Zur Theorie der Geschlechtsvererbung.
Eine Arbeitshypothese.

Von Carl Bérner.
Mit 6 Textfiguren.

Die gestaltlichen Unterschiede zwischen Mann und Weib bei
Mensch und Tier und vielen Pflanzen glaubte man ziemlich allgemein
als die Folgeerscheinung ihres , Geschlechts* auffassen zu diirfen und
bebaudelte daher die Frage der Vererbung des ménnlichen und weib-
lichen Typus als diejenige der Vererbung des Geschlechts im Sinne
alternativer Geschlechtlichkeit. In meinem Entwurf einer , Natiir-
lichen Schiopfungsgeschichte als Tokontologie“l) versuchte ich dar-
zulegen, daB diese Lehrmeinung auf einer Verwechslung von
Gestalt und Geschlecht beruhe und daB bei Beriicksichtigung
dieses Sachverhalts die Schwierigkeiten entfallen, welche zahlreiche
Ausnahmefille von ,Geschlechtlichkeit* der Theorie der ,Geschlechts-
vererbung“ entgegensetzen. Ich fiibrte aus, daB die geschlechtliche
Fortpflanzung der Lebewesen urspriinglich weder an gestaltliche

" Unterschiede der Gametenbildner noch der Gameten gebunden ist,
daB folglich die alternativen gestaltlichen Geschlechtscharak-
tere eine Folgeerscheinung der Umwandlung der Gameten
in Sperma und Ei seien. Danach sind also Sperma und Ei
nicht die priméren, sondern selbst sekundare Geschlechts-
merkmale. Diese letzteren aber folgen als somatische Eigenschaften
den Regeln der Vererbung, die selbst ontogonetisch durch die Vor-
ginge der Befruchtung und Reduktion (Gamo- und Hemigonie) vor-
bestimmt sind. Wenn also Geschlecht und Gestalt urspriinglich nicht
miteinander verkniipft waren, wird es begreiflich, daB auf der
Folgestufe der alternativen Verkniipfung von Geschlecht
und Gestalt diese das Geschlecht und nicht umgekehrt
das Geschlecht die Gestalt bestimmt. Die Tatsache, dal
nach Meisenheimer und Kopec’2) Schmetterlinge trotz frih-
zeitiger Kastration oder alternativer Gonadentransplan-
tation die genetisch bedingte Gestalt entwickeln, ist ein
ebenso sinnfilliger Beleg fiir diesen Sachverhalt, wie die
alternativen fastweiblichen und fastménnlichen Zwitter
odersonstigealternative,teilweisegemischt-geschlechtliche
Kombinationen bei vielen Pflanzen. Die Vererbung der alter-
nativen Gestalt wird scheinbar zugleich die alternative Vererbung des
Geschlechts, Mann und Weib werden als Vater und Mutter zugleich
ménnlich und weiblich.
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Zur Begriindung dieser Auffassung ist niheres in meiner
»Lokontologie“ auseinandergesetzt. Hier beschriuke ich mich darauf
hinzuweisen, daB beispielsweise das J'-determinierte Ei der jung-
friulichen Blattlaus aus dem 2- und miitterlichen in den J&'- und véter-
lichen Zustand iibergeht, also der Eierstock der Blattlausjungfer ein
Zwitterorgan vorstellt; daB bei endogamischer Befruchtung zwischen
Eikern und Richtungskorperkern oder zwischen zwei Furchungskernen
der eine Partner als Ei, der andere als Sperma fungiert, also auch
hier das Ei nicht ausschlielich 2, sondern nur miitterlich ist; dab,
wie F. von Wettstein®) zeigen konnte, auch die reife Eizelle,
wahrscheinlich auch die Spermamutterzelle der zwittrigen Prothallien
von Moosen und Algen unter Ausschaltung der Befruchtung in ein
zwittriges Prothallium zuriickverwandelt werden konnen.

Wir werden daher alle bisherigen Untersuchungen und
Ergebnisse zur Frage der ,Geschlechtsvererbung“ auf die
Vererbung der sekundéren, gestaltgebundenen Geschlechts-
merkmale oder unmittelbar auf die Vererbung der Gestalt
beziehen. Damit ist zugleich die Grundlage fiir die theoretische
Behandlung der Vererbung des ,Geschlechts“ bei allen Organismen
mit Geschlechtertrennung geschaffen.

Zunichst schlieBen wir hiernach, daB die Differenzierung der
Geschlechter aus dem urspriinglichen Zwitterzustande anfangs nicht
das Vorhandensein von ,Geschlechtschromosomen“ voraussetzt. Denn
die alternativen Gestalten und Geschlechter entstehen auch dann,
wenn eine Zwitteranlage zu einem bestimmten Zeitpunkte der
Differenzierung auf bestimmte AuBenfaktoren alternativ in Richtung
der Unterdriickung der einen Anlagenhilfte reagiert. Auf dieser
phylogenetisch auBerordentlich wichtigen Urstufe der Getrennt-
geschlechtlichkeit (vergl. Fig. 3, Taf. 1 der Tokontologie) muB die
Moglichkeit vorliegen, das ,Geschlecht“ wihrend der Ontogenese experi-
mentell zu beeinflussen und umzustimmen. Es wird dies umso deut-
licher in Erscheinung treten, je spiter die endgiiltige Differenzierung
erfolgt. Ist dieselbe jedoch in die friihesten Stadien der Ontogenese
verlegt, so nédbert sich diese Art der ,Geschlechtsbestimmung“ der-
jenigen der digametischen Organismen. Und es erscheint einleuchtend,
daB bei solchen ,friihbestimmten“ Lebewesen die alternative Struktur
schlieflich sogar EinfluB auf die genetische Zusammeuvsetzuog des
Kernes gewinnt. Da es sich ausschlieBlich um alternative Geschehnisse
handelt, geniigt die kleinste Abweichung in der Erbstruktur des einen
Partners, um Digametie hervorzurufen. Sie tritt deshalb zuerst
physiologisch in Erscheirung und ist in diesem Zustande nur durch
Erbanalyse, nicht zytologisch zu erschlieBen. Die Folgestufe nehmen
die Organismen mit z%-, die Endstufe die Organismen mit );—X-Kernen
ein.

Nach dieser Vorstellung ist selbstverstindliich die Art
als solche, nicht nur das eine ,Geschlecht“ digametisch.
Das bedeutet zugleich, dad die Heterosomen nicht selbst die Triger
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der ,Geschlechtsfaktoren“, etwa FF und MM, sein konnen, sondern
daB die Heterosomen funktionell wirken, sodaB der &' oder £ oder der
alternativ- gemischt-geschlechtliche Typus (Mercurialis u. a.) i

Erscheinung treten, je nachdem, welche Funktionsgrofe fiir die
alternativen Geschlechterformen phylogenetisch festgelegt und somit
normal sind. Diese FunktionsgroBe kann in groBen Gruppen von
Organismen konstant sein, sie kann aber bei anderen, selbst bei nahe
verwandten Formen, ja bei Rassen derselben Art wechseln, wie auch
sonst Erscheinungsmerkmale bald auBerordentlich konstant, bald sehr
variabel sind. Nur bei Organismen der letzteren Gruppe wird man
das Problem der Geschlechtsvererbung auf Grund der Vererbung der
altervativen Gestalt durch Kreuzungsversuche mit Erfolg analysieren
konnen. Klassische Beispiele hierfiir sind Schwammspinner und
Lichtoelke.

Wenn weiter die ,Geschlechtschromosomen“ nicht selbst die
Triger der ,Geschlechtsfaktoren“ zu sein brauchen, nimwt es nicht
Wuunder, daB sie in vielen Fillen somatische Charaktere enthalten,
welche dann der Verteilung der ,Geschlechtschromosomen“ folgen.
Es handelt sich hierbei meist um Merkmale, die bei anderen Formen
ihren Sitz in den Autosomen haben, deren Verteilung dann also keine
Beziehung zum ,Geschlecht erkennen la8t. Sehr bekauonte Bei-
spiele dieser Vererbung bieten die lacticolor- Varietat des Stachelbeer-
spanners (Abraxas grossulariata), die Gitterfirbung bei einigen
Hiihnerrassen, verschiedene Farbabweichungen bei der Taufliege Droso-
phila. Aber auch die vielbewunderten Fialle, in denen das eine
Geschlecht in mehreren Formen auftreten kann (z. B. Papilio Memnon),
beruhen aaf der Abhéingigkeit der fraglichen Faktoren von den

»@&eschlechtschromosomen.

Man nennt diese Art der Vererbung die ,, geschlechtsgefiithrte
oder ,sexlinked“. Diese Bezeichnung will bekanntlich sagen, daB
der frag]iche Charakter nicht an das eine Geschlecht gebunden ist,
sondern lediglich durch die chromosomalen Besonderheiten des einen
Geschlechts hinsichtlich der Erbrichtung gefiihrt wird. Beide
Geschlechter konnen den Charakter zur Ausbildung bringen, wenn
die Erbverhaltnisse dies gestatten.

Ganz anders sind die Fille ,geschlechtsbegrenzter“ oder
»Sexlimited“ Vererbung zu deuten. Hier tritt der zu unter-
suchende Charakter tatsichlich nur im einen Geschlecht auf. Das
andere Geschlecht zeigt den Charakter nicht, ibertrigt ihn aber.
Man hat auch hier an einen Zusammenhang der Erbfaktoren mit
den Geschlechtschromosomen gedacht und nicht nur die ,sekundiren®
Geschlechtsmerkmale, sondern auch gewiBe Krankheiten, wie z. B.
die Haemophilie des Menschen, auf diese Weise erklaren wollen. Eine
solche Vorstellung ist aber irrtiimlich. Wir wiesen bereits darauf
hin, daB die geschlechtsgefiihrten Merkmale ihren Sitz in den Geschlechts-
chromosomen und zwar im sogenannten ,X“ haben und diesem in
der Erbteilung folgen, aber in beiden Gesechlechtern auftreten konnen.
Die Beschrankung eines Charakters auf das eine alter-
native Geschlecht bedeutet dahingegen, daB derselbe nur
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unter den besonderen Strukturverhiltnissen dieses einen
Geschlechts manifest werden kann, also in Abhangigkeit

von der Funktion)—jé oder% steht, ohne selbst in diesen

Chromosomen lokalisiert zu sein.

Ein oft besprochenes Beispiel ist die bereits erwidhnte Bluter-
krankheit des Menschen, die (&hnlich wie die Rotblindheit) nur
im & Geschlecht bekannt ist und angeblich nur von der Mutter
iibertragen wird. Es ist bereits mit Recht darauf hingewiesen worden,
daB die Deutung der Vererbung dieser Krankheit durch einen
rezessiven, in den X-Chromosomen lokalisierten Erbfaktor entgegen
der Auffasssnng von Morgan*) und Goldschmidt5) nicht verhindert,
daB Frauen (das @ Geschlecht wird beim Menschen als homogametisch
aufgefaBt) mit doppelt rezessivem Charakter, also bb (BB = gesund),
auftreten, wie es ja auch der Fall sein wird, wenn die Krankheit
durch autosomale Erbfaktoren bedingt ist. Man hat deshalb zu der
Hilfsannahme gegriffen, daB die Krankheit nur im 2 Geschlecht
rezessiv, im &' aber dominant sei. Auch fordert man das Absterben
aller Spermatozoen, welche die Anlage zur Bluterkrankheit enthalten,
weil angeblich Sohne und Tochter von Bluterviatern ans Ehen mit
gesunden Frauen die Krankheit niemals zeigen. Diese letztere
Forderung wiirde notwendig sein, wenn die Erbanlagen der Krankheit
nicht im X-Chromosom lokalisiert sind; dann aber ist nicht einzusehen,
warum Méinner von der Erbformel bb nicht vorkommen sollten, weil
doch alle Autosomen paarig sind und Kinder beiderlei Geschlechts
aus Ehen zwischen Blutervitern und krankheitsiibertragenden Miittern
die Krankheitsanlage von beiden Eltern erhalten konnen. Wahrend
man also die Hilfsannahme des Absterbens der krankhaften Sperma-
tozoen im Falle der Lokalisation des Krankheitsfaktors im X-Chro-
mosom nicht bendtigt, wiirden andererseits bb-Viter vollstindig
unfruchtbar sein miissen, was aber kaum der Fall ist.

Diese scheinbar sehr verwickelten Verhiltnisse werden sofort
gelost, wenn man annimmt, daB die rezessive Kombination bb nicht
krankheitsmanifest wird, wenn der Elter dber XX verfigt, dagegen
die Krankheit hervorrutt, wenn nur X vorhaoden ist, also im &
Geschlecht. Bauer6) hat bereits mit Recht auf die pbysiologische
Wechselwirkang hingewiesen, welche zwischen Geschlecht und Bluter-
krankheit bestehen diirfte; angesichts der letalen Wirkungen der
bb-Anlagen wiirden Madchen bb bei der ersten Menstruation sterben
miissen, wenn nicht die 2 X des ? Geschlechts die Wirkung der 2b

weitgehend aufheben wiirden. M. a. W. wire dipFunktion }?—; eine

andere als die Funktionen XE% oder ;)—;), und dies bedeutet dasselbe,
was wir weiter oben fiir die Wechselbezichung zwisechen Geschlecht
und Gestalt gefordert hatten. Ubrigens deuter manche Beobachtungen
darauf hin, daB Neigung zur Haemophilie gelegentlich auch bei Frauen
vorkommt; sollten dies bb-Individuen sein?
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Bei .der hohen theoretischen Bedeutung, welche die Analyse
dieser Krankheit fiir die Frage der Lokalisation der geschlechts-
begrenzten Merkmale hat, gebe ich hier eine Ubersicht der Kombinationen
zwischen gesunden (BB) und solchen Personen, welche iiber die
Anlage der Krankheit einfach (bB) oder doppelt (bb) verfiigen, von
denen aber nur die ménnlichen bb XY krankheitsmanifest sind (dabei
wird angenommen, daB die Krankheit nur durch ein Anlagenpaar
hervorgerufen wird; bei komplizierterer Krankheitsbewirkung wiirde
lediglich das Zabhlenverhiltnis der gesunden und kranken Nach-
kommen anders ausfallen, die grundsitzliche Stellungnahme wird
dadurch nicht beriihrt: andererseits kommt die Lokalisation des
Krankheitsfaktors im Y wegen der Mdoglichkeit der Ubertragung
durch die Mutter nicht in Frage):

3" (krank) X 2 (gesund): nur Bb, d.h. alle Kinder scheinbar
gesund.

3, X 2 (halbgesund): 2 Bb, 2 bb, d. h. die Hilfte der
Knaben krank.

3 X 2 (krank): nur bb, d.b. alle Knaben krank.

& (halbkrank) > % (gesund): 2 BB, 2 Bb, d. h. alle Kinder
scheinbar gesund.

g » > 2 (halbgesund): 1 BB, 2 Bb, 1 bb, d. h. 1/, der
Kunaben krank.

d » X 2 (krank): 2 Bb, 2 bb, d. b. die Halfte dec
Knaben krank.

d (gesund) > 2 (gesund): nur BB, d.b. alle Kinder gesund.

3 ., X 2 (balbgesund): 2 BB, 2 Bb, d.h. alle Kinder schein-
bar gesund.

3, X 2 (krank): nur Bb, d. h. alle Kinder scheinbar
gesund.

Ein Vergleich dieser Ubersicht mit dem bekannten Stammbaum
der Familie Mampel zeigt die Ubereinstimmung der Tatsachen mit
unscrer Erwartung. Dieser Stammbaum widerlegt nicht die Annahme
der Krankheitsiibertragung durch den Vater, denn Vater bb mit
Mutter BB gibt lauter Bb-Kinder, welche mit gesunden Partnern
wieder nur scheinbar gesunde (Bb)- oder vollgesunde (BB)-Enkel
zeugen. Das Zusammentreffen von Bb oder bb beiderlei Geschlechts
wird aber sehr selten sein und 148t dann nicht sicher erkennen, ob
die Kravkheit den Weg iiber Vater oder Mutter nahm.

Wenden wir nun diese Erkliarung auf die sekundéren Geschlechts-
merkmale an, die nach dem weiter oben Gesagten bereits bei der
Gestalt der Geschlechtszelle beginnen, so miissen wir auch die
Anlagen dieser sekundiren Geschlechtsmerkmale insoweit
in den Autosomen suchen, als sie von beideu Geschlechtern
ibertragen werden konnen. Da die sekundiren Geschlechts-
merkmale alternativ-bevorzugte Artmerkmale sind, werden wir folglich
iiberhaupt alle jene Anlagen, auf denen die Besonderheiten der Art
als dem typischen Vertreter einer bestimmten systematischen, d. h.
verwandschaftlichen Kategorie beruhen, in die Autesomen verlegen,
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da sie andernfalls nicht wechselseitig iibertragen werden
konnten. Letzteres muB aber moglich sein, da ja jedes
Geschlecht auch ohne Zutritt des anderen dazu befihigt
ist, aus sich heraus das andere zu erzeugen. Der Hinweis
auf die homogame sexupare Blattlaus, welche das digametische &
parthenogenetisch hervorbringt, oder auf die Bienenkdoigin, welche,
selbst ebenfalls homogemetisch, wohl meist durch Endogamie die
digametische Drohne erzeugt?), mag zur Erginzung des Gesagten
geniigen.

Damit sind die ,Geschlechts-Chromosomen“ keineswegs ihrer
Bedeutung fiir die Entfaltung des alternativen Phanotypus entkleidet
worden, im Gegenteil. Ich fibrte in der ,Tokontologie“ aus, daB
die Differenzierung von , Geschlechtschromosomen® als letzter Schritt
in der morphologischen Spezialisierung der Geschlechter, mithin als
hochster Grad sekundir-sexueller Verschiedenheit zu bewerten sei.
Es geniigt die Entstehung eines einzigen mit alternativer Sexualitit
zwangsliufig verkniipften Unterschiedes zwischen zwei allelomorphen
Chromosomen, um diese zu X und Y und den mit letzterem aus-
gestattete Zustand zum digametischen zu stempeln.

Ich stehe mit dieser letzten Interpretation in Ubereinstimmung
mit G. Hertwig8). Je nachdem das & oder das ? Geschlecht anf

die Funktion % eingestellt wird, kann man FfMM oder FFMm schreiben.

Wir diirfen mit dieser Schreibweise aber nicht die Vorstellung ver-
binden, als bediirfe es zweier getrennter Faktoren fiir Mannlichkeit
und Weiblichkeit (FF und MM). So wenig wir diese beiden Faktoren
im Falle der primiren Zwittrigkeit (FFMM) gebrauchen konnen, da
sie einander erblich das Gleichgewicht halten und dennoch die Art
als solche bei ganz bestimmten Wechselbeziehungen zwischen Anlage
und Umwelt in bestimmter Weise &' oder @ reagiert: so wenig
haben ‘wir diese Symbole im Falle der Digametie notwendig. Es
geniigt hier die Kenntnis der Funktion }% oder %

Noch ndher kommt der hier gegebenen Deutung Bridges?),
der die beiden Geschlechter ebenso wie ich unter der wechsel-
seitigen Funktion der Autosomen mit den Heterosomen
entstehen 14B8t, aber im X die Faktoren fiir Weiblichkeit, in den
Autosomen diejenigen fiir Mannlichkeit annimmt. Auch bei seiner
Auffassung verfiigt jeder diploide Kern iiber eine primire Zwitter-

anlage, welche alternativ bei % oder bei )—; (bezw. %) die &' oder 2 Gestalt

hervorbringen. Jede Storung dieses alternativen funktionalen Gleich-
gewichts muB auch nach Bridges zwittrig Zwischenformen entstehen
lassen, sofern die Storung nicht letal wirkt. Dabei ist es, auch
nach Bridges auBerordentlich wichtigen zytologischer Befunden,
gleichgiiltig, ob das Gleichgewicht durch autosomale oder
heterosomale Storung ins Wanken gerit. Wie wir im folgen-
den darzulegen haben, sind beide Moglichkeiten durch Beispiele belegbar.
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Wie ich nachtriaglich sehe, hat Mohr (Zeitschr. f. ind. Abst.- u.
Vererbungslehre, Bd. 32, 1924) fiir diese ,balance“-Theorie Bridges
weitere Belege beigebracht, andererseits Winge (nach B8&lar in
Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererbungslehre, Bd. 35, Heft 2, 1924) hin-
sichtlich der Lokalisation der Geschlechtsfaktoren in den Auto-
somen und der lediglich differenzierenden Funktion der Heterosomen
bereits einen dem hier vertretenen grundsitzlich gleichsinnigen Stand-
punkt vorgetragen.

Bei solcher Sachlage ist es natiirlich ganz unvorstellbar, wie
etwa die Ligenschaft fir Weiblichkeit (F) nach der Annahme von
Goldschmidt) ausschlieBlich durch das £ Geschlecht iibertragen
werden sollte. Wir kommen im folgenden auf diesen Punkt aus-
filhrlich zuriick. Hier sei vorweg bemerkt, daB das umfangreiche
Versuchsmaterial Goldschmidts keine Anhaltspunkte fiir diese
Theorie bietet.

Indem wir als SchlaBergebnis der hier durchgefiihrten Betrach-
tungen feststellen, daB der Vererbung der alternativen ,,Geschlechter®
die GesetzmiBigkeiten der Vererbung des Soma zu Grunde liegen,
sind wir gleichzeitig in die Lage gebracht, die Vererbungsgesetze
ziichterisech zu verwenden, wenn es sich darum handelt, aus getrennt-
geschlechtlichen Formen zwittrige oder umgekehrt zu ziichten. Ein
Schulheispiel dieser Art bietet. die moderne Rebenziichtung, deren
Ziel die Verbindung der Edeleigenschaften der zwittrigen Européerrebe
mit den Eigenschaften der Krankheitsfestigkeit gegen Pilze und Reb-
laus ist, iiber welche gewisse getrennt-geschlechtliche Amerikauer-
reben verfigen. Wahrend es fiir die Auswahl der Pfropfunterlagen
im Kampfe gegen die Reblaus gleichgiiltig sein mag, welchen Geschlechts
die Unterlage ist, so verlangt der Weinbau als Edelreis einen trauben-
tragenden Zwitterstock, weil dieser die hochsten Aussichten fiir reichen
Ertrag bietet. Ahnlich liegen die Verhiltnisse bei anderen Frucht-
atten, deren Ertrag in wechselndem MaBe von der Moglichkeit der
Selbst- oder Fremdbefruchtung abhéngig ist, worauf hier aber nicht
im einzelnen eingegangen werden soll. Die Tierzucht interessiert
unsere Frage insoweit, als es sich um die Eigenschaften der
krankhaften Zwitterbildung handelt, um letztere vermeiden zu konnen.
Und auch der Mensch wird letzten Endes nicht achtlos an den
gesicherten Ergebnissen der Zeugungslehre voriibergehen, wenn sich
Moglichkeiten bieten, die Zwitterbildungen als Quelle der zahlreichen
sexuellen Abnormititen einzuschrinken oder zu verhiiten.

Die verschiedenen Geschlechterformen
und ihre Differenzierung. Das Gesetz der Gegengleichung.

Die Geschlechts- oder Elternformen der Tiere und Pflanzen
zeigen dadurch wesentliche Unterschiede, daB ersteren der haploide
Zustand des pflanzlichen Prothalliums vollstindig fehlt. Die Begriindung
dieses Satzes ist in meiner ,Tokontologie“ gegeben. Der diploide
Zustand reduziert bei den Tieren zum Gameten, hei den Pflanzen
zum Prothallium oder seinem Homologon, dessen Keimzustand die
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Tetraspore (Basidiospore, Makro- und Mikrospore, usw.) ist. Die
Tiere wurden deshalb von mir als Zygogamia, die Pflanzen
als Zygosporia diagnostiziert*). Folgende Hauptstufen der
Geschlechterformen sind festzustellen:

bei Tieren
AA ZZ MM XX = Primirzwitter, Zwittergonade, Isogameten,
aa ZZ MM XX = » Heterogameten,
aa zz MM XX = > Ovarund Hoden Heterogameten,

aa zz mm XX g und 2, Heterogameten keme Heterosomen,

aa 7z mm XX g und 2, wie Vorstufe, aber Heterosomen
XY (digametisch);
bei Pflanzen

AA GG SS ZZ MM XX = Zwitterdiplont, Zwitterhaplont, Isogameten,
aa GG SS ZZ MM XX = , Heterogameten,
AA gg SSZZ MM XX = Zw1tterd1plont Haplont 3 oder ®, Iso-
sporen, Isogameten,
aa gg SS ZZ MM XX = Zwitterdiplont, Haplont &' oder 2, Iso-
sporen, Heterogameten ohne Heterosomen,
aa gg ss ZZ MM XX = Zwitlerdiplont mit Zwitterbliiten, Hetero-
sporen, sonst wie Vorreihe,
aa gg ss zz MM XX = Diplont mit &' und ¢ Bliiten, sonst wie
Vorreihe,

aa gg ss 2z mm XX = Diplont &' oder 2, sonst wie Vorreihe,

3X = Diplont & oder ¥, Heterosomen (diga-

XY . metisch).
In dieser Ubersicht bedeutet:

AA Isogameten;

aa Heterogameten (Sperma und Ei);

ZZ primdrer Zwitterzustand mit zwittrigen Geschlechtsdriisen;

zz  Zwitterzustand mit alternativen Geschlechtsdriisen;

MM diealternativen Geschlechtsdriisenim selben Individuum (Mondzie);
diealternativen Geschlechtsdriisenauf2 Individuen verteilt(Diozie);

XX die alternativen digzischen Geschlechter mit gleicher Kernstruktur

(homogametisch);

4a gg S§S Zz MM

*) Das Reduktionsprodukt ist bei den Pflanzen niemals der Gamet, sondern
der Gametophyt. Nur wo bei phytogametischer Gametenentwicklung (siche
,,Tokontologie*) die Eizelle im @ Prothallium verbleibt, kann auf der letzten
Riickbildungsstufe der Tetrasporenkern unmittelbar zum Eikern werden (z. B
Plumbaginella). Die Pollenentwicklung verlduft in diesen Fillen normal, soda
das tokontologische Symbol der ,zygosporen'‘ Pflanze wirksam bleibt. Diesem
Schema sind auch die kiinstlich erzeugten haploiden ,,Sporophyten von Datura
(Blakeslee), desgleichen die kiinstlich diploiden .,Gametopbyten von Moosen
(Marshall) leicht einzuordnen. Andererseits sind bei den Tieren die Gamo-
zytenzellen 1. und 2. Ordnung d1p101d nur der Gamet selbst haploid. Zygogamie
und Zygosporie wurden daher in der ,Tokontologie” mit der Reifeteilungsfolge
in Beziehung gebracht. Die Annahme haploider §' bei Hymenopteren, Tetranychiden
und Rotatorien beruht sehr wahrscheinlich auf einer unrichtigen Deutung der
zytologischen Verhiltnisse, welche unter dem Zwange unzutreffender tokonto-
logischer Vorstellungen erfolgt war.

November 1924 XXV, 32
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;%E die alternativen didzischen Geschlechter sind digametisch, das
eine Geschlecht 2 n + 2 x, das andere 2 n + xy oder
21 + x; die Digametie ist nur moglich in Verbindung
mit mm zz aa.

Bei Pflanzen kommen hinzu:

SS  Sporophyt (Diplont) mit Isosporen;

ss  Sporophyt mit Heterosporen, d. h. Makro- und Mikrosporen;

GG Sporopbyt und Gametophyt (Haplont) zwittrig;

gg Sporophyt zwittrig, Gametophyt getrennt-geschlechtlich.

Es ist leicht, diese Hauptstufen durch heterozygotische Zwischen-
stufen zu iiberbriicken und das Gesamtbild durch geeignete Kombination
mehrerer Stufen zu vervollstindigen.

Grandeitzlich wichtig ist zunichst, daB diese Stufenfolge die
Richtung der stammesgeschichtlichen Differenzierung wiederspiegelt,
die von einem Organismus, der nach keiner Richtung hin spezialisiert
erscheint, fortfilhrt zu den hochstspezialisierten Lebewesen. Die
Schreibweise der Symbole soll andeuten, daB der neue Charakter
(kleiner Buchstabe) jeder Stufe auf einem Verlust von Fahigkeiten,
Eigenschaften oder Merkmalen der Vorstufe (groBer Buchstabe)
beruht. Wenn der Organismus aus dem eingestaltigen primér-
wwittrigen Zustand mit Isogameten (AA ZZ MM XX) in den Folge-
zustand mit Heterogameten (aa ZZ MM XX) ibergeht, so bedeutet
dies, daB der geschlechtlich einpolige Zustand (Gamet) bereits an
bestimmte Formzustande (Sperma und Ei) gebunden worden ist, also
die beiden alternativen Zustinde der Gameten (3" und 2) die Fihig-
keit zum gegenseitigen Wechsel eingebiiBt haben. Entsprechend
uaterseheiden sich alle weiteren Stufen von der je vorhergehenden
durch Verlustmerkmale. Mit jedem scheinbaren Verlust geht
also eine Differenzierung neuer Erscheinungsmerkmale
einher. Der spezialisierte, mit phylogenetisch-nenen Merkmalen
ausgestattete Zustand ist an phylogenetisch alteren Merkmalen, d. h.
an ,Fihigkeiten der Vorstufe* irmer, an ,Breite des Spielraums der
Reaktion“ enger. Diesem Gesetz der Gegengleichung habe ich
in der ,Tokontologie“ den Ausdruck eines ,Individualstufen-
gesetzes“ gegeben. Ein Vergleich mit den physikalischen Grund-
erscheinungen macht die Angelegenheit vielleicht noch klarer. Die
Rotation eines einzelnen Korpers um seinen Rotationsmittelpunkt
kann in unendlich vielen Ebenen beliebig erfolgen; kreisen gleich-
zeitig und in gesetzmiBiger Beziehung zueinander mehrere Korper um
denselben Mittelpunkt, so kann der Einzelkorper nur noch in bestimmten
Richtungen schwingen. Die einfachen Korperformen haben mehrere
Symmetrie-Ebenen, die kcmplizierteren nur noch eine oder sie sind
asymmetrisch. Die Reaktion jedes Systems wird mit zuneh-
mender Komplikation immer eindeutiger, die Differenzie-
rungsrichtung scheinbar determiniert. Wird diese Betrachtungs-
weise auf die Organismen avgewendet, so muB jeder scheinbare
Merkmalsverlust zu neuen ,Eigenschaften“ einfach dadurch fithren,
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daB die kompliziertere Lagerung der Molekiile die Reaktionsweise
aus einer weniger bestimmten in eine bestimmtere zwingt. Das aber
ist der seitens der Systematik lingst erkannte Weg der Phylogenese
durch Spezialisation.

Es erscheint mir hochst bedeutsam, daB fast alle bisher
beobachteten Mutationen sogenannte Verlustmutationen sind. Solange
man mit dieser Bezeichnung die Vorstellung des Verlustes von
besonderen, sich positiv in Erscheinungsmerkmalen ausdriickenden
Erbanlagen verkniipfte, schien die Verlustmutante sich nicht in den
Rahmen der phylogenetischen Entwicklung und Differenzierung ein-
figen zu wollen. Man glaubte, daB die ,positive® Differenzierung
nur durch Plusfaktoren oder Plusvarianten bewirkt sein konne,
versuchte deshalb wohl auch, der Bezeichnung der Mutationen nach
+ oder —-Wert einen anderen Sinn beizulegen, um den scheinbaren
Widerspruch von Verlust und Gewinn zu beseitigen. Jetzt erkennt
man, daB nur die Verlustmutation den Fortschritt bringen
kann oder, anders ausgedriickt, daB die Erscheinungen der
Verlustmutation und der Differenzierung dasselbe sind.
Es zeigt sich auch, daB Verlustmutation nicht mit der letalen
Funktion der zum Leben ungeeigneten Kombinationen verwechselt
werden darf. Jeder Verlust an Reaktionsfihigkeit, jede Einengung
auf einen Reaktionswinkel von (360 — x) — x, Graden setzt voraus, daB
der verbleibende Rest noch reaktionsfihig, d. h. noch lebensfihig bleibt.
Jede Abweichung aus der Richtung der organischen Normalreaktion
fihrt zwangsldufig zam Tode, ob er nun bereits in der Keimzelle
oder zu irgend einer spiteren Zeit des individuellen Lebens eintritt.
Letalitat ist also wohl stets nur eine Folge, niemals die
Ursache des Geschehens. Es ist daher weiter sehr wohl
denkbar, daB auch die Auslese im Kampfe ums Dasein
weiter nichts ist als die notwendige Folge der gegengleichen
Differenzierung der Materie. Daher verliuft die Phylogenese
auch durchaus zwangsliufig. Jede Entwicklung mufB als Synthese
ihre Kehrseite aunfweisen, die wir analytisch erschlieBen. Die auBer-
ordeutliche Reichweite dieser Gegengleichungen erhellt aus ihrer
denknotwendigen Beziehung zum Kausalgesetz, dessen Inhalt die
Einheit des Weltganzen ist.

Weiter erscheint wichtig, daB zwei benachbarte Stufen sich in
der Regel nur durch ein Merkmalspaar unterscheiden, soda man bei
Kreuzung zwischer solchen benachbarten Stufen alle iibrigen Merk-
male vernachlidssigen darf. Kombiniert man aber entferntere Stufen
miteinander, dann muB untersucht werden, inwieweit die zwischen-
liegenden Stufenmerkmale gleichzeitig zu beriicksichtigen sind. Bei.
der Kreuzung einer homogametischen Pflanze mit Zwitterbliiten (aa
2g ss ZZ MM XX) mit einer digametischen didzischen Pflanze mit

eingeschlechtlichen Bliiten (aa gg ss zz mm %) ist bereits mit
drei Grundfaktoren zu rechnen, die in vier verschiedenen Haupt-
kombinationen auftreten. Endlich ist zu beriicksichtigen, da alle Stufen

32+
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in sich homogametisch sind, mit Ausnahme der jiingsten Stufe, deren
Charakteristikum die Digametie der einen Geschlechtsform ist. Da
Digametie nur in Verbindung mit mehr oder weniger voll-
stindiger Geschlechtertrennung bekannt ist, so ist sie mit
dem priméren Zwittertum unvereinbar. Wenn also bei diga-
metischen Tieren oder Pflanzen Zwittertum auftritt, so ist zu vermuten,
daB es sich um sekundire Zwittererscheinungen handelt, welche
dann in der Regel auch pathologischen Charakter zeigen.

Moglichkeit der A
Entstehung von Zwittern bei digametischen Organismen.

Weun nan die alternativen Geschlechtsformen in Beziehung zu
den sogenannten Geschlechtschromosomen oder Heterosomen stehen,
also das eine Geschlecht homo- das andere heterogametisch ist mit
Bezug auf die Geschlechtsform, dann erfordert das sekundire Zwittertum
die Vereinigung der beiden ,geschlechtlich“-verschiedenartigen Typen
von Artzellen in einem einzigen Individuum. Zwei Wege sind denkbar
und beide tatsdchlich nachgewiesen, die zu diesem Ziele der individuellen
Vereinigung der ,viterlichen® und ,miitterlichen® Artzellen fiihren.
Entweder geht durch einen besorderen, meist abunormen Teilungsmodus
(unter Chromosomen-Elimination oder Nondisjunction) der eine Kern-
zustand in den anderen unvermittelt iiber, oder es findet eine Storung
der heterosomalen Normalfunktion statt, in deren Folge ebenfalls der
determinierte Zustand der Artzelle in den nicht-determinierten zwittrigen
oder gar in den alternativen iibergefihrt wird.

Der erste Fall wird bei Organismen eintreten, deren diploide
Kerne sich alternativ in der Zah! der Chromosomen, also wie (2 N + X)
zu (2 N + 2 X) unterscheiden. Wenn im homogametischen
Geschlecht durch Nondisjunction das eine der beiden elterlichen X
ganz im einen Tochterkern verbleibt, erhilt der Schwesterkern nur ein
vaterliches oder miitterliches X und wird dadarch samt seiner ganzen
Nachkommenschaft zwangsliufig zugleich alternativ-geschlechtlich.
Findet eine solche schiefe Kernteilung bei der ersten und einzigen Reife-
teilung diploparthenogenetischer Eier (niedere Krebse, Blattliuse u. a.)
statt, so entstehen 3'-determinierte aus 2-Eiern; erfolgt sie bei Bildung
der beiden ersten Blastomeren des sich furchenden Eies, so entstehen
halbseitige Zwitter; erfolgt sie spiter oder wiederholt, so entstehen
Mosaikzwitter. Morgan und Bridges!!) haben diesem Problem
umfassende Studien gewidmet und zahlreiche Fille solcher Art im
besonderen an der Taufliege Drosophila analysiert. Handelt es sich
um Bastarde, so findet durch diese Elimination eines ganzen vom
Vater oder von der Mutter stammenden X eine Umstimmung hin-
sichtlich aller in diesem X- Chromosom lokalisierten Erbanlagen statt.
Beriihmte Beispiele letzterer Art sind auch die Eugster’schen Bienen.

Soll bei Organismen vom Kerntypus (2N + XY): (2N + 2 X)
das gleiche Resultat der Geschlechtsumschaltung erreicht werden, dann
ist dies nur auf dem Wege einer physiologischen oder
strukturellen Anderung des einen Heterosoms (X) im homo-
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gametischen Geschlecht moglich. Elimination oder Noudisjunction
wiirde aus dem Zellkern 2 N + 2 X lediglich einen solchen mit
2 N + 1 X herstellen. Derselbe wire aber keineswegs typisch
digametich fiir Arten mit XY, wenn er vielleicht in Ausnahmefillen
auch lebensfihig sein kann. Es steht aber der Annahme nichts im Wege,
daB die Verwandlung eines X in ein Y unter besonderen Begleit-
umstinden, sei es als Abnormitit, sei es im Gefolge zyklischer
Anpassungserscheinungen, ebenso leicht eintreten kann, wie die
Elimination eines ganzen X aus einem 2 X-Kern. Solcherweise
erklire ich mir auch die Entstehung des Goldschmidt’schen
Zwitters 192313) von Lymantria dispar (und zwar im Gegensatz zu
der von seinem Entdecker gegebenen Interpretation). Vielleicht gehdrt
in diese Kategorie auch Toyama’s Zwitter von Bombyx mori%).

Die sekundéren Zwitter dieser ersten Gruppe beruhen
also auf einer Treunung des urspriinglich einheitlich deter-
minierten Zellmateriales in die alternativen Gruppen der
heiden Geschlechtskerne. Die Bezeichnung Mosaikzwitter ist
daher sehr treffend und umfaBt auch als Spezialfall die lateralen
Zwitter.

Zur zweiten Gruppe sekundirer Zwitter gehdren nun jene,
bei denen weder ein einzelnes X eliminiert, noch unmittelbar in ein

Y verwandelt wird, sondern bei denen die Normalfunktion (2 n) 5 bezw

(2 n) ;, d. h. also das alternative Verhiltnis der Auto- zu den

Heterosomen, gestort ist. Hier sind ebenfalls zwei Moglichkeiten
vorhanden. Euntweder (a) wird durch Nondisjunction, also eine
abnorme schiefe Kernteilung, ein viterliches oder ein miitterliches
Autosom ausgeschaltet, sodaB die Chromosomengarnitur der Folge-

kerne (21n — 1) )x(_x wird. Oder (b) es findet im digametischen

Geschlecht eine physiologische Verinderung oder Storung des einen
Heterosoms durch das andere statt. Letzteres konnen wir symbolisch
durch einen Bruch ausdriicken, dessen Nenner die Ursache der

Anderung oder Storung angibt (;7 = ein durch Y beeinfluBtes x im

Kern xY, oder 3—; = ein darch X beeinfluBtes y im Kern yX). In

beiden Fillen scheint die physiologische Gesamtstorang des Kernes
eine hohe Letalitit der Individuen zu bewirken. Bei Nondisjunction
von Autosomen scheint das AusmaB der ,geschlechtlichen“ Umstellung
bezw. der Intersexualitit dem funktionalen Wert des oder der eliminierten
Chromosomen proportional zu sein, mit dessen Steigen gleichzeitig die
Vitalitat abnimmt,

Fiir den ersten Fall dieser zwelteu Gruppe (a) hat Bridges?)
von der Taufliege genaue zytologische Belege beigebracht, welche
zum ersten Male von zytologischer Seite aus die starre Lehrmeinung
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von der genetischen Bedeutung der Heterosomen als Tréger von
Faktoren fir Mannlichkeit und Weiblichkeit erschiitterte.

Ob diesen Erklirongen auch die berilhmten Brake’schen Inter-
sexe (J) des Schwammspinuers, deren ziichterische Analyse Gold-
schmidt19) durchgefihrt hat, zugénglich sind, ist heute mangels
geeigneter zy'ologischer Untersuchungen noch nicht zu entscheiden.
Die Haufigkeit der Intersexualitit bei bestimmten Kombinationen
scheint mir in diesem Falle eher fiir den zweiten hierher gehdrigen
Erklarungsversuch (b) zu sprechen. Auch die Tatsache, daB bei
den einen Kreuzangen nur 2 J als Kinder, bei anderen nur & J
als Enkel entstehen, steht einer Deutung durch autosomale
Storungen entgegen. Denn es ist nicht anzunehmen, daB letztere
bald nur das genetische 2, bald das & beeinflussen. DaB auch darch
die Anpahwe von Nondisjunction der Heterosomen die Tatsachen
nicht befriedigend erklart werden, wurde weiter oben bereits im

Hinblick auf die Funktion > ausgesprochen. Es bleibt demnach nur

die Annahme b der physiologischen Veriuderung oder Stérung der
allelomorphen Heterosomen im digametischen Geschlecht iibrig,
derzufolge die Abainderung der urspriinglichen ,geschlechtlichen“
Einstellung des Individuums in dem MaBe erfolgt, wie x oder y
cine teilweise oder vollstindige Angleichung an den anderen Partner
oder eine gleichsinnig wirkende Stérung erfahren.

Ein weiteres Beispiel fiir diesen letzteren Erklarungsversuch (b)
bieten anscheinend auch die Lichtnelken-Zwitter, deren Analyse
sich Shull) und die Geschwister Hertwig1%) unterzogen haben.
Anch der Froschzwitter 1922 von Witschil6) diirfte dieser Erklarung
zuginglich sein. Gleiches gilt fiir die mehrfach beobachteten Zwitter
oder Intersexe bei Hithnern, Ziegen uuvd anderen Haustieren. Weiteres
Material werden wohl auch die Rebenkreuzungen liefern, unter
denen sehr verschiedene Geschlechtsabstufungen bekannt sind.

Die Schwammspinner-Zwitter.

Die vorstehende Erklarung der Schwammspinner-Intersexe weicht
in mehrfacher Hinsicht von derjenigen Goldschmidts10) ab. Dieser
nimmt bekanntlich an, daB die Intersexe auf jeder Umwandlungstufe
die urspriingliche Chromosomenstruktur beibehalten und gelangt daher
zu dem SchluB, daB die ,Umwandlungsménnchen“ die weibliche
Chromosomenformel 2 N + XY, die ,,Umwandlungsweibchen“ die
méunlicke Chromosomenformel 2 N + 2 X beibehalten. Die Annahme
einer Wirkungsumkehr der Heterosomen ergibt sich aus der weiter
oben gegebenen Deutung ihres Funktionsverhiltnisses za den Auto-
somen. Wiirden die Heterosomen selbst Triger der Geschlechtlichkeit
sein, dann wire die Vorstellung berechtigt, daB sie die Wirkungs-
summe der Autosomen um ihre eigens Summe verindern. Wir
wiirden dann zu Gleichungen kommen konnen, wie sie Goldschmidt
bei Analyse seiner Intersexe entwickelt hat. Die tatsiichlichen
Ergebnisse der Zuchtversuche Goldsehmidts und anderer Forscher
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machen dann aber folgerichtig die Annahme notwendig, daB bei der
Vererbung auBer der Summe oder Valenz der Heterosomen ein
besonderer Wert fiir , Weiblichkeit® (F) eingesetzt werden muB,
welcher allen Individuen derselben Rasse in gleicher Hohe zukommt,
und nach der Vermutung Goldschmidts darch das Plasma des Eies
rein miitterlich ibertragen werden miBte, da ja das ménnliche
Geschlecht beim Schwammspinner (XX) anders nicht in den Besitz
derjenigen Eigenschaften gelangen kdnnte, welche sonst im Y- Chromo-
som lokalisiert oder durch dieselben bewirkt gedacht werden. So
gelangt Goldschmidt denn auch zu sehr komplizierten Formeln zur
Erklarung der Intersexualitit des & Geschlechtes.

Schr viel einfacher gestalten sich diese Verhiltnisse, wenn man
sich, wie eingangs ausgefiihrt, die Wirkung der Heterosomen
als funktionaler Einheit vorstellt, die als bestimmte, bei
verschiedenartigen Kombinationen natirlich wechselnde
GroBe in Erscheinung tritt und, selbst ohne geschlechtlichen
Inhalt, lediglich die Richtung der somatischen Reaktion im
Hiublick auf die Alternative Mann und Weib bestimmt.
Dafl dabei sehr wohl die Moglichkeit bestehen bleibt, daB die
Heterosomen selbst Tréger somatischer Eigenschaften sind oder werden,
wurde ebenfalls bereits erwéhnt.

Wenden wir diese letztere Betrachtungsweise auf das Problem
der Intersexualitit an, daun ergibt sich die Forderung, daB bei @
Iutersexualitit des Schwammspinners das Verhiltnis X : Y in der
Richtung X : X verschoben, also der Wert )—{ dem Wert )}—é angendhert
werden muB. Ob man sich dies lediglich quantitativ oder gleichzeitig
strukturell vorstellt, kommt im Effekt auf dasselbe hinaus. Umgekehrt
mull bei & I[ntersexualitit das Verhaltnis X : X in der Richtung

Y : X verschoben werden, also der Wert X demJenlgen voni genihert

werden. Die Funktion X:X oder X: Y steht aber nicht etwa
in Beziehung zu einem Faktor fiir Weiblichkeit im Sinne
der Gleichungen Goldschmidts, sondern zum priméiren zygo-
tiren Zwittertum der ,Artzelle. Jede Storung der einer Art
oder Rasse zukommenden Hauptgleichung muB daher den deter-
minierten Zustand (X :X oder X:Y) in eiren zunichst gemischten,
hei zunehmender Anpgleichung des verinderten Wertes an den des
konstanten (dominanten) allelomorphen Partoers (bezw. bei zunehmender
Storung im verdnderten Heterosom) in den alternativen Zustand
iiberfilhren. Sonach sind:
Dxix=x:X=X:x=X:X =
) y:x = Y: X = %,
3) y: X = 2 Intersex (2 J).

Im letzteren Falle wird aus y bei schwacher Umkehr oder Stérung

= mit fallendem Wert von y. Das @ J geht somit im Verlaufe der
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Ontogenese aus dem Wert yX in %X iiber, wenn das X einer

»dominanten“ Rasse angehort. Im Bruch %r gibt der Nenner die

Storungs- oder Anderungsursache an. Bei vollkommener Geschlechts-
umkehr, wie sie Goldschmidt annimmt, miBte der Wert sogar

xX oder XX werden konnen. Es ist aber wichtig, daB mit fallendem
Wert von y Fruchtbarkeit und Lebensfihigkeit abnehmen, sodaB die

Individuen xX und XX wahrscheinlich letal sind. Hierauf komme
ich in folgendem eingehend zuriick.

4) Irgend eine Beeinflussung des &' Geschlechts im Sinne der
Umkehr zum % ist bei dieser Sachlage, wenn die Mutter einer reinen
Rasse angehort, ganz ausgeschlossen und tritt tatsichlich, wie Gold-
schmidt iiberzeugend dargetan hat, auch nicht ein. Die einzigen
éus};nahmen, auf die ich aufmerksam wurde, sind Goldschmidts

uchten:

V a 44 Fuk X Hok = 2371:8J18:d1
M 8, 183 Fuk (Tok?) > Hok 177 82

V A 20 Kyoto X Schneid 25 1 33
V A 37 Kum X Hok 23 2 32
M 45, 16 Tok > Hok 33 1 9
M 46, 16 Tok > Hok 20 1 21
M 68, 18 Tok > Hok 105 2 73
Dh 1912 Jap Y X Rheinl. 51 1 39

Da sonst die &' J immer nur auftreten, wenn die Mutter ein Bastard
Yx ist, so liegt die Vermutung nahe, daB solches auch fiir die
vorliegenden Fille zutrifft, also ein Versehen des Versuchsanstellers
vorliegt, was bei der ungeheuren Zahl der Zuchten der Wertschitzung
der l:vissenscbaftlichen Griivdlichkeit der Arbeit keinen Abbruch
tun kann.

Der Y-Wert kann auf die &' Zelle xx nur Einflu gewinnen,
wenn ein @ Yx aus der Kreuzung 2 (YX) X & (xx) oder in
komplizierterer Weise entsteht. Goldschmidt hilt es fir moglich,
daB der Weiblichkeitsfaktor (F) im Verlaufe der Eientwicklung im
Yx-Weibchen das schwache x derart beeinflugt, daB nach Befruchtung
der x-Eier durch ein schwaches &' x weibliche Intersexualitét beim &'
(3" J) in Erscheinung tritt. Die Beeinflussung des x im Yx-%
nehme auch ich an. Ich stelle mir aber vor, da ganz entsprechend

der Umwandlung des y im yX-9 in % oder x oder X, die sich

bekanntlich wahrend der Ontogenese phanotypisch manifestiert, im
Ovarium des Yx-? das x je nach der Stirke des Y- Einflusses ganz

oder teilweise in ;, y oder Y iibergeht. Es ist sonach selbstver-

stindlich, daB ein 2 Yx mit Eiern Yé auBer ¢ auch & J hervor-
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bringt. Sind neben YX auch noch Yx-Eier vorhanden, so konnen

natiirlich auch noch normale &' auftreten, wihrend anderseits ange-

nommen werden darf, daB die haploiden Eier y oder Y nicht lebens-
fihig sind oder diese verinderten X-Chromosome in die Richtungs-
korper gelangen.

Trifft die hier gegebene Erklarung der &' J und 2 J zu, dann
ist nicht nur die Getrenntgeschlechtlichkeit, sondern auch die Inter-
sexualitit dem sogenannten ,Geschlechtschromosomen-Mechanismus*,
d.h. der Funktion der Heterosomen untergeordnet. Die Anwendung
der Goldschmidt’schen Formeln erscheint entbehrlich. Zugleich
ist aber auch wahrscheinlich gemacht, daB die Gesamterscheinung
der Intersexualitit eine physiologische Angelegenheit ist,
bei welcher die ontogenetische hormonale Beeinflussung des
Phinotypus identisch ist mit der genetisch-funktionalen
Wechselwirkung zwischen Hetero- und Autosomen.

Wiirden nun Umkehrménnchen und Umkehrweibchen lebens-
fihig und zugleich fruchtbar sein, dann miiBte ihre Chromosomen-
formel durch Erbanalyse nachzuweisen sein. Sind sie genetisch, d. h.
in der Funktion der Heterosomen veréindert und haben sie die Formel
des alternativen Geschlechts erhalten, dann wiirden wir in denjenigen
Zuchten, in denen nur eine Geschlechtsform auftritt, mutmaBlich also
alle Individuen des anderen Geschlechts in das vorhandene umge-
wandelt worden wiren, vergeblich nach Hinweisen auf eine verschieden-
artige Anlage der echten und der Umkehr-Mannchen oder Weibchen
suchen. Aber auch in dem Falle der letalen Beschaffenheit der x
oder y-Individuen miiBten in diesen Zuchten alle fruchtbaren &' und
@ einheitlichen genetischen Zustand aufweisen.

Nach &Goldschmidts .Anschauung soll das Umwandlungs-
weibehen (2 U) die Formel 2 N + 2 X, das Umwandlungsménnchen
(3 U) die Formel 2 N + XY behalten haben. Er folgert deshalb
weiter mit Recht, daB bei Kreuzungen mit Material eingeschlechtlicher
Nachkommenschaft je zwei Moglichkeiten zu beriicksichtigen seien,
namlich die Kombination mit den echten und mit den Umwandlungs-
formen der beiden Geschlechter. Wir erhalten dann, zunichst noch
ohne Riicksicht auf verschiedene Valenzwerte, folgende 4 Gegen-
gleichungen: :

1. echtes 2 mit & einer Zucht von a) %, & und b) ' 3 U =

2) ? (yx) X & (xx) =

2yx= %, 2xx=4J,dh12:14,
b ? (yx) X 2 U (= J nach Goldschmidt yx) =
) 2yx = 2, 1yy=leta, 1 xx =g, d.h. 2% :14"
2. echtes & mit ? einer Zucht von a) %, 2 und b) % 2 U =
2) 2 (yx) X & (xx) =
2yx = ¢, 2xx=J,d h 12 :1d,
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b) 8 U (= % nach Goldschmidt xx) X & (xx)
nur xx-3.

Man erkennt aus dieser Gegeniiberstellang, daB die Einzel-
zuchtien die fraglichen alternativen Verhdltniszahlen der Geschlechter
ergeben miiBten, wenn wirklich die echten und die Umwandluogs-
ménnchen bezw.-weibchen je verschiedene Chromosomenformel besitzen
wiirden. Goldschmidt legt deshalb auch groBten Wert auf die
genetische Analyse dieser Zuchten.

Zunichst muB es auffallen, daB Fruchtbarkeit und Lebens-
energie der J-Formen nach Goldschmidt im umgekehrten Verhiltnis
zur Stirke der Intersexualitit stehen, daB also die stiarker inter-
sexuellen Formen unfruchtbar sind und die hochste Sterblichkeits-
ziffer zeigen. Wir erhalten also eine gleichmiBig fallende Kurve, ic
der wir keinerlei Anzeichen dafir vorfinden, daB am Ende der
»Geschlechtsstorung“ etwa das alternative Geschlecht mit normalen
Lebensfunktionen und normaler Fruchtbarkeit entstehen konnte.
Denn die vorliegenden Zuchten wiirden, im Sinne Goldschmidts
georduet, ein plotzliches steiles Aufsteigen der J-Karve fordern,
wofiir die Begriindung, wie gesagt, fehlt. Wenn dagegen die

Verwandlung der X und -Werte in y bezw. x totlich wirkt,

so schalten mit Errelchung dieser Zustinde die J- und
U-Formen aus, damit aber gleichzeitig auch das betreffende
alternative Geschlecht: die Nachkommenschaft wird rein 2
oder rein &', eine Auffassung, der die vorliegenden Tat-
sachen entgegen Goldschmidt entsprechen.

Es ist weiter zu priifen, ob in der Nachkommenschaft von
Zuchten, deren & oder ¢ aus nur-&'- oder nur-2-Zuchten stammen,
also der Goldsehmidt’schen Theorie entsprechend auBer echten
auch Umkehr-& bezw. -2 enthalten sollten, etwa Anzeichen zum
finden sind, welche auf das Vorhandensein genetisch verschiedener &'
oder 2 schlieBen lassen.

1. Das erste Beispiel Goldschmidts betrifft Riickkreuzung
von Umwandlungs-3 (3 U) mit dem @ einer schwachen Rasse,
also 2 (yx) X a) &' (xX) oder b) 2 J = & U (nach Goldschmidt yX).
Die moglichen Kombinationen sind:

2) 2 (yx) X3 @X)=

lyx=2,1yX =2 J(=d0U),I1xx=4J,1xX —6‘(3‘, Qh
)

% (yx) X &' U (nach Goldschmidt yX)
lyy=leta, 1yX = 2J (=dU), 1xy = 2,1xX =,
dh 238:1%.
Zieht man in Betracht, daB die Intersexe nach Goldschmidt
eine um 509/, schwankende hohere Sterblichkeit zeigen als die
normalen Geschwister, im vorliegenden Falle aber sogar lebensunfihig
sein sollten, so verindern sich die vorstehenden Verhiltniszahlen zu
a) in 2(—2,5)38':1%, zu b)in 1(—1,5)3:1%

b)
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Die erste der von Goldschmidt zusammengestellten Zucht-
reihe (Untersuchungen iiber Intersexualitit — U. ii. J. — I Seite 48)
umfaft 465 3 : 199 2, d.s. 2,34 & : 1 2, also gendhert der
Mittelwert fir die Kombination a).

Die zweite Zuchtreihe bespricht Goldsehmidt UiJ III Seite 110.
Hier stehen 2377 &' :1269 2, d.s. 1,873 : 1 £, also auch hier weit
mehr & als 2 und deutlich mehr als das Mittel von b = 1 (—1,5) : 1,
jedoch micht ganz der Minimalwert fir Fall a.

Wichtiger noch als das absolute Zahlenverhiltnis der Geschlechter
erscheint mir, in Ubereinstimmung mit Goldschmidt, die Frage,
ob sich die Einzelzuchten zu einer eingipfligen oder zu einer
zweigipfligen Héufigkeitskurve ordnen. Goldschmidt vertritt den
Standpunkt, daB seine Zuchten um die von ihm erwarteten Mittel-
werte 3:1 und 2:1 schwanken, er gibt hierzu auch in Figur 1
Uid III ein Kurvenbild, das hier zum Vergleich reproduziert ist
(Figur 1, gestrichelt).
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Figur 1. Hiufligkeitskurve der Einzelzuchten zum Beispiel 1 (1), geordnet
nach dem Mehrwert fir &' im Vergleich zu Q. Linie ------ mit Intervallen
von 1/4 Graden, Linie mit Intervallen von 1/2 Graden. Die ------ Kurve
entspricht derjenigen Goldschmidts nach Vornahme einer kleinen Korrektur
in Abschnit 2—3. Der Sattel der Kurve ------ zwischen 1,5 und 2,5 ist eine

Folge der geringen Zahl der Zuchten, welche die Anwendung gréSerer Abszissen-
Abschnitte verlangen. Kurvengipfel um 1,75 3': 1 Q.

3 7 3 '
3 »’7/1/_'\’\(\ .
I [ | | ] [
7 .5 2 2.5 3 3.5
Fig. 2.

Figur 2. Hiufigkeitskurve der Einzelzuchten zum Beispiel 1 (2), geordnet
nach dem Mehrwert fir §' im Vergleich zu . ) Goldschmidt teilt noch
zwei Zuchten mit den Verhéltniszahlen 7,6 3 : 1 2 und 8 &' : 1 @ mit, welche
in der Kurve nicht beriicksichtigt sind. Kurvengipfel um 2,25 §':1 Q.
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Ordnen wir nun abweichend von Goldschmidt die Haufigkeits-
werte nicht nach Viertel-, sondern nach Halbwerten von 1, so erhalten
wir die Kurve Figur 1 (ausgezogen), welche unzweifelhaft eingipflig
ist und deren Gipfel etwas vor dem Zahlenwert 2 liegt. Der zweite
Kurvengipfel der Figur 1 (gestrichelt) ist vollstindig verschwunden.
Die Kurve der ersten Versuchsreihe Goldsehmidts (U i J I Seite 48)
ist ebenfalls eingipfelig, ihr Hohepunkt liegt zwischen 2 und 2,5.
Auch hier besteht keine Andeutung einer Mischung zwischen den
Verhéltnissen 3:1 und 2:1 (Fig. 2).

Fiir die Kombination b) besteht also keinerlei Mdglich-
keit der Ableitung aus den vorliegenden Zuchten.

2. Das zweite Beispiel Goldschmidts betrifft Rickkreuzung
von Umwandlungs-3' (&' U) mit den ? einer starken Rasse, also
? (YX)Xa) & (xX) oder b) 2J = 3 U (nach Goldschmidt yX).
Die moglichen Kombinatiosen sind:

2(YX)X 3 EX)=

) T¥x=9,17X=9,1XX =4, 1Xx=&,dh.15:1¢,
b)

2 (YX) X & U (nach Goldschmidt yX) =
Yy =letal, 1 YX = &, L XX = &, 1 Xy = &' U (letzteres
versehentlich von Goldsechmidt picht mit in Rechnung

gesetzt); folglich unter Beriicksichtigung der erhhten Sterblich-
keit der F U=1—-1538:1 2.

Lyt

U-\ o
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1.5 2 .5 L
Tig. 3. _
Figur 8. Hiufigkeitskurve der Einzelzuchten zum Beispiel 2. Gold-
schmidts Kurve ------ ist auch hier berichtigt auf Grund der Goldschmidt’-

schen Zahlen (die 2. Kurvenspitze — Linie ...... — zwishen 125 und 1,6
beruht auf einem Irrtum). Kurvengipfel von 1 @ : 1 J.

Die Zuchten (Ui J III Seite 116) ergaben 1423 @ : 1379 &,
also genihert das Verhaltnis 1:1, kein Uberschul von J&, kein
Hinweis auf Fall b). Die zugehorige Kurve (Fig. 3), ist ein-
gipfelig mit dem Schwergewicht um 1: 1.

3. Das dritte Beispiel Goldschmidts zeigt folgende Erb-
kombination: F 2 aus (stark < schwach) als  mit (schwach X< stark)
als &, d.h. 2 (Yx)X & (xX). Als Y und X dienten starke Japaner,
als x schwache Japaner (Hokkaido) oder Europder (Berlin).



Zu erwarten sind:

a) ? Yx (mit GametenY und x oder Y und l;) X &' normal (xX) =

2Yx=2,2YX = 2,1xX = &, 1xx=oﬂ,1’-;x=a‘J,

13X =g J,d.h.4 2:23:23 J; mit steigender Sterbeziffer

y
fiir &' J verschiebt sich das Verhdltnis zu Ungunsten der &
bis auf etwa 22 :148':%, & J.

b) ? Yx (mit Gameten Y und x oder Y und 1;) X &' U (pach
Goldsechmidt yX) =

2Yy=1letal, 2YX =2, Ixy= 29, 1 Eyy= 2, (wohlletal),

13X =3, 12X =3J, dh3—42:13:13J (bezw.
3—42:18.:% dJ).
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Fig. 4.

Figur 4: Hiufigkeitskurve der Einzelzuchten zum Beispiel 8/1. Die
------ Eurve entspricht derjenigen Goldschmidts, zeigt im Einzelnen jedoch
Unterschiede. Das starke Schwanken dieser Kurve ist auch hier eine Folge zu
kleiner Zahlen; der scheinbare Zerfall der Kurve in mehrere isolierte Gipfel ist
bei Verwendung groSer Abszissen-Intervalle (Kurve ) vollstindig aus-
geglichen. Kurvengipfel um 2,75 Q : 1 §.

77

Fig. 5.

Figur 5. Héuflgkeitskurve der Einzelzuchten zum Beispiel 3/2. Die Kurve
zeigt die Zahlen Goldschmidts unverindert. Kurvengipfel um 1,56 @ : 1 5\
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Fig. 6.
Figur 6. Hiufigkeitskurve der Einzelzuchten zum Beispiel 3 3. Die Kurve
gibt mit ------ Linie, die empirischen Zahlen Goldschmidts nach Zuteilung der

3'J zu den ', mit Linie die nach Beriicksichtigung der Sterbeziffer fiir
&' J berichtigten Zahlen. Kurvengipfel in beiden Féllen um 1,5 2 :1 3\

Goldsechmidt bespricht seine Zuchten zum vorliegenden dritten
Beispiel als 3. und 4. Versuch in UdJ IIT Seite 116/122 und verteilt
sie auf 3 Gruppen:

1. (Ogi > Hok) X (Hok X Gif) = 11532 : 4248
2. (Ogioder Gif XX Berl) XX (Hok > Ogioder Ao) 429 % : 2374
3. (Ogioder Gif XX Berl) > (Hok > Ogioder Ao) 834 2: 4363':993J

Zusammen: 2416 2:109738: 994 J.

Nach der Erwartung Geldschmidts (UiiJ) sollten in jeder Zucht-
grappe sowohl die Verhiltniszahlen 2 @ : 1 & wie 3 2 : 1 &' erscheinen.
Nach unserer Berechnung miissen aber unter dem EinfluB der F 1-
Mutter Yx umsomehr &' und &' J auftreten, je stirker das x dieser
Mutter im Sinne von Y gestort oder umgewandelt worden ist. Wir
erhalten folglich nur bei den Kombinationen nach a) das Normal-
verhaltnis 2 2 : 23 oder 22 : 138 :148J, das infolge erhohter
Sterblichkeit der &' J jedenfalls wesentlich zugunsten der € verschoben
sein diirfte (siehe oben). Bei den Kombinationen, in denen ein
8 U (nach Goldschmidt yX) als Vater auftritt, sind die 3 den 2
noch mehr unterlegen; auch ist zu beachten, daB entgegen Gold-
schmidt bei Kombination mit &' U ebensogut &' J auftreten konnen
wie bei den Kombinationen mit normalen dJ'.

Die vorliegenden Zuchtresultate zeigen nun etwa den nach a)

zu erwartenden UberschuB an 2; das Gesamtverhiltnis 2,21 2 : 1 &
10,09 &' J entspricht der hrwartung nach a) 2:1: 7%, Weltgehend
wenn eine hohe Sterblichkeit der &' J in Rechnung gesetzt werden
darf. Auch die Hiufigkeitskurven der Einzelzuchten dieser Versuchs-
reihe gibt dasselbe Bild: fiir Zuchtreihe 1 liegt der Gipfelpunkt der
Kurve bei 2,756 2 : 1 &, fiir die Einzelzuchten 2 und 3 einheitlich
um 1,5 2 : 1 &' (Fig. 4—6). Es ergibt sich daraus zwar, daB die Zucht 1
einerseits, die Zuchten 2 und 3 andererseits mit genetisch verschiedenem
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Ausgangsmaterial*) durchgefiihrt sind, daB andererseits die beiden
Kurven der Zuchten 2 wund 3 entgegen der Auftassung von
Goldschmidt vollstindig identisch sind, sobald man die &' J der
Zucht 3 als genetische &' diesen zuzdhlt und ihre Sterblichkeits-
ziffer mit etwa 500/, in Rechnung setzt. DaB Goldschmidt die
3 J den genetischen Weibchen zurechnet, erscheint mir nicht
berechtigt.

4. Diese 3 vorbesprochenen Beispielsgruppen werden nun noch
erginzt durch Riickkreuzungen und F 2 aus Zuchten, deren Mutter
ein Bastard starker oder mittelstarker Japaner mit Hokkaido (Fu
oder Tok > Hok) ist und welche auler  in der Regel keine
oder nur einen kleinen Bruchteil &, keine & J ergeben
haben. Wenn, meiner Annahme entsprechend, die Mutter Yx haupt-

sichlich oder ausschlieflich Eier der Formel Yx oder YY liefert, so
erkliart sich das Uberwiegen der 2 nach dem weiter oben Gesagten

(letale y und Y- Gameien) zwanglos. Wire aber die chromosomale
Struktur ihrer Eier Yx geblieben, dann miiBten bei Kreuzung mit
3 xx oder xX regelmiBig und in ncrmaler Anzahl neben £ auch &
erscheinen. Die hier gebrauchte Schreibweise macht diese Fille ohne
weiteres verstindlich.

Zusammenfassend wiederhole ich, daB alle bisherigen Ver-
suche, fruchtbare & U oder $ U auf Grund der Annahme
Erhaltenbleiben der genetischen Ausgangsformel nach-
zuweisen, fehlgeschlagen sind, daB das wumfangreiche
Material der Zuchten Goldschmidts und anderer Forscher
vielmehr nur unter der Voraussetzung alternativer Erb-
formeln fiir Mannchen und Weibchen zu analysieren ist.
Dagegen erscheint die Umwandlung des einen Phaenotypus
in den anderen auf dem Wege iiber das Zwittertum als
der sichtbare Ausdruck fiir physiologische Funktions-
anderungen zwischen den Heterosomen des digametischen

Geschlechts vom Typus z—i. Dag tatséichlich der schwache Partner
durch den starken in Richtung auf letzteren verindert wird,
ergibt sich eindeutig aus dem Auftreten von Mischformen in F2
aus Kreuzungen schwacher &' xx mit starken 2 XY. Denn
dies wire nicht verstindlich, wenn das F1-% xY pur Eier xY

produzieren wiirde, wahrend es sofort eintreten muB, sobald unter
dem Einflug des starken Y das schwache x im Sinne von —
verindert wird, da hierdurch auch die &' determinierten Eier einen
weiblichen Einschlag erhalten. DaB letzteres durch das Eiplasma

*) Der Uberschuf8 an @ wird bei der Apnahme verstindlich, da8 in der
Zuchtreihe 1 weniger als 509/, in den beiden Zuchtreihen 2 und 3 umgekehrt
mehr als 50°/; normale x-Eier (im Gegensatz zu %—Eiern) zur Befruchtung gelangt

sind.
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bewirkt werde, wie es Goldschmidt vermutet, erscheint wenig
begriindet, da im entgegengesetzten Fall das % J. mehr unter dem
chromosomalen EjufluB des X im Xy-Ei entstehen kann.

Die Ubertragung solcher Anschauungen auf den Typus %

stoBt auf Schwierigkeiten, da die Zustinde x und xx durch Nondis-
junction und Elimination zwar ineinander tbergefiihrt werden konnen,
dieser Wechsel aber keine Stufenreihe verschiedener Zwischenwerte
Xy
XX
von xxX in Xy oder umgekehrt halten wir allerdings in Analogie zum
Wechsel von xx in x, wie bereits weiter vorn erortert, ebenfalls fiir
moglich, statt Nondisjunction oder Elimination miiBte dann aber eine
plotzliche Strukturanderung der fraglichen Chromosomen angenommen

gestattet, wie sie die Funktion -2 auszeichnen. Plstzlichen Ubergang

werden. Demgemés werden wir wohl beim %—Typ neben den getrennt-

geschlechtlichen Individuen nur Mosaik- oder Lateralzwitter, beim
Xy
XX
erwarten. Wéahrend aber erstere beliebig auftreten konnen,
ohne Riicksicht auf voraufgehende Bastardierung, sind
letztere Folgeerscheinungen bestimmter Kreuzungen
zwischen Rassen mit typisch verschiedenen Funktions-

X
werten von _y'
XX

Typ auBerdem die physiologischen Storungszwitter (Intersexe)

Der Unterschied dieser Funktionswerte ist beim Schwamm-
spinner ein MaBstab fiir die relative Verwandschaft der gekreuzten
Rassen. Es erscheint sehr wohl moglich, daB auch bei anderen
digametischen Organismen das Auftreten von Storungszwittern mit
ahnlichen Unterschieden in den genannten Funktionswerten zusammen-
hangt.

Die groBe Sterblichkeit der Storungszwitter hingt beim Schwamm-
spinner als einem digametischen und folglich normal-getrennt-
geschlechtlichen Organismus mit der Digametie zusammen, weil durch

Veranderung der Funktion i—i die Reaktionsnorm der Art oder

Rasse verschoben ist und solches in Minderung der Fruchtbarkeit und
Lebensenergie zum Ausdruck kommt. Die Verhéltnisse konnen wohl
nur dort anders liegen, wo die Digametie phylogenetisch noch sehr

jung ist und folglich die Reaktionsnorm der Art g noch sehr nahe

bei z—z liegt. Letzteres bedeutet den zwittrigen Zustand oder bei

Getrenntgeschlechtlichkeit die epigame Differenzierung der alter-
nativen Elternform. Giinstige Moglichkeiten solcher Art bestehen
vielleicht bei Versuchen mit getrennt-geschlechtlichen Tieren aus
normalzwittrigen Verwandschaftsgruppen, also beispielsweise bel
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Kreuzungen zwischen getrennt-geschlechtlichen und zwittrigen Wiirmern
und Weichtieren. Solche Versuche sind aber m. W. bisher nicht
angestellt worden.

Die Froschzwitter.

Ob die in uneuerer Zeit viel besprochenen, von R. Hertwig17)
inaugurierten Froschkreuzungen hierher za zéhlen sind, ist wohl
noch ungewiB, nachdem Witschil®) es durch seine Kreuzung mit
einem echten Mischzwitter-1922 wahrscheinlich gemacht hat, daB
das & der Davoser Rasse digametisch ist.

Bei Niederschrift der ,Tokontologie“ glaubte ich die wunder-
baren Erfolge von Harms!8) bei Umwandlung von Krdotenménnchen
in Weibchen noch im Sinne einer homogametischen Beschaffenheit seiner
Versuchstiere deuten zu miissen. Dieser SchluB ist indessen nicht
zwingend. Wenn die neueren zytologischen Befunde bei Frosch und Krote
Schwankungen in der Chrowosomenzahl anfweisen, so liegt auch darin
kein Gegenbeweis gegen die Digametie dieser Tiere, welche bekanntlich
beim XY-Typ strukturell garnicht in Erscheinung zu treten braucht. Da
iberdies, wie wir eingangs darlegten, die vermeintliche Geschlechts-
umwandlung zundchst nur eine solche der Gestalt ist und unsere
vorliegenden Ausfiilhrungen die Moglichkeit eines Dominanzwechsels

auch bei der Funktion % wahrscheinlich gemacht haben, sind die

Gegensitze zwischen der physiologischen wund chromosomalen
Umstimmung des ,Geschlechts* hinweggeriumt.

Es diirfte daher zu untersuchen sein, ob aus dem Nachweis
Witschis von der &'-Digametie der Davoser Grasfrosche nicht auf
eine allgemeine Digametie der Anurenménnchen geschlossen
werden muB, da ja die Anuren durchweg normal getrennt-geschlechtliche
Tiere mit wohlausgeprigtem Dimorphismus zwischen &' uud 2 sind.
DaB die Kreuzungsversuche mit normalen Elternformen bisher keine
sicheren Anhaltspunkte fiir eine allgemeine &'-Digametie erbracht
haben, liegt m. E. daran, daB man das Auftreten von Juvenil-
zwittern verwechselt hat mit dem Auftreten echter Zwitter. Die
jugendliche Intersexualitdt beruht doch in Wahrheit ledig-
lich auf einer verziogerten Differenzierung der alternativen
Geschlechtsform. Diese Differenziernngsgeschwindigkeit ist darch
Reifungsfaktoren bedingt, die wie die sonstigen Reaktionsweisen
der Art und Rasse der Erbspaltung unterliegen. Wenn man spat-
und friithreifende Rassen kreuzt, so erhilt man Heterozygoten, deren
Phanotypus von der Dominanzregel bestimmt wird. Somit hat das
juvenile Zwittertum mit unserer Frage der Intersexualitit
nur insoweit zu tun, als wir auch hier die Erscheinung
des Dominanzwechsels beobachten konnen.

Anders bei den Kreuzungen Witschis mit seinem Zwitter 1922,
Dieses Tier wird von Witschi, m. E. mit Recht, als echter Zwitter
aufgefaBt und mit den &' J des Schwammspinners verglichen.
Vielleicht ist auch dieser Zwitter-Frosch das Krenzungsprodukt

November 1924 XXV, 33
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zwischen Froschr assen mit Unterschieden im Funktionswert ?&{ Also

angenommen, es gibt sogenannte starke und schwache Lokalrassen
des Grasfrosches und die Davoser-Rasse sei eine starke — in der
Ausdrucksweise Witschis ,differenziert —; die Freiburger Rasse,
welcher der Froschzwitter entstammt, eine schwache oder ,undifferen-
zierte* Rasse; der Zwitter ein Bastardzwitter zwischen 2 -stark ><

&' -schwach, dann konnte er bei &' Digametie die Formel Xy haben.
Dem Ergebnis der Zuchten wiirde auch die alternative Formel XX

_entsprechen, wir miilten den Zwitter dann aber in Analogie zu frither
gesagtem als F2 auffassen. Die starke Davoser Rasse ist frithreifend,
das starke X also wohl zugleich Friihreife bewirkend, wihrend das
schwache x vom Vater des Zwitters die Spitreife der schwachen
Freiburger Rasse rezessiv iibertragen wiirde. Der Zwitter war als
3 und % fruchtbar, Witschi konnte ihn mit Erfolg sowohl selbst-
befruchten, wie ihn wechselseitig als & und % zu Kreuzungen
benutzen. Es entstanden bei

a) Davos @ (XX) X Zwitter als & (X%) —1822:04,
-b) Zwitter als @ (X—z) > Davos & (XY)=132 2 : 135 &,

¢) Zwitter geselbstet = (X%) 2 =45 % : 1 Zwitter.

Zur Beurteilung der Sachlage istwichtig, da8 2-Davos><J'-Davos
auBer einem lateralen Zwitter 128 £ : 127 &', 2-Freiburg >< & Frei-
burg dagegen 83 £ : 17 Zwittern lieferte. Wenn nun friihreifend als
stark (X) iber spitreifend als schwach (x) dominiert, erhilt man
Bastarde von der Formel Xx und Xy, die phénotypisch friihreifend
sind, aber in frilh- und spitreifende aufspalten miissen.

Fiir die obige Selbstung des Zwitters (Versuch ¢) ist die hohe
Sterblichkeit von 919/, im Gegensatz zu 79/, der Normalzuchten
auffillig. Das deutet auf Letal-Funktionen im haploiden Geschlechts-

kern hin. Der Zwitter Xg kann -X- und %-Gameten erzeugen.

Wenn letztere letal sind, muB er als Selbstzwitter und
als Vater lauter 2, als Mutter Nachkommen beiderlei
Geschlechts haben. Die oben unter a) bis c) mitgeteilten Zucht-
ergebnisse scheinen dem zu entsprechen, doch ist vorauszusetzen,
daB die Differenzierung der Geschlechter bereits beendet war und eine
nachtrigliche Umwandlang von ¢ in &' ausgeschlossen erscheinen darf.
Die Annahme homo-zygotischer Beschaffenheit der Frosche, auch
des Zwitters (XX oder xx), konnte die alternativen Resultate der
Zuchten a) und b) nicht erkliren, Heterozygotie (Xy) des Zwitters,
Homozygotie (XX) normaler Tiere wiirde bei b) versagen. Es wird
sehr belangreich sein zu erfahren, wie sich die kiinstlich feminierten
Kroten von Harms?8) verhalten werden.



— 507 —

Die Lichtnelkenzwitter.

Eiver Deutung als Bastarde zwischen Rassen mit verschiedener
FunktionsgroBe % sind nun ferner die Gelegenheitszwitter der
Lichtuelke Melandryum rubrum zugénglich.

Das gelegentliche Auftreten von Zwitterpflanzen unter normal
getrennt - geschlechtlichen Lichtnelken der gepannten Art haben
bekanntlich Shull*) und die Geschwister Hertwig?5) zur Erbanalyse
der Zwitter benutzt. Sie gelangten zu der Auffassung, daB die-
Zwitter das Produkt von Mutationen sein konnten, wenn
der mutierte Faktor eine Valenzinderung der Faktoren
fir Mannlichkeit oder Weiblichkeit betreffe. Diese Deutung
liegt bereits in Richtung des hier zu gebenden Erklarungsversuchs,
ohne daB jedoch m.W. die Nutzanwenduog der bei den Schwammspinner-
kreuzungen crzielten Erfahrungen auf den Lichtnelkenfall gemacht
worden ist.

Wenn wir daran festhalten, da Melandryum rubrum und auch
album normal getrennt-geschlechtlich und vielleicht auch &'-diga-
metisch sind, dann wiirden diese beiden Melandryum-Arten der letzten
Stufe der pflanzlichen Geschlechtsformen (s. oben) angehéren. Wenn
die Gelegenheitszwitter von Melandryum rubrum keine Mutanten,
sondern das Kreuzuogsprodukt zwischen starken wund schwachen
Normalrassen dieser Art sein wiirden, danu kounten sie der Formel

X% oder X entsprechen, m. a. W. Kombinationsformen darstellen.

Nach der Schreibweise der Hertwigs sollen ihre Bastarde die
Formel F! ft MM haben, sich also von der normal getrennt-geschlecht-
lichen Rasse durch zwei Faktoren unterscheiden, wenn dieser die
Formel F {f MM zukommt. Es ist ersichtlich, daB die Schreibweise
F1{1 MM dasselbe besagt wie die Annahme, daB es zwei
FiF1 MM
Fi{t MM’

FF MM . .
deren andere T NN ist, mit anderen Worten zwei Rassen,

fir welche die beiden gekiirzten Formeln XX und 22 XX gelten
kdnnten. Xy XY

Bei Ausfiihrung der Kreuzung dieser beiden Rassen ist zuniichst
zu beachten, daB hier im Gegensatz zum Schwammspinner und in
Ubereinstimmung mit dem Frosch nicht das %, sondern das &' als
digametisch anzusehen ist. Die Folge davon ist, daB alle Kombinations-
moglichkeiten sich hier im Vergleich zum Schwammspinner gegen-
gleich vertauschen. Wir erhalten also bei der Kreuzung

& (Pollen) schwach (xy) >X ¢ (Samenanlage) stark (XX) =

2xX =9 und 2yX =4 J, (. h. yX),
bei der reziproken Kreuzung
3 (Pollen) stark (XY) > @ (Samenanlage) schwach (xx) =

2Xx=2und 2 Y¥x=4J4.

Normalrassen Melandryum rubrum gibt, deren eine

33*
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Das 3' yX von Melandryum ist (ebenso wie das yX-2 von Lymantria)
in der Lage, den Valenzwechsel der Funktion yX in Richtung auf

%X im Verlaufe der Ontogenese zu vollziehen, es realisiert der Zwitter

also bereits in der F!-Generation. Das Yx-& von Melandryum
vermag dagegen (entsprechend dem Yx-% von Lymantria) den Einflug
des Y auf das x nur bei Differenzierung der Pollenkerne geltend zu
machen, indem letztere aus dem Yx-Zustand in denjenigen von

Y oder Yy oder YY iibertreten. Die Formen Yy und YY setzen wir

unter Beriicksichtigung des weiter oben Gesagten = letal. Das
3 Yx = &' J wird daher normalen Pollen Yx und intersexuellen

Pollen Y%{r liefern. In F 2 sind dann die Kombinationen X—}; und
x;;, d.h."? J moglich.

Wenn wir annehmen, daB eine Verschiebung der Funktion %Y{
bei Melandryam rubrum zunichst zur Folge hat, daB der didzische
Geschlechtszustand in den mondzischen iibergeht, dann wird nicht
sogleich der Zustand normaler Zwittrigkeit mit normalen Zwitter-
bliiten, sondern ein Zwischenzustand mit teils &, teils 2, teils f
Bliiten entstehen. Je stirker der Funktionswert verschoben ist, umso
stirker wird daher, ganz entsprechend dem Lymantria-Beispiel, eine
Umkehr in das alternative Geschlecht erfolgen. Das bedeutet, daB
das &'J aus dem unfruchtbaren nur pollenliefernden, in den frucht-
baren auch samentragenden, umgekehrt dagegen das £ J aus dem
fruchtbaren samentragenden in den mehr &', mehr und mehr aus-
schlieBlich pollenliefernden Zustand iibergehen wird. Die Frucht-

barkeit der Zwitter gX und X= stiinde daher in umgekehrten
Verhéltnis zur urspriinglichen genetischen Anlage.
Der Melandryum rubrum-Zwitter ist also aus einer Kreuzung
? stark (XX) X &' schwach (xy) =
2Xx=%2und2Xy=4g'J
zu erwarten durch Verinderung der Funktion yX mit Wirkung

%X, die sich im Auftreten 2 oder f Bliiten neben den genetischen
3 zeigen miiBten. Die Kombination dieses f EyX sind bei den

Grundversuchen Shulls und der Hertwigs folgende:
1. Selbstung des _CE‘:

y DA
&> @)=

1XX=29,2XY =37, 1% —letal, . h. 12:23J.
X XX
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Die Zahl der auftretenden % oder f Bliten am & J kann je nach

der Stirke der E-S'tt‘)rung verschieden sein, bei schwachen Stérung

entstehen reine J'. Die Versuchszahlen der Hertwigs 187 @ :
(10 & + 158 & J), Shulls 187 2 : 168 & entsprechen der
Erwartung, wenn man eine hohe Sterblichkeit (mehr als 509/,) fiir

die Kombination Xlx’ einsetzt. Letzteres ist nach allen mit solchen
f_‘ -Zuchten gewonnenen Erfahrungen zuldssig.

2. _CE‘ als 2 X normales &' (Mel. alb.); zu beachten ist, daB
Melandryum album in einer starken (}%) und einer schwachen (i—;)

Rasse existieren konnte, was indessen auf das Zahlenverhiltnis der
Geschlechtsformen ohne EinfluB ist. Es sind moglich:

Qaéx&mn=

1XX = 9,1XY =4, 1X%=6‘J, 1Y%=letal.

Der Erwartung 12 : 148" : 13 J entsprechen die Zahlen Hertwigs
14 :14:14. Die Zahlen Shulls 29:12:2 liegen ungiinstiger, viel-
leicht darf man annehmen, daB in seinen Zuchten die Sterblichkeit
der &' J besonders groB war.

3. Normales 2 (xx oder XX oder Xx) > Pollen (X y) mit folgenden
Kombinationen:

a) £ (xx)X d (X%)

2Xx=9,2x—3—;=d‘J,

b 2 (XX)X & (x%)

2 XX — 9,2x§=m,
) (Xx)Xc?‘(X%)

1XX=2,1Xx= 9, 1X¥=6‘J,1%x=d‘J.
Die Erwartung ist stets 2 2:23J. Aber die &' J zeigen die
Abweichung Xy und xi Die Kombination Xy wiirde dem Aus-
gangs-g‘ glelchen dessen urspriingliches y ist gegenubengeschwacht
sodaB das &' weibliche Bliiten erhilt. Bei der Kombination x%r

konnte dagegen sehr wohl die Stirke des y im g-Chromosom noch
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ausreichen, um ein normales &' in Erscheinung treten zu lassen,
sodal die Erwartung bei a)=—1 2 : 1 §' bedeuten wiirde. Die vor-
liegenden Zuchten sind:

Hertwigs 263 £:2468: 33

Shull 1 (,somatischer, §) 184 2 :183 3 : Of

Shull 2 (»genetischer® f) 26122 : 83 :174943 J.

Von diesen Zahlen entsprechen. die beiden ersten Reihen (Hertwigs
und Shull 1) der Erwartung za a), die dritte Reihe (Shull 2) der
Erwartung zu b), wenn die Sterblichkeit der &' J ausnahmsweise
besonders niedrig zu bemessen ist. ‘

4. 2 aus einer _é‘-Zucht (XX) X normales &' (xy, XY, Xy oder
1Y). Es sind moglich
a) 2 (XX)X ' (xy)
2Xx=22,2Xy=4J
b) 2 (XX) X & (XY)
2XX=%,2XY=d
c) 2 (XX)XJ Ry
2XX=%,2Xy=4dJ
) 2 XX)XdJ(xY)
2Xx=%,2XY=4J.
Die Zahlen der Hertwigs sind insgesamt 450 £ : 3303 : 933 J,
diejenigen Shulls 471 2 : 305 3 : 4 &' J; das Gesamtverhiltnis der
Geschlechterformen wiirde bei gleicher Héufigkeit aller normalen J'
sein: 82 :43 :43J; erzogen sind insgesamt 921 % : 6353 : 973 J.
Setzen wir wieder eine hohe Sterblichkeit der 3'J in Rechnung, so
liegt eine starke Annéherung der Zuchtergebnisse an die Erwartung vor.

5. 2 aus Zwitterzucht (XX) > Pollen vom _+<3_‘ (X%’):

2XX=$:*2X%=6‘J.

Die vorliegenden Zahlen sind bei Hertwigs 103 @ : 78 &' J, bei
Shull 429 @ : 155 &' J, zusammen 532 @ : 233 & J, also unter
Beriicksichtigung der Sterblichkeit fir &' J ebenfalls der Erwartung
gendhert.

Die Hertwigs fiihrten nun noch weitere Versuche aus, welche
dem Nachweis genetisch verschiedener é‘, 3 und 2 dienen sollten.
Unsere vorstehende Zusammenstellung zeigt bereits, daB aus der
urspriinglichen Krenzung eines starken 2 mit einem schwachen 3 die
Kombinationen fir @ XX, Xx, xx,

fir & XY, Xy, xy,

fir &' J X—y, x2
X “x



moglich sind. Die Hertwigs erwarteten aus ihren Zuchten 3 geno-
typisch verschiedene ¥, 2 genotypisch verschiedene &' J und 2 geno-
typisch verschiedene &'. lhre 3 2-Formen diirften den vorliegenden
3 Kombinationen fir ¢, ihre beiden &'-Formen ebenfalls zwei Drittel
der &'-Kombinationen gleichzusetzen sein. Trifft solches auch fir
y
X

die Zwitterformen X—z und x
versuches 3) erschien es uns plausibel, die &' J x% =xy =4 zu

zu? Bei Besprechung des Grund-

setzen. Da nach den Hertwigs die Unterschiede ihrer beiden
f- Formen sich in Unterschieden der Fruchtbarkeit &duBern, wire es
wohl moglich, daB die & der Zacht 3a) tatsiichlich die erwarteten

3 J x seien. Es sei indessen noch auf eine andere Maglichkeit

hingewiesen, die sich bei dem Versuch 8) der Hertwigs ergeben
konnte, ndmlich die Erzeugung von £ J, deren Fruchtbarkeit gegen-
iiber den & J durch Unterdrickung der 2 Bliiten ebenfalls sehr
herabgedriickt sein miiBte. Kombinieren wir £ aus f-Zucht

(XX) XX & (Pollen) eines 3' oder &' J (xY), so miissen wir in Rechnung
setzen, daB das schwache x in der xY-Pflanze in Richtungll veréndert

wird, also Pollenzellen X v Kreuzung gelangen. Die Gleichung
lantet dann: y

? (XX) X & (xY) =
2Xx=9,2X§=9J,4XY=d‘.

Die Erwartung wire dann 12 : 1 2 J: 243 Die Zahlen Hertwigs
sind 103 £ : 64 &' : ‘.29_?_1 sprechen also nicht zugunsten dieser Inter-

pretation, da die Zwitter als genetische £ zu diesen hinzugezihlt
werden miilten, fiir die & aber keine erhohte Sterblichkeit in
Rechnung gesetzt werden kann.

Wir fassen die Ergebnisse der Kreuzungszuchten mit Melandryum-

Zwittern also dahin zusamwen, dal sie fiir eine Deutung der f

als Bastarden zwischen starken und schwachen Melandryum-Rassen
im Sinne der Schwammspinner- ued Frosch-Zwitter sehr giinstig
sind und daB die Gegensitze zwischen den Ergebnissen der Kreuzungs-
versuche von Shull und den Hertwigs daher keineswegs in eiuer
mutativ - faktoriellen Verschiedenheit der beiderseits verwendeten
Zwitter begriindet zu sein brauchen. Vererbungstheoretisch erscheint
es aunBerordentlich wichtig, die hier entwickelte Hypothese durch
neuc, umfangreiche und zielbewuBte Kreuzungsversuche zu priifen.
Versuche solcher Art sind bereits eingeleitet.

Andere Kreuzungszwitter.

Die Gattung Melandryam bietet auch pach anderer Hiusicht
wichtige Verhiltnisse; denn sie enthélt auBer den beiden getrennt-
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geschlechtlichen Arten rubrum und album, die ihnen allerdings
fernerstehende zwittrige Art noctiflorum.  Kreuzungsversuche
zwischen noctiflorum und den beiden getrennt-geschlechtlichen Arten
sind unsererseits ebenfalls eingeleitet.

Siebieten deshalberhohtes Interesse, weil die Zwittrig-
keit von noctiflorum jedenfalls nicht eine sekundire,
sondern eine primére ist. Letztere hatten wir weiter oben
durch die Symbole aa gg ss ZZ MM XX ausgedriickt, entsprechend
miilten die Arten rubrum und album als aa gg ss zz mm XX oder
)% bewertet werden. Die mendelnden Faktoren-Unterschiede wiirden
sich also beziehen auf Z :2z, M : m und XX : XY. Es leuchtet ein,
daB Z bei Kreuzung mit m in gleicher Richtung wirken kann wie
M oder wie die Umkehr der Funktion ;(;( in die Funktion }%, wir
werden also stets die Anlage fir Zwittrigkeit in Rechnung stellen
diirfen.

Aber Z ist nicht dasselbe wie M. Wir miissen daher mit
Correns!9) und Baur?’) gegen Hertwig an der Unterscheidung
dieser beiden Erbfaktoren festhalten. Ihre Wirkung wird derjenigen
multipler Allelomorphe zu vergleichen sein und das Endergebnis

4

einer Grundkreuzung zwischen ZZ MM XX mit zz mm XS}; wird eine

groBe Mannigfaltigkeit der Geschlechtsformen aufweisen, wenn gleich-
miBige Fruchtbarkeit und Lebeusfdhigkeit aller Kombinationen
vorausgesetzt werden konnte. Letzteres ist im Hinblick auf wahr-
scheinliche Storungen in den faktoriellen Funktionen der Allelomorphen
der Bastarde nicht sehr wahrscheinlich.

Sterilitit zeichnet bekanntlich auch die Correns’schen
Bryonia-Bastarde bereits in F! aus. DaB das Bryonia-Beispiel
von Correns sich im ibrigen vorteilhaft durch unsere Symbole
ausdriicken 148t, sei hier beiliufiz mitgeteilt. Bryonia alba ist nach
unserer Interpretation eine Pflanze aa gg ss zz MM XX, Bryonia dioica

eine solche der Formel aa gg ss zz mm % Wir brauchen bei der

Kreuzung also nur die Faktoren M und % zu beriicksichtigen.

Dann ergibt sich:
a) Alba 2 (MMXX) X dioica &' (mmXY)
I MmXX = £ (J), 1 MmXY= & (J)
b) dicica ¢ (mmXX) X alba &' (MMXX)
nur MnXX = % (J).
Da M Einhausigkeit, m Zweihdusigkeit bedeutet, miissen also die
@ MmXX aus beiden Kreuzungen einen schwachen Einschlag von
M aufweisen, was tatsichlich der Fall ist. Ob auch die &' dieses M in

Erscheinung treten lassen, steht wohl ncch dahin. Die weitere Analyse
ist durch die Unfruchtbarkeit der Bastarde leider unmoglich gemacht.
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Ein Objekt, das giinstiger liegt als Bryonia, ist die Gattung
Vitis, von deren Arten und Rassen man aus Anla der Reblaus-
und Mehltanbekdmpfung Kreuzungen mit verschiedener Geschlechter-
formel erzeugt hat, deren Analyse aber noch nicht soweit vor-
geschritten ist, daB die Gesichtspunkte dieser Arbeit mit Erfolg zur
Anwendung gebracht werden konnten. Erschwerend wirkt hier die
lange Entwicklungsdauer der Pflanzen, die sie in unseren Breiten
nicht vor dem 3. und 4. Jahre zur Blite kommen lint. Storend
beeinflut die Ergebnisse auch die Wirkung pilzlicber Krankheiten,
deren selektive Kraft um so groBer ist, je spiter Blih- und Frucht-
reife eintieten. Wir wissen aus den Lymantria-Zuchten Gold-
schmidts, daB hierbei das erwartete Zahlenverhaltnis der Geschlechter
so auBerordentlich veréindert werden kann, daB jede Kombinations-
rechnung aunsgeschlossen ist.

Da es nun Rebenarten gibt, welche normal zwittrige Bliiten
tragen; andere, deren Bliten auf dem einen Stock ménnlich, auf
dem anderen zwittrig oder scheinzwittrig mit unfruchtbaren Pollen
sind; noch andere, die normal getrennt-geschlechtlich und zweibdusig
sind, liegt die Vermutung nahe, daB sie eine fortlaufende Reihe von

aa gg ss ZZ MM XX bis aa gg sszzmm )}% bilden. Viele Kreuzungen

lieferten bereits reichliche Nachkommenschaft, sodaB mit wenig
gestorter Fruchtbarkeit der Bastarde gerechnet werden darf. Die
Erbanalyse der Rebenkreuzungen, die wach erfolgversprechenden
Anfingen und Unterbrechung durch den Krieg, dem das wertvolle
Ulmenweiler Zuchtmaterial Rasmusons?') zum Opfer fiel, mit neuen
Zuchten an der Naumburger Zweigstelle der Biologischen Reichs-
anstalt vorgenommen wird, 1Bt daher belangreiche Einblicke auch
in die Frage der Vererbung der Geschlechterformen erhoften.

Das SchluBergebnis der vorliegenden Untersuchung ist:

1. DaB ein Beweis fiir die Moglichkeit einer Geschlechts-
umkehr beim Schwammspinner im Sinne Goldschmidts,
d. h. die Entstehung von fruchtbaren 3 U und 2 U mit
der genetischen Formel der Ausgangsform bisher nicht
erbracht erscheint.

2. DaB dagegen eine gegenseitige Beeinflussung der
Heterosomen im digametischen Geschlecht anzunehmen
ist, deren Wirkung in einer Stérung der normalen
Funktion der Heterosomen zum Ausdruck kommt, die
mit zunehmender Intersexualitit die Fruchtbarkeit
und Lebensenergie herabsetzt.

3. DaB auch die Versuche mit Zwittern vom Frosch und von
Lichtnelken nach 1) und 2) deutbar sind.
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