der Psychide Talaeporia
tubulosa. Durch Zidhlung der Reifespindeln in den Eiern stellte
Seiler zuniichst fest, dal das Verhiiltnis von Eiern, in denen das
X-Chromosom in den Richtungskirper geht (weibchenbestimmend)
zu denen, in denen es im FKi bleibt (minnchenbestimmend), genau
das gleiche ist wie das natiirliche Verhiltnis von ©:5. Da nun
der Augenblick, in dem die Verteilung der X-Chromosomen in der
Reifeteilung erfolgt, genau bekannt ist, so wurde experimentell eine
Beeinflussung der Richtung der Reifeteilung im richtigen Moment
durchgefiihrt, und zwar war die Bewirkung erfolgreich bei Anwen-
dung verschiedener Temperaturen, wie auch Uberreife. Die folgende
Tabelle gibt das klare Ergebnis, erhalten aus der direkten Feststel-
lung des Chromosomenbefundes:

e

1) Seiler, J., Geschlechtschromosomenuntersuchungen an Psychiden. Arch.
f. Zellf. 15. 1920.
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Zahl der Fille, in
Herun: denen X-Chromosom
des Experimentelle Bewirkung (;) : g’
Materials RS n.ach
aulien | innen
Tornow Ablage bei Zimmertemperator |
ca. 18° C. ’E 51 45 136 : 100
Liegnitz und | 35 —37° C. einwirkend wiihrend 1| Y .
Tornow der Reduktionsstellung J 52 84 62 : 100
Desgl. 3—5"C. einwirkend wihrend .
der Reduktionsteilung }‘ 48 31 155:100
Desgl. Intrauterine Uberreife 1! % 3
I:hl.'s -i Tﬂgﬁ} ” Iﬂ‘l- 145 12 100

Damit ist in der Tat die Miglichkeit des richlenden Einflusses
auf die Reifeteilung erwiesen (s. auch spiter bei Zahlenverhiltnis
der Geschlechter).

Hier ist nun aber der Platz, noch iiber den sichtbaren sexuellen
Dimorphismus von FEiern zu sprechen. Das einzige einwandfreie
Beispiel dafiir ist der kleine Wurm Dinophilus, an dem Korschelt
bekanntlich entdeckte, daB jedes seiner Gelege kleine Minncheneier
und groBie Weibcheneier enthiilt. Das ergibt natiirlich eine verwickelte
Situation fiir den Mechanismus der Geschlechtsverteilung. Minnliche
Heterozygotie kommt nicht in Betracht, da ja die Eier bereits ge-
schlechtlich determiniert sind. Die Annahme weiblicher Heterozy-
gotie stolit auf die Schwierigkeit, daBl die Eier lange vor der Reife-
teilung determiniert sind. Leider sind die Versuche, den Fall in
anderem Sinn anfzukliren, bisher fehlgeschlagen. Eine der Besonder-
heiten des Dinophilus ist es, daB die Hier bereits vor ihrem Ovo-
cytenwachstum besamt werden. (Shearer, Nachtsheim.,)! Man
kinnte also glauben, dal heterogametes Sperma einen Einflul auf
die sichtbare Differenz der Eier ausiibt. De Beauchamp? und
Nachtsheim stellten aber fest, daB parthenogenetische Eier eben-
falls sexuell dimorph sind. Eine andere Miglichkeit wiire, dal iihnlich
den Hotatorieneiern die Minncheneier sich parthenogenetisch-haploid
entwickeln. Sie zeigen aber normalen Befruchtungsverlauf (Nachts-

1) Bhearer, C., The problem of sex-determination in Dinophilus gyro-
ciliatus. Qu. J. Micr. Sc. 57. 1912, — Nachtsheim, H., Das Problem der Ge-
schlechtsbestimmung bei Dinophilus. Ber. Natf. Ges. Freiburg 21. 1914. — Ders.,
Cytologische und experimentelle Untersuchungen nsw. Arch. mikr. An. 93. 1919.

2) Beauchamp, P. de, Sur I'existence et les conditions de la parthénogénise
chez Dinophilus. C. R. Ac. 1560, 1910, ferner ibid. 164. 1912
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heim). Da nun obendrein keine X-Chromosomen festzustellen sind,
so sehen wir keine andere Erklirungsmiglichkeit als die: Das Weib-
chen ist heterozygot und besitzt, wie in so vielen anderen Fiillen,
eine nicht unterscheidbare XY -Gruppe. Unbekannte, im Eiplasma
wirksame Faktoren, das, was wir! als ,iibergeordnete Faktoren* be-
zeichnet haben, bedingen es, dali in den Eiern, die griBere Dotter-
mengen speichern (Weibcheneiern) zwangsliufiz auch die Reifeteilung
so verlinft, dall das X-Chromosom in den Richtungskirper geht, um-
gekehrt in den Minncheneiern., Da wir wissen, dal es solche iiber-
ceordnete - Faktoren® gibt, die sowohl den Verlauf der Reifeteilungen
beeinflussen (Reduktion-Nichtreduktion bei Daphnien) als auch im
cleichen Ei protoplasmatische Verschiedenheiten bedingen (Sommerei-
Winterei der Daphnien), so erscheint die gegebene Lisung zuniichst
als die, die sich dem Rahmen der bekannten Erscheinungen am besten
einfiigt.

£#) Die zyklische Sexualitit

Wie bereits einleitend festgestellt wurde, ist es das Problem
der zyklischen Sexualitit, die Ursachen aufzukliren, die in typischer
Weise richtend in den Mechanismus der Geschlechtsverteilung ein-
greifen. KEs kann dies nicht scharf genug hervorgehoben werden,
gegeniiber der Auffassung, dall diese zyklische Sexualitiit Schlisse
auf die Physiologie der Geschlechtshestimmung erlaube. Wenn wir
die Tatsachen nieht fiir sich betrachten, sondern sie unserer Gesamt-
kenntnis des Mechanismus und der Physiologie der Geschlechts-
bestimmung einfiigen, so kann es keinem Zweifel unterliegen, daB
Parthenogenesis und Sexualitiit bei den zyklischen Formen — ab-
gesehen von ihrer hiologischen Bedeutung — nur Methoden sind,
den Mechanismus der Geschlechtsverteilung zu regulieren, nicht
anders etwa wie bei der Biene. Die Tatsache, dall die Einzelheiten
des Mechanismus noch nicht villig bekannt sind, ist kein Einwand,
denn sie sind geniigend bekannt, um sie unseren iibrigen Kennt-
nissen einzuordenen: Wir wissen, dali bei den Rotatorien diploide,
aus Befruchtung mit nur einer Spermiensorte hervorgangene Eier
Weibchen geben und haploide Eier sich zu Minnchen entwickeln,
und fiir die Aphiden kennen wir die ganzen Beziehungen der
Chromosomen zum Zyklus. Es erscheint uns deshalb jeder Versuch,
die Sexualzyklen in Beziehung zum Geschlechtsproblem von einem

3) Correns-Goldschmidt, Vererbung und Bestimmung des Geschlechts.
Berlin 1913.
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anderen Standpunkt aus zu betrachten als von dem der Erforschung
der den Reifeteilungsmechanismus, Parthenogenese und Spermato-
oenese regulierenden Faktoren, als auf Sand gebaut.

Die Betrachtung des Problems ging natiirlich von den in der
Natur vorhandenen Verhiiltnissen aus. Weismann war der erste,
der die grofe Bedeutung des Gegenstandes klar erkannte und durch
genaues biologisches Studium der Generationszyklen der Daphnien
wie durch Versuche, sie experimentell zu beeinflussen, die Grund-
lagen fiir unsere gesamten Kenntnisse des Gegenstandes legte. Er
fand zuniichst, daB die Generationszyklen der einzelnen Formen
ziemlich verschieden sind. Bei manchen Arten findet nur einmal im
Jahre typisch die Bildung der Dauereier statt, sie sind mono-
zvklisch; andere zeigen einige bis viele aufeinanderfolgende Perioden
geschlechtlicher und parthenogenetischer Vermehrung, sie sind poly-
zyklisch. Wieder andere, die azyklischen Arten, scheinen die Fihig-
keit, Geschlechtsformen zu bilden, ganz verloren zu haben, sie ver-
mehren sich dauernd parthenogenetisch. Die Bildung der befruch-
tungsbediirftigen Wintereier und der Ménnchen ist ein identischer
Vorgang, das Eintreten des Zustandes der Bisexualitit; denn erstere
sind nicht etwa Sommereier, die durch die Befruchtung zu Winter-
eiern werden, sondern sind auf besondere Weise gebildete Eier, die
befruchtungsbediirftig sind und ohne Befruchtung zugrunde gehen.
Nur jene Verinderungen, welche die definitive Ausbildung des
Wintereis mit allen seinen Schutzvorrichtungen bedingen, sind von
der Befruchtung abhiingig.

Weismann fand nun als Regel, die die weiteren faunistischen
Studien auch bestiitigten, dal die monozyklischen Arten sich in
grofien Seen finden, mit ihren wenig bedeutenden Schwankungen
der Lebensverhilltnisse, deren wichtigste das Zufrieren im Winter
darstellt. In kleinen Becken aber, die ebenso leicht im Sommer aus-
trocknen wie im Winter zufrieren, leben die polyzyklischen Arten,
bei denen gomit nahezu immer Dauereier zur Verfiigung stehen, die
schlechte Perioden iiberleben kionnen. Gemili der Gesamtrichtung
seirer Anschauungen zog somit Weismann den Schlul, dali der
Generationszyklus durch die natiirliche Zuchtwahl erblich fixiert ist.
Die ganze Erscheinung ist somit nur phylogenetisch zu verstehen
und mub von den Faktoren der Aulienwelt, die friiher die Selektion
bewirkt haben, jetzt unabhiingig sein. FEinige Experimente, die er
ausfiihrte, lieflen ihn dann auch ebensowenig wie die Beobachtungen
in der Natur irgendeinen derartigen Einflul erkennen.
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Genan die gleichen rhythmischen Vorgiinge unter natiirlichen
Bedingungen konnte iibrigens auch Lauterborn® auch fiir die
Rotatorien nachweisen, deren Verhalten somit die gleiche Erklirung
erfordert.

Wenn wir diese biologischen Tatsachen nun kurz in unsere
bisherigen Betrachtungen einordnen wollen, so besagen sie unserer
Ansicht nach, daB die verschiedenen Typen wvon Cladoceren Erb-
faktoren verschiedener Quantitit besitzen, deren Wirkung es ist, in
bestimmtem Rhythmus die Zustinde im Ovarium der Daphniden
hervorzurufen, die ein Ki duarch Beeinflussung des Chromosomen-
mechanismus veranlassen, sich parthenogenetisch zu einem Weibchen,
parthenogenetisch zu einem Minnchen oder zu einem befruchtungs-
bediirfticen Dauerei zu entwickeln. Das den Mechanismus der
Reifeteilung regulierende wire also ein Erbfaktor, dessen
Wirkung einen rhythmischen Ablauf zeigt.

Die experimentelle Untersuchung hat sich nun vor allem die
Frage vorgelegt: Sind diese Rhythmen unabinderliche, ererbte Er-
scheinungen oder sind sie nur durch bestimmte Aulienbedingungen
hervorgerufen. Nach vielen miihevollen Umwegen ist man fiir Rota-
torien und Daphnien zu folgendem Resultat gelangt, das vor allem
den Arbeiten von R. Hertwigs Schule, sowie Woltereek und

seinen Schiilern fiir Daphnien, Shull und Whitney fiir Rotatorien
zu verdanken ist.?

Wenn das Auftreten der Minnchen und Wintereier als Bi-
sexualitit bezeichnet wird, so gibt es innerhalb einer Linie von
Daphnien (Woltereck) oder Rotatorien (Shull) mit Regelmiifigkeit
abwechselnde Perioden der geringen Neigung zur Bisexualitit und
der hochgradigen Neigung zu einer solchen. Die folgende Tabelle
zeigt solche Perioden fiir das KHotator Hydatina senta nach Shull,
wobei die Zahl der Minnchenerzeuger, die bei den Rotatorien ja
identisch sind mit den Erzeugern von Wintereiern, den MaBstab
fiir die Hiihe der Bisexualitit bildet.

1) Lauterborn, L., Uber die zyklische Fortpflanzung limnetischer Rota-
torien. Biol. Centralbl. 18. 1898.

2) Scharfenberg, U., Stadien und Experimente iber die Eibildung usw.
Intern. Rev. Hydrobiol. Suppl. 2, III, 1910. — Papanikolau, G., Experimentelle
Untersuchungen iiber die Fortpflanzungsverhiiltnisse der Daphniden. Biol. Centralbl.
30. 1910. — Woltereck, R., Uber Verinderung der Sexualitiit bei Daphniden.
Int. Revue Hydrobiol. 4. 1911.
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Zahl der ' Zahl der & Zahl der ' Zahl der @
Datum erzeugenden erzeugenden Datum erzeugenden erzeugenden
Q = g Q@
Jan. 16. 2 24 Miirz 14. 0 44
19. 0 24 17: 0 38
22. 1 3D 20. 0 42
25. 3 33 23. 0 23
28. 19 46 26. 8 40
30. 14 46 29. 306 48
Febr. 2. 0 56 April 1. 7 71
2. 0 41 4. 1 5l
9. 2 38 7. 0 37
12. 0 43 10. 0 40
15. 0 47 13. 1 36
18. 0 18 16, 0 30
21. 0 13 19. 0 43
24, 0 35 22. 3 =H
a7, 17 21 26. 68 a1
Mirz 2. 12 27 29, 32 23
o. 6 29 Mai 2 18 34
8. 2 36 B. 3 50
115 0 42 8. 0 44

Bei den Daphnien wurden nun diese Rhythmen genau studiert und
dabei stellten v.Scharfenberg, Papanikolau und Woltereck iiber-
einstimmend fest, daB innerhalb der Nachkommenschaft eines aus
dem Dauerei geschliipften Weibchens die Neigung zur Bisexualitit
einmal wiichst mit der Zahl der Generationen, dann aber auch mit
der Zahl der Wiirfe innerhalb einer Generation. Die folgende Tabelle
Papanikolaus illustriert dies sehr schlagend (Fig.104). Die vertikalen
Reihen beziehen sich auf die Zahl der Geburten eines Weibchens,
die horizontalen geben die parthenogenetischen Generationen wieder.
() bedeutet parthenogenetisches Weibchen, © Minnchen, () ¢ mit
befruchtungsbediirftigen Eiern, () solche, die nicht gepriift wurden
und @ absterbende Tiere. Letzteren kommt keine Bedeutung zu,
da nach Woltereck durch geeignete Kulturbedingungen das Auftreten
der Degeneration nach Bisexualitit vermieden werden kann. Es
unterliegt somit keinem Zweifel, daB ein vererbter Rhythmus der
Bisexualitit besteht.

Damit ist nun ein erster Punkt gekliirt, niimlich, daf das Auf-
treten der Bisexualitit durch eine bestimmte erbliche Konstitution
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bedingt ist, also ebenso wie andere Erbcharaktere auf einem Erb-
faktor beruht, wie vor allem Woltereck stets hervorgehoben hat. Das
niichste Problem ist es nun, festzustellen, wie diese Erbkonstitution
physiologisch einwirkt, um die Bisexualitit hervorzurufen, nach unserer
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Fig. 104. Darstellung des sexuellen Zyklus eines Daphnie nach Papanikolau

Auffassung, um den Reifungsmechanismus zu dirigieren. Die Antwort
darauf soll aus Versuchen abgeleitet werden, den Erbeffekt durch daubere
Agentien zu beeinflussen. Es bat sich gezeigt, dab dies in weit-
gehendem MalBle moglich ist, in verschiedenem Malie aber bei erblich
verschiedenen Linien. Drei Faktorengruppen lielien sich isolieren,
die einen solchen Einfluf iiben, niimlich Temperatur, Nahrung und
Goldschmidt, Mechanismus nnd Physiologie der Geschlechtsbostimmung 14
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chemische Beschaffenheit der Umgebung, wobei Wolterecks Annahme,
daB alle diese durch die Anderung der Assimilationsintensitiit wirken,
viel Wahrscheinlichkeit hat. Im allgemeinen kann man sagen. dal}
hohe Temperatur, reiche Erndhrung und Reinheit des Wassers die Bi-
sexualitiit zugunsten der Parthenogenese herabsetzt und niedere Tem-
peratur, Hunger, Anwesenheit von Dissimilationsprodukten im Wasser
die Neigung zur Bisexualitit erhoht. (Woltereck, Papanikolau,
Langhans, Agar, Smith! fiir Daphnien, Maupas, Nufbaum, Shull
und Whitney fiir Rotatorien; wir verzichten dabei auf Diskussion der
relativen Bedeutung der verschiedenen Agentien.) In den extremsten
Fillen gelang es so, die Bisexualitit ganz zu unterdriicken und rein
parthenogenetische Linien zu erhalten, oder umgekehrt Bisexualitiit
schon in der ersten Generation zu erzwingen. Die Moglichkeit dieser
Beeinflussung steht aber in engster Beziehung zum ererbten Rhyhtmus:
es wechseln Perioden zwangsliufiger Parthenogenese, in denen Bi-
sexualitiit nicht oder kaum induziert werden kann, mit labilen Perioden,
in denen die #duBeren Faktoren leicht wirksam sind, und solchen der
Bisexualitiit, wo diese nicht oder kaum verhindert werden kann. Aber
das quantitative MaB dieser wechselnden Beeinflulibarkeit ist erblich
verschieden fiir verschiedene Rassen (Woltereck).

Was nun die Art des ererbten Rhythmus angeht, so scheinen uns
die Untersuchungen von Woltereck und Shull deutlich zu zeigen,
daB es sich um eine Reaktion handelt, die in bestimmter Zeit (unter
identischen sonstigen Bedingungen) abliuft. Die oben gegebene Ta-
belle von Shull zeigt einen Monatsrhythmus fiir Hydatina. Und
Woltereck konnte direktzeigen, dali bei experimenteller Verschiebung
des Ablanfs der Generationen, trotzdem die Bisexualitit nach ihrer
bestimmten Zeit eintritt: Ephippien von Hyalodaphnia, die 4 Monate
linger als normal trocken gelegen hatten, ergaben Weibchen, die
sofort zur bisexuellen Fortpflanzung iibergingen, und er weist be-
sonders daher auf den Zeitfaktor hin. Diese und andere analoge
Beobachtungen sind natiirlich sehr bedeutsam; denn sie machen
das Problem der sexuellen Periodizitit zu einem Teil-
problemdergroBfenGruppe organischer Rhythmen: der Brunst-

1) Langhans, V. H., Uber experimentelle Untersuchungen usw. Verh.
deutsch. Zool. Ges. 1909. — Agar, W. E., Parthenogenetic and Sexual Repro-
duction usw. J. Genet. 3. 1914, — Smith, G., The Life-Cycle of Cladocera, Proc.
R. Boc. London B. 88. 1914. — Shull, A. F., Studies in the Life Cycle of Hyda-
ting senta. [ Exp. Zool. 8. 1910; 18, 1915. — Whitney, D. D,, The inflnence
of food in controlling sex in Hydatina senta. Ibid.17. 1914.
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rhythmen, des Rhythmus der Schlafbewegungen, des periodischen Laub-
abfalls, des Haarwechsels, der Mauser usw. Es erscheint uns von
groBter Wichtigkeit, dafi dies klar erkannt wird. Wir glauben, daf
die Mehrzahl der Forscher, die sich mit der zyklischen Sexualitit
beschiiftizten, den prinzipiellen Fehler machten, zu glauben, dall sie
damit die Physiologie der Geschlechtsbestimmung studierten. Dies
ist aber ebensowenig der Fall, wie das Studium der periodischen
Mauser bei Viigeln, die auch das Geschlechtskleid und somit Geschlechts-
charaktere beriihrt, uns einen Einblick in das Geschlechtsbestimmungs-
problem gibt. Das sollte ja auch schon allein daraus hervorgehen,
daB bei den Rotatorien deutlich, bei den Daphnien weniger klar der
Rhythmus nicht das eine oder andere Geschlecht bedingt, sondern
entweder Weibchen oder beide Geschlechter. Der Rhythmus ist also
nichts als ein Ablauf, der den Reifeteilungsmechanismus der Eier
(sowie Fiihigkeit zur Parthenogenese) regelt, der selbst dann auto-
matisch das Geschlecht bestimmt. Was die Biene ,freiwillig® tut,
wenn sie je nach Bediirfnis parthenogenetische oder befruchtete Eier
legt, tut das Rotator und die Daphnie unter der zwangliufigen Wirkung
eines ererbten Rhythmus, wobei im Gegensatz zur Biene, aber iden-
tisch mit anderen Hymenopteren, noch ein zweiter Parthenogenese-
typus, niimlich ohne Reduktion, hinzukommt, ein Rhythmus, der
allerdings nicht innerhalb eines Individuums, sondern innerhalb
einer zu einer hiheren Individualitiit zusammengefaliten Generationen-
folge abliuft. Die rhythmische Sexualitit beruht somit auf
einer Erbanlage, die in wellenformiger Anordnung einen
Zustand im Organismus (resp. in einem Generationen-
zyklus von Organismen) hervorruft, der zur Entwicklung
von Eizellen fiihrt, die mit oder ohne Parthenogenese sich
entwickeln kénnen, genau analog einer Erbanlage, die bei
einer Mimose 12stiindige Schlafbewegung bedingt. Die
Wirkung der Erbanlage aber kann in beiden Fillen durch dubere
Faktoren mehr oder weniger beeinflufit werden. Ist diese Auffassung
richtig, so ist die zyklische Sexnalitit {iberhaupt kein Geschlechts-
problem, sondern ein Vererbungsproblem, im Speziellen ein Problem
der Vererbung von Eigenschaften mit periodischer Reaktionsnorm.
Woltereck hat als einziger es auch folgerichtig in seinen Unter-
suchungen so behandelt, und ist nur leider in seinen schlieBlichen
SchluBfolgerungen doch noch in den Irrtum der Verwechslung mit
dem Problem der Geschlechtsbestimmung verfallen.

Die hier vertretene Anschanung liBt nun auch die weiteren Einzel-
14*
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heiten dieses Problems, trotz ihrer auBerordentlichen Bedeutung fiir
die Frage der Physiologie der Periodizitit, fiir die Erkenntnis der
Physiologie des Geschlechts unwesentlich erscheinen. Wohl aber
konnen sie eine auberordentliche Bedeutung bekommen fiir die Praxis
der Geschlechtsbestimmung. Der einzige sichtbare Weg, in die Ge-
schlechtsverteilung richtend einzugreifen — und das nennt man populiir
das Geschlecht bestimmen — ist, experimentell dasselbe auszufiihren,
was die Daphnie oder Aphide mit den verschiedenen Typen der
Reifeteilung im Ei und was die Aphide oder das Rotator bei der
Unterdriickung einer Spermiensorte tut. Die Vorbedingung hierzu
ist aber die Erkenntnis des physiologischen Zustands, durch dessen
Vermittlung der erbliche Rhythmus wirkt. Diese direkte Ursache
diirfte, nach allem was wir wissen, eine chemische sein. Die bis-
herigen Untersuchungen haben aber darin nur Andeutungen gebracht.
Jinmal haben sie gezeigt, dali die Entscheidung iiber sie wohl schon
im miitterlichen Ovarium fillt — Wolterecks Priiinduktion bei Daph-
nien, die Minnchen- und Weibchengebiirer bei Rotatorien, Aphiden,
Gallwespen —, und sodann fiihrten sie zu der Feststellung von
G. Smith, dab die parthenogenetischen Daphnien Glykogen speichern,
die bisexuellen aber Fett als Reservestoff benutzen. Aus diesen An-
fingen kinnte sich einmal wichtige Erkenntnis entwickeln. Hier ist
natiirlich auch der Beriihrungspunkt mit den im vorigen Abschnitt
behandelten Problemen gegeben.

D. Das Zahlenverhiiltnis der Geschlechter

Es gibt wohl wenige Kapitel der Biologie, in denen so viel ge-
siindigt worden ist, wie bei den Erdorterungen der Beziehungen des
Zahlenverhiltnisses der Geschlechter zum Problem der Geschlechts-
bestimmung. Die dltere Forschung, die den Mechanismus der Ge-
schlechtsverteilung noch nicht kannte, kann entschuldigt werden,
wenn sie eine Yerschiebung der relativen Zahlen mit einer Geschlechts-
bestimmung verwechselte. Heute ist aber dafiir keine Entschuldi-
gung mehr vorhanden, wie von verschiedener Seite schon hervor-
gehoben wurde. Wenn eine experimentelle Verschiebung des Zahlen-
verhiiltnisses der Geschlechter gelingt, so kann das sehr vielerlei aus
dem Mechanismus der Geschlechtsverteilung sich ergebende Ursachen
haben; aber nur in den seltensten Fiillen liegt eine wirkliche Ge-
schlechtsbestimmung vor, d. h. entweder eine richtende Beeinflussung
des Verteilungsmechanismus oder eine Beeinflussung der Physiologie
der Geschlechtsdifferenzierung. Die Fille dieser Art sind uns meist
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schon bei unseren bisherigen Betrachtungen begegnet; sie gehiren
ja tatsiichlich in ein ganz anderes Kapitel. Es sei nochmals kurz auf
sie verwiesen, um sie aus der Betrachtung des Problems des Zahlen-
verhiiltnisses der Geschlechter ausschalten zu kionnen.

Eine Veriinderung des Zahlenverhiiltnisses der Geschlechter durch
richtende Beeinflussung des Verteilungsmechanismus oder der Phy-
siologie der Geschlechtsdifferenzierung liegt vor in folgenden Fiillen:
1.In Experimenten mit zygotischer Intersexualitiit, wie beim Schwamm-
gpinner, kimnen 100 %) Minnchen oder Weibchen erzeugt werden (resp.
bei Riickkreuzungen und F, ein Verhiltnis von 3Q:145, 3 5:1Q,
24:129). 2. In Experimenten von der Art derer an Bonellia kann
jedes Zahlenverhiltnis hervorgebracht werden, je nachdem die Larven
Gelegenheit zum Festsetzen bekommen oder nicht. 3. In allen Versuchen
mit parthenogenetischen Formen kann das Zahlenverhiltnis beeinflulit
werden durch Erzwingung eines Typs der Fortpflanzung. 4. In Ver-
suchen mit iiberreifen Eiern oder chemischer resp. thermischer Be-
handlung unbefruchteter Eier kann die Richtung der Reifeteilung (bei
weiblicher Heterozygotie) oder die Suszeptibilitiit fiir eine Art von Sper-
mien (bei minnlicher Heterozygotie) beeinflufit werden. 5. Kann eine
erbliche Mutation vorliegen, die die Reifeteilung stets bei weiblicher
Heterozygotie in eine Richtung zwingt, wie vielleicht bei Doncasters
rein weiblicher Abraxaslinie, oder eine solche, die bei miinnlicher
Heterozygotie eine Spermiensorte stets unterdriickt (Aphiden, viel-
leicht als Besonderheit bei Siugetieren). In solchen Fillen hat natiir-
lich das definitive Zahlenverhiltnis der Geschlechter mit geschlechts-
bestimmenden Prozessen zu tun.

In der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille aber werden Ab-
weichungen vom normalen Sexualverhiiltnis durch andere Faktoren
bedingt, die nichts mit den geschlechtsbestimmenden Ursachen zu
tun haben. Allerdings liegt gerade hier im Tierreich besonders wenig
experimentelles Material vor, mit dem etwas anzufangen ist. Fs ist
eine statistisch unzihlige Male festgestellte Tatsache, dal das in der
Natur vorhandene Zahlenverhiltnis der Geschlechter nur selten dem
erwarteten von 1:1 entspricht. Einige der in den bekannten Zu-

sammenfassungen von Cuénot!, Schleip, Hertwig, Lenhossek
verzeichneten Zahlen sind:

1) Cuénot, L., Sur la détermination du sexe chez les apimaux. Bull. se.
France Belgique 32. 1899, — Lenhossek, M. von, Das Problem der geschlechts-
bestimmenden Ursachen. Jena 1913. — Sehleip, W., Geschlechtsbestimmende
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Es ist nun schon oft hervorgehoben worden, dali diese Ab-
weichungen von der Norm sehr verschiedene Ursachen haben kinnen.
Zuniichst kommen natiirlich Fehler der Statistik, hervorgerufen durch
verschiedene Mioglichkeiten im Erfassen der Geschlechter, in Betracht;
sodann verschiedene Sterblichkeit der Geschlechter in der Zeit vom
befruchteten Ei bis zum ausgewachsenen Individoum und endlich
das primiire Zahlenverhiiltnis der befruchteten Eier.

a) Differentielle Elimination eines Geschlechts

Der erste Punkt, die Fehler der Statistik, bedarf keiner Erirte-
rung. Ks ist selbstverstiindlich, dali irgend welche Schliisse aus einem
gefundenen Zahlenverhiiltnis nur gezogen werden kinnen, wenn das
Schicksal simtlicher befruchteter Eier bekannt ist. Dann diirfte sich
in den meisten Fillen ergeben, dal Abweichungen von der Norm
auf differentieller Elimination eines Geschlechts nach der Befruchtung
beruhen. Es ist auffallend, wie wenig exaktes Material zn diesem
Punkt vorliegt, obwohl es eine Fiille von gelegentlichen Bemerkungen
gibt. Die Situation sei an einem Fall aus unserer eigenen Erfahrung
erliutert.

In der ilteren Literatur findet sich vielfach die Angabe, daB
durch verschiedenartize Fiitterung das Geschlechtsverhiiltnis bei

Ursachen im Tierreich. Ergebn. Fortschr, Zool. 3. 1013. — Hertwig, R., Uber
den derzeitigen Stand des Sexualititsproblems. Biol. Centralbl. 32: 1912, — Hesse-
Doflein, Tierbau und Tierleben, Bd. 1. TLeipzig. B.G. Teubner.
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Schmetterlingsraupen verschoben werden kann. Alle diese Angaben
stiirzten zusammen, als bekannt wurde, dafl schon in den jiingsten
Raupen das Geschlecht definitiv bestimmt ist. (Im Normalfall!) Es
wurde dann darauf hingewiesen (Standfuli), dali eventuelle Unregel-
miiBigkeiten in der Geschlechterzahl aus der verschiedenen Empfind-
lichkeit der sich schnell entwickelnden minnlichen und langsamer
wachsenden weiblichen Raupen zu erkliren seien. Wir konnten nun
in einem konkreten Fall genau zeigen, wie diese Elimination arbeitet.
Die Raupen des Schwammspinners machen in der Regel fiinf Hiutungen
durch, bei gewissen Rassen aber verpuppen sich miinnliche Raupen
schon nach der vierten Hiutung, weibliche aber nach der fiinften.!
Letztere haben dann eine etwa 10 Tage lingere Entwicklungszeit. Es
gibt nun zwei bisartige Raupenkrankheiten, Polyederkrankheit und
Flacherie. Die erstere titet die Tiere auf fast allen Stadien. TIhr
Verlauf ist sehr verschiedenartig, aber ihr Hohepunkt liegt meistens
in jungen und mittleren Stadien. Die Flacherie aber bricht vor allem
bei iilteren Tieren aus und erreicht ihren Hohepunkt oft erst nach
der fiinften Hiutung. Es ist daher kein Grund vorhanden, dab
Polyederkrankheit ein Geschlecht mehr betreffen sollte als das andere,
Anders mit der Flacherie. In den Fillen, in denen sie erst nach
der fiinften Hiutung ihren Hohepunkt erreicht, mufi sie die Weib-
chen stiirker treffen als die Minnchen. Denn letztere sind teils schon
verpuppt, teils verharren sie nur noch kurze Zeit in dem Raupen-
stadium, so dal das Maximum der Infektion sie nicht mehr trifft.
Es ist daher zu erwarten, dali mit steigender Sterblichkeit in spiiteren
Raupenstadien die Prozentzahl der Weibchen abnimmt. Bei einer
grofien Mischepidemie dieser beiden Krankheiten in unseren Zuchten
hatten wir die Sterblichkeit genan aufgenommen und konnten zeigen,
dall die selektive Elimination der Weibchen genau so vor sich geht
wie eben angegeben. Das normale Zahlenverhiltnis hatten wir friiher
auf 87,7 Miinnchen : 100 Weibchen festgelegt.? Ile kranken Zuchten
ergaben nun an Faltern:

1. Die Sterblichkeit nach der 4. Hiutung war mehr als 909/,
nur ot

1} Auch andere Kombinationen kommen bei anderen Rassen vor. 8. R. Gold-
schmidt, Die quantitativen Grundlagen von Vererbung und Artbildung. Aufs.
Vortr. Entwicklungsmech. 1920.

2) Goldschmidt, R. u. Poppelbaum, H., Erblichkeitsstudien an Bchmetter-
lingen I[. Ztschr. indukt. Abst. 11, 1914 — Goldschmidt, R., Untersuchungen
iiber Intersexualitit. Ztschr. indukt. Abst. 23. 1920.
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2. Die Sterblichkeit nach der 4. Hiutung war mehr als 507/,
= 246 g': 100 Q.

3. Die Sterblichkeit nach der 4. Hiutung war mehr als 209
= 1778 5':100 Q.

4. Die Sterblichkeit nach der 4. Hiiutung war mehr als 107/,
= 142,7 g': 100 3.

5. Die Sterblichkeit mach der 4. Hiiutung war weniger als 10°/,
= 103,1 g*: 100 Q.

Wenn dagegen keine Sterblichkeit in spiiteren Stadien vorhanden
war, aber eine auBerordentliche Sterblichkeit in fritheren Stadien, so
war die Geschlechtszahl unbeeinflulit, nimlich: 6. Sterblichkeit 82,39/,
aber keine nach der fiinften Héintung = 105,6 5':100Q. Dies ist
zweifellos eine klare Demonstration, wie die selektive Elimination
eines Geschlechts arbeitet, die gleichzeitig zur Vorsicht mahnt, aus
(Geschlechtszahlen voreilige Schliisse zu ziehen.

In diesem Falle ist die Art, wie die selektive Elimination von
Weibchen arbeitet, villig klar. In den meisten anderen Fillen kann
nur die Tatsache festgestellt oder erschlossen werden. So ist es eine
hiinfige Erscheinung, daB bei Bastardierung relativ weit anseinander-
stehender Formen nur Minnchen oder auffallend viele Minnchen ge-
bildet werden. Vielfach kann dies auf intersexueller Umwandlung
beruhen, wie bei einer Reihe von Schmetterlingskreuzungen [Lymantria
(Goldschmidt) Biston (Harrison)| und vielleicht gewissen Tauben-
kreuzungen (Whitman-Riddle). In anderen Fillen mag es aber
auch mit der allgemeinen konstitutionellen Schwiche der Bastarde
zusammenhiingen, von der ein Geschlecht mehr getroffen wird, wie
auch sonst ein Geschlecht in den Jugendstadien empfindlicher sein
kann wie das andere. Hierher gehren vielleicht Guyers! Fasanen
und Huhn-Perlhuhn Bastarde. Die Richtigkeit seiner Angaben, nim-
lich eines starken Uberwiegens von Minnchen bei solchen Bastarden,
wird aber von Poll energisch bestritten, der ganz normale Vertei-
lung der Geschlechter fand.

Noch eine weitere Moglichkeit der selektiven Elimination eines Ge-
schlechts ist gegeben, niimlich das Vorhandensein von erblichen , Lethal-
faktoren®, die geschlechtsbegrenzt oder auch nicht geschlechtshegrenzt
vererbt werden. Ein Lethalfaktor ist ein Erbfaktor, dessen Anwesenheit
manchmal nur in homozygotem Zustand, manchmal auch in hetero-
zygotem den Organismus lebensunfiihig sein liBt. Wenn auch die spe-

1) Guyer, N. C,, On the Sex of Hybrid Birds. Biol. Bull. 16. 1909,
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zielle Art des pathologischen Zustands, den er hervorruft, nicht immer
festgestellt ist, so ist doch an der Tatsache selbst nicht zu zweifeln, die
jedem Genetiker wohlbekannt ist. Wenn nun ein soleher Lethalfaktor ge-
schlechtsbegrenzt vererbt wird, so wird
sich folgende Situation ergeben, die
Morgan an Drosophila feststellte.
Er fand eine Rasse, die stets doppelt
so viele Weibchen als Ménnchen produ-
zierte. Er bastardierte nun ein solehes
normaliingiges Weibchen mit einem’

XX %0

? 2 o fo)

Fig. 105. Schema der Vererbung eines geschlechtsbegrenzten Lethalfaktors bei
Drosophila (nach Morgan). Links die Chromosomenverhiiltnisse; das schwarze X
triigt den Lethalfaktor sowie den fiir rote Augen.

A Rotiingiges ) mit dem Lethalfaktor in einem X wird gepaart mit weiBingigom 7. B Die rot-
dugige Tochter wind wieder mit @inem wellliozizen {j‘ gepaart., Darans sollten dia vier Klasscen
Nachkommenschaft in € entstehen, aber die im Bild geschwiirzton rotingigen (57 fallen aus, weil
sie das X mit dem Lethalfaktor besitzen. Die in diesem heterozygote rotiingige Schwostor mit dom
woillingigen (J' gepaart gibt wieder die in I dargestellton vier Klassen, von denen wieder das
sehwarz gezeichnete rotiogige D?': ansfillt

weiliugigen Minnchen. Wir erinnern uns, daf Weibiugigkeit ein
geschlechtsbegrenzter Faktor war. F, sollte rotiiugig sein. Die F,-
Weibchen aber gekrenzt mit weiliinugigen Minnchen miifiten zu
gleichen Teilen rot- und weiliingige beider Geschlechter geben. KEs
fehlten aber die rotiugigen Minnchen. Da das Minnchen nun hetero-
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zygot ist, so stammt das X-Chromosom des rotingigen Miinnchens,
wie umstehende Fig. 105 auch erliutert, von seiner Grolimutter, mit
der der Versuch begann. Enthielt dies aufier dem Rotfaktor noch
einen Lethalfaktor, so mub sein Triiger sterben. Das Weibchen aber
enthiilt noch ein zweites X-Chromosom und wird daher vom Lethal-
faktor nicht betroffen; nur wenn beide diesenm Faktor enthalten, ist
es auch lebensunfihig.

b) Primiire Abweichungen von der normalen Zygotenzahl

Interessanter erscheint aber die andere Miglichkeit, zu abnormen
Zahlenverhiltnissen zu gelangen, niimlich dureh von den Wahrschein-
lichkeitserwartungen abweichende Zahlen der Befruchtungskombina-
tionen. Fiir ihr Zustandekommen liegen eine Reihe von Moglich-
keiten vor, deren wirkliches Vorkommen wenigstens fiir zwei von
ihnen durch Tatsachenmaterial gestiitzt wird. Da ist als erste Mog-
lichkeit die zu erwiigen, dali a priori die beiden Gametenarten nicht
in gleicher Zahl gebildet werden und Zufallsbefruchtung daher auch
nicht zur Gleichheit der Geschlechter fiithrt. Eine andere Miglich-
keit ist die, daB zwar gleiche Gametenzahlen gebildet werden, die
beiderlei Sorten des heterogametischen Geschlechts jedoch wverschie-
dene Chancen haben, zur Befruchtung zu kommen.

«) Das primire Zahlenverhiltnis der Gameten

Die selbstverstindliche Voraussetzung des Chromosomenmechanis-
mus der Geschlechtsverteilung, wie iiberhaupt der ganzen Mendel-
schen Faktorenlehre ist, dal die verschiedenen Arten von Gameten
nach Zufallsgesetzen in gleicher Zahl gebildet werden. Daf dies der
Fall ist, wird dadurch bewiesen, dalB bei Bastardierungsversuchen mit
groBen Zahlen das Zahlenverhiiltnis der erhaltenen Klassen dem nach
Wahrscheinlichkeitsgesetzen berechneten innerhalb der Grenzen des
wahrscheinlichen Fehlers gleichkommt. In vielen Fillen trifft dies
auch in vollendeter Weise zu. In anderen Fiillen aber sind typisch
gewisse Klassen zu grof und andere zu klein.

Wenn man von den Fillen, die durch Faktorenaustausch (,cross-
ing-over®) erkliirt werden, absieht, so kann es keinem Zweifel unter-
liegen, daB die Gameten hier — wenn andere Fehlerquellen aus-
geschlossen sind — in nicht genau gleicher Zahl gebildet werden. Det-
lefsen hat versucht, dies direkt fiir Nagetiere zu beweisen. Woraunf
allerdings eine solche Besonderheit beruht, wissen wir nicht. Es ist
miglich, dall bei weiblicher Heterozygotie physiologische Zustiinde im
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Protoplasma die Richtung der Reifeteilungen beeinflussen (s. Parthe-
nogenese und Uberreife), es ist moglich, daB bei minnlicher Hetero-
zygotie die eine Sorte von Samenzellen hiiufiger von den im Hoden
so hiinfigen Zelldegenerationen betroffen werden kann (s. Spermato-
genese der Aphiden). Von exakten Untersuchungen auf zoologischem
Gebiet sind nur Seilers frither (S. 203) besprochene Versuche zu
nennen, die durch Beobachtung und Experiment direkt beweisen,
daB bei weiblicher Heterozygotie von der Norm abweichende Zahlen-
verhiiltnisse der Geschlechter sich aus der Richtung der Reifeteilung
erkliren.

B) Verschiedene Chancen der Gametenarten

Die Verschiebung der Geschlechtszahlen dadurch, daB die in
gleicher Zahl vorhandenen Gametenarten nicht die gleiche Chance
haben, zur Befruchtung zu kommen, konnte im einzelnen in ver-
schiedener Weise arbeiten. Bei weiblicher Heterozygotie kinnte die
eine Sorte von Eiern aus unerklirlichen Griinden der normalen Be-
fruchtung zugiinglicher sein als die andere. Wenn Riddles Be-
obachtungen iiber die physiologische Verschiedenheit der miinnlichen
und weiblichen Taubeneier richtig sind, so wiire die materielle Grund-
lage fiir ein derartiges differentielles Verhalten gegeben. Denn dali
die normale Befruchtung an und fiir sich eine ganze Anzahl von
physiologischen Vorbedingungen erfordert, ist aus der Lehre von
der Physiologie der Befruchtung bekannt. - (Loeb, Lillie usw.)
Irgend ein Experiment, das das Vorhandensein einer solchen Er-
scheinung bewiese, ist uns nicht bekannt. Bei minnlicher Hetero-
zygotie kann ein differentielles Verhalten sowohl auf Zustinden
des FKis beruhen, die das Eindringen einer Spermatozoensorte be-
giinstigen, als auch auf differentem Verhalten der zwei Spermato-
zoensorten.

Was die erste Moglichkeit betrifft, nimlich differentielle Befruch-
tungsfiihigkeit der Eier in bezug auf die beiden Spermiensorten, so
liegt einiges Material vor, das so gedeutet werden kann. Die Deu-
tung kann aber nur mit allem Vorbehalt geschehen, da sie durchaus
nicht einwandfrei bewiesen ist. Statistische Studien (denen iibrigens
a priori mit Skepsis zu begegnen ist, wenn das Material nicht unter
experimenteller Kontrolle gesammelt ist) haben ofters gezeigt, dal
das Zahlenverhiltnis der Geschlechter periodischen Schwankungen
unterworfen sein kann. Nach den Angaben von Wilkens und Heape
hat Miss King die folgende Tabelle zusammengestellt:
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Zahl von (5 : 100 @

Tier
;Gesa.mtzahl Warme Monate | Kalte Monate | Gesamtjahr
Pl o s o e TlineL 96,6 97,3 97,9
Bind . L7 e e g0 g 114,1 103,0 107,3
Bebat. . olaiw 6751 102,1 94,0 974
Schwein. . . . 2 857 115,0 109,3 111,8
Wolfhund . . . 17 838 126,3 1221 1185

In ihren eigenen Untersuchungen, die Mif} King unter den zu-
verlissigen Bedingungen des Experiments ausfiihrte, zeigte sich bei
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Fig. 106. Kurve der Periodizitit des Geschlechtsverhiiltnisses von Ratten in den
Jahren 1911 —13 (A), 1914 (B) und das Mittel C. Die Kurve gibt die Zahl
von ' auf 100 Q. Nach H. D. King

der weillen Ratte ganz iihnliches. Fig. 106 gibt das Resultat graphisch
wieder. A ist die Kurve fiir das Zahlenverhiiltnis (Zahl der 5*: 100 Q)
bei Versuchen in den Jahren 1911—13, B fiir 1914, C das Mittel
beider. Die Periodizitit ist deutlich mit je einem Minimum fiir
Minnchen im Mirz und September und dem Maximum im Hoch-
SOmmer.

A priori kann natiirlich diese Periodizitiit sowohl von dem Zu-
stand der Eier wie von dem der Spermien bedingt sein. (Miinnliche
Heterozygotie bei Saugern!) Dia: groffere  Wahrscheinlichkeit zu-
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cunsten der Eier leiten wir aus folgenden Tatsachen ab: Es ist oft
auf Grund statistischer Forschungen angegeben worden, daf das
Zahlenverhiiltnis der Geschlechter bei den Nachkommen junger
Miitter ein anderes ist als bei denen alter Miitter (Bidder, Punnett,
Wilckens, Copeman und Parsons)! Mif King findet dies in
ihren Versuchen bestitigt, wie die folgende Tabelle zeigt:

Reihenfolge der Wiirfe  Anzahl Wirfe Individuen  J Q@ J:1009

1 21 131 78 B0 1990
2 21 162 85 77 1104
3 18 127 64 63 1016
4 15 96 41 55 1031

Die ersten Wiirfe eines Weibchens enthalten also hier mehr
Miinnchen wie die spiiteren. Dies spricht natiirlich dafiir, dalfi der
physiologische Zustand der Kier verantwortlich ist.

Sollte sich die Deutung dieser Ergebnisse als richtig erweisen,
so wiirde es keine Schwierigkeiten bereiten, sie den iibrigen biolo-
oischen Kenntnissen einzureihen. Wir wissen von den Daphnien
und Rotatorien, daB ein ererbter Zyklus bestimmte Zustinde im Ei
hervorbringt, die einen Reifungs- und Befruchtungsmechanismus
regulieren, Wir wissen, dall es bei den Siugetieren andere erbliche
Rhythmen gibt, die mit den Sexualorganen zusammenhingen, wie
Ovulation, Brunst, zyklische Veriinderungen im Hoden. Wir wissen
ferner, dal bei Daphnien die Anzahl der Wiirfe ebenso wie die
Zahl der Generationen eine Rolle im Zyklus spielt. Die angenommenen
zyklischen Zustinde der Eier wiiren also das gleiche physiologische
Problem wie jene anderen Rhythmen und damit, soweit das Sexual-
problem in Betracht kommt, erkliirt.

Was nun die zweite Moglichkeit betrifft, nimlich differentes
Verhalten der beiden Spermatozoensorten im Wettlauf um die Be-
fruchtung, so ist auf sie als eine Miaglichkeit, abweichende Zahlen-
verhiiltnisse der Geschlechter zu erkliren, schon von vielen Seiten
hingewiesen worden. Es liegt auch allerlei Tatsachenmaterial vor,

1) Wilekens, M., Untersuchung iiber das Geschlechtsverhiiltnis und die
Ursachen der Geschlechtsbildung bei Haustieren. Landwirtsch. Jahrb. 15. 1886,
— Heape, W., Notes on the Proportion of Sexes in Dogs. Proc. Cambridge
Phil. Soe. 14, 1908. — Bidder, F., Uber den EinfluB des Alters der Mutter
anf das Geschlecht des Kindes, Geburtsh, Gegn. 11. 1875, — Punnett, C.,
On Mutation and Sex Determination in Man. Proe. Cambridge Phil. Soc. 12. 1903.
— Copeman, 8. M. and Parsons, F. A, Observations On Sex in Mice. Proc.
K. Soc., London, 73. 1914, — King, H. D. and Stotzenburg, J. H,, On the
normal sex-ratio ete. Anat. Rec. 9. 1915,
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das die Annahme berechtigt erscheinen lilit, wenn auch noch kein
unzweideutiger Beweis.! Da ist vor allem die von Wilson ent-
deckte und von Zeleny? durch zahlreiche Messungen erwiesene
GroBendifferenz der beiden Spermatozoensorten in den Fillen, in denen
miinnliche Heterogametie erwiesen ist, zn nennen. Fig. 107 zeigt
eine zweigipflige Kurve, die Zeleny bei solehen Messungen erhielt,
und die beiden Teilkurven sind etwa gleich groB, was der Erwartung
entspricht. Es ist sehr wohl denkbar, dali beide Sorten verschiedene
Fortbewegungsgeschwindigkeit und damit Befruchtungschancen haben.
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Fig. 107. Frequenzkurve der Kopflinge von 493 Spermatozoen der Hemiptere
Lygaeus Kalmii. Nach Zeleny

Gewisse Experimente sprechen nun dafiir, dall es moglich ist
die beiden Spermiensorten so zu beeinflussen, dali eine verschiedene
Befruchtungsfihigkeit sichtbar wird. Es sind die Versuche von
Stockard® und Papanikolau iiber den Einfluf des elterlichen
Alkoholismus auf die Nachkommenschaft. Sie zeigten, dal unter den
Nachkommen alkoholisierter Viiter (bei Meerschweinchen) grioferer
Schaden angerichtet wird als unter den Nachkommen alkoholisierter

1) Obwohl wir uns hier auf das Tierreich beschriinken, muB wenigstens
bemerkt werden, daB im Pflanzenreich der Beweis von Correns und Renner
erbracht werden konnte. Allerdings ist ja der Pollenschlauch nicht direkt dem
Spermatozoon zu vergleicherm, sondern dem ganzen miinnlichen Tier.

2) Zeleny, C. and Faust, E. C., Size Dimorphism in the Spermatozoa
from single Testes. Journ. Exp. fool. 18. 1915.

3) Btockard, Ch. R. and Papanicolaun, G.,, A further Analysis of the
Hereditary Transmission of Degeneracy ete. Amer. Natur. 50. 1916.
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Miitter. Das Sperma erleidet also grifiere Schiidigung. Unter den
Nachkommen alkoholisierter Viiter zeigten aber wieder die Thchter
grisfiere Sterblichkeit als die Sohne. Dasselbe gilt fiir die Nachkommen
alkoholisierter viiterlicher GroBviiter, die sogar noch grifiere Schiidi-
gungen zeigen, als die von alkoholisierten Vitern. Diese Versuche
zeigen, dal bestimmte Schiidigungen eine Sorte von Spermatozoen,
in diesem Falle die weibchenerzengenden, mehr treffen kinnen als
die andere. Und wenn dies miglich ist, so kann man auch den
Schluff ziehen, daBi es mdoglich ist, durch bestimmte physiolo-
gische und pathologische Agentien eine Sorte von Spermatozoen in
ihrer Befruchtungstiichtigkeit zu beeinflussen. Es setzt dies natiirlich
voraus, dal iiberhaupt eine Art von Kampf oder Wettlauf um die
Befruchtung zwischen Spermatozoen stattfindet. Dafi dem so ist,
haben Cole und Davis! sehr hiibsch demonstriert. Sie belegten
ein und dasselbe Kaninchen gleichzeitiz mit zwei Minnchen ver-
schiedener Erbbeschaffenheit, so dall man bei den Jungen ihren Vater
an der Farbe erkennen konnte. Das eine Minnchen zeigte sich dabei
potenter, indem mehr Jungen im Wurf von ihm stammten. Wurden
nun die Spermien des gleichen Minnchens durch Alkoholisierung
geschéidigt, so erzeugte es im entsprechenden Versuch gar keine
Jungen, wohl aber wenn es allein befruchtete. Die alkoholisierten
Spermien waren also im Wettlauf mit normalen unterlegen.
Vielleicht ist dies auch die Stelle, an die die Beziehungen
zwischen Ovulationszeit und Zahlenverhiiltnis gehéren. Thury hat
zuerst darauf hingewiesen, dall Kiihe, die im Beginn der Brunst
begattet werden, relativ viel weibliche Nachkommenschaft erzeugen,
umgekehrt spiit belegte Kiihe einen UberschuB miinnlicher Kiilber
hervorbringen. Seine daraus abgeleiteten weitgehenden Folgerungen
sind viel diskutiert und bekiimpft worden. Die Tatsache selbst ist
aber nenerdings von Pearl und Parshley? wieder unter allen
statistischen Kautelen bestitigt worden. Sie finden bei frither Be-
gattung 984 7 :100 @, bei mittlerer 1155 *:100 Q und bei spiiter
1548 5:100 Q. Da hier das weibliche Geschlecht homozygot ist,
ist die Annahme eines richtenden Finflusses auf den Reifemechanis-
mus belanglos; die Annahme einer selektiven Reaktionsfihigkeit

1) Cole, L. I. and Davis, C. L., The Effect of Alcohol on the Male Germ-
Cells studied by Means of Double-Matings. Science, N. 8. 39. 1914,

2) Thury, T., Uber das Gesetz der Erzengung der Geschlechter. Leipzig
1863. — Pearl, R. and Parshley, H. M., Sex-Determination in Cattle. Biol.
Bull. 24, 1913.
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frischer und alter Eier fiir zwei Spermiensorten kann nicht a priori
verworfen werden, angesichts des verschiedenartigen Verhaltens der
Fier bei Bastardierungsversuchen gegeniiber differentem Sperma
und ihrer BeeinfluBbarkeit durch das Medium. (Beispiele: Gelingen
von Kreuzungen in einer Richtung, Milllingen der reziproken Kreuzung.
Erleichterung heterogamer Kreuzungen durch Alkalinitit des Mediums.)
Da hier nachgewiesen ist, daB es sich um physikalisch-chemische
Verhiiltnisse der Oberfliche handelt (Herbst, Loeb), ist es sehr
wohl denkbar, daB solche sich wiihrend des Aufenthaltes der Eier
in den Eileitern allmiihlich veriindern und dab die beiden Spermien-
sorten auf diese Verinderung verschieden reagieren. Endlich kinnte
aber auch die Distanz des Kis von der Tube und damit eine diffe-
rente motile Geschwindigkeit der beiden Spermienarten etwas damit
zu tun haben. Mangels experimenteller Kenntnis ist die Lésung
vor der Hand noch nicht moglich. Dies ganze Kapitel des Zahlen-
verhiiltnisses der Geschlechter ist ja auch sonst nicht sehr befriedigend.

c) Zusammenfassung

Bei der Wichtigkeit, die klaren Vorstellungen iiber das Zahlen-
verhiiltnis der Geschlechter in seiner Bedeutung fiir das Geschlechts-
problem zukommt, erscheint es angebracht, die Moglichkeiten, fiir
deren Annahme bis jetzt berechtigte Griinde vorliegen, nochmals
zusammenzustellen, um so mehr, als aus einer solchen Zusammen-
stellung ohne weiteres auch die Miglichkeiten einer Praxis der Ge-
schlechtsbestimmung abzulesen sind. Die Abweichung des Sexual-
verhiltnisses von der Norm 1:1 kann bedingt werden:

1. Durch Beeinflussung der Physiologie der Geschlechtsdifferen-
zgierung im Falle des Geschlechtsumtauschs als extremster
Form von
a) Zygotischer Intersexualitiit;

b) Hormonischer Intersexualitit;

c) Transitorischer Intersexualitiit;

d) Intersexualitit durch Aktivierung.

2. Durch richtende Beeinflussung des Mechanismus der Geschlechts-
verteilung.

a) Mit Hilfe der Parthenogenese.

b) Im Uberreife- und Temperaturexperiment.

¢) Bei Vorhandensein einer erblichen Konstitution, die die

Reifeteilung im Ei nur in einer Richtung verlaufen lift
oder die eine Sorte von Spermien zugrunde gehen lilit.
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3. Durch Besonderheiten innerhalb des normalen Mechanismus
der Geschlechtsverteilung.
a) Durch selektive Elimination eines Geschlechts.

@) Bei differenter Entwicklungsbiologie beider Geschlechter.

i#) Bei verschiedener Wiederstandsfihigkeit der Entwicklungs-
stadien beider Geschlechter gegen konstitutionelle oder
inBere Schidigungen.

y) Bei Vorhandensein eines geschlechtsbegrenzten Lethal-
faktors.

b) Durch Hervorbringen von Zygotenzahlen, die von der Norm
abweichen.
«) Im Gefolge primiirer Zahlendifferenzen der gebildeten
Gametenarten im heterozygoten Geschlecht (gehirt teil-
weise zu 2).
f) ImGefolge verschiedener Befruchtungschancen der Gameten
verursacht durch
cee) verschiedene Attraktivitit zweier Hisorten fiir die
Spermien;

Af) verschiedene Suszeptibiltiit der Eier fiir die zwei
Spermiensorten;

yy) verschiedene Aktivitit der beiden Spermiensorten.

dd) verschiedene Empfindlichkeit der beiden Gameten-
sorten des heterozygoten Geschlechts gegeniiber
den Schiidigungen der physiologischen Umgebung
im weitesten Sinn.

E. Die Geschlechtsbestimmung beim Menschen

KEs besteht kein sachlicher Grund, die Geschlechtsbestimmung
beim Menschen getrennt von der im fibrigen Tierreich zu behandeln.
Es ist nur aus sentimentalen Erwiigungen heraus gerechtfertigt, sowie
auf Grund der Tatsache, dali die Verhiiltnisse beim Menschen nicht
oder kaum experimentell studiert werden kinnen und deshalb ihre
Erklirung durch Vergleich mit den anderen Siugetieren finden miissen.
Dazu kommt, dall das, vielfach unwissenschaftliche, Interesse, das
die Frage in Beziehung auf den Menschen stets gefunden hat, zu den
absurdesten Ideen und Theorien gefithrt hat, die heute noch alljihrlich
produziert werden, weshalb die spezielle Einordnung der Verhiiltnisse
beim Menschen in das iibrige Tatsachenmaterial niitzlich erscheint.
Wir wollen es in der gleichen Reihenfolge tun, in der jenes Material
priisentiert wurde.

Goldsehmidt, Mechanismus und Physiologie der Geschlechtsbestimmung 15



a) Der Mechanismus der Geschlechtsverteilung

) Der Chromosomenmechanismus

Die Aufklirung des Chromosomenmechanismus der Geschlechts-
verteilung beim Menschen hat sich als ziemlich schwierig erwiesen,
da das Material, wie auch bei einigen anderen Tiergruppen, z B. den
Vigeln, nicht giinstig zu sein scheint. Die ilteren Angaben, die die
Miglichkeit von Geschlechtschromosomen nicht beriicksichtigten, lau-
teten auf eine diploide Zahl von 24 Chromosomen beim Menschen,
(Hansemann, Flemming, denen sich auch Duesberg anschliebt).
Guyer?, der dann die Spermatogenese mit Riicksicht auf Geschlechts-
chromosomen untersuchte, fand nur 22 Chromosomen und glaubt, daf
die Reifeteilungen zwei Sorten von Spermatiden erzeugen, solche mit
10 und solche mit 12 Chromosomen. Dem wurde dann von Gutherz
widersprochen, wie auch von allen weiteren Beobachtern. Mont-
gomery fand wieder 24 als Normalzahl.,, von denen zwei ein XY -
Paar sind. Bei den Reifeteilungen werden diese nun in manchen
Filllen so verteilt, wie es das Digametieschema erfordert, und die
Hilfte der Spermien enthalten 11 4+ X, die andere Hilfte 114 Y.
In sehr vielen Filllen ist aber die Verteilung eine andere, so dab
schlieflich nicht weniger als 4 —6 Arten von Spermatozoen gebildet
werden. Von dieser Darstellung weicht nun wieder vollstindig die
von Winiwarter ab. Er findet als Normalzahl der Spermatogonien 47
und in den Reifeteilungen werden zwei Sorten von Spermien gebildet,
solche mit 23 und solche mit 24 Chromosomen. Da er ferner im
Ovarium eines Foetus 48 Chromosomen findet, so hiitten wir ty-
pische miinnliche Heterogametie mit 47 Chromosomen als miinnlicher,
48 als weiblicher Zahl.

Diese aulBerordentliche Differenz in den Befunden von Guyer
und Montgomery einerseits, Winiwarter andererseits hat man so
zu erkliren gesucht, dab erstere Negermaterial untersuchten, letzterer
Europiier, und darauf hingewiesen, daB im Tier- wie im Pflanzenreich
Fille bekannt sind, in denen nahe verwandte Rassen sich durch Chromo-
somenzahlen im Verhiiltnis n:2n unterscheiden (z B. Ascaris, Arte-

1) Guyer, M. F., Accessory Chromosomes in Man. Biol. Bull. 19. 1910
and Science 39. 1914. — Gutherz, L., Eine Hypothese zur Beurteilung des
Problems usw. Bitzungs-Ges, naturf. Freunde Berlin 1912, — Montgomery, Th.,
Human Spermatogenesis, Spermatocytes and Spermiogenesis. Journ. A. Nat. Be.
Philadelphia. 15. 1912, — von Winiwarter, H., Etudes sur la spermatogénése
humaine. Arch. Biol. 27. 1912, — Duesberg, J., Sur le nombre des Chromo-
somes chez I'homme. Anat. Anz. 28. 1908.
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mia). Man vergaB dabei allerdings, daB auch Hansemann, Flem-
ming und Duesberg beim Europier 24 als Normalzahl gefunden
hatten. Die letzte Untersuchung von Wieman?! ist nun sowohl an
Material von Negern wie von Weillen ausgefiihrt, und er findet als
Normalzahl stets 24. Unter diesen ist ein XY -Paar, das sich, wie
auch sonst, durch besonderes Verhalten wiihrend der Spermatogenese
auszeichnet. In der zweiten Spermatozytenteilung soll es dann ge-
trennt werden, und das Resultat wiren weibchenbestimmende Spermien
mit 114+ X und minnchenbestimmende mit 11--Y Chromosomen. Es
stimmen also somit viele Autoren darin iiberein, daB zwei Sorten von
Spermien gebildet werden. Die Einzelheiten kinnen jedoch nicht als
villig geklirt betrachtet werden.

#) Geschlechtsbegrenzte Vererbung

Wir haben frither gesehen, wie die Verbindung zwischen Chro-
mosomenforschung und Mendelscher Faktorenlehre in bezug auf
das Geschlecht durch die Tatsachen der geschlechtsbegrenzten Ver-
erbung hergestellt wurden. Auch beim Menschen sind eine ganze
Reihe von geschlechtsbegrenzt vererbten Charakteren bekannt, deren
Analyse vollstindig mit der Annahme der miinnlichen Heterogametie
iibereinstimmt. Die bekanntesten Fille sind die der Haemophilie
(Bluterkrankheit) und der Farbenblindheit. Es gehiren dahin ferner
die Nachtblindheit (Hemeralopie), erbliche Muskelatrophie, eine Form
von Hypospadie und sogar gewisse psychische Anlagen, wie die
Wanderlust (nach Davenport).? Die genetische Erforschung dieser
Verhiiltnisse ist natiirlich beim Menschen viel schwieriger, da sie
ansschlieBlich auf statistischem Material beruht, in dem vor allem
die Kombination Bruder und Schwester villig fehlt. Kine Schwierig-
keit ist ferner dadurch gegeben, dali vielfach Krankheiten und Ab-
normititen, die identisch erscheinen, verschiedenartiz vererbt werden.
So gibt es eine geschlechtsbegrenzte Hypospadie und eine direkt
dominant vererbte; geschlechtsbegrenzte Farbenblindheit und viel-
leicht mehrere andere Typen. Allerdings ist das nicht ohne Analogie
im Tierreich: so gibt es bei Insekten dominant vererbten Melanis-
mus und geschlechtsbegrenzt vererbten. Aber bei dem Stammbaum-
material vom Menschen bedeutet es eine grifiere Schwierigkeit. Immer-
hin gibt es geniigend Fille, die vollig klar sind.

1) Wieman, H. L., The Chromosomes of Human Spermatocytes. Amer.
Journ. Anat. 21. 1917.
2) Davenport, C. B., The feebly inhibited. Carn. Inst. Publ. 236. 1915,
15%
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Als Beispiel diene die Bluterkrankheit, also die erbliche Ab-
normitiit des unstillbaren Blutens von Wunden. Die Krankheit tritt
nur im miinnlichen Geschlecht auf und iiberspringt in der Vererbung
eine Generation. Heiratet ein kranker Mann eine gesunde Frau, so
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Fig. 108. Stammbanm der Bluterfamilie Mampel.

sind alle Kinder gesund. Auch die
Nachkommen der Séhne bleiben
gesund. Dagegen sind die Hiilfte
der Sthne der scheinbar gesunden
Tochter wieder krank. Die nur
bei den Minnern manifeste Krank-
heit wird also nur durch schein-
bar gesunde Frauen iibertragen. In
Fig. 108 ist der beriilhmte Stamm-
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= ot =
B = baum der Bluterfamilie Mampel
e E wiedergegeben, die kranken Indi-
Jis = viduen schwarz, und ein Blick dar-
L= @ auf zeigt, wie die Vererbung hier
-o S arbeitet.
B 3 Wir haben friither ausfiihrlich
Y z

erbrtert, wie die geschlechtshe-
grenzte Vererbung villig erklirt
wird durch die Annahme, dali der
Faktor fiir die betreffenden Charak-
tere im X-Chromosom enthalten
ist. Wie zu erwarten, trifft dies
auch fiir den Menschen zu, wie
nochmals an Wilsons Schema
Fig. 109 erliutert sei. Es ist dabei
angenommen, dali das heterogame-
tische miinnliche Geschlecht nur ein
X -Chromosom besitzt, das homo-
gametische weibliche deren zwei.
Falls es richtig ist, daB ersteres X
und Y enthilt, so mul} an Stelle des
Strichs, der  kein* X bedeutet ein
Y gesetzt werden. Wir kiinnen nun
das den Krankheitsfaktor tragende
X -Chromosom in Kiirze das kranke
X-Chromosom nennen und zeichnen
es im Schema schwarz eingerahmt.

———



T 3 = -
- T | - : ' o =
£ - - B r a
' - B s -
' F — L - ¥
~ = ¥ |
: =




e S

zeigt, daB alle Tochter gesund sind, daf aber die Hiilfte von ihnen
wieder in gleicher Weise die Krankheit weitervererben kinnen. Von
den Sthnen ist aber die Hilfte gesund, die Hilfte krank. So klirt
sich auch dieser merkwiirdige Vererbungstypus in einfacher Weise
auf. Wir kinnen somit behaupten, daB auch beim Menschen der
Vererbungsmechanismus des Geschlechts aufgeklirt ist. Kr gehort
dem gleichen Typus an, wie bei der so oft genannten Fliege Dro-
sophila.
y) Eineiige Zwillinge

Auch fiir den Menschen ist die Erscheinung der Polyembryonie
bekannt in Gestalt der sogenannten eineiigen Zwillinge. Obwohl be-
greiflicherweise nichis Genaunes iiber ihre Entstehung bekannt ist, so
deutet der Vergleich mit Siiugetieren daranf hin, daf irgendeine Spaltung
des Keims auf fritheren Embryonalstadien dafiir verantwortlich ist. Auch
die Identitit gewisser somatischer Charaktere der Zwillinge (Finger-
abdriicke)! kann als Beleg herbeigezogen werden. Alle diese eineiigen
Zwillinge sind des gleichen Geschlechts. Die statistische Betrachtung
der Zwillingsgeburten zeigt, dall etwa ein viertel aller Zwillinge ein-
eiig sind. Nach Nichols Statistiken kommen folgende Kombinationen
von Zwillingen vor: |

sile} ooy L
254497 264098 219312

also ein Verhiiltnis der drei Typen von etwa 1:1:1. Nach Wahr-
scheinlichkeitsgesetzen miiliten es 1:2:1 sein, wenn alle Zwillinge
zweieiig wiren, der Uberschub von &' G- und Q Q-Paaren ist also
wohl eineiig.!

b) Das Wesen der Geschlechtsvererbung

Wir hatten unsere Kenntnis iiber das Wesen oder die Physio-
logie der Geschlechtsbestimmung vor allem aus den Tatsachen iiber
die verschiedenen Typen von Intersexualitit und verwandten Er-
scheinungen abgeleitet. Auch zu diesen Tatsachen liefern die Ver-
hiiltnisse beim Menschen einen kleinen Beitrag, der auf das beste
mit den experimentell an anderen Objekten gewonnenen Erfahrungen
iibereinstimmt.

¢) Innere Sekretion und Geschlechtscharaktere
Bei Betrachtung der hormonischen Intersexualitit waren wir von
den Beziehungen der innersekretorischen Driise der Gonaden zu den

1) Zusammenstellong des Materials bei Newman, H., H. The biology of
twins. Chicago 1917,
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Geschlechtsmerkmalen ausgegangen. Dieses Kapitel ist beim Menschen
recht gut erforscht, da ihm einigermalien praktische Bedeutung zu-
kommt, und da in den aus religitsen, medizinischen oder anderen
Griinden aunsgefithrten Kastrationen ein experimentelles Material vor-
liegt. Am griindlichsten ist das Problem von Tandler und Grosz!
hearbeitet worden, deren Ausfithrungen wir folgen wollen, wenn auch
die SchluBfolgerungen nicht ganz identisch sein werden. Sie unter-
suchten die russische Kastratensekte der Skopzen, die aus religitsen
Griinden in der Jugend kastriert werden. Ihre Beschreibung lautet:

» Die Hautfarbe des Gesichts zeigt einen charakteristischen gelb-
lichen Ton, die Haut ist blaB, pigmentarm. Die Falten treten schon
in relativ frithem Lebensalter auf und entsprechen in ihrer vollen
Auspriigung nicht nur solchen, die im Gesicht alter Leute, entsprechend
den mimischen Bewegungen, zur Entwicklung kommen, sondern sie
sind auch an anderen Portionen der Gesichtshaut stark ausgepriigt. Die
Haut des Stammes ist blaB, wachsartig, pigmentarm, auch bei dunkel-
haarigen Personen. Das Haupthaar ist gewdhnlich dicht, die Augen-
brauen gut ausgebildet.

Das Gesicht ist in der Regel bartlos, an der Wange und an der
Oberlippe ist eine geringgradige Entwicklung von Lanugohaaren be-
merkbar. An den seitlichen Teilen der Oberlippe und am Kinn be-
obachtet man manchmal lingere Haare.

Auffillig ist, daB alte Skopzen eine ziemlich ausgepriigte
Bartentwicklung am Kinn und oberhalb der Mundwinkel
aufweisen, wihrend die mittlere Partie der Oberlippe, die Unter-
kinngegend, die Backe und die obere Halsregion, die sonst bei Minnern
einen reichlichen Bartwuchs zeigen, unbehaart waren.

Die beobachtete Bartbildung entspricht nach ihrer Lokalisation
und Beschaffenheit am meisten jener, welche bei alten Frauen hinfig
auftritt.

Der ganze Stamm und das Perinaeum sind vollstindig haarlos;
anch an den unteren Extremititen, vor allem an den Unterschenkeln,
fehlen die Haare.

Spiirlich entwickelte Achselhaare sind regelmiifiig nachweisbar.
Die Regio pubis ist spiirlich behaart, ganz charakteristisch ist die
Abgrenzung der Behaarung gegen die Unterbauchregion. Wiihrend
beim normalen Mann die obere Haargrenze, nabelwiirts sich fort-

1) Tandler, J. und Grosz, L., Die biologischen Grundlagen der sekundiren
Geschlechtscharaktere. Berlin 1913.
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setzend, spitz zuliiuft, ist beim Skopzen — ihnlich wie bei der Fran —
die Haargrenze eine horizontal verlaufende“.

Dazu kommen ferner noch regioniire, oft bedeutende Fettan-
sammlungen. Was den Kehlkopf betrifft, so glauben die Verfasser,
dal er nicht weiblich ist, sondern auf einem kindlichen Stadium
stehengeblieben; die Stimme soll der eines mutierenden Knaben
ihneln. Was den eigentlichen Genitalapparat betrifft, so wird folgendes
festzestellt:

»Prostata und Samenblasen verharren in einem mehr oder weniger
kindlichen Zustand. Hierbei gelangt die funktionelle Sonderung des
uropoetischen und des Zeugungsapparates prignant zum Ausdrucke.
Wiihrend das corpum cavernosum urethrae und der den Bulbus ure-
thralis einhiillende M. bulbo-ecavernosus eine dem Alter des Indivi-
ums entsprechende Ausbildung aufweisen, sind die Corpora cavernosa
penis und der M. ischio-ecavernosus in ihrer Fortentwicklung stehen
geblieben, vielleicht sogar der Inaktivititsatrophie verfallen. Der Penis
bleibt in seiner Entwicklung weit zuriick, gleicht nach Form und
GriBe dem eines Kindes®“.

Tandler und Grosz schliefen aus diesen Tatsachen, dal die
Kastration nicht das Erscheinen der Charaktere des entgegengesetzten
Geschlechts hervorruft, sondern nur Stehenbleiben auf dem Zustande
der Unreife, das Hervorbringen einer asexuellen Form. Wir kinnen
dem, wie wir schon frither sahen, nicht ganz zustimmen. Die Kastra-
tionsfolgen bei Siugetieren und Vigeln sind sehr wverschiedenartig
je nach dem Objekt und der Zeit der Kastration. In manchen Fiillen
ruft Kastration bereits Intersexualitiit hervor, in anderen ist dazu noch
Transplantation der entgegengesetzten Driise erforderlich. Es ist klar,
dab Intersexualitit im Gefolge von Kastration nur fiir solche Organe
miglich ist, die sich erst nach der Operation differenzieren. Deren
sind aber nur sehr wenige beim Siiugetier und Mensch. Nach unserer
Gesamtauffassung miifiten diese sich dann in weiblicher Form diffe-
renzieren. Dies trifft aber durchaus fiir die Kastration zu. Wenn wir
vom Fettansatz absehen, der mit anderen Stoffwechselverhiiltnissen
zusammenhiingen kann, so differenziert sich nach der Kastration die
Schambehaarung und sie erscheint weiblich, es differenziert sich der
Altersbart in weiblicher Form. Nach Pelikan! wachsen auch die
Kopfhaare unbehindert fort und fallen in vorgeriicktem Alter weniger
aus.. Ferner gibt es eine ganze Reihe von Angaben iiber die Ent-

1) Zitiert nach Tandler-Grosz.
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wicklung von Brustdriisen und breitem Warzenhof bei minnlicher
Kastration, die sich bei Kammerer! zusammengestellt finden, die
nicht leicht dadurch entkriiftet werden kionnen, dal die Gynaeko-
mastie sich nicht bei allen Eunuchen findet. Wir glauben also, dal
die Wirkung der Kastration eine miiliige Intersexualitiit ist, wobei von
der Geschlechtsverinderung nur die Teile betroffen werden kinnen,
die noch beide Differenzierungsmiglichkeiten vor sich haben.

Es sei schlieBlich noeh bemerkt, daf auch fiir den Menschen
die innersekretorische Wirkung der interstitiellen Driise festgestellt
ist. In Fillen von Cryptorchismus kann die Spermiogenese ganz
unterdriickt sein, wilhrend jene Driise existiert. Dann sind auch alle
seltundiiren Geschlechtscharaktere normal. Ja, hier besitzen wir sogar
ein direktes beweisendes Experiment. Lichtenstern? gelang es,
einem Soldaten, der nach Vernichtung des Hodens bereits die Ka-
strationsfolgen zeigte, einen kryptorchischen, also nur interstitielles
Gewebe enthaltenden Hoden einzapflanzen und den baldigen Riick-
gang aller Kastrationsfolgen zu beobachten.

Uber weibliche Friihkastration sowie iiber Transplantation ent-
gegengesetzter Gonaden liegt kein zuverlissiges Material vor.

Die Erscheinungen bei Spitkastration oder Altersdegeneration
der Gonaden sind nicht sehr geeignet, viel Licht auf das Sexual-
problem zu werfen. Immerhin lassen sich, wenn auch mit Vorsicht,
einige der in solchen Fillen beobachteten Erscheinungen an Frauen
der Hahnenfedrigkeit alter Vogel vergleichen. Das trifft vor allem
fiir die Behaarung zu. (Friedenthal®)

#) Intersexualitit

Es kann keinem Zweifel unterliegen, dall auch beim Menschen
typische Intersexualitit vorkommt. Sie wird gewdhnlich als Pseudo-
hermaphroditismus bezeichnet. Ihrer systematischen Betrachtung stehen
aber auBerordentliche Schwierigkeiten entgegen. Einmal ist iiber die
Ursache nicht das geringste bekannt, so dall wir nicht einmal sagen
konnen, ob sie zygotisch oder hormonisch ist. Sodann sind die
Typen so auBerordentlich verschieden, dali es schwer ist, sie richtig
zu ordnen. Ferner besitzen wir fiir die Siugetiere, mit alleiniger

1) KEammerer, P., Ursprung der Geschlechtsunterschiede. Fortsehr. naturwiss.
Forsch. 5. 1912,

2) Lichtenstern, Behebung von Kastrationsfolgen beim Menschen durch
Transplantation von eryptorchen Hoden. Minchn. Med. Wochenschr. 19.  1916.

3) Friedenthal, H., Beitriige zur Naturgeschichte des Menschen. Jena 1008,
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Ausnahme der Zwicke, keine systematischen Kenntnisse iiber die
verschiedenen miiglichen hoheren Intersexualitiitsstufen. Daher kann
nicht einmal mit Sicherheit angegeben werden, welches das genetische
(ieschlecht eines Intersexuellen ist, d. h. das Geschlecht, dem er
genetisch zugehiren sollte. Allerdings unterscheiden die Anatomen
einen Pseudohermaphroditismus femininus und masculinus. Auf wie
unsicherem Boden aber dies steht, geht ohne weiteres durch den
Vergleich mit der Zwicke (s.0.) hervor. Hier sind die iduleren
Genitalien meist weiblich, die inneren miinnlich; das Tier ist aber
mit Sicherheit genetisch weiblich. Ein analog gebauter menschlicher
Intersexueller wiirde zweifellos fiir einen Fall von Pseudoherma-
phroditismus masculinus erklirt werden. Da er wegen der weiblichen
iunferen Genitalien sicher als Miidchen anfgezogen wiirde, aber in-
folze der innersekretorischen Titigkeit des Hodens miinnliche Instinkte
zeigen wiirde, so ergibe es den schonsten Fall von erreur de sexe
und die Autorititen wiirden ihn fiir miinnlich erkliven. Trotzdem
ist er ein genetisch weiblicher Intersexueller mit hochgradiger Inter-
sexualitit. Bei den Zwicken sollen nun aber auch Individuen vor-
kommen, bei denen die dulleren Genitalien mehr minnlich sind.!
Ein gleicher Fall beim Menschen wiirde unzweifelhaft als miinnlich
mit leichter Intersexualitit des idulberen Genitales gedeutet werden.
Und doch wiire es ein extremer Fall weiblicher Intersexualitiit mit
fast vollendeter Geschlechtsvertauschung. Diese Beispicle machen es
klar, dafi es unmiglich ist, das genetische Geschlecht Intersexueller
und ihren Grad minnlicher oder weiblicher Intersexualitiit zu be-
stimmen, bevor fiir jeden Typus ein Analogon bei Siugetieren bekannt
ist, dessen Genese feststeht. Ks sei nur im Voriibergehen anf die
medizinische und juristische Bedeutung dieser Tatsachen hingewiesen.?

Wenn wir die Fille menschlicher Intersexualitit betrachten —
Neugebauner® hat in seiner Monographie an die 2000 zusammen-
gestellt —, so ist eines klar, ndmlich dali sich in bezug auf innere
wie iubere Genitalien jeder denkbare Ubergang zwischen den zwei
(reschlechtern findet. Wir erinnern zuniichst an die normale Ent-
wicklung des menschlichen Genitales. Die inneren Organe werden
bekanntlich in beiden Geschlechtern gleich angelegt, schlagen dann

1) Das gleiche tritt bei den durch Transplantation maskulierten Weibchen
von Nagetieren ein. (Steinach, Lipschitz.) :

2) Goldschmidt, R., Die biologischen Grundlagen der kontriiren Sexualitiit
und des Hermaphroditismus beim Menschen. Arch. Rassen - Gesellsch. Biol. 12. 1916,

3) F. L. von Neugebauer, Hermaphroditismus beim Menschen. Leipzig 1908,
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aber verschiedene Richtung ein, wie das Schema Fig. 110 zeigt.
Dabei bleiben auch normalerweise Reste der Anlage des anderen
Geschlechts erhalten, so beim miinnlichen Geschlecht der Uterus
masculinus und Tubenreste, beim weiblichen Geschlecht Teile des
Wolffschen Gangs als Hydatide und Epoophoron. Die iiubBeren
Genitalien haben ebenfalls identische Anlagen und der miinnliche
Zustand entwickelt sich weiter aus einem dem weiblichen gleichen-
den, wie Fig. 111 zeigt. Die Hauptziige und die Homologien diirfen
wir als bekannt voraussetzen. Bei der Intersexualitit werden nun
hauptsiichlich die folzenden Typen verzeichnet (nach Neugebauer):

ﬁ;_"e:?er

rfarpemaﬁ'} testrs
s :-Cfé ,@r‘ﬂr’@"m

i
i

,| ~Tesfrs
\Paradigymis
Ductus deforens

Fig. 110. Schema der zwittrigen Genitalanlage eines Siugers. Miillerscher
Gang innen, Wolffscher Gang auflen. Nach Broman aus Plate

1. Auferes Genitale weiblich, ebenso die inneren, aber auberdem
die Wolffschen Giinge entwickelt. (Psendohermaphr. feminin. int.)

9. AuBere Genitalien: Mehr oder weniger hypertrophische, selbst
erektile Clitoris, unter Umstinden der Linge nach von der Harn-
réhre durchbohrt. Schamlippen mehr oder minder weit verwachsen.
Urethalsfinung vereinigt. InnereGenitalien weiblich. (Ps.fem.externus.)

3. AuBere Genitalien den minnlichen iihnlich, Ovarien, Miiller-
sche und Wolffsche Giinge vorhanden. (Ps. fem. completus.)

4, AuBere Genitalien minnlich, Hoden und mehr oder weniger
rudimentive Wolffsche Ginge mit Derivaten, auBerdem mehr oder
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minder entwickelte Uterns, Tuben, Vagina. Der Hoden liegt oft da,
wo die Ovarien liegen sollen. (Ps. masculinus internus.)

5. AuBere Genitalien minnlich mit Hypospadie und mehr oder
weniger Rudimentation des Penis; alle Ubergiinge zu ,scheinbar®

|
|
|
1
1
|
|
|

Fig. 111. Modelle der Entwicklung der duBeren Genitalien (aus 0. Hertwig).

A w. B junge Stadien, die beiden Geschlechtern gomeinsam sind. M u. A* minnliche Entwicklung
bei 21 und 3 Monate alten Embryonen, W und 77* weiblicho Embryonen von 217, und 41, Monaten,
ke hinters Glicdmale , clo Kloake, gh Geschlechtshiickor, gf Geschlochtsfalte, gr Goschlochtsrinna,
gw Geschlechtswiilste, gp Eichel, ¢ Clitoris, d Damm, a After, ug Eingang zom ginns urogenitalis,
v vestibulom vaginae, vh Vorhaut, hs Hodensack, d u. » raphe perinei und seroti,
gsch grolie Schamlippen, kseh kloine Schamlippen

rein weiblichem Apparat. Innere Genitalien miinnlich. (Ps. mas-
culinus externus). Wir weisen auf die Ahnlichkeit dieser Kategorie
(der hilufigsten Form menschlicher Intersexualitit) mit dem Bau der
Zwicke hin. Ist die Homologisierung richtig, dann wiire dies weib-
liche Intersexualitiit!

6. AuBere Genitalien weiblich. Hoden, Wolffsche und Miiller-

e il i
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sche Ginge vorhanden. Canalis urogenitalis persistiert. (Ps. masc.
completus.)

In Fig. 112 (8. 238) sind schematische Bilder von drei Typen
der Intersexualitit wiedergegeben. Sie erldutern ohne weiteres das
Vorstehende.

Wie schon hervorgehoben, ist zurzeit eine richtige Anordnung
dieser Intersexualititstypen nicht miglich. Ebensowenig kennen wir
ihre Ursachen. Lillie hat gelegentlich darauf hingewiesen, dall es
doch eine sehr merkwiirdige Tatsache ist, dab die im miitterlichen
Blut kreisenden weiblichen Hormone keinen Einfluf auf die miinn-
liche Frucht ausiiben. Es mull also irgend etwas vorhanden sein,
was dies verhindert. Eine Storung dieses unbekannten Mechanismus
kinnte dann gelegentlich zu miinnlicher Intersexualitit durch den
Einfluf miitterlicher Hormone fithren. Diese Idee verdient sicher,
fir einen Teil der menschlichen Intersexualitit wenigstens, im Aunge
behalten zu werden. Ein anderer bemerkenswerter Punkt ist, dal
uach Neugebauer in recht vielen Fillen Intersexualitiit bei mehreren
Gliedern einer Familie vorkommt, also vielleicht etwas Erbliches im
Spiel ist. Fiir die Hypospadie ist mit Sicherheit bekannt, dali sie
sowohl als dominante Kigenschaft, als auch gelegentlich geschlechts-
begrenzt vererbt vorkommt. Doch wissen wir hier nicht, ob wirk-
liche Intersexualitit oder eine Entwicklungshemmung nach Art der
Hasenscharte vorliegt. Letzteres erscheint wahrscheinlicher, obwohl
Lipschitz (L ¢.) zu ersterer Erklirung neigt. Zu wieder einer anderen
Erklirung ist Steinach! auf Grund seiner sebr interessanten Ver-
suche gelangt. Im AnschluB an seine friither besprochenen Trans-
plantationsversuche an Nagetieren fiibrte dieser Forscher auch den
Versuch aus, jungen, kastrierten Meerschweinchen gleichzeitig Hoden
und Ovarien zu implantieren. Das Resultat war eine Art Zwitter-
bildung der Tiere. Waren die Gonaden dicht nebeneinander verpflanzt,
so verwuchsen sie zu einer Art Zwitterdriise, die das interstitielle
Gewebe (Pubertiitsdriise) beider Geschlechter enthielt. Die kirper-
lichen Merkmale der Minnchen waren wohl ausgebildet, von weib-
lichen Charakteren aber diejenigen, die normalerweise bei Miinn-
chen rudimentiir ausgebildet sind, echt weiblich, niimlich die Zitzen
und Milehdriisen. Psychisch wechselten bei diesen , Zwittern®
miinnliche und weibliche Erotisierang ab. Steinach schlielit daraus

1) Steinach, E., Pubertitsdriisen und Zwitterbildung. Arch. Entwicklungs-
mech. 42, 1916,
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fiir den sogenannten Pseudohermaphroditismus, dal in all den vielen
Fiillen, wo homologe und heterologe Merkmale sich bei einem Indi-
viduum mit eingeschlechtigz scheinenden Gonaden vereinigt finden,
es sich hier darum handelt, ,daf diese Gonaden nur in bezug auf
die generativen Anteile eingeschlechtig, aber in bezug auf die inner-
sekretorischen Elemente zweigeschlechtiz sind, dali sie also eine
zwittrige Pubertiitsdriise enthalten.“

Diese Anschauung deckt sich im wesentlichen villig mit unsern
gleichzeitiz veriffentlichen Schlubfolgerungen.! Wir halten es fiir
wahrscheinlich, dall der Pseudohermaphroditismus zygotische Inter-
sexualitiit darstellt. Da bei den Singetieren die Pubertitsdriise als
Vermittler zwischen Geschlechtsfaktoren und definitiver Differenzierung
eingeschaltet ist, ist die Konsequenz der zygotischen Intersexualitiit
die intersexuelle Pubertitsdriise. Noch in zwei weiteren wichtigen
Punkten kamen wir aber gleichzeitig von ganz verschiedenem Aus-
gangspunkt aus zu ziemlich identischen Schlufifolgerungen. Das eine
ist die Beurteilong der Homosexualitit als Intersexualitiitsstufe, das
andere ist das Aufgeben der Unterscheidung von Hermaphroditis-
mus und Psendohermaphroditismus, da ersterer ja die hichste Inter-
sexualititsstufe sein mag. (Nicht sein mufi, sieche oben bei Terato-
logischer Hermaphroditismus.) Wir schlossen damals, wieder aus-
gehend von unseren Intersexualititsstudien, dall Homosexualitit durch
Transplantation normaler Gonaden miisse beseitigt werden konnen.
Steinach und Lichtenstern? haben nun tatsiichlich dies Experi-
ment mit Erfolg durchgefiihrt!

¢) Die Vererbung der sekundiiren Geschlechtscharaktere

Uber das Verhalten sekundiirer Geschlechtscharaktere des Menschen
bei Kreuzungen von Rassen, die sich in solchen unterscheiden, scheint
nicht viel bekannt zu sein. KEs ist uns nur die Mitteilung von
Fischer® bekannt geworden, dal bei den siidwestafrikanischen
Bastards (Nachkommen von Hottentotten - Buren-Kreuzungen) sich im
weiblichen Geschlecht alle Ubergiinge von nahezu einem Hottentotten-
steil zu normalem Verhalten finden, sowie auch verschiedenartige

1) Goldsehmidt, R., Die biologischen Grundlagen der Intersexualitiit und
des Hermaphroditismus beim Menschen, Arch. Rassen u. Gesellsch. Biol. 12, 1916.

2) Bteinach und Lichtenstern, Umstimmung der Homosexualitit durch
Austausch der Pubertiitsdriisen. Miinchn, Med. Wochenschr. 21. 1918,

3) Fischer, E.,, Die Rehobother Bastards. Jena 1913.
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Brustformen. Das deutet auf ein mendelndes Verhalten hin, wie es

Z erwarten ist.

d) Hermaphroditismus

Unter Hermap-hroditismus verstehen

wir auch hier das Vor-

handensein von Geschlechtsdriisen beiderlei Art. Der Hermaphrodi-

&

Fig 113. Ovotestis des Falls Salén nach Pick.

o, & Ovarialteil , A Hodenteil, at albuginea testis, Ak Hoden-
kanitilchon , ¢ rote testis, fe Follikeleyston, of ecorpus lutenm

tismus kann ein Endglied
der Reihe der frither als
Intersexualitiit behandelten
Erscheinung des ,Pseudo-
hermaphroditismus®  sein
und gehdrt dann in den
vorletzten Paragraphen. Er
kann auch zu der vor der
Hand noch nicht analy-
sierten Gruppe des terato-
logischen Hermaphroditis-
mus gehiren und er kann
Gynandromorphismus sein,
wenn solcher iiberhaupt
bei Siugetieren moglich ist.
Tatsiichlich kennen wir hier
nur gelegentliche Abnormi-
titen, fiir die eine sichere
Erklirung zu finden nicht
leicht ist. Unter den siche-
ren Fillen sind die folgen-
den geniigend bekannt:
Gudernatsch? konnte die
Keimdriise eines Herma-
phroditen untersuchen, die
durch Operation entfernt
war und sich mikrosko-
pisch zweifellos als ein

Ovotestis erwies. Das Individuum hatte weibliche iufiere Genitalien,
aber die Clitoris war stark vergriBert mit der Offnung der Urethra
ventral anf ihr. Die Vagina endete blind, Uterus fehlte. Die Be-
haarung des Kirpers war weiblich, Brustdriisen fehlten, der Larynx

1) Gudernatsch, J. E, Hermaphroditismus verus in Man. Amer. J. Anat.

11. 1911.
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war minnlich. Das Individuum hatte sich stets fiir weiblich ge-
halten, hatte aber nie menstruiert und auch keine libido. Die ope-
rierte Driise war ein degenerierter Hoden, an dem nur ein kleiner
Knoten Eierstockcharakter trng. Ein ganz ihnlicher Fall ist der von
Pick! niiher beschriecbene Fall Salén. In Fig, 113 ist ein Schnitt
durch den Ovotestis dieses Hermaphroditen wiedergegeben. Die bio-
logische Deutung eines derartigen Hermaphroditen ist anferordentlich
schwierig, da sowohl fiir den Menschen wie die Siugetiere kein ver-
gleichbares Experimentalmaterial vorliegt. Es ist bemerkenswert, dal
im groBen ganzen die Charaktere eine groBe Ahnlichkeit mit den
von Lillie u. a. fiir die Zwickkalbinnen beschriebenen haben. Der
wHermaphrodit® konnte dann ein analoger Fall extremer hormo-
nischer Intersexualitit auf weiblicher Grundlage sein. Ks ist aber
nicht zu leugnen, daB auch das Umgekehrte denkbar ist, minnliche
Konstitution mit sekundiirer intersexueller Verschiebung nach der
weiblichen Seite. FKine Einzeldiskussion erscheint zwecklos, solange
es noch nicht gelungen ist, auch bei Siugetieren experimentell
die hiheren Intersexualititsstufen durech embryonale Bewirkung her-
vorzurofen.

Ein bedeutungsvoller Fall von etwas verschiedenem Typus ist
von Simon? studiert. Das Individuom wird beschrieben als mit
Mannesbewulitsein, auch erotischem, weiblichen Briisten, Genital-
blutungen, weiblicher Schamhaargrenze; rudimentiirer Penis vorbanden
Tuben, und ein Orificium, von dem nicht feststeht, ob es Urethra
oder canalis urogenitalis ist. Die Operation ergibt im rechten Leisten-
kanal eine Tube mit Ostinm, ligamentum latum und Parovarium;
ferner eine Keimdriise mit Epididymis und vas deferens. Mikrosko-
pisch zeigt sich, daB die Keimdriise einen Eierstocks- und einen
Hodenteil enthdlt. Dieser Fall sieht mebhr nach Gynandromorphis-
mus aus.

e) Das Zahlenverhiiltnis der Geschlechter

Das statistische Material, das iiber das Zahlenverhiiltnis der Ge-
schlechter beim Menschen vorliegt, ist ganz auBierordentlich. Seinem
Umfang entsprechend ist es auch stets herangezogen worden, um
diese oder jene Geschlechtstheorie zu stiitzen. Dabei sind die ab-
sonderlichsten Dinge zutage gefordert worden, iiber die im einzelnen

1) Pick, L., Uber den wahren Hermaphroditismus des Menschen. Arch.
mikr. An, 84, 1014,
2) Simon, W., Hermaphroditismus verus. Virchows Archiv 172, 1903
Goldschmidt, Mechanismus und Physiologie der Geschlechishestimmong 16
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zu berichten zwecklos ist. So hat ein beriihmter Astronom auf mathe-
matischem Weg aus der Statistik bewiesen, dab der Vater iiberhaupt
nichts mit der Geschlechtsbestimmung zu tun hat, nur die Mutter,
und dall das Geschlecht iiberhaupt nicht in einem bestimmten Augen-
blick festgelegt wird, sondern durch eine Reilhe zufilliger Ursachen,
die bald in dieser, bald in jener Richtung wirken, was er im ein-
zelnen durch einen Vergleich mit Wasserpartikelchen in einem sich
teilenden Strom erliutert.! Unsere gesamten bisherigen Erdrterungen
lassen es wohl iiberfliissig erscheinen, diesen Punkt weiter zu disku-
tieren. Und wir kinnen einfach auf das oben fiir das Zahlenver-
hiiltnis der Geschlechter im Tierreich Gesagte hinweisen. Wie dort,
so sind auch fiir den Menschen eine Reihe von Ursachen denkbar,
die das Zahlenverhiltnis von der Norm, niimlich 1:1 abweichen lassen.

Als erste Moglichkeit kommt wieder die selektive Elimination
eines (Geschlechts in Betracht, die auch hier erwiesen ist. Das Zahlen-
verhiiltnis der Geschlechter, wie es in Volkszihlungen hervortritt,
ist mach Bilz? folgendes:

Zall der & :100 "

GroBbritannien . . . . 107,0 |Belgien . . . . . . 1015
Norwegen.. . .« « « . 1064 Fdlien s 7 0 LU
DENeMATE . . .5 e L0 SRR i S S e T
Schweden . . . . . . 1049 | Griechenland. . . . . 98,6
SpamIen . o L T R 5 )
Oaterraichy.:’ o 40 o et BOS  TmaieN s s, S e S Eth
Dentschland . . . . . 1032 | Bulgarien. . . . .. ' 958
Europiiisches Rufiland . 102,9 | Serbien T L iRt
sehweiz’ 7 ¢ o cla  TOEOSEEiharien T T A
Ooparn - . e e IR Eankasine - e e AR )
Brankreich: . o @ L D22 Kores ot O S H
Holland . . . . . . 101,7 | Russisches Zentralasien . 85,1
Iefand: . % 4l POl ST naer N s e T S R A

Es ist also in der Regel ein Uberschuffi an Frauen vorhanden.
Da, wo Minneriiberschufl angegeben wird, hat man allen Grund an
der Zuverlissigkeit der Statistik zu zweifeln. Vergleicht man nun
hiermit eine Statistik der Geburtszahlen, so findet man, daf fast

1) Newcomb, 8,, A Statistical Inquiry into the Probability of Causes of
the Production of sex in Human Offspring, Carnegie Inst. Publ. 1904,

2) E. v. Bilz, Die Verhiliniszahl der Geburten in verschiedenen Lindern.
Korrespondenzhl. dentsch. Anthr. Ges. 42, 1911,
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immer die minnlichen Geburten iiberwiegen, im Durchschnitt im
Verhiiltnis von 106:100. Zum Beispiel:

g 1000
idiehlant v s O S0 T Bpamien S0t L 0 L 1083
Weslghd < 5oL 0L 1086 | Osterreich: . o0 . 10568
liygnkreich: 0 20 00 01046 *Tngarn. .. L0 o 0 1050
et S S S 1 T (e SR e R | T ]
RuBland- © . . .. .. 1054 |

Es werden also mehr Knaben geboren, aber in frither Jugend eli-
nminiert. Die Elimination findet aber auch schon vor der Geburt statt,
denn die Statistik der totgeborenen Kinder gibt einen noch grilieren
Knabeniiberschull, niimlich:

Deutschland . . . . . 1283

Mgtbrrdiolie . & 0 o ila20]
Brankreich . . . . . . 1422
TR v e o S S |

Und endlich fand sich bei Untersuchung abortierter Friichte ein
noch grifierer Knabeniiberschull, néimlich 160 5':100Q.7 Es findet
also ohne Zweifel eine selektive Elimination des minnlichen Geschlechts
statt. Aber diese Statistiken gaben uns keinerlei Antwort auf die
Frage, ob das Verhiiltnis der befruchteten Eier 1:1 ist oder nicht,
und weshalb es von dieser Norm abweicht. FEine sichere Antwort
darauf ist wohl @berhaupt nieht zu erhalten.

Andere Moglichkeiten der Beeinflussung des Zahlenverhiiltnisses
sind genau so wie bei den Siugetieren gegeben und wir verweisen
deshalb auf die dortige Diskussion iber differentielle Befruchtung,
die durch das Ei wie durch die Spermien bedingt sein kann. Fiir
einige der dort behandelten Mdaglichkeiten gibt es statistische Pa-
rallelen fiir den Menschen. So erwiihnten wir dort Angaben, dal
Bastardierung das Zahlenverhiltnis  beeinflufit, und betrachteten
es als einen Spezialfall der selektiven Elimination eines Geschlechts.
Fiir den Menschen kinnen dem Pearls Angaben gegeniibergestellt
werden, daB in Argentinien das Zablenverhiiltnis fiir reine Italiener
100,77 :100 @ sei, fiir Argentinier 103,26 5':100 @, und fiir
deren Krenzung 105,72 5 :100 . Anderseits aber findet E. Fischer®

1) Lenhossek, M. von, Das Problem der geschlechisbestimmenden Ursachen,
Jena 1903. — Duesing, K., Die Reguliernng der Geschlechtsverhiltnisse bei der
Vermehrang der Menschen, Tiere und Pflanzen. Jenaische Ztschr. 17. 1884,

2) 1. ¢. 5. auch das Material in K. Pearson, The Chances of Death London 1897,

16*
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fir die viel differentere Kreuzung Buren-Hottentotten 107,6:100
im Vergleich mit 1086 fiir die Buren.

Fiir die Moglichkeit einer differentiellen Befruchtungsfihigkeit der
Eier durch die zwei Spermiensorten hatten wir die Angaben angefiihrt,
die sich auf Verschiebung des Zahlenverhiiltnisses nach der Jahreszeit
und nach dem Alter der Mutter fanden. Auch hierfiir gibt es Angaben
fir den Menschen. Duesing wie Heape! finden mehr Knabenge-
burten im Winter und glauben, dali die geringste Zahl fiir Knaben
mit der Zeit groBter Fruchtbarkeit zusammenfillt. Nimlich:

W : Duesing fiir Heape fiir Caba
g:100 @ PrenBen Weille Farbige
Zeit hichster Geburtsziffer 105,92 104,29 99,3

Zeit niedrigster Geburtsziffer 108,77 108,02 108,3

Dies kiinnte also eine Periodizitiit sein. Was das Alter der Mutter be-
trifft, so findet Bidder fiir Miitter unter 19 Jahren 122,2 : 100 Q, fiir
Miitter von 20—30 Jahren 104,6 :100 Q, und fiir Miitter iiber
40 Jahren 131 g':100 Q. Analog sind GeiBlers Zahlen fiir das
Verhiiltnis in groBen und kleinen Familien, niimlich 106,8 5 :100 ©
fiir Famlilien mit {iber 7 Kindern und 1058 5 :100 Q fiir kleinere
Familien. Punnett konnte dies allerdings nicht bestiitigen.

Endlich kiime auch die Méglichkeit der differentiellen Befruch-
tungsfihigkeit frisch ausgestoBener und ilterer Eier in Betracht, wie
wir sie im AnschluB an Thury erwiihnt hatten. Es ist bekannt,
daB es ein alter Hebammenaberglaube ist, daf die Konzeptionszeit
(im Verhiiltnis zur Menstruation) einen Einfluf auf das Geschlecht hat.
Da aber wahrscheinlich auch zu anderen Zeiten Ovulation stattfindet
so kommt dem keine Bedeutung zu.

Es hat wohl keinen Zweck, diese Zitate weiter zu vermehren,
denn sie geben uns keine Einsicht in die Ursachen. Welcher Ait
diese theoretisch sein kinnen, haben wir ja friiher schon erirtert,
Und die dort gegebene Tabelle der Miglichkeiten gibt auch die Ant-
wort auf die Frage, welche Aussichten theoretisch fiir eine willkiir-
liche Beeinflussung der Geschlechtszahl vorhanden sind.

1) Bidder, F., Uber den Einfluf des Alters der Miitter auf das Giegchlecht
des Kindes. Ztschr. Geburtsh. Gyniik. 11. 1878 — Geililer, A., Beitriige zur
Frage des Geschlechtsverhiiltnisses der Geborenen. Ztschr. sichs. statist. Bar.
Dresden 35. 1889, — Punnett, B. C., On Nutrition and Sex-Determination in
Man. Proc. Camb. Phil. Soc. 12. 1903. — Heape, The Proportion of Sexes pro-
duced ete. Phil. Traps. R. 8. London. B. 200, 1908, — Pearl, R., On the relation
of Race-Crossing to the Sex-Ratio. Biol. Bull. 15. 1908.
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ArtE“ u“d varietﬁtEH und ihre Entstehung durch Mutation.

An der Universitiit von Kalifornien gehaltene Vorlesungen von
Dr. Hugo de Vries. Ins Deuatsche iibertragen von Professor
Dr. H. Klebahn. Mit 53 Textabbildungen. Geheftet 40 Mk.

Die Mutationen in der Erblichkeitslehre. vorte.

gehalten bei der Erdffnung der von William M. Rice ge-

grilndeten Universitiit zu Houston in Texas von Dr. Hugo de Vries,

Professor der Botanik an der Universitit in Amsterdam.
Geheftet 4 Mk.

Ausfiihrliche Verlagsverzeichnisse kostenfrei
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Die Stellung der griinen Pflanze im irdischen

K[ISI“{}S von Professor Dr. H. Schroeder.
Leicht kartoniert 8 Mk.

In dieser beinen geschmackvoll ausgestalieten Sehrift wivid
der Versuch gemacht, die Bedewtung der griinen Pflanxe fiir
die iibrigen Lebewesen unsever Fvde, ilve Stellung ennerhall
des irdischen Stofflveislaufes iiberhaupt in einer fiir den ge-
bildeten Leser, der Laie aunf natwrwissenschaftlichem Geliel ist,
berechneten Form dariustellen.  Nichl Tatsachen sind es, die
gelehrt wnd  behallen wevden sollen, sondern die Rolle der
Pllanze soll verstanden werden.  Daxu wird swerst duieh die
Besprechiung  des menschlichen wund fierischen Sloffweehsels
el secner Folgen gewissermapien ein Problem aufgestelll wnd
dann yexeigl, wie die Kinfiihrung der griinen Pflanze oder
threr  Erniilhrungstitigheit den dureh die einseitige Betrach-
ling  Fiinstlicl geschiirsten Knoten list.  Beschviinkung war
daber notwendig,  Fs wird deshally in der Hauplsache wur
der Kreislanf des Kollenstoffes wnd die it diesem rverbun-
denen  Knergicwandlungen  belandell.  Allgemeine  Ausblicke,
die den Ralmen des gegenwdirtigen Geschehens iibersehreiten,

sinid eingestrend.

e
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Einfiibrung in die experimentelle Vererbungs-

iehre von Professor Dr. phil. et med. Erwin Baur. Dritte
und vierte neubearbeitete Auflage. Mit 130 Textabbildungen

und 10 farbigen Tafeln. Gebunden 35 Mk.

Zeitschrift fiir induktive Abstammungs- und

vererhUHQSIEhre, herausgegeben von E. Baur (Berlin),
C. Correns (Berlin), V. Haecker (Stuttgart), G. Steinmann (Bonn),
R. v. Wettstein (Wien), redigiert von E. Baur (Berlin).

Die  Zeitsehrift fiir indvktive Abstammmungs- und Verevbungslelore®
erseheint in swanglosen Heften, von denen 3—4 einen Band bilden.,  Der
Abonnementspreis des Bandes betrigt 50 Mk, Abgeschlossen vovliegende
Binde Losten je 50 Mk. Es sind vollstindig: Band 1—22.

BlBLIDTH EGA GENET“:A, herausgegeben von Professor

Dr. E. Baur. Band 1: Studien iiber die Mendelsche Vererbung
der wichtigsten Rassenmerkmale der Karakulschafe bei Rein-
zucht und Kreuzung mit Rambouillets von Hofrat Professor
Dr. L. Adametz. Mit 32 Abbildungen auf 16 Tafeln.

Geheftet 40 Mk.

Das Problem der Befruchtungsvorgdnge ...
andere cytologische Fragen von Professor Dr. B. Némee, Vor-
stand des pflanzenphysiologischen Instituts der biéhmischen
Universitit Prag. Mit. 119 Abblildungen im Text und 5 litho-
graphischen Doppeltafeln. GGeheftet 50 Mk.

Grundziige der allgemeinen Phytopathologie

von Professor Dr. H. Klebahn, Mit zahlreichen Textabbildungen.
Gebunden 18 Mk,

Die wirtswechselnden Rostpilze. versuch ciner Ge-

samtdarstellung ihrer biologischen Verhiiltnisse von Professor
Dr. H. Klebahn. Mit 8 Tafeln. Gebunden 60 Mk.
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Wandtafeln zur Vererbungslehre reruseegenen

von Professor Dr. E, Baur (Berlin) und Professor Dr. R. Gold-
schmidt (Berlin).

Diese Tafeln sind in Farbendruck ausgefiihrt und haben
ein Format von 120:150 em. Den Tafeln wird eine Erklirung
in deutsch und englisch beigegeben. ;

Es liegen vor:

‘Tafel 1. Kreuzung zweier Schneckenrassen (Helix hortensis),
die einen mendelnden Unterschied aufweisen.

Preis 48 Mk.

Tafel 8. Kreuzung zweier Haferrassen mit einem mendelnden

Unterschied: Rispenhafer — Fahnenhafer. Preis 36 Mk,

Tafel 10. Krenzung zweier Weizenrassen (Compactum > Squa-
rehead), die drei mendelnde Unterschiede aufweisen.
Preis 36 Mk.

Preis der Erklirung: 1 Mk. 50 Pfe.

In Vorbereitung befinden sich:

Tafel 7. Kreuzung zweier Lowenmaulrassen (Anfivrkinum
majus), die nur einen mendelnden Unterschied: rote
— elfenbeinfarbige Bliite, aufweisen.

Tafel 9. Kreuzung zweier Liwenmiiulchen mit zwei selbstindig
mendelnden Unterschieden: rot — elfenbein — zygo-
morphe — radiiire Bliitenform.

Aus Mangel an Leinewand kionnen die Tafeln bis
auf weiteres nur unaufgezogen geliefert werden.

Ausfiihrliche Prospekte in betreff dieser Wandtafeln mit verkleinerter
Wiedergabe der einzelnen Tafeln stehen kostenlos zur Verfiigung.
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