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Vorwort zur flinften Auflage.

Die vorliegende 5. Auflage ist wieder betrichtlich verbessert
worden unter Fortfall veralteter und Einfiigung neuer Abschnitte.
Von kleineren Anderungen, die sich iiberall finden, abgesehen, sind
die folgenden gréBeren neuen Abschnitte zu nennen: In der 1. Vor-
lesung: Berechnung des Mittelfehlers. In der 2. Vorlesung: PEARSONS
Probe und der Forficulafall. In der 6. Vorlesung: Mittelfehler einer
Mendel-Spaltung. In der 7. Vorlesung: die letzten Abschnitte. In der
8. Vorlesung: Parasyndese und Telosyndese und der SchluB. In der
9. und 11. Vorlesung: viele Einzelabschnitte. In der 12. Vorlesung:
Erginzung der Elemente des Drosophilafalles, der ganze letzte Teil
der Vorlesung mit den Einzeltatsachen {iber Faktorenaustausch. In
der 13. Vorlesung: der ganze Abschnitt iiber multiple Allelomorphie;
der groBte Teil des Kapitels iiber Letalfaktoren; der Abschnitt iiber
deficiency; die Abschnitte {iber den Inzuchtskoefficient, Selbststerilitit,
Heterostylie. In der 14. Vorlesung: Der Anfang, die Abschnitte iiber
Geschlechtskontrolle, miitterliche Vererbung, Bedeutung des Plasmas.
In der 15. Vorlesung der Abschnitt iiber die Cytologie der Spezies-
bastarde, der groBte Teil der Darstellung des Oenotherafalles. Die
ganze 16. Vorlesung iiber die Chromosomentheorie der Vererbung ist
neu zugefiigt. In der 17. Vorlesung zahlreiche Einzelabschnitte und
das ganze SchluBkapitel. In der 18. Vorlesuhg der einleitende Ab-
schnitt, die Bizarria und der SchluBabschnitt. In der 19. Vorlesung
viele kleine Abschnitte und das ganze SchluBkapitel. Die 20. Vor-
lesung ist ganz neu geschrieben und in der 21. das letzte Drittel.
Die friihere letzte Vorlesung iiber den Menschen fiel weg, da es
dariiber jetzt viele eigene Lehrbiicher gibt, dafiir wurde gelegentlich
in anderen Vorlesungen auf menschliche Fille Bezug genommen.

Von den Abbildungen sind 68 ganz neu, die iibrigen nach neuen
Vorlagen und Umzeichnungen neu hergestellt. Viele Kollegen haben
mich durch Uberlassung von Originalphotos und Zeichnungen unter-
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stiitzt, nimlich die Herren BEEBE, BELAR, CORRENS, East, FISCHER,
JonEs, KRONACHER, NiLssoN-EHLE, PorL, PUNNETT, RENNER,
SCHLOTTKE, SEILER, SPEMANN, STERN, SUFFERT, WRIEDT. Herr
Dr. FiscHER-Ziirich stellte mir auBer den Photos zu seinen Temperatur-
experimenten an Schmetterlingen noch die unverdffentlichten Daten
zur Verfiigung. Herr RENNER unterzog sich, wie schon bei fritheren
Auflagen, der Miihe, die Darstellung des Oenotherafalles zu lesen
und Verbesserungsvorschlige zu machen. Allen sei auch hier auf
das herzlichste gedankt. Da bei der Vorlesungsform die Disposition
des Buches #duBlerlich nicht sichtbar ist — sie ist im vorgedruckten
Inhaltsverzeichnis niedergelegt — ist versucht worden durch Zusatz
von Marginalien die Orientierung beim Nachschlagen zu erleichtern
und die Gliederung sichtbarer werden zu lassen.

Die neue Auflage erscheint nunmehr im Verlag JULIUS SPRINGER,
dem der Verfasser fiir die traditionell ausgezeichnete Ausstattung
des Buches und jegliches Entgegenkommen zu Dank verpflichtet ist.

Berlin-Dahlem, den 4. Februar 1928.
R. GOLDSCHMIDT.
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Erste Vorlesung.

Der Begriff der Genetik. Die Variabilitdt und ihre exakte Dar-
stellung. Das QueteLeTrsche Gesetz. Das MaB der Variabilitit.

Die Biologie stand in den letzten 70 Jahren, der Zeit ihres gréBten ginleitung.
Aufschwunges, unter dem alles iiberragenden EinfluB jenes groBen Ge-
danken- und Tatsachengebdudes, das man in seiner Gesamtheit als die
Abstammungslehre bezeichnet. Durch die geniale Begriindung und Aus-
arbeitung, die DARWIN seiner Lehre gegeben hatte, wurde sie befihigt,
in kiirzester Zeit sich die gesamte Biologie zu erobern und ihre Gesichts-
punkte zum Leitstern aller weiteren Forschungen zu machen. So wurde
die zweite Hilfte des vorigen Jahrhunderts in allen Disziplinen unserer
Wissenschaft ein darwinistisches Zeitalter. Systematik und vergleichende
Anatomie, Entwicklungsgeschichte, Tiergeographie und allgemeine Bio-
logie, Anthropologie und zum Teil sogar die Physiologie entnahmen die
entscheidenden Gesichtspunkte fiir ihre Forscherarbeit jener Lehre. Und
nicht zu ihrem Schaden, denn die Kenntnisse, die in jener Zeit dem
Bestand der Wissenschaft zugefiigt wurden und die unabhingig von dem
jeweiligen Gesichtspunkte der Betrachtung ihren dauernden Tatsachen-
wert besitzen, sind von bewundernswertem Umfange. Gewi8 hat diese
Entwicklung auch ihre Schattenseiten; wie jede grofe und fruchtbare
Idee, so hatte auch die Abstammungslehre ein gutes Teil ihres Wesens
der schépferischen Phantasie zu verdanken. Und so wiederholte sich
auch hier das, was uns die Geschichte der Menschheit bei jeder groBlen
geistigen Bewegung bemerken 148t: der entfesselte Strom iiberschritt
seine Grenzen. Es kam die Sturm- und Drangzeit unserer Wissenschait,
die erweckte Phantasie hielt vielfach nicht die ihr gesteckten Grenzen
ein, Theorien bekamen den Wert von Tatsachen, Umschreibungen durf-
ten als wissenschaftliche Erklarungen gelten. Und nun folgte wie immer
die Emnitichterung und mit ihr die Riickkehr zum Ausgangspunkt.
DARWIN selbst war in jenen Wirbel nicht mit hineingezogen worden. Er

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. Ia
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blieb bei der vorsichtigen Priifung seiner Gedanken durch moglichst
griindliche Versuche. Und wenn wir jetzt uns wieder mehr und mehr
daran machen, zuerst die Grundlagen der Abstammungslehre exakt zu
erforschen, ehe der weitere Aufbau in Betracht kommt, so bedeutet das
eine Fortfithrung von DARWINs Lebenswerk in dessen ureigenstem Sinn.

Im Mittelpunkt der Abstammungslehre steht die Annahme der Ver-
dnderlichkeit der Art: die uns als konstant erscheinenden Tier- und
Pflanzenformen sind es nicht, sondern unterliegen der Méglichkeit der
Umwandlung und Weiterentwicklung zu anderen Formen. Nach DARr-
wiINs Annahme hat diese Verdnderlichkeit zur Grundlage die Tatsache,
daB die verschiedenen Individuen einer Tierart nicht vollig wesensgleich
sind, sondern in kleinen Merkmalen sich voneinander unterscheiden, daB
sie variieren. Das Lebewesen ist aber itn allgemeinen seiner Umgebung
angepalit. Beziehen sich nun die Variationen auf Eigenschaften, die fiir
das AngepaBtsein von Bedeutung sind, so kénnen sich geringfiigige Ver-
inderungen fiir den Organismus niitzlich oder schidlich erweisen. Triger
schidlicher Eigenschaften, also schlecht angepalBte Varianten, werden
aber nach DARWIN durch die natiirliche Zuchtwahl, die nur Brauch-
barem den Bestand erméglicht, ausgemerzt und nur die mit Niitzlichem,
gut Angepafitem (oder auch mit Indifferentem) Ausgestatteten bleiben
im Kampf ums Dasein erhalten. Pflanzen diese sich fort, so iibertragen
sie ihre glinstigen Analgen auf die Nachkommenschaft, und da bei dieser
der gleiche ProzeB statthat, so bilden sich die Arten allmihlich zu besser
AngepaBitem, somit Héherem um.

Es ist daraus klar zu ersehen, daB sich die Grundlagen der Abstam-
mungslehre um drei groBe Zentren gruppieren: die Fragen der Variation,
der Anpassung, der Vererbung. Es muB} festgestellt werden, ob und in
welchem Umfang die von DARWIN postulierte Verdnderlichkeit besteht
und zwar sowohl die Verinderlichkeit innerhalb einer Art als auch von
einer Form zu einer anderen. Es mufl dann nach den Ursachen solcher
Veridnderlichkeit geforscht und woméglich versucht werden, sie in die
Hand des experimentierenden Forschers zu bekommen. Sodann erhebt
sich die Frage des AngepaBtseins an die Umgebung und die Wirkung
der Ausmerzung der weniger AngepaBten. Soll eine solche irgendeine
Bedeutung haben, so ist die Voraussetzung die, daB die erhalten ge-
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bliebenen Variationen vererbt werden. Und da liegt das Kardinalproblem
des Ganzen ; was wird vererbt, wie wird es vererbt. Eine jede Erforschung
der Grundlagen der Abstammungslehre muf8 sich um diesen Punkt grup-
pieren, um das Vererbungsproblem, und mit Recht hat man es daher
iiberhaupt als das zentrale Problem der ganzen Biologie bezeichnet. Hat
es doch auch nach allen Seiten hin Beziehungen, bildet es doch auch einen
wesentlichen Faktor fiir die Verbindung der Biologie mit ihren Tochter-
wissenschaften, der Medizin, der Soziologie, der Landwirtschaift.

Die neuere Zeit hat nun die Erforschung aller jener Dinge, die seit
DArRWIN etwas zuriickgetreten war und nur von einer Minderzahl von
Forschern, mehr Botanikern als Zoologen, gepflegt wurde, wieder in den
Vordergrund des Interesses gebracht. Einmal war es die Erkenntnis,
daB weitere wesentliche Fortschritte der Biologie in erster Linie nur auf
dem Wege des biologischen Experimentes erzielt werden kénnen. War
DarwiN selbst zweifellos einer der gréBten experimentierenden Biologen
seines Jahrhunderts, so hatten seine Nachfolger, verlockt von der un-
iibersehbaren Fiille des vor ihnen ausgebreiteten Beobachtungsmaterials,
sich zunichst an dessen Durcharbeitung gemacht. Erst als hier bereits
die wesentlichsten Erfolge erzielt waren, konnte durch die zum Teil in
bewuBtem Gegensatz zum herrschenden Darwinismus stehende Ent-
wicklungsmechanik die experimentelle Methode in der Biologie wieder
betont werden. Ein weiterer Faktor ist in der exakten Grundlage ge-
geben, die die Erblichkeitsforschung durch die Bemiihung der Variations-
statistik erhielt, die mathematische Genauigkeit in dies Wissensgebiet
einfithrte. Als dritten Hauptfaktor, der das Interesse auf die Erblichkeit
und ihre Nachbarfragen konzentrierte, mul man die Entdeckung oder
richtiger die besondere Wertung der Mutationen durch DE VRIES be-
zeichnen, die ganz neue Moglichkeiten fiir die Ldsung unserer Fragen
auftauchen lieB. Und endlich ist es die Wiederentdeckung der MENDEL-
schen Bastardierungsregeln, die auf eine Fiille von Dingen Licht warf
und der Vererbungsforschung eine ganz neue Domine erdffnete. So
stehen wir denn jetzt in einer Zeit, in der sich innerhalb des Riesen-
gebietes der Biologie ein Grund abgrenzt, an dessen Bebauung sich die
besten Krifte abmiihen. Seinen Mittelpunkt bildet die Erblichkeitslehre,
um die herum sich alle jene Probleme gruppieren, die ohne sie nicht ge-

1%
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16st werden koénnen. In England hat BATESON fiir unsere neueroberte
Wissenschaft die Bezeichnung genetics eingefithrt und wir kénnen sie
mit dem gleichen griechischen Wort als Genetik bezeichnen, die Wissen-
schaft von dem Werden der Organismen.

Es ist noch nicht gar so lange her, daB3 die Worte Vererbungslehre
und Vererbungstheorie in gleichem Sinne gebraucht wurden. Eine ver-
erbungswissenschaftliche Tatsachenforschung gab es so gut wie gar nicht,
dafiir aber um so mehr Hypothesen. Heute ist das anders geworden,
und, wie wir wohl sagen konnen, besser. Ein imposantes Tatsachen-
gebidude steht auf breiter Basis festgefiigt da. Keine Vererbungstheorie
ist mehr denkbar, die nicht auf diesen Tatsachen fuBlt, sie zusammenfaBt
und koordiniert. Aber auch die Tatsachen vermehren sich stindig und
nehmen neue Richtungen, die andere Wertungen bedingen. So ist vieles
in der Vererbungslehre jetzt noch im FluB und entsprechend dem Fort-
schritt im Tats4chlichen dndern auch die Theorien ihr Gesicht. Aber
das trifft ja fiir jede fortschreitende Wissenschaft zu und das ist gut so.
Nur soll sich der Lehrende wie der Lernende stets bemiihen, die Grenze
zwischen Tatsachenbefund und hypothetischer Interpretation nicht zu
verwischen. So wollen wir denn gleich ohne weitere Einleitung damit
beginnen, uns mit den Grundtatsachen der Genetik vertraut zu machen.

Es bedarf wohl keiner besonderen Begriindung, daB an der Basis der
Vererbungslehre die Betrachtung der Eigenschaften zu stehen hat, deren
Erblichkeit untersucht werden soll. Ein jeder Organismus setzt sich aus
einer kaum bestimmbaren Fiille von Eigenschaften meBbarer und nicht
meBbarer Natur zusammen, die in ihrer Gesamtheit sein Wesen aus-
machen: Gré8e des Ganzen und der Teile, Farbe, Zeichnung, Muskelkraft,
Fihigkeit gewisse Stoffwechselprodukte zu produzieren, Fihigkeit auf be-
stimmte Reize in bestimmter Weise zu reagieren, Disposition zu Erkran-
kungen und welcher Art sie immer sein mégen. Wenn sie fiir die Fragen
der Erblichkeit natiirlich auch alle gleichm#Big studiert werden miissen,
so kénnen wir begreiflicherweise zunichst am weitesten mit solchen kom-
men, die sich exakt z. B. durch Messung festlegen lassen. DARWINS
Zuchtwahllehre basiert nun auf der Annahme, daB alle diese Eigen-
schaften bei einer Anzahl von Individuen der gleichen Art, die beliebig
aus der Gesamtheit der Artgenossen herausgegriffen sind, bei einer
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Population, wie wir von jetzt ab sagen wollen, ebenso wie bei der Gesamt-
heit der Nachkommen eines Elternpaares, nicht vollig identisch vor-
handen sind, sondern sich in mehr oder minder hohem Maf3 unterscheiden,
daB die Eigenschaften variieren. Diese Variabilitit ist nun in der Tat,
wie auch schon vor DARWIN bekannt war, vorhanden, und ihre Unter-
suchung muB natiirlich einer jeden Betrachtung der Erblichkeit der
Eigenschaften vorangehen.

Betrachten wir uns zundchst einmal ein paar konkrete Fille und Beispicle
beginnen mit einem einfachsten, einer Eigenschaft der Zelle. Als Einzel- Variabilitit.
zellen, die der experimentellen Untersuchung besonders zugénglich sind,
benutzt man mit Vorliebe, wie wir noch mehrfach sehen werden, die
Infusorien. Priift man nun eine Kultur von Paramaecien, die aus vielen

Tausenden artgleicher Individuen besteht, z. B. auf die Lénge der Einzel-
tiere, so findet man darunter winzig kleine Tiere von etwa 45 u Linge,
ferner riesengroBe von 3104 und dazwischen sdmtliche denkbaren
GroBenstufen, so daB eine kontinuierliche Reihe von Individuen sich
nach ihrer GroBe anordnen liBt, wie vorstehende Abb. 1 zeigt. Die
Variabilitdt schwankt, flieBt also gewissermalen zwischen zwei Extremen,
weshalb wir auch von einer fluktuierenden Variabilitit reden. Es ist von
Wichtigkeit, sich gleich von Anfang an dariiber Rlar zu werden, daf} diese
Bezeichnung eine rein deskriptive ist und wichts dariiber aussagt, ob wir
jedesmal, wenn uns eine betrachtete Eigenschaft die Evscheinung der fluk-
tuievenden Variabilitit zeigt, auch vor dem gleichen biologischen Phinomen
stehen. Wir werden spdter sehen, dafs das wicht der Fall ist, daf} vielmehy
die Erscheinung der fluktuierenden Variabilstit durch mehrere, vom Stand-
punkt der Evblichkeitslehre villig verschiedene Ursachen bedingt sein kann.
In der Tat sind die jetzt angefiihrten Beispiele verschiedenen solchen
Erscheinungsgruppen entnommen. So wie wir hier das Variieren in der
Grofle einer Zelle sehen, so kénnten wir es auch in ganzen vielzelligen

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. ib
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Organismen oder auch an Teilen von Lebewesen, die in der Vielzahl
vorhanden sind, feststellen. Ein klares Beispiel erhdlt man etwa in der

Weise, dal man die Blitter eines Baumes in gleichen Abstinden von-
einander auf einer geradlinigen Basis aufklebt, indem man sie gleich-
zeitig nach ihrer GroBe anordnet. Das ist im AnschluB an DE VRIES
in vorstehender Abb. 2 fiir die Blitter des Kirschlorbeers geschehen und
wir erkennen daran eine fluktuierende Variabilitit zwischen 63 und
137 mm.

Die Herstellung einer derartigen Reihe 148t sich natiirlich bei meB-
baren, zihlbaren, wigbaren Eigenschaften ohne weiteres vornehmen.
Etwas schwieriger gestaltet sie sich, wenn es sich etwa um Farbungs-
oder Zeichnungscharaktere handelt. Lige eine dunkle Zeichnung auf

hellem Grund vor, die sich variierend auf dem Grund ausbreitet, so
kénnte man ja auch zu Zahlenverhiltnissen gelangen, wenn man pro-
zentual das Verhiltnis von dunkel und hell berechnet. Aber auch ohne
dies 148t sich eine den vorigen Beispielen entsprechende Variationsreihe
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aufzeigen, wenn man besonders typische Varianten auswihlt und sie in
eine Reihe anordnet und kleine Zwischenformen zwischen den Typen
zunidchst vernachlissigt. Abb. 3 zeigt eine solche Variationsreihe, die
sich auf die Zeichnung des Halsschildes (Pronotum) des Koloradokifers,
Leptinotarsa multitaeniata, bezieht, und zwar wurden in der aus Mexiko
stammenden Population zehn Typen unterschieden. Sie zeigen, wie die
aus schwarzen Strichen und Punkten bestehende Zeichnung variiert, in-
dem allmihlich erst Striche, dann Punkte, dann beides zusammenflieBen,
so daf3 das Endglied der Reihe ein ganz schwarzes Schild besitzt. Eine
ganz entsprechende Variationsreihe zeigt uns Abb. 4 mit Variationen der
Fliigelzeichnung von Lymantria monacha, der Nonne. Diese Individuen
stammen aus Zuchten, kénnten aber auch aus einer Population zusam-
mengestellt werden. Auch hier fithren die Typen von einem schwarz
und weil gebdnderten Individuum durch alle Uberginge zu einem ganz
schwarzen. (Wir weisen noch einmal darauf hin, daf} es sich hier nur des-
kriptiv um eine Variationsreihe handelt. Thr Zustandekommen kénnen
wir erst viel spater verstehen.) Diesen Beispielen lief3en sich beliebig viele
aus allen Klassen von Eigenschaften anfiigen, die uns alle zeigen wiirden,
daB eine derartige fluktuierende Variabilitit in der Natur besteht.

In allen diesen Fillen ist also die Variabilitit eine fluktuierende,
kontinuierliche. Nun bezeichnet man aber mit dem gleichen Ausdruck
Variabilitit, variieren, auch das Abweichen einzelner Individuen einer
Tier- oder Pflanzenform von ihren Artgenossen, das nicht durch alle
Ubergidnge mit der typischen Erscheinung verbunden ist, sondern ihr
schroff gegeniibersteht. Wenn etwa eine typisch blaublithende Pflanze
gelegentlich weile Bliiten zeigt, eine rechtsgewundene Schneckenart mit
einem linksgewundenen Gehiuse auftritt, so ist das auch eine Variation,
aber diskontinuierlicher Natur. Solche Variationen werden uns spiter
auch interessieren ; hier kénnen wir von ihnen absehen und uns zunichst
nur an die fluktuierenden, kontinuierlichen Variationen halten. Wir
lassen dabei zunidchst vollig auBler acht, ob die fluktuierende Variation
eine einheitliche Erscheinung ist, oder ob sie nicht vielmehr aus innerlich
ganz verschiedenen Quellen herzuleiten ist, so daB3 sie in verschiedene
Unterbegriffe zerlegt werden mufl. Spéter werden wir allerdings erfahren
miissen, dal dem so ist.
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Die Fre-

quenzreihe.

Soll die Variation nun zum Gegenstand von Uberlegungen oder Ex-
perimenten gemacht werden, so gentigt es nicht, die Tatsache des Vor-
handenseins der Varianten zu kennen, wir miissen vielmehr vor allem
ihre Zahl und deren Verteilung auf die Variationsreihe betrachten. Und

Cwbae
diese zuerst von dem Anthropologen QUETELET eingefiihrte Betrachtungs-
weise hat zur Feststellung eines sehr wichtigen Gesetzes gefithrt. Gehen
wir direkt von einem der QUETELETschen Beispiele aus. Er fithrt die
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Messungen an, die an 25 878 nordamerikanischen Freiwilligen in bezug
auf ihre KorpergroBe ausgefithrt wurden, und ordnet die Zahlen in eine

Abb. 4b.
Abb. 4a u. b. Melanistische Variationsreihe der Nonne Lymantria monacha L.

Reihe, die beginnt mit 1,549 m = 60 engl. Zoll, dem Mal3 der kleinsten
Individuen bis zu 2,007 m = 76 Zoll, dem MaB der groBten Ménner.



Benutzen wir nun der Bequemlichkeit halber seine Umrechnung der
Gesamtzahl auf den Durchschnitt von 1000, so erhalten wir das klarste
Bild, wenn wir in die oberste Reihe die GréBen und darunter die fiir
jede GroBe gefundene Promillezahl von Individuen schreiben:

GroBe in Zoll. . . 60161 626364 65‘ 66! 67! 68’ 69!70‘71 72|73 174\75|76
Zahl der Soldaten | 1 l | | ‘
pro 1000 . . . .| 2| 2(20(48 75!117‘134‘\157 140‘121‘80‘57 26\13‘ 5 2‘ I

Der erste Blick auf diese Reihe zeigt, daf3 die fiir die einzelnen GréBen-
variationen gefundenen Zahlen der Individuen innerhalb der Variations-
reihe ganz regelmiBig verteilt sind. Die groBte Zahl der Individuen,
nidmlich 157 pro 1000, findet sich in der Mitte der Reihe bei der GroBe
67 Zoll, die kleinsten Zahlen finden sich an den Enden der Reihe, und
dazwischen liegen alle Uberginge in der Zahl der Individuen und diese
Ubergangszahlen verteilen sich ziemlich symmetrisch zu beiden Seiten
der Mitte. Es gibt also bei dieser Population von Menschen in bezug
auf das GroBenmall eine mittlere GroBe, die die meisten Individuen
zeigen, wihrend die Zahl der Individuen immer geringer wird, je weiter
sich das MaB nach oben oder unten von der Mitte entfernt. QUETELET
erkannte sofort, daf} diese symmetrische Zahlenverteilung innerhalb der
Variationsreihe eine groBe Ahnlichkeit mit der Verteilung hat, die man
erhilt, wenn man die binomische Formel (a4 4 5)" ausrechnet:

(e+d)=a+é

(2 +8)2=0a*+ 2ab 4 0

(¢ + 0)3 = a3+ 3420 4 3ab> 4 43

(@ +0)*=a*+ 4a30 + 6a%* + 4ab3 + b*
usw.

Setzt man an die Stelle der Buchstaben bestimmte Zahlen, z. B.
a =1, b=1, so ergeben sich (das sogenannte Pascarsche Dreieck):

(e+06)" = I+1I

(e+2)* = I+241

(e+10) = I+3+3+1

(e+0)+ = I+4+6+44+1

(@4 6)®° =1+ 10+ 45+ I20 -+ 210 4 252 4 210+ 120+ 45+ 10+ I

Es ergibt sich also eine ganz genaue symmetrische Verteilung der
Zahlen um ein Mittel. Will man die fiir Soldaten gefundenen Zahlen



nun mit einer solchen idealen Zahlenreihe vergleichen, so berechne man,
wie eine solche fiir die Gesamtsumme von 1000 aussehen wiirde, wenn
gewisse Bedingungen die gleichen sind, wie im realen Fall. In folgender
Variationsreihe ist nun diese berechnete ideale Zahlenreihe unter die

wirklich gefundene gesetzt:

GréBe in Zoll. . ‘60 61 62‘63[64 65{66 67' 68| 69 70‘71 72 73{74‘75 76
Zahl der Soldaten |
pro 1000 . . . .| 2| 2|20 48{ 75 117/134\157\140 121 80}57 26’13 5l 2] 1
Ideale Zahlen | f
fir 1000 | 5, 9|21 42[72\107\137\153\146‘121 86\53 28’13{ 5/ 2 o

Der Vergleich der beiden unteren Zahlenreihen zeigt, in welch aus-
gezeichneter Weise die gefundenen und die zu erwartenden Zahlen tiber-
einstimmen, ein Zusammentreffen, das noch viel schlagender wiirde,
wenn etwa ebensoviele Millionen Menschen gemessen worden wiren als
es Tausende waren. Diese nun ausfijhrlich gezeigte GesetzmiBigkeit in
der Verteilung der Varianten auf die Variationsreihe nennt man das
QuETELETSChe Gesefz. Denn es hat sich seitdem gezeigt, daf die Mehr-
zahl der variablen Eigenschaften, wenn in dieser Form betrachtet, sich
in genau der gleichen Weise verhalten. Einige wenige Beispiele sollen
das zunichst noch illustrieren.

In der Systematik der Fische spielen die Schuppenzahlen eine groBe
Rolle. Auch fiir sie gibt es eine fluktuierende Variabilitit, wie die fol-
gende Tabelle von Voris beweist, die sich auf die Zahl der Seitenlinien-
schuppen bei einem nordamerikanischen Cypriniden, Pimapheles notatus,
bezieht:

46‘47*48
37 II‘ 2

42 |
7|36

Schuppenzabl . . . . . / 40
|

Individuenzahl pro soo | 3

41 43

126

44\ 45
157 | 121

Oder ein anderes Beispiel, eine Aufzihlung der Anzahl von Zahnen,
die sich auf dem Rand des Kiefers des marinen Borstenwurms, Nerezs
limbata, finden. Unter 398 Individuen fand HEFFERAN:

7|8
29| 6

6
98

Zahl der Ziahnchen. ; 2
Zahl der Individuen . 7

—
3{4&5

30180 | 148

In diesen beiden Beispielen ist es klar, daB die Individuen genau ihren unﬁ”ﬁ‘f;;‘:ﬂ_
. . . t
Klassen entsprechen, daB also eine andere Klasseneinteilung, bei der %™



noch feinere Unterschiede beriicksichtigt werden, nicht méglich ist. Denn
weniger wie eine Schuppe oder ein Zihnchen gibt es nicht, zwischen den
Klassen kann nichts liegen. In diesem Falle spricht man von diskrefen
Varianten. Bei unserem ersten Beispiel, dem QUETELETschen Fall der
MenschenmaBle, war das anders. Dort hatten die Klassen, in die das
Material eingeordnet war, einen Spielraum von einem Zoll. Ebensogut
hitte man aber auch einen halben Zoll, auch weniger oder mehr nehmen
kénnen. Immer wiren die Individuen, die bei einer Klassenzahl, z. B.
60 Zoll, aufgezihlt sind, nicht alle genau 60 Zoll groB}, sondern gehérten
in den Spielraum, der begrenzt wird von der Mitte zur ndchstunteren
und nichstoberen Klasse, also bei Zolleinteilung zwischen 59,5 und
60,5 Zoll. In diesem Fall wiirde man also von Klassenvarianten reden
und zu ihnen diirfte die Mehrzahl der Variationen gehoren, namlich die,
die sich nicht auf eine zihlbare Eigenschaft beziehen. Es ist klar, daB in
solchen Fillen bei exakter Schreibweise die Zahl der Individuen immer
zwischen den Klasseneinteilungen stehen miiiten. Schreibt man sie aber
in gleicher Weise wie bei den diskreten Varianten unter die betreffenden
Klassen, so nimmt man natiirlich stillschweigend an, die Klasse 2 be-
deute den Spielraum von 1,5—2,5. Als Beispiel dieser Klassenvarianten
diene die oben besprochene variierende Zeichnung des Halsschildes des
Koloradokifers nach ToweRs Untersuchungen, eingeteilt in elf Klassen,
die aber fiir dieses Beispiel nicht ganz genau den oben abgebildeten zehn
Klassen entsprechen:

Klasse der Farbung 1|23 4| 5] 6| 7| 8 ‘ 9| 10| 1I
Prozentzahl der Individuen |1 |4 |7 |12 |13 |26 | 14| 127 3 I
Die Fiir viele Fille der Darstellung sind derartige Aufzihlungsreihen ge-

Frequenz- . . .
kurven. niigend. Bedarf man aber des Vergleiches oder einer Darstellung, die

schnelle Orientierung gewihrt, oder der mathematischen Betrachtung
der Variation, so wihlt man, wie immer, die graphische Darstellung.
Die Konstruktion einer solchen Variationskurve oder eines Variations-
polygons (oder auch Haufigkeits- bzw. Frequenzkurve genannt, da sie ja
die Verteilung der Hiufigkeit einer Eigenschaft darstellt), ist ein klein
wenig verschieden, je nachdem es sich um diskrete oder Klassenvarianten
handelt. Wiirden wir sie fiir unser Beispiel fiir diskrete Varianten, die



Seitenschuppenzahl von Pimapheles konstruieren, so miiten wir auf der
horizontalen Linie, der Abszisse des Koordinatensystems, die Schuppen-
zahlen in gleichen aber beliebig gewihlten Abstinden eintragen. In
jedem Punkt, der eine Schuppenzahl bedeutet, wire dann ein Lot zu
errichten von der Linge einer beliebig gewahlten MafBeinheit, z. B. 1 mm
multipliziert mit der Anzahl der fiir die betreffende Schuppenzahl an-
gegebenen Individuen, also bei 44 Schuppen 157 mm, bei 48 Schuppen
2mm. Werden dann die Gipfel aller dieser Lote verbunden, so erhilt
man das in Abb. 5 (verkleinert) abgebildete Polygon. Es ist klar, daB
ein solches Variationspolygon um so mehr in eine Variationskurve iiber-
geht, je groBer die Zahl der Klassen und je kleiner damit die Entfernung
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Abb. 5. Variationspolygon der Seitenschuppenzahl von Pimapheles.

der einzelnen Lotgipfel wird. Haben wir es dagegen mit einer Klassen-
variation zu tun, so wiirden wir in der gleichen Weise auf der Abszisse
die Klassengrenzen abtragen. Nehmen wir als Beispiel die Halsschild-
farbung von Leptinotarsa, so wirden ja, sagen wir zu Klasse 4, alle
Individuen gezihlt, die den Farbungstypus 4 reprisentieren, aber auch
alle die kleinen Zwischenstufen, die niher an 4 als an 3 oder 5 standen.
Die Klassengrenzen sind also 0,5, 1,5, 2,5 usw. Wir miissen also nun auf
den Klassengrenzen Lote errichten, deren Hohe der Individuenanzahl
entspricht, auf dem Gipfel eines jeden Lotes aber eine Horizontale ziehen
von der Linge des Klassenspielraumes. Auf diese Weise erhilt man die
in Abb. 6 abgebildete Figur der Treppenkurve. Aus dieser erhilt man
ein gewohnliches Variationspolygon, wenn man die Mittelpunkte der



Treppenstufen miteinander verbindet, woraus hervorgeht, dal im wesent-
lichen fiir diskrete und Klassenvarianten dieselbe graphische Darstellung
zum Vorschein kommt. "
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Abb. 6. Treppenkurve zu der Variationsreihe der Firbung des Pronotums
des Koloradokiifers.
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Abb. 7. Variationspolygon des Hirngewichts schwedischer Minner
verglichen mit der idealen Kurve (letztere punktiert) Nach PEARL.




Wie wir nun oben gesehen haben, nihert sich eine Variationsreihe,
je symmetrischer sie ist, um so mehr einer idealen Zahlenreihe, die (im
Elementarfalle; von anderen konnen wir hier absehen) aus der Formel
(@ + b)" entwickelt wird. In gleicher Weise kann man natiirlich eine
Variationskurve mit einer idealen Kurve vergleichen, die aus derselben
Formel konstruiert ist, der Binomialkurve, und dabei wird sich ebenfalls
die wirkliche Kurve bei normalen Verhiltnissen um so mehr der idealen
nihern, mit je gréBeren Zahlen gearbeitet wurde. (Natiirlich muB diese
ideale Kurve unter Zugrundelegung eines bestimmten aus der wirklichen
Zahlenreihe gewonnenen Wertes, der Standardabweichung ¢ [siehe S. 16]
konstruiert werden. Wir wollen darauf aber nicht eingehen, da uns hier
nur die Resultate beschiftigen, nicht die Methoden.) Als Beispiel diene
nebenstehende Kurve, Abb. 7, die sich auf das Hirngewicht von 416
schwedischen Mannern bezieht. Auf der Abszisse sind die Gewichts-
zahlen in Gramm eingetragen, die punktierte Linie stellt die ideale Ver-
gleichskurve dar. Die zugehérigen Zahlen sind:

Gewicht des Gehirns in g: 1075 1125 1175 1I225 1275 1325 I375 1425
Individuenzahl: o] I 10 21 44 53 86 72

1475 1525 1575 1625 1675 1725 1775
6o 28 25 12 3 I o

Benutzt man nun derartige Variationsreihen oder Kurven zur Be- jomen-

trachtung eines biologischen Materials, so bedarf man natiirlich gewisser “eauee
Bezeichnungen fiir die Angehdrigen der verschiedenen Kurvenbezirke.
Wenn die Kurve eine ganz ideale ist, so stellt die Klasse, bei der die
meisten Individuen liegen, also der Kurvengipfel, den Mittelwert dar.
Natiirlich ist dieser Mittelwert bei nicht véllig symmetrischer Kurve
nicht genau mit dem Mittelpunkt zusammenfallend, er ist ndmlich nach
der Seite der gréBeren Variantenzahl verschoben. Seine genaue Lage
wird am anschaulichsten aus umstehender Darstellung PEARSONs
(Abb. 8) verstindlich, in der die Variationsreihe durch einen Wagebalken
dargestellt ist, an dem ebensoviele Gewichte hingen, als Variations-
klassen existieren und die einzelnen Gewichte sich zueinander verhalten,
wie die Zahlen der Variationsreihe. Der Unterstiitzungspunkt des Bal-
kens, auf dem er in vollem Gleichgewicht ruht, entspricht dann dem
Mittelwert M der Variationsreihe, Wenn man aber, was bei rein
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deskriptiver, nicht mathematischer Betrachtung auch oft geniigt, denhéch-
sten Punkt der Kurve einfach als Mittelklasse nimmt, so wird alles,
was links von ihr liegt, als Minusvariante oder Minusabweicher bezeichnet,
was rechts liegt, als Plusvariante oder Plusabweicher.

Die Streu-
ung und der

Nun miissen wir noch einen notwendigen Begriff ableiten, wiewohl

yenations- wir uns sonst hier von einem niheren Eingehen auf die mathematische
Seite der Variationsstatisitk, wie diese Wissenschaft heit, fernhalten
wollen, da sie aus Spezialwerken erlernt werden muf. Jenen Begriff
aber miissen wir kennen lernen, weil er uns spiter noch begegnen wird.
Wenn wir eine Variationsreihe aufgestellt haben und wollen sie etwa
mit einer anderen vergleichen, die von demselben Objekt zu anderer Zeit
genommen wurde, so kénnen wir uns den Vergleich sehr erleichtern,

koeffizient.
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Abb. 8. Bildliche Darstellung des Mittelwertes einer Variationsreithe durch einen
im Gleichgewicht befindlichen Wagebalken. Nach PEARSON.

wenn wir eine Durchschnittszahl benutzen kénnen, die das MaB der Varia-
bilitdt in einer solchen Reihe ausdriickt. Die bloBe Inspektion einer
Reihe kénnte die Variationsbreite, die sie zum Ausdruck bringt, als ein
solches MaB erscheinen lassen. Es ist klar, dal das nicht angingig ist,
wenn man bedenkt, daB diese betrichtlich von der Zahl der Messungen
abhingig ist. Wenn etwa bei unserem obigen Beispiel der Fliigelfirbung
der Nonne uns nur ein Teil der Falter vorgelegen hitte, so hitte es ganz
gut sein kénnen, daBl Stiicke der hellsten oder dunkelsten Sorte iiber-
haupt gefehlt hitten, und dann wire die Variationsbreite scheinbar ge-
ringer. Oder wenn wir die zehnfache Anzahl von Individuen zur Ver-
fiigung gehabt hitten, wire vielleicht noch eine hellere Variation ge-
funden worden als Klasse 1 (was tatsichlich der Fall ist) und die Varia-
tionsbreite wire gréBer erschienen. Ein VariabilititsmaB muB also hier-
von unabhingig sein. Man hat sich nun aus hier nicht zu erérternden
Griinden auf ein MaB geeinigt, das die Standardabweichung oder Streu-
(Die altere Literatur benutzt allerdings ein anderes MaB.)
Diese Streuung ¢ stellt dar die Quadratwurzel aus dem mittleren Quadrat

ung heillt.



der Abweichungen vom Mittelwert. Wenn a die Abweichung ist, die
eine jede Klasse vom Mittelwert zeigt, p die Zahl der Individuen, die
je diese Abweichung zeigen, » die Gesamtzahl der in der Variationsreihe
vorliegenden Individuen, so ist die Standardabweichung ¢ = =+ E?
(3 ist das Summenzeichen.) Es ist klar, daB man, um ¢ zu berechnen,
zunichst den Mittelwert kennen muB. Bei-einer vollig symmetrischen
Variationsreihe fillt er mit der Klasse der gréSten Individuenzahl zu-
sammen. Das ist aber meist nicht der Fall, und er muB daher erst aus-
gerechnet werden. In der naivsten Weise — man denke an die Ver-
sinnlichung durch den Wagebalken — geschieht dies, indem man je den
Klassenwert mit der Zahl der zugehorigen Varianten multipliziert, simt-
liche Produkte addiert und durch die Gesamtzahl der Individuen divi-
diert. Wihlen wir etwa als Beispiel die schon einmal gegebene Reihe
fiir die Zahnchen auf dem Kieferrand von Nereis limbata:

Zahl der Zéhnchen: |2 | 3| 4 5‘ 6 718
Zahl der Individuen: | 7 | 30 | 80 | 148| 98 | 20 | 6
so erhalten wir
2. 7= 14
3- 30= 90
4- 80= 320
5-148 = 740
6- 98 = 588
7 29= 203
8. 6= 48
3 = 2003

die Gesamtzahl z = 398
% = % = 5,03 = dem Mittelwert /7.

Bei groBeren Reihen ist dies Verfahren natiirlich sehr umsténdlich,
und es 148t sich durch einfachere Methoden ersetzen, die wir aber fiir
unsere Zwecke der Begriffserklirung nicht brauchen. Wer sie erlernen
muB, findet eine klare Anleitung in JoHANNSENs Lehrbuch. Berechnen
wir nun ¢ fiir die gleiche Variationsrethe. Wenn wir uns der Verein-
fachung halber mit einer Dezimalstelle des Mittelwertes begniigen, dann
kénnen wir ihn auf 5,0 abrunden. Die Abweichungen von ihm sind dann

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 2
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—3—2—TI 0-+142-}3, ihre Quadrate 9, 4, 1, 0, 1, 4, 9. Diese Quadrate
multipliziert mit p, der Zahl der Individuen, in jeder Klasse, ergibt:
9- 7= 63
4- 30 =120
1- 80= 8o

0-148= o
1- 98= 98
4- 29 =116
9- 6= 354
2pa® = 531

7 =398
Zza=%=1733

6= i]/ziaz =+ 11,33 =1,15.

Diese Standardabweichung ist nun eine nach der Klasseneinteilung
benannte Zahl. Wenn Gewichte in Gramm verglichen wiirden, so wire
¢ in Gramm ausgedriickt. Um verschiedene derartige Kurven nun ver-
gleichen zu kénnen, kann man die Standardabweichung auch in Pro-
zenten des Durchschnittes ausdriicken und erhielte dann den Variations-
100 ¢ 100 - 1,15

koeffizient v = - 0

allerdings ein Koeffizient, dessen Anwendung sich nicht allgemeiner

das wire in unserem Fall = 23. (vist
Wertschitzung erfreut.) Eine fiir weitere Verwendung geniigende varia-
tionsstatistische Angabe hitte also im mindesten zu bestehen aus der
Variationsreihe bzw. Kurve, dem Mittelwert, der Standardabweichung
bzw. dem Variationskoeffizient.

Der wahr- Bej allen solchen zahlenmiBigen, aus Messungen, Zihlungen, Beob-
scheinliche

Fehler. " achtungen gewonnenen Resultaten statistischer Natur ist es nun notig,

sich dariiber klar zu werden, wie groB die Wahrscheinlichkeit ist, daB
die Resultate aus dem vorliegenden Material statistische Bedeutung
haben und nicht Zufallsergebnisse sind. Dariiber gibt Auskunft die Be-
rechnung des wahrscheinlichen Fehlers, die daher stets bei statistischen
Resultaten ausgefiihrt wird. Seine Bedeutung kann man sich folgender-
maflen klar machen. Die Fliche einer idealen binomialen Kurve liBt
sich durch zwei senkrechte Linien so einteilen, daBl nach auBen von
diesen Linien genau ein Viertel der Kurvenfliche liegt. Man nennt diese



Teillinien dann die Quartilgrenzen, die also zwischen sich die Hilfte
der Kurvenfliche einschlieBen. Tn Abb.g ist die auBerhalb der Quartil-
grenzen liegende Fliche schraffiert ; demnach enthilt hier die weie Fliche
eine Hilfte der gesamten Kurvenfliche und jeder schraffierte Bezirk je
ein Viertel. Es ist klar, daB die Lage der Quartilsgrenze bedingt wird
durch alle die Faktoren, die in die Konstruktion der Kurve eingehen, also
auch die aus ibnen berechnete Standardabweichung ¢. Man nennt nun

die Distanz auf der Abszisse vom Mittelwert als Nullpunkt zur Quartil-
grenze den wahrscheinlichen Fehler. Denn da irgendeine beliebige Va-
riante entweder innerhalb oder auBerhalb der Quartilsgrenze liegen muB,
diese beiden Flichen aber gleich sind, so hat diese beliebige Variante
die gleiche Wahrscheinlichkeit, innerhalb oder auerhalb dieser Grenzen
zu liegen oder anders ausgedriickt, man kann auf eine dieser beiden
Moglichkeiten 1:1 wetten. Die Abb. g zeigt auch ohne weiteres, daB3
dieser Mittelfehler der Variante positiv oder negativ sein kann, Wenn

2%



Schiefe
Kurven.

wir nun, wie das in Abb. ga geschehen ist, den Kurventeil auBerhalb
der Grenzen des dreifachen Mittelfehlers schraffieren, so zeigt sich,
daB er tatsdchlich sehr Klein ist, nur etwa 4%. Das bedeutet, daB nur
eine sehr kleine Wahrscheinlichkeit besteht, daB eine beliebige Variante
jenseits dieser ‘Grenzen von £ dem dreifachen Mittelfehler liegt; man
konnte darauf etwa 23: I wetten. Nehmen wir nun gar den vier-
fachen Mittelfehler, so liegen auBerhalb dieser Grenze nur noch 0,7%
Varianten und man koénnte 142 : 1 wetten, dal eine gegebene Variante
innerhalb dieser Grenze liegt. Daraus folgt, daB man bei Bewer-
tung eines statistischen Resultates annimmt, daB ein Ergebnis sta-
tistisch bedeutungsvoll ist, wenn es den drei- bis vierfachen mittleren
Fehler (=) iibertrifft. Ein einfaches Beispiel (nach PEARL) mag dies
erliutern. Der Pulsschlag von 150 Menschen betrage im Mittel 79,68
=+ 0,15, also durchschnittlich etwa 8o Schlige mit einem mittleren Fehler
der Statistik von = 0,15. Nach Verabreichung irgendeiner Medizin wird
bei den gleichen Menschen ein Puls von 81,12 + 0,20 gefunden. Die
Frage ist nun, ob man daraus schlieBen kann, daB die Medizin den Herz-
schlag beschleunigt oder ob nicht vielmehr nur ein Zufallsresultat vor-
liegt. Die Differenz der beiden Beobachtungen betragt 1,44. Der wahr-
scheinliche Fehler einer solchen Differenz ist nun gleich der Wurzel aus
der Summe der Quadrate der beiden wahrscheinlichen Fehler oder # Diff.
=}///T"’_+—m§ . Im vorliegenden Fall ist das 0,25, somit der Wert der Diffe-
renz der beiden Beobachtungen 1,44 =+ 0,25. Die Differenz ist also etwa
sechsmal so groB als ihr wahrscheinlicher Fehler und somit die Wahr-
scheinlichkeit sehr groB, daB kein Zufallsresultat vorliegt. Ganz all-
gemein berechnet man den mittleren Fehler fiir den Mittelwert einer
Variationsreihe nach der Formel m = Vi, wobei 0 wieder die Standard-
”n

abweichung und # die Variantenzahl darstellt.

Wir haben bisher stets angenommen, daf} die gefundenen Variations-
kurven der symmetrischen, binomialen Kurve entsprechen. Tatsich-
lich ist das héufig nicht der Fall; vor allem finden sich vielfach schiefe
Kurven, deren Plus- und Minusseiten also verschieden groB sind. Das
MaB der Schiefheit kann im Extrem so gro8 sein, daf} schlieBlich eine
ganz einseitige Kurve entsteht, die also nur einen absteigenden Schenkel



hat. Esliegt nahe, aus solch abweichenden Kurven irgendwelche Schliisse
auf ihr Zustandekommen zu ziehen, also etwa, daB es sich um bastar-
diertes Material handelt. Tatsichlich ist das nicht méglich; es kann eine
solche Ursache vorliegen, es kann sich auch um die Wirkung besonderer
Lebenslagefaktoren handeln oder um bestimmte innere Wachstums-
bedingungen. Die mathematische Behandlung solcher Kurven fiihrt in
der Regel den Biologen nicht weiter, vielmehr muf ihm eine reinbio-
logische Analyse Aufklirung verschaffen. Wir werden dem gleichen
Problem spiter bei den zweigipfligen Kurven begegnen.

Wir sind nunmehr mit den elementarsten Hilfsmitteln ausgeriistet,
um an die Betrachtung der biologischen Tatsachen zu gehen. Es sind
allerdings nur die elementarsten, denn es lit sich leicht denken, daB
in der Natur die Verhiltnisse nicht immer so einfach liegen wie an den
hier ausgewihlten, besonders klaren Beispielen. Da begegnet man, wie
gesagt, Variationskurven, die zwar symmetrisch, aber zu hochgipfelig
oder zu tiefgipfelig sind, oder solchen, die unsymmetrisch, schief sind,
vielleicht sogar nur halb, andere erscheinen gar zwei- oder mehrgipfelig.
Der Betrachtung solcher Erscheinungen, wie des Vergleichs verschie-
dener Kurven, kurzum der mathematischen Analyse der Variabilitit,
hat sich ein besonderes Grenzgebiet zwischen Biologie und Mathematik,
die Variationsstatistik, gewidmet, die daran arbeitet, die Methoden der
KollektivmaBlehre auf biologische Gegenstinde anzuwenden. Durch die
Bemiihungen von Forschern wie PEARSON, DAVENPORT, WELDON, LUD-
WIG, DUNCKER, YULE, JOHANNSEN, PEARL hat sie komplizierte Me-
thoden zur genauen Betrachtung des gegebenen Materials entwickelt.
Von ihren Resultaten werden wir in den nichsten Vorlesungen noch
manches erfahren. Da aber fir uns die Variationslehre nicht Selbst-
zweck ist, sondern nur den exakten Ausgangspunkt fiir das Vererbungs-
problem darstellt, so diirfte diese elementarste Einfiihrung geniigen, um
alles Weitere verstehen zu lassen, andererseits auch zum Studium eines
der Spezialwerke des Gebietes anzuregen.
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2. Zur weiteren Orientierung.

Die elementarste, auBerordentlich breite Darstellung der Grundziige der
Variationsstatistik findet sich bei Lang.

Die beste, modernste und auf die Vererbungslehre zugeschnittene Dar-
stellung zur Einfithrung ist die von JorannseN; auch YUrLes Buch, mehr
von der statistischen als biologischen Seite geschrieben, ist sehr empfehlens-
wert. Ein klassisches Werk ist, G. Tu. FECENER: Kollektivma@lehre, heraus-
gegeben von Lipps. Engelmann, Leipzig 1897. Die héheren mathematischen
Probleme der Variationsstatistik sind hauptsichlich von PEARSON und seiner
Schule ausgearbeitet, deren Arbeiten hauptsichlich die Bande der Zeitschrift
Biometrica fiillen. DavenrorTs Buch ist ein niitzliches Nachschlagebuch fiir
Formeln usw. zum Laboratoriumsgebrauch. Eine neue Formel- und Ta-
bellensammlung findet sich in Tabulae Biologicae, Bd. IV (Verlag E.W. Junk),
bearbeitet von Pavra HerTwic. Sehr empfehlenswert ist auch die klare
Schrift von PrILipPTSCHENKO, J.: Variabilitit und Variation. Gebr. Born-
trager 1927.
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Zweite Vorlesung.

Die Bedeutung der statistischen Methoden fiir die Erforschung

biologischer Probleme. Homogame Vermehrung, Korrelation,

Zuchtwahl. Die Grenzen der Methode. Erbliche Rassen und
zweigipflige Kurven,

Wir sind nunmehr mit der fluktuierenden Variabilitit als — zunichst
noch unanalysierter — Erscheinung und mit der iiblichen Methode ihrer
Beschreibung, der statistischen, bekannt. Das Ziel, auf das wir zusteuern,
ist es, zu erkennen, in welcher Beziehung die Variabilitit zur Vererbung
steht und inwieweit die statistische Methode der Betrachtung uns diesem
Ziel niherfithrt, wo aber auch ihre Grenzen sind. Anstatt sogleich das
Endresultat in Form einer Aufzihlung der verschiedenen Dinge, die sich
hinter der kollektiven Erscheinung der fluktuierenden Variabilitit ver-
bergen, zu geben, wollen wir uns allméhlich zu der erstrebten Erkenntnis
durcharbeiten, indem wir zunichst die Anwendung der variationsstatisti-
schen Methoden auf einige biologische Probleme ins Auge fassen. Dabei
werden uns die Tatsachen selbst zu dem erstrebten Punkt, der kritischen
Ankniipfung an die Vererbungslehre, fiihren.

Eine derartige Gruppe biologischer Erscheinungen und Fragestel-
lungen ist die geschlechtliche Auswahl bei der Fortpflanzung. Fiir die
Darwinsche Theorie ist es von groBter Bedeutung, ob eine solche statt-
findet, denn wenn Variationen den Ausgangspunkt fiir die Bildung neuer
Arten liefern sollen, ist es auch nétig, daB gleichsinnig abweichende
Variationen miteinander zur Fortpflanzung kommen und so die Grund-
lage fiir das geben, was man als Divergenz bezeichnet, das Auseinander-
strahlen der sich bildenden neuen Formen von der Form der Vorfahren.
RomaNES geht so weit, in bezug auf diesen Punkt zu sagen, dafl, wenn
wir Variabilitit und Erblichkeit als gegeben annehmen, die ganze Ab-
stammungslehre sich auf die Frage konzentriert, ob gleiche Variationen



sich mit gleichen paaren, ob es eine ,,Homogamie”* gibt. Denn wenn
dies sich nicht erweisen liele, so miilte die beliebige Vermehrung zwi-
schen den Varietiten immer wieder zur Einférmigkeit zuriickfithren.
(Was iibrigens auch, wenn nur auf erbliche Varianten bezogen, nicht
ganz richtig ist, wie uns spiter die Betrachtung des Mendelismus lehren
wird.) Zur Entscheidung einer solchen Frage ist die Variationsstatistik
in hohem Grade befihigt. Genaue Messungen natiirlicher Paarlinge nach
ihren Eigenschaften muB die Antwort ergeben. Fiir die erwihnten
Paramaecien lief} sich in der Tat auf diese Weise feststellen, daB immer
annihernd gleiche Tiere konjugieren®, wie dies instruktiv aus Abb. 10
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Abb. 10. Ausgewiihlte Konjugantenpaare verschiedener Grobe von Paramaecium aurelia.
Nach JENNINGS.

hervorgeht. Das gleiche gilt auch fiir die so oft angezogenen Kolorado-
kifer, bei denen sich immer annihernd gleich groe Exemplare paaren.
In der folgenden Tabelle nach Tower sind die Tiere in zehn GréBen-
klassen geordnet, und man sieht, daB bei den meisten Parchen die Mehr-
zahl der Tiere in beiden Geschlechtern der gleichen Klasse angehoérten.
(Die Tabelle, auf deren Herstellung wir gleich zu sprechen kommen wer-
den, ist so zu lesen, daB z. B. die erste vertikale Reihe bedeutet daB von
100 Ménnchen der Lingenklasse 1 volle go mit Weibchen der Lingen-
klasse 1 sich paarten, 6 mit Weibchen der Klasse 2 und nur 4 mit Weib-
chen der Klasse 3 usw.} Es ist bemerkenswert, da3 mit den gleichen
Methoden auch fiir den Menschen durch PEARSON eine solche bewufite
oder unbewufBte Neigung zur Heirat zwischen in den verschiedensten

' Dieser Ausdruck wird auch in ganz anderem Sinne gebraucht, siche
13. Vorlesung.

2 Bei anderen Infusorien wurde allerdings diese Homogamie nicht fest-
gestellt (ENRIQUES).
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variablen Charakteren dhnlichen Paaren festgestellt ist, wihrend Gar-
TON, wie wir sehen werden, nichts Derartiges fand.

Die vorstehenden Tatsachen kénnte man nun auch von einem anderen
Gesichtspunkt aus betrachten. Das, was festgestellt wurde, war ja das
GroBenverhidltnis der paarenden Individuen eines Geschlechts zu denen
des anderen. Oder wir wollen wissen, ob einer bestimmten GréBenklasse
von Weibchen eine solche von Mannchen zugeordnet, korreliert ist oder
nicht: wir betrachten die Grifenkorrelation der Geschlechter innerhalb
einer Population kopulierender Tiere. So ist denn in der Tat vielleicht

GréBenklasse GriBenklasse der (3

der Q 112]3|4|5]6]|7]8]|09]10
I || 2|—|—|—|—|—|—|—
2 6|70/ 6 | —|—|—|—|—|—|—
3 4 (13|71 |13 1 | — | —1—|—1|—
4 — | 7 l12]%74| 10| §5 | —|—|—|—
5 — 1 — | 8 |12|96 |10 5 | 1 |—|—
6 —|— 1 ||| 1|3 |—

7 —|—|—|—]| 2 |13|82 |85 6 1

8 — | — | — =] —l12| 2| — |8 2

9 — === —1—]|—] 2| 2|6
10 - —]—]=—=1—|—=—]|—=11 090

die wichtigste biologische Erscheinung, fiir deren Erforschung sich die
Variationsstatistik als unentbehrliches Hilfsmittel erwiesen hat, die Kor-
relation. Als solche bezeichnet man bekanntlich die Wechselbeziehung
oder Abhingigkeit zwischen verschiedenen Eigenschaften, wobei man
allerdings meist an Eigenschaften innerhalb eines und desselben In-
dividuums denkt. Das ist aber nicht etwa eine Notwendigkeit, denn
ebensogut stellt auch die Beziehung zwischen elterlichen und kindlichen
Eigenschaften eine Korrelation dar oder die zwischen den Schwan-
kungen in der Jahrestemperatur und der Sterblichkeit an Tuberkulose.
Korrelation ist also nichts als das Abhingigkeitsverhiltnis zweier Er-
scheinungen, und wenn es in einer groBen Zahl von Einzelfillen be-
trachtet wird, um das durchschnittliche Ma8 von Abhingigkeit fest-
zustellen, so ist die gegebene Methode die statistische. In der Bio-
logie wird es sich allerdings dabei besonders hiufig um die Beziehung
zweier Eigenschaften eines Organismus handeln. Klassisch sind ja die



Beispiele fiir die Korrelation, die DARwIN in Fiille verzeichnet hat.
So sollen Tauben mit weiBem, gelbem, blauem oder silberfarbigem Ge-
fieder nackt aus dem Ei schliipfen, die mit anderen Farben aber im
Daunenkleid. Katzen mit blauen Augen sind taub, haben sie nur ein
blaues Auge, so sind sie auch nur auf der gleichen Seite taub, Vogel-
arten mit Federbiischen, wie die polnischen Hiihner, haben Gehirn-
hernien, und so gibt es eine Fiille von Beispielen biologischer oder ana-
tomischer Natur, die man bei DARwIN finden kann. Es spielt also die
Korrelation in fast allen Zweigen der biologischen Wissenschaften eine
ungeheure Rolle, vor allem in der Physiologie. Eine Frage der Kor-
relation ist es etwa, in welcher Weise das Gewicht der Knochen oder
ihr Kalkgehalt von der Muskelmasse abhingig ist, oder ob ein Zusammen-
hang zwischen dem GroBenwachstum einer Frucht und ihrem Gehalt
an bestimmten Substanzen besteht. Eine Korrelationsfrage ist es aber
auch, welcher Zusammenhang Alkoholismus und Verbrechen verbindet
oder Gehirngewicht und geistige Fihigkeiten oder zwei verschiedene
psychische Funktionen oder Fihigkeiten, etwa die Schnelligkeit zu ad-
dieren, und die Téne zu unterscheiden. Kurzum, iiberall wo zwei Eigen-
schaften von Organismen verglichen werden, begegnet uns die Frage, ob
Korrelation oder nicht. So ist dieses Problem denn auch zu einem der
interessantesten der experimentellen Biologie, besonders der Pflanzen
(GOBEL) geworden. Wenn man unter Zugrundelegung der Variabilitdts-
lehre vergleichen will, ob eine Korrelation insofern existiert, als zwei
variable Eigenschaften in Abhingigkeit voneinander variieren, so be-
dient man sich dabei einer Form, die unserer Aufzihlungsreihe fiir die
gewohnliche Variabilitdt entspricht. Man benutzt nur statt einer Reihe
ein Quadrat oder Rechteck. Als Beispiel kann die auf S.26 wieder-
gegebene Korrelationstabelle fiir die GréBe der paarenden Koloradokafer
dienen. . Von links nach rechts trigt man die Klassen des einen der zu
betrachtenden Merkmale ein, in unserem Fall die GréBenklassen fiir die
minnlichen Kifer. Von oben nach unten finden sich die Klassen des
anderen mit jenem zu vergleichenden Merkmals, hier die GréBenklassen
der Weibchen. Dann muB man sein Material folgendermaBen ordnen,
indem man von einem der Merkmale, gleichgiiltig welchem, ausgeht: Man
ordnet in unserem Falle z. B. die Paare, die man kopulierend findet,

Korre-
lations~
tabellen.
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nach der Klasse der Mdnnchen und erhilt somit zehn Portionen von
Parchen entsprechend ihrer GréBe. Dann fithrt man in jeder Portion
wieder eine solche Ordnung durch, daB hier die in bezug auf das eine
Merkmal, in unserem Falle Mannchenlinge, gleichartigen Paare nach den
Klassen des anderen Merkmals, also Weibchenlidnge, geordnet werden.
Man wiirde also die Portion, die die gréBten Minnchen der Klasse 10
enthielte, in bezug auf ihre Weibchen einteilen in 1 Zehnerminnchen
mit Weibchen Klasse %, 2 Zehnerminnchen mit Weibchen Klasse 8,
6 ebensolche mit Weibchen von g und go Zehnerm#nnchen mit Zehner-
weibchen. Die so gefundenen Zahlen werden dann in die Stellen der
Tabelle eingesetzt, die den betreffenden GréBen fiir beide Merkmale ent-
sprechen. Einer solchen Tabelle sieht man dann sogleich an, ob eine
richtige Korrelation besteht. Steigt sie in so regelmiBiger Weise von
links nach rechts ab, so besteht auch eine schone Korrelation, steigt
sie ebenso von links nach rechts an, so haben wir auch Korrelation,
aber umgekehrt gerichtete, negative, indem mit dem Steigen des einen
Merkmals das andere fillt. Es ist klar, daf3 eine véllig ideale vollstindige
Korrelation sich in folgender Weise ausdriicken wiirde:

Klassen a b ¢ d e f g h i k 1
1 I - = = = = = = — = —
2 — 10 — — — — - - = = —
3 — = 45 - - - - — — — —
4 —_ — — 120 — — — — — — -
3 _ — — — 210 — — — — — —
6 — = — — — 428 - - — — —
7 - - - - - — 210 - — — —
8 - - - - - - — 120 — — —
9 - - - — — — — — 45 — —

10 _ = - - — - — — — 10 —
11 —- (- - - - - = - - — 1

Bei ganz fehlender Korrelation kime natiirlich im Idealfall das voll-
standig symmetrische Bild der gegeniiberstehenden Tabelle heraus, wobei
die gleichen 1200 Individuen betrachtet sind.

Ebenso wie man nun fiir die Variabilitit in dem Variationskoeffi-
zienten ein gutes MaB besitzt, so benutzt man auch, um einen kurzen
Ausdruck fiir die Stirke der Korrelation zu haben, einen Koeffizienten.



Dieser Korrelationskoeffizient » wird, wenn wir die von JOHANNSEN
benutzte Darstellung beibehalten, nach der Bravaisschen Formel be-

Elxx Oy
-6y 0y
vom Mittel der Eigenschaft, und wenn wir die eine der zu betrachtenden
Eigenschaften als x-Eigenschaft oder supponierte Eigenschaft bezeichnen,

die andere als y-Eigenschaft oder relative Eigenschaft, so ist «, die Ab-

rechnet, welche lautet: » = - Das bedeutet: ¢ ist die Abweichung

weichung vom Mittel fiir die eine und ¢, die fiir die andere Eigenschaft.
# bedeutet wieder die Gesamtsumme der Individuen und ¢ die Standard--
abweichung, deren Berechnung wir schon kennengelernt haben, mit dem
Index x bzw. y wieder auf die beiden Eigenschaften bezogen. Es mufl
also fiir jedes Individuum die Abweichung der einen mit der der anderen
Eigenschaft multipliziert und diese simtlichen Produkte addiert (2 =
Summenzeichen) werden und dann durch das Produkt aus der Individuen-
zahl mal den beiden Standardabweichungen dividiert werden. Bei An-
wendung dieser Formel — ihre bequeme Handhabung erfordert natiir-
lich die Kenntnis einiger Vereinfachungsmethoden (siehe HARRris, JEN-
NINGS, KAPTEYN) — kommt fiir den Korrelationskoeffizienten » immer

Klassen a b ] d e f g h i k 1
I — -] =] ==l 1 | — | = | ===
2 — -y =y 11242 |1]|—|—|—
3 — | — ]I 5191151915 1= =
4 — i1 5 |12 20|44 | 20| 121 § 1| —
5 — 121912131713 120| 9|2z —
6 I |4 15|44 |70 (16070 | 44| 15| 4 | 1
7 — | 2]191]20]370/3120| 9| 2 | —
8 — | I § 1220|4420 | 12| § I | —
9 — i {59159 5 | —|—
10 — } — =] 12| 4|2 |1 |—|—|—
1 — [ — =~ 1| === ==

eine Zahl zwischen -—1 und -1 heraus. Ist 7 = 1, so bedeutet das véllige
Korrelation, ist es = o, so besagt das fehlende Korrelation. Ist es ne-
gativ, so besagt das negative oder umgekehrte Korrelation, die wir oben
schon kennen lernten. Wenn wir demnach in einer Untersuchung die
Mitteilung finden, dall » = 0,98 ist, so bedeutet das eine denkbar gute
Korrelation. " Es ist natiirlich klar, da} auch die Korrelation sich gra-



phisch darstellen 1it. Garrons Methode hierfiir wird uns spiter be-
gegnen.

Beispicle i Und nun wollen wir einmal einige wirkliche Beispiele betrachten,
die uns zeigen sollen, welcher Art die Resultate sind, die mit statisti-
scher Betrachtung der Korrelation erzielt werden kénnen. Natiirlich
sehen wir von soziologischen Beispielen ab, wie also etwa Korrelation
von Alkoholismus und Kriminalitdt, von phrenologischen, wie Bezie-
hungen zwischen Schidelform und Talent zur Mathematik, von rein
physiologischen, wie Beziehung zwischen Volum eines Organs und

" Leistungsfihigkeit, oder gar rein psychologischen, wie Beziehung von
Gedichtnis und Merkfihigkeit, und beschrinken uns auf rein biologische
Fslle. Einen solchen, die homogame Auswahl der Geschlechter, haben
wir ja sogar zum Ausgangspunkt dieser Betrachtungen genommen; er
zeigte uns die Anwendbarkeit der Methode auf darwinistisch-biologische
Probleme.

Ein weiteres Beispiel soll sich auf einen entwicklungsphysiologischen
Fall beziehen. Ein viel erortertes Problem der Entwicklungsmechanik
ist die Frage der bilateralen Symmetrie zahlreicher Tiere. Bei den
meisten Tieren sind ja rechte und linke Hélfte spiegelbildlich gleich.
Es hat sich nun durch die Studien der experimentellen Entwicklungs-
geschichte gezeigt, daB sehr hiufig bereits durch die erste Teilung der
Eizelle das Material fiir die symmetrischen Korperhilften gesondert wird,
die sich nun in gewissem Mafle unabhingig voneinander entwickeln.
Die homologen Organe der beiden Korperhilften sind natiirlich den all-
gemeinen Variabilititsgesetzen unterworfen und zeigen die typisch in-
dividuelle Variation. Ist jene Unabhingigkeit aber vorhanden, so wird
es natiirlich nur zufillig der Fall sein, daB bilateral-homologe Merk-
male, z. B. die rechte und linke Hand, der gleichen Variationsklasse an-
gehoren, wenn auch die gesamte Variabilitit im groBen ganzen auf
beiden Seiten die gleiche ist, da ja beide Kérperhilften im allgemeinen
der Wirkung der gleichen duBleren Bedingungen ausgesetzt sind. Wenn
man also zahlreiche Individuen vergleicht, so wird sich eine Korrelation
der Variabilitit in beiden Kérperhiliten ergeben, d. h. wenn auch die
Symmetrie fiir die einzelnen Individuen keine vollstindige ist, so ist es
doch fiir eine Masse von ihnen eine ,,Kollektivsymmetrie® (DUNCKER).



Folgende Korrelationstabelle zeigt im Anschlufl an DUNCKER die Richtig-
keit dieses Gedankenganges an einem Beispiel, der Messung der Linge
der proximalen Glieder des Zeigefingers der beiden Hande bei 551 eng-
lischen Frauen, die PEARSON und WHITELEY ausfiihrten.

(In der Tabelle sind die Zahlen mit 4 multipliziert, um Briiche zu
vermeiden, so daf3 es den Anschein hat, als ob 2204 Individuen unter-
sucht wiren. Die Klassenspielrdume betragen 1,27 mm, womit die
Langenzahlen der Tabelle zu multiplizieren sind, um die absoluten
Zahlen zu erhalten. Der Grund zu einer derartigen Anordnung ist ein
praktisch-methodologischer.)

Linge Linge links

rechts 138,51 39,5] 40,5| 41,5 42,5| 43,5| 44.5| 45,5/ 46,5| 47,5| 48,5| 49,5| 50,5/ 51,5
39,5 4 146 |6 |—|—|—|—|—|—|—|—|—|—
40,5 4| 8|l30|00| —|—|—|—|—|—|—|—|—|—
41,5 4 |— (5248 Q| —|—|—|—|—|—|—|—|—
42,5 — | — 16|68 |8 18| 6 | —|—|—|—|—]|—|—
43,5 — | — | — |14 |128|155| 29| 4 | — | —| — | — | — | —
44,5 — 11— 4| 4 |28|142|181| 33| —|—|—!—|—1|—
4555 — | — 1 —|— 14 |39|181|146| 28 | 4 | — | — | — | —
46,5 — | - —| =] —=| 6 |21 |114]|165|22 | — | — | — | —
47,5 — === |=]|—121]9 |98 |71|14| 4 |—|—
B85 |— —|—|—|—|—|—|— 113|548 x|~ —
w05 |—|— | —|=|—|—|—|—|=|1l26|7|4]|—
50,5 - - = === = === 2|2 |—]|—
5L.5 - ===l =l=l=l—l=01—=1—=1—=12]2

SchlieBlich sei noch ein Beispiel aus der ziichterischen Praxis an-
gefithrt. Fiir die Zuckerriibenzucht ist natiirlich das Ideal die Erzielung
eines moglichst hohen Zuckergehaltes. Bei einer bestimmten Riibensorte
zeigte sich nun, daB Zuckerreichtum mit starker Verzweigung der Wur-
zeln Hand in Hand ging, welch letzteres dem Praktiker nicht erstrebens-
wert ist. Daran anschlieBend faite — wenn wir JOHANNSENs Darstellung
folgen — die Ansicht bei den Ziichtern FuB, der Zuckergehalt stehe in
fester Korrelation zur Zweigbildung. JOHANNSEN hat nun die Daten,
die der Ziichter HELWEG zum Beweis dieser Ansichten vorgebracht hat,
im Sinne der korrelativen Variabilitit betrachtet und daraus folgende
Tabelle gewonnen.



PearsoNs
Jx-Probe.

Die Zahlenverteilung zeigt schon auf den ersten Blick, daB die sup-
ponierte Korrelation zwischen Verzweigung und Zuckergehalt nicht be-
steht. Berechnet man den Korrelationskoeffizienten, so ergibt sich » =
— 0,174, also, da 7 negativ ist, eher eine umgekehrte Korrelation, bei
seiner Nihe zu 0 aber auch diese nahezu nicht. Die vorgefiihrten Bei-
spiele geniigen wohl, um die Anwendung der Variationsstatistik auf die
Korrelationslehre zu belegen. Sie wird uns ohnedies bald wieder be-
gegnen, denn es ist klar, daB auch die Vererbung selbst als Korrelation
dargestellt werden kann, ndmlich zwischen Eltern und Nachkommen.
GALTON ist sogar auf diese Weise zu seinem berithmten Gesetz gekommen,
wie sich bald zeigen wird.

Prozente ver- Prozentiger Gehalt an Trockensubstanz

zweigter Riiben 755 8 85 9 09,5 I0 10,5
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Ein besonderer Fall soll aber zunichst noch besprochen werden, der
in der statistischen Praxis hiufig vorkommt und auch bei Vererbungs-
fragen eine Rolle spielt. Es kann notig sein festzustellen, ob zwei ver-
schiedene statistische Aufnahmen von verwandten Phinomenen beide
einfach Zufallsresultate darstellen oder ob korrelative Verkniipfungen
vorliegen. Ein Beispiel (nach PearL) wird dies klarer machen. Wir haben
eine Statistik {iber die Verteilung von Scharlachfillen auf Kinder nach
ihrer verschiedenen Haarfarbe und eine zweite entsprechende fiir Masern.
Wir wollen nun wissen, ob die beiden Krankheiten einfach nach Zufalls-
gesetzen die Kinder der verschiedenen Haarfarben ergreifen oder ob die
beiden Krankheiten eine verschiedene Vorliebe fiir bestimmte Haar-
farben haben. Die folgende Statistik liflt nun ohne weiteres eine solche
Entscheidung nicht zu.



Frequenz von Masern und Scharlach nach Haarfarben.
(Nach McDo~NaALD aus PEARL.)

Haarfarbe Anzahl Falle von .
Scharlach Masern

Schwarz . . . 12 o
Dunkel. . . . 289 83
Mittel . . . . 1109 367
Blond . . . . 360 184
Rot . . . .. 94 25
Sa. 1864 661

Die Entscheidung ist nur mathematisch zu erbringen, nimlich mittels
PEARSONs y2-Probe. In der Formel

o -0
7= S N

bedeuten N und N, die Individuenzahlen der beiden Reihen, also 1864
und 661; f und f, die Frequenzen fiir jede einzelne Klasse. S’ bedeutet,
daB fiir jede Klasse die Rechnung des Bruches auszufiihren ist und alle
Resultate zu addieren sind, die dann mit NN, multipliziert werden. Zu
der erhaltenen Zahl 2 kann man dann in einer Tabelle PEARSONs nach-
schlagen, wie groB3 die Wahrscheinlichkeit ist, daB das Resultat nicht
zufallig ist. In unserem Beispiel zeigt es sich, daB die Wahrscheinlich-
keit 33000: 1 ist, daB tatsichlich die beiden Krankheiten verschiedene
Haarfarben bevorzugen.

Und damit kénnen wir uns immer mehr dem Zentrum, dem wir zu-
streben, nihern, der Anwendung der statistischen Betrachtungsweise auf
die Erblichkeitslehre.

Ein Beispiel fiir die statistische Behandlung biologischer Probleme, Statistische

die aufs engste mit der Genetik verkniipft sind, mége uns unserem Ziele
einen weiteren Schritt noch niher bringen. Es diene gleichzeitig als Folie
fiir eine Untersuchungsweise des gleichen Problems, die uns in einer der
ndchsten Vorlesungen mit einer der wichtigsten Erkenntnisse der mo-
dernen Erblichkeitslehre bekannt machen wird. Wir sprechen von der
Untersuchung des eigentlichen Zentralproblems des Darwinismus, der
Zuchtwahllehre, den Versuchen, die gemacht wurden, die artverindernde
Wirkung der Selektion zahlenmiBig zu beweisen. Eine Untersuchungs-

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 3

Betrachtung

der
Selektion.



serie, die hier eine gewisse Berithmtheit erlangt hat, die von WELDON
an Krabben, wollen wir als Beispiel wihlen. Zuerst THOMPSON, dann
WELDON stellten an Krabben im Sund von Plymouth fest, daB in einer
Reihe von Jahren die durchschnittliche Frontalbreite des Panzers, be-
zogen auf Tiere gleicher Linge, sichtlich abnahm. So war die prozentuale
Breite im Jahre 1893 76,3, 1895 75,4, 1898 74,4. WELDON glaubte, dal
dies darauf beruhe, daB durch einen aktuellen Zuchtwahlprozef3 die Tiere
mit breiterem Panzer zugrunde gingen; die bessere Anpassung der Uber-
lebenden sollte auf folgendem beruhen: Durch den Bau eines Wellen-
brechers waren die physikalischen Verhiltnisse der Bucht véllig ver-
dndert worden, vor allem wurden gréBere Tonmengen durch einen Flufl
eingefiihrt und die Sandmenge durch die VergroBerung der Stadt und
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Abb. 11. Kurve fiir WELDONs Selektionsversuch an Krabben. Punktiert die Kurve
der Uberlebenden. Nach WELDON.
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der Docks vermehrt, so daB in der Tat sich nachweisen lieB, dafl manche
Tierarten die Bucht verlieBen. (DaB tatsichlich solche Faktoren die
Fauna sehr beeinflussen, zeigte sich ja auch an der Fauna der Neapler
Bucht nach dem Aschenregen des letzten Vesuvausbruches.) Da der
gezihnte Rand des Carapax als Atemfilter dient, so ist es denkbar, da8
die schmaleren Tiere wirklich vor einer Verschlammung der Kiemen
besser geschiitzt waren. Da es nun nicht méglich war, die Exemplare
zu untersuchen, von denen angenommen wurde, da8 sie getétet seien,
so imitierte WELDON kiinstlich die gleiche Situation, indem er die Krab-
ben in GefidBen hielt, in denen dauernd feiner Ton aufgewirbelt wurde.
Nach einiger Zeit wurden dann die toten Individuen gemessen und mit.
den lebenden verglichen. Obenstehende Abb. 11 gibt die Kurve der
Frontalbreite bei 248 Versuchstieren wieder, wobei die punktierte Kurve



sich auf die g4 Uberlebenden bezieht. Die Senkrechte bei o entspricht
nun dem Mittelwert der Ausgangstiere, die Linie D dem der Gestorbenen,
die Linie S dem der Uberlebenden, woraus hervorgeht, da8 es die brei-
testen waren, die zuerst starben. Damit sollte aber bewiesen sein, daf
die Zuchtwahl allmihlich eine schmilere Rasse bilde.

Man — besonders CUNNINGHAM und PrziBRaM — hat gegen diese
Versuche zahlreiche Einwinde erhoben, die sich alle dahin zusammen-
fassen lassen, daB bei der Statistik ganz vergessen wurde, das Material
biologisch zu analysieren. Um einen derartigen SchluBl auf solche Weise
begriinden zu kénnen, miiite aber erst die individuelle Variabilitit des
Merkmals unter dem EinfluB der Temperatur, Nahrung, Sauerstoff-
gehalt, kurzum der Lebenslage analysiert sein, es muf3 die Lebensdauer
und die Generationszahl im Experiment feststehen, es mu83 die Schwan-
kung oder Konstanz des Merkmals beim individuellen Wachstum fest-
stehen (tatsichlich vermindert sich die Frontalbreite nach PRzZIBRAM mit
der Hiutung), kurzum, die biologische Analyse kann leicht die statisti-
schen Resultate zunichte machen. Hier erkennen wir gut, wie weit man
statistisch kommen kann und wo die Methode an ihre natiirliche Grenze
gelangt. Wiren aber alle Fehlerquellen auch ausgeschaltet gewesen, so
hitte alles doch an der Frage gelegen: Ist mit der Verschiebung des Mittel-
wertes eine erbliche Verdnderung verbunden? Wir sehen uns also wieder
an der Grenze der Erblichkeitsprobleme und vor die Frage gestellt, ob Crenzen der
sie auf statistischem Wege gelést werden kénnen. Forschung.

Ein anderes klassisches Beispiel fithrt uns wieder einen Schritt weiter,
BaTesons beriihmter Fall der zweigipfligen Variationskurve der Zangen
des Ohrwurms Forficula (Abb. 12). Wihrend in einer Population dieser
Tiere die Korperlinge eine einfache Variationskurve zeigt, ergeben Mes-
sungen der Scherenlinge stets eine zweigipflige Kurve. Man kénnte
daraus schlieBen, daB es zwei Rassen erblicher Natur in bezug auf
Zangenlinge gebe. DjakoNow und auf Grund des gleichen Materials
auch J. HUXLEY, zeigten aber, daB die Einzelheiten des Falles darauf
hindeuten, daB innerhalb einer erblich einheitlichen Form die Entwick-
lung der Scheren zwei Gleichgewichtszustinde besitzt, die vorwiegend
auftreten, so daB die duBeren Bedingungen, die die Variation der Korper-
groBe hervorrufen, die entsprechende Wachstumsreaktion der Zangen in

3*



nur zwei moglichen Reaktionsreihen treffen, langen oder kurzen Zangen.
Aber auch dies ist nur eine Wahrscheinlichkeit, iiber die die statistische
Untersuchung nicht hinauskommt. Eine Entscheidung kénnte nur der
Vererbungsversuch gepaart mit dem entwicklungsphysiologischen Ex-
periment erbringen.

Bis zu welchem Punkt die biologische Forschung mittels der statisti-
schen Methode gelangen kann, bis sie auf ihre uniiberbriickbare Grenz-
linie kommt, kénnen wir nicht besser uns klarmachen, als indem wir
einen konkreten Fall betrachten, in dem die Analyse in besonders aus-
gezeichneter Weise bis zu jenem Punkt durchgefiihrt wurde. Wir be-

725 ‘ trachten die HEINCKEschen
Studien iiber die Natur-
geschichte des Herings, die
urspriinglich aus rein prak-
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6 ren, um folgende Fragen zu
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Abb. 12. Zweigipflige Frequenzkurve fiir die Linge nehmen, oder zerfillt die
der Zangen von Forficula. Dariiber die beiden
Typen. Nach BATESON.

Spezies Hering in unter-
_ scheidbare Lokalrassen mit
festbestimmtem Wohngebiet, in dem sie regelmifBige jihrliche Wande-
rungen ausfithren? Erstrecken sich die Wanderziige iiber groBe oder kleine
Strecken? Sind die zoologischen Unterschiede der Lokalformen erblich?
Die Beantwortung aller dieser Fragen muf} es dann erméglichen, durch
Identifizierung der einzelnen Schwirme aufihren Wanderungen deren Weg
festzulegen, was fur die Fischereipraxisvon gréBter Bedeutung ist. Fiir die
uns hier beschiftigenden Probleme stehen natiirlich die Rassenfragen im
Vordergrund. Durch die allgemeinen biologischen Verhéltnisse der Lebens-
und Fortpflanzungsweise des Herings ist nun sein Auftreten in geschlos-



senen Rassenverbinden gegeben. Der Hering lebt namlich von Geburt an
als geselliges Herdentier in Schwirmen, deren Richtung von der Menge der
als Nahrung dienenden Planktontiere abhdngt. Zum Zwecke des Lai-
chens sammelt er sich in dichteren Schwirmen, die typische Laichplitze
von besonderem Charakter aufsuchen, um dort ihre Eier an die Unter-
lage anzukleben. Diese Laichschwidrme sind innerhalb eines bestimm-
ten Wohngebietes véllig konstant, wihrend im Gesamtwohngebiet der
Art die gré8ten Verschiedenheiten herrschen kénnen. Also ein Hering

Mittel der Eigenschaften
Rasse ] 1‘;;1::‘12 ’ n(:fts L.'a'mgf:m Kiel-
Wirbelzahl breitenindex schuppen-
1. geschlossenem des -Schadels zahl
| Hamalbogen
Norwegischer Friihjahrs- !
hering . . . . . . . .. 57,0 27,0 30,1 14,0
Frithjahrshering des Gro- i
Ben Beltes. . . . . . . 55,8 24,5 30,8 | 14.4
Frihjahrshering des Schley 55,5 24,3 30,8 . 4
Frithjahrshering von Riigen 56,0 25,0 30,4 ‘ 13,9
Friihjahrsstrémling von :
Stockholm . . . . . . . 55,2 24,8 20,2 ‘ 13,4
Hering des WeiBlen Meeres 53,6 25,3 30,6 L 12,4
Frithjahrshering des Zu- ' ' i
idersees . . . . . . . . 55,3 24,1 3L,I ‘ 14,3
Herbsthering der Ostkiiste ‘
Schottlands . . . . . . 56,5 24,6 — 1 14,8
Herbsthering des siidost- ‘
lichen Nordsee. . . . . 56,4 24,9 — ‘ 15,0
Herbsthering der Jiitland- \
bank . . ... .. .. 56,6 — 31,0 [ 14,5
Herbsthering derwestlichen 1
Ostsee. . . . . . ... 55,7 25,5 3,0 | 145

der westlichen Ostsee hat Jahr fiir Jahr seine festbestimmten Laich-
plitze mit bestimmter Wasserbeschaffenheit, und die Schwirme werden
in bestimmten Monaten mit Sicherheit an bestimmten Stellen getroffen.
An den Laichplitzen wird dann nur einmal im Jahr abgelaicht. Da
sich aus der Brut eines solchen Laichplatzes immer wieder die neuen
Schwirme bilden, so sind die Glieder eines Schwarmes wie der Schwirme
eines engbegrenzten Gebietes alle blutsverwandt; wenn also Rassen exi-
stieren, sind sie in den Laichschwirmen verschiedener Gebiete zu suchen.



Um nun die Existenz der Rassen feststellen zu konnen — denn mit den
iiblichen Unterscheidungsmerkmalen der Systematik kommt man nicht
weiter —, gibt es nur eine Methode, ndmlich die variationsstatistische
Untersuchung der variierenden Einzelmerkmale, welchen Weg HEINCKE
in ausgedehntestem MaBe (liber 100000 Messungen und Zihlungen) be-
schritt. Wie zu erwarten, ergab sich, daB die einzelnen meB- und zihl-
baren Eigenschaften, im ganzen iiber 60, die berticksichtigt wurden, wie
Wirbelzahl, Kielschuppenzahl, Zahl der pylorischen Darmanhinge, re-
lative Schidelbreite, sich bei einer groBen Zahl von Individuen des
gleichen Schwarmes nach dem Fehlergesetz verhielten, eine typische
Binomialkurve gaben. Verglich man nun aber die Kurven bei verschie-
denen Heringsformen, den erwarteten Rassen, so zeigte sich, daB3 jeder
Rasse fiir jedes Merkmal ein typischer Mittelwert zukam. Es lifit sich
also durch die simtlichen Mittelwerte der verschiedenen Eigenschaften
jede Rasse charakterisieren, und zwar sind die Unterschiede um so gréBer,
je weiter die Rassen geographisch, d. h. in der Verschiedenheit duBerer
Bedingungen, voneinander getrennt sind. Die vorstehende Tabelle illu-
striert dies Ergebnis.

Da nun diese verschiedenen Rassencharaktere in verschiedenen
Jahren an den gleichen Stellen die gleichen sind, so ist anzumehmen,
daB sie erblich sind.

Nun aber ist mit Hilfe dieser Erkenntnisse die Frage der Wande-
rungen zu 16sen, und da ist es klar, dal3 es moglich sein muB3, deren Weg
zu bestimmen, wenn man an den verschiedensten Stellen und zu den
verschiedensten Zeiten Heringe als Stichproben fingt und deren Rassen-
zugehorigkeit bestimmt. Der Erfolg hingt also davon ab, daf8 es gelingt,
fiir jedes einzelne Individuum die Rasse festzustellen. Das ist ohne
weiteres in Anbetracht der Variabilitit der Merkmale nicht mdglich.
Ein Hering z. B., bei dem man 56 Wirbel und 14 Kielschuppen findet,
kann so ziemlich allen Rassen angehtren. Auf Grund der Wahrschein-
lichkeitsrechnung lieB sich nun doch eine Methode finden, die Schwierig-
keiten zu umgehen. Wenn man moglichst viele Merkmale ins Auge faBt,
so hat jedes einzelne seine Variabilitdtsreihe nach den Gesetzen des Zu-
falls. Es kann also ein zufillig herausgegriffenes Individuum in bezug
auf eine Eigenschaft dem Mittelwert entsprechen, aber auch ein mehr



oder minder entfernter Minus- bzw. Plusabweicher sein. Es besteht nun
eine gewisse Unabhingigkeit in der Variabilitit der einzelnen Eigen-
schaften, so dafl dasselbe Tier in der einen ein Plus-, in der anderen ein
Minusabweicher sein kann. Werden nun moglichst verschiedene Eigen-
schaften eines Individuums in bezug auf ihre Abweichung vom Mittel-
wert der Rasse betrachtet, so zeigt sich, dal diese Abweichungen sich
auch nach den Gesetzen des Zufalls gruppieren (wenn man sie in einer
bestimmten, durch die Wahrscheinlichkeitsrechnung festgelegten Ein-
heit betrachtet), daB also die geringeren am hiufigsten, die gréten am
seltensten auftreten. Oder mit anderen Worten: Bei der zufilligen Kom-
bination einer sehr grofen Amzahl von Eigenschaften im Individuum
sind die Abweichungen in den einzelnen Eigenschaften (in der gleichen
Einheit, ihrem wahrscheinlichen Fehler, ausgedriickt) im Prinzip genau
die gleichen Zahlen wie die Abweichungen einer Eigenschaft bei zahl-
reichen Individuen, oder, auf die gleiche Einheit bezogen, ist die Varia-
tionsreihe ezner Eigenschaft fiir viele Individuen die gleiche wie die vieler
Eigenschaften fiir esn Individuum.

Nun ist es eine charakteristische Eigenschaft einer jeden normalen
Variationsreihe, daf3 die Summe der Quadrate der Abweichungen vom
Mittel ein Minimum ist: berechnet man aus irgendeiner der im 2. Vor-
trag aufgefijhrten Reihe diese Summe, so ist sie immer kleiner als irgend-
eine Summe, die auf die Abweichungen von irgendeinem anderen als
dem Mittelwert berechnet werden kann, sie ist ein Minimum. Nehmen
wir z. B. die Zahlen 21, 22, 25 und 28, so ist das Mittel 24, die Abwei-
chungen von ihm sind —3, — 2, + 1, + 4 und deren Quadrate 9, 4,
1, 16, die Quadratsumme also 30. Berechnet man diese Summe nun
auf irgendeine andere Zahl als den Mittelwert, z. B. 23, dann muf8 sie
groBer sein. Die Abweichungen sind dann —z, —1, +2, +5 und die
Quadrate 4, 1, 4, 25, die Quadratsumme also 34, d. h. sie ist gréfler als
jene. Das wiirde fiir jeden anderen Wert ebenso stimmen, d. h. also,
die Quadratsumme der Abweichungen vom Mittelwert ist ein Minimum.
Aus dieser Tatsache, im Zusammenhange mit dem vorhergehenden, er-
gibt sich somit die Moglichkeit, die Zugehérigkeit eines jeden Indivi-
duums zu einer Rasse zu bestimmen: es gehort der Rasse an, auf deren
Mittelwerte bezogen die Quadratsumme aller Abweichungen aller Eigen-



schaften ein Minimum ist. Es wird also z. B. ein Hering im Weilen Meer
gefunden, der nach seiner Wirbelzahl 58 ein norwegischer Frithjahrs-
hering, ein Herbsthering der Jiitlandbank oder ein WeiBmeerhering sein
kann. Berechnet man nun fiir eine Menge. von Eigenschaften dieses
Tieres die Quadratsumme der Abweichungen von den Mitteln jener drei
Formen, so erhilt man — so ist es in einem von HEINCKE berechneten
Fall — bei der Berechnung auf Mittel der Rasse von

WeiBem Meer 3,213
Norwegischem Friihjahrshering 3,696
Jiitlandbank 6,317.

Es ergibt sich also ein Minimum fiir den WeiBenmeerhering, dieser Rasse
gehort also das Individuum an.

Wenn wir von den rein praktischen Ergebnissen absehen — und es
sei bemerkt, daB seitdem zahlreiche Untersuchungen gleicher Art von
DuUNCKER, REDEKE, JoHS. SCHMIDT u. a. durchgefiihrt wurden —, so ist
es klar, daB durch derartige mustergiiltige Untersuchungen die zuver-
lassigsten Grundlagen fiir die Vererbungslehre geschaffen werden, die
allergenaueste Kenntnis der Elemente, mit denen sie arbeitet, der ele-
mentaren Einheiten der Organismenwelt.

Grenzen der  Eine kleine Uberlegung iiber das, was so erreicht ist, zeigt aber, daB
Betrachtune. fiir die Vererbungsfragen, und damit auch fiir die sich darauf aufbauen-
den Evolutionsprobleme durch die Ergebnisse solcher rein statistischen
Untersuchungen nicht mehr als ein Ausgangspunkt gewonnen ist. . Das,
was die Methode zeigte, war, daBl innerhalb der énalysierten Population
sich verschiedenartige Stimme, Familien, Rassen fanden, die durch
statistische Methoden sich beschreiben und unterscheiden lassen. Was
aber sind diese Familien? Sind es Gruppen von Individuen, die erblich
voneinander verschieden sind? Sind es Gruppen von Individuen, deren
Unterschiede von ihren ererbten Eigenschaften unabhingig sind, etwa
wie der Mantel vom Triger? Kann die Zuchtwahl die Population ver-
andern durch Auswahl giinstiger Einzelrassen, kann sie die Einzelrasse
selbst verdndern durch Auswahl giinstiger Individuen? Wie verhalten
sich die gemessenen Eigenschaften bei den Nachkommen bestimmter

Gruppen?



Wie sollte es nun mdglich sein, diese oder #hnliche Fragen zuver-
lassig zu beantworten, ohne den direkten Versuch, das Vererbungs-
experiment! Die statistische Analyse hat an diesem Punkt ihre Aufgabe
erfiillt, von hier an wird sie nur zur mathematischen Hilfsmethode zum
Zweck der zuverldssigen Bewertung zahlenmiBiger Resultate des Ver-
erbungsversuches. k

Wenn wir wieder zu den Heringsversuchen zuriickkehren, so konnen Z3gigipflige
wir nun sagen, daBl der Nachweis statistischer Verschiedenheit inner-

halb der Population die Idee nahelegt, daB ein Gemenge von erblich

%

26

2

22 4

20 ;

18 !
. 1

\
T
\
A
\
1
\
t
1

12 H '/

~d
x

=4

L~ 4

\

1

\

\

\}

\
]
\
!
A

L 7 K e S

-

A 55 -

Wirbel 51 52 53 54 55 56 57 58 58 60 67
Abb. 13. Die zweigipflige Kurve fiir die Wirbelzahl eines Gemisches von 58 norwegi-
schen und 50 Weillmeerheringen (punktiert), verglichen mit einer idealen eingipfligen
Kurve. Nach HEINCKE.
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verschiedenen Rassen vorliegt. Wenn wir etwa nur zwei solcher heraus-
greifen und die Kurve einer oder einer Gruppe von Eigenschaften auf-
stellen, so werden wir wohl eine zweigipflige Kurve erhalten und kénnen
daraus schlieBen, daB jeder Kurvengipfel dem Mittel der unterscheiden-
den Eigenschaft der beiden Rassen entspricht. Obenstehende Kurve,
Abb. 13, z. B. gibt eine derartige Kurve wieder, wie sie erhalten wiirde,
wenn eine gemischte Population von norwegischen und Weilenmeer-
heringen in bezug auf die Variabilitit der Wirbelzahl betrachtet wiirde.
Aus der Betrachtung der Kurve konnte man schliefen, dal ein Gemisch
von zwei Erbrassen vorlag, deren erbliche Wirbelzahl um 54 bzw. 58
schwankt. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB eine solche Diagnose
dasRichtige treffen kann aber nicht muB, wie wir gerade beim Fall der



Forficula sahen; den Beweis dafiir aber bringt, wie DE VRIES und vor
allem JoHANNSEN scharf hervorheben, nur das Vererbungsexperiment.
Ein Beispiel, in dem die
Voraussetzung in der Tat
bestitigt wurde, ist der be-
kannte Fall des Chrysan-
themum segetum mnach DE

M Je1i 74 75 76 17 8 79 20 27 23
1 1 1 1 L i 1

7 W 75 4 6 9 7 % 7 2 7 o VRIES. Dieser Forscher er-

Abb. 14. Kurve der Strahlenbliitenzahl einer Popu- zog die gelbe Kornblume

lation von Chrysanthemum segetum mit beigesetzten aus einem Samengemisch,

Frequenzzahlen. Nach DE VRIEs. das aus botanischen Girten
stammte, und erhielt, wenn er die Zahl der Strahlenbliiten betrachtete,
die in Abb. 14 wiedergegebene zweigipflige Kurve mit je einem Gipfel
bei 13 und 21 Bliiten. Um nun zu beweisen, daB es sich hier um ein
Gemenge von zwei erblichen Rassen handelt, wurden einmal simtliche
nicht 13strahlige Kopfchen vor ihrer Befruchtungsfihigkeit entfernt,
das anderemal simtliche nicht 21strahlige und dann die Samen dieser

78 9707 7127317 167778792021 2223H252%2728

Abb. 15. Die Aufléisung/,der Kurve von Abb. 14 inB zwei eingipflige Kurven
entsprechend den Rassen 4 und B. Nach DE VRIES.
Kurvengipfelindividuen geerntet und getrennt ausgesit. Jede Saat er-
gab dann eine eingipflige Kurve mit dem Gipfel bei 13 bzw. 21 (Abb. 15),
und diese Kurve blieb auch in weiteren Generationen konstant, d. h. die
Existenz zweier verschiedener Rassen im Gemenge, die die Zweigipflig-

keit bewirkt hatten, war erwiesen.



Um auch noch ein zoologisches Beispiel anzufiihren, so ergab sich
ein entsprechendes Resultat aus den Untersuchungen von JENNINGS
fiir Paramaecium. Nimmt man eine beliebige Kultur dieser Infusorien
und miBt die Variabilitit fiir Linge oder Breite, so kann man eine zwei-
gipflige Kurve erhalten, wie sie nebenstehend fiir die Breite abgebildet
ist (Abb. 16). Sie zeigt einen Gipfel bei 32 u (genauer Mittelwert 33,4)
und einen anderen bei 48 u (genauer M = 48,9). Ziichtet man nun die
Glieder der beiden Kurvenbezirke getrennt, so erhilt man eine Kultur
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Abb. 16, Zweigipflige Variationskurve fiir die Korperbreite einer Paramaecien-
population, die Gipfel 2 und 4 den Formen aurelia und caudatum entsprechend.
Nach JENNINGS,

0

mit kleinen Tieren und eine mit groBen, die im Rahmen einer normalen
fluktuierenden Variabilitit konstant bleiben. In diesem Fall handelt es
sich also auch um ein Gemisch 'von zwei erblichen Rassen, bei denen
man ibrigens die kleinere, die aurelia-Form, auch an dem Besitz von
zwei Nebenkernen, die groBe, die caudatum-Form durch einen Neben-
kern unterscheiden kann. Diese beiden doppelgipfligen Kurven sind
nun auch geeignet, uns eine bisher noch nicht besprochene Erscheinung
zu illustrieren, namlich die fransgressive Variabilitit. Zweieinander nahe-
stehende Formen, Rassen, kénnen sich in ihren Variationskurven iiber-
schneiden. Wenn man Exemplare der Paramaecien auswihlte, die dem

Transgres-
sive Varia-
bilitat,



Tal zwischen den beiden Kurvengipfeln angehéren, so kénnten sie ebenso-
gut dem einen wie dem anderen Typus, aurelia wie caudatum zuzu-
zdhlen sein. Denn das Variationsgebiet der beiden Typen iiberschneidet
sich, ist transgressiv. Die Entscheidung, was vorliegt, kann nur erbracht
werden, wenn das betreffende Stiick isoliert fortgepflanzt wird. Also
auch diese Erscheinung der Transgression deutet darauf hin, daB die
wirkliche Analyse einer solchen Kurve nur durch das Vererbungsexperi-
ment erbracht werden kann.

B{J‘;’s‘;gci}fgge Immerhin hatte sich in diesen beiden Fillen der SchluB auf Rassen-

fiir Zwei-

gipfligkeir, Verschiedenheit, der durch bloBe Betrachtung der zweigipfligen Kurve
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Abb. 17. Zweigipflige Variationskurve fiir die Fliigellinge einer Population von
Lymantria monacha Q.

gezogen worden war, als richtig erwiesen. Wie sehr ein solcher SchluB
aber irrefithren kénnte, wird sofort klar werden, wenn wir e1n1ge andere
Beispiele solcher Kurven ins Auge fassen.

Vorstehende Abb. 17 gibt uns eine Variationskurve, die erhalten
wurde durch Messung einer Kollektion weiblicher Nonnen, Lymantria
monacha, in bezug auf die Linge ihrer Vorderfligel. Das Bild zeigt
eine typisch zweigipflige Kurve. Es wire aber ganz irrtiimlich, daraus
auf ein Gemenge von zwei Rassen oder in Bildung begriffenen Elementar-
arten zu schlieBen. Ordnet man nimlich das untersuchte Material nach
seiner Zugehérigkeit zu den beiden Gipfelbezirken und betrachtet dann
seine Herkunft, so zeigt sich in diesem konkreten Fall, daB die Indi-
viduen um den kleinen Kurvengipfel vom Mittelwert 23 mm alle aus



Puppen gezogen waren, die im Freien gesammelt worden waren, und
zwar in einer Gegend, in der der Nonnenfra im Abklingen war. Letz-
teres bedeutet aber, daB die Bedingungen fiir die Entwicklung der
Schmetterlinge keine giinstigen sind. Die groBfliigeligen Individuen des
zweiten Kurvengipfels mit 28 mm GipfelgréBe aber stammten simtlich
aus Puppen, die von den Eiern einés in guter Kultur geziichteten Weib-
chens ebenfalls unter den giinstigen Bedingungen einer gutgepflegten
Zucht sich entwickelt hatten. Die typische GréB8endifferenz und die
zweigipflige Kurve hat also ihre Ursache darin, daB ein Gemenge von
Individuen aus verschiedenen Lebenslagen untersucht wurde, sie ist ein
Ausdruck der Lebenslagevariation, was nur durch die biologische Kennt-
nis des Materials und nie durch mathematische Analyse der Kurve er-
kannt werden kann.

In genau der gleichen Weise hat sich ein anderer Fall aufgeklirt, der
in der Geschichte der Variationsstatistik eine gewisse Rolle spielte, WEL-
pons Entdeckung von zwei vermeintlichen, variationsstatistisch zu
unterscheidenden Rassen des Taschenkrebses Carcinus maenas. Er fand
nidmlich fiir die Stirnbreite dieser Krabben in Neapel, ausgedriickt in
Tausendsteln der Panzerlinge, eine ganz unsymmetrische Kurve, die
sich nach Pearsons Berechnung als aus zwei eingipfligen Kurven zu-
sammengesetzt erwies. Der eine Mittelwert, um den sich die Individuen
gruppierten, lag bei 630 (Tausendsteln), der andere bei 654. Die bio-
logische Betrachtung dieses Materials zeigte aber GIARD, da8 es sich
durchaus nicht um den Dimorphismus zweier Rassen handelte. Er fand
vielmehr, da die dem niederen Kurvengipfel angehérigen schmalstir-
nigen Individuen simtlich mit dem parasitischen Cirriped Sacculina
oder der entoparasitischen Assel Portunion behaftet waren. Die Doppel-
kurve war also der Ausdruck einer verschiedenen Lebenslage, indem die
mit dem Parasiten behafteten Individuen sich in schlechterer Verfassung
befanden. GIARD bemerkt dazu ganz richtig, daB3 die statistische Be-
trachtung nicht das Recht hat, das biologisch-analytische Studium der
registrierten Tatsachen zu vernachlissigen. Gerade bei Fillen der Be-
haftung mit Parasiten, speziell der Kastration durch Parasiten, hat man
einen Dimorphismus feststellen konnen, der sogar mit dem Geschlechts-
dimorphismus zusammenhingt, eine Frage, die in neuerer Zeit genaue



Untersuchungen erfahren hat. In anderen Fillen erwies sich die Zwei-
oder Mehrgipfligkeit der Kurve eines Organs dadurch verursacht, daB
unter den minnlichen Individuen (bei Kafern, Orthopteren, Krebsen)
Verschiedenheiten des Stoffwechsels im Zusammenhang mit der sexuellen
Funktion vorkommen, in deren Gefolge bestimmte Organe der Indivi-
duen verschieden erscheinen: lange und kurze Zangen, Scheren usw.,

Abb. 18. Beispiele fiir ménnlichen Polymorphismus im Zusammenhang mit Stoff-
wechselzustinden. Rechts die. drei Minnchenformen der Krabbe Inachus, links
die beiden Minnchenformen der Isopode Tanais. Nach G. SwmITH.

wie die Beispiele Abb. 18 zeigen (G. SmitH). Der von der Kurve ange-
zeigte Dimorphismus beruht also nicht auf dem Vorhandensein eines
Gemenges zweier differenter Erbrassen, sondern ist ein individueller
physiologischer Zustand, wie wir das ja auch schon fiir die Scheren der
Forficula erfuhren. Um zu zeigen, zu welchen Willkiirlichkeiten die
rein statistische Betrachtung solcher- Verhiltnisse fithren kann, sei als
Beispiel von nur historischem Interesse der (von den betreffenden For-
schern lingst aufgegebene) Versuch von DAVENPORT, BLANKINSHIP,



VERNON genannt, die systematische Einheit durch die Form der Varia-
tionskurve festzulegen. Liegt eine Kurve wie die eben genannte WEL-
DpoNsche vor, die scheinbar eingipflig ist, aber in zwei aufgelést werden
kann, so haben wir den Beginn einer Artbildung vor uns. Sind zwei
Gipfel vorhanden und ist das Tal zwischen ihnen unter 50% gro8 (oder
nach VERNON 85%, der sogenannte Isolationsindex), dann liegen zwei
distinkte Varianten vor, iiber 50 bzw. 85¢, sind es aber Spezies. Bei
vielen Gipfeln schlieBlich ist die Art im Zerfall in viele Elementararten
begriffen. Die Kritik solcher Ausfithrungen ist durch das Vorhergehende
und Folgende von selbst gegeben.
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Abb. 19. Zweigipflige Variationskurve fiir die Fliigellinge einer Familie von
Lymantria monacha Q 3.

Die Bemerkung iiber die Beziehung der parasitiren Kastration zum
Geschlechtsdimorphismus fithrt dazu, darauf hinzuweisen, daB eine
doppelgipflige Variationskurve auch durch Vernachldssigung eines ge-
schlechtlichen Dimorphismus erhalten werden kann. In vorstehender
Abb. 19 ist die Variationskurve wiedergegeben, die aus der Messung der
Vorderfliigellinge bei Nonnen erhalten wird, die simtlich die Nach-
kommen eines Elternpaares sind. Die Kurve hat einen Gipfel bei 21 und
einen andern bei 28 mm. Die Betrachtung des Materials zeigt sofort, daf3
dem ersteren die kleineren Ménnchen, dem zweiten die groeren Weibchen
entsprechen. Im allgemeinen wird allerdings ein falscher Schluf aus einer
solchen Kurve nicht vorkommen, da ein Geschlechtsdimorphismus von



vornherein in bestimmter Weise in Rechnung gesetzt wird, wie wir im
nichsten Vortrag horen werden.

Eine andere Moglichkeit, die aber, besonders in noch nicht studierten
Fillen, zu Irrtiimern AnlaB geben koénnte und auch gegeben hat, ist das
Vorhandensein eines festen Dimorphismus. Ein und dieselbe Tierart

oder Pflanze erscheint in zwei typisch ver-
schiedenen Formen, die alternativ sind, von
denen also nur eine oder die andere existenz-
moglich ist. Der Fall gehort also in die gleiche
Gruppe wie wahrscheinlich der Forficulafall.
L4Bt sich diese Verschiedenheit in Zahlen
ausdriicken, so muB natiirlich beistatistischer
Behandlung hiufig eine zweigipflige Kurve
entstehen und daraus kénnte dann auf ver-
schiedene Rassen geschlossen werden.

Abb. 20. Dipsacus silvestris, normal und zwangsgedreht. Nach BAUR.

Betrachten wir etwa im Pflanzenreich gewisse anormale Zustinde
wie Fasziation (Bandform der Stengel) und Torsion oder Zwangsdrehung
bei den sogenannten umschlagenden Sippen (Abb. 20). DE VRIES konnte
durch ausgedehnte Versuche zeigen, daB das Auftreten dieser Abnormi-



titen neben normalen Individuen ein Erbcharakter der Sippe ist. Es
besteht also bei den betreffenden Pflanzen, z. B. Dipsacus silvestris,
ein fester Dimorphismus derart, daB ein Teil der Individuen normal, ein
anderer Teil tordiert ist. Da das Auftreten der beiden Typen aber durch-
aus von der Lebenslage abhingt, so besteht mit anderen Worten die
Reaktionsnorm darin, in bestimmten Bedingungen ohne Ubergang den
tordierten Zustand durch einen unvermittelten Umschlag hervorzu-
bringen. Hier wiirde man zwar eine zweigipflige Kurve nicht erhalten,
weil die Reaktion streng alternativ ist. Gidbe es aber zwischen beiden
Zustinden Ubergangsvarianten, wie dies bei quantitativen Merkmalen
méglich ist, so erschiene eine doppelgipflige Kurve als Ausdruck einer
erblichen dimorphen Reaktionsnorm in einer ganz einheitlichen Rasse.

SchlieBlich wire noch ein Fall zu erwidhnen, der bei nicht geniigen-
der biologischer Kontrolle des Materials zu irrtiimlich interpretierten
doppelgipfligen Kurven fithren kénnte, ndmlich der, daB das unter-
suchte Material verschiedene Altersklassen enthielte. Im allgemeinen
wird ein solcher Fehler natiirlich nicht begangen werden, aber gerade
bei Formen, bei denen die Altersbestimmung erschwert ist, kénnten
leicht solche Irrtiimer entstehen, wenn es sich um Eigenschafteh handelt,
die zwar in verschiedenem Alter typisch verschiedene Mittelwerte haben,
die aber nicht weit genug auseinander liegen, um bei Inspektion auf-
zufallen. Nachstehende Kurve, Abb. 21, diene als Beispiel eines kon-
struierten Falles. Sie wurde so erhalten, daB die Nasen-SteiBllinge bei
200 jungen Froschen gemessen wurde. Dies Material bestand aber aus
je 100 Individuen, die in den Monaten Juli bis August gefangen waren,
somit seit der Metamorphose 12—14 Monate alt waren, und je 100, die,
im Mirz bis Mai gesammelt, 22—24 Monate zihlten. Die Kurvengipfel
liegen in dem Fall nur um 4 mm auseinander. Wenn auch beim Frosch
niemand auf die Idee kime, hieraus zwei Rassen zu konstruieren, so
weil jeder Systematiker, daB das bei weniger bekannten Organismen
schon oft genug vorkam.

Die erwihnten Beispiele geniigen wohl, um zu zeigen, wie in Erb-
lichkeitsfragen die Betrachtung der Variationskurven allein nicht ge-
niigen kann. Mit all dem vorausgegangenen und leicht zu vermehrenden
Material zusammen besagt das, daB die Uberlegungen, von denen wir

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 4



bei Betrachtung der zweigipfligen Kurven ausgingen, richtig waren:
die Variationsstatistik muB trotz all der wichtigen Resultate, die sie
zeitigt, und trotz all der groBen Bedeutung, die ihr fiir die Analyse des
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Abb. 21. Zweigipflige Variationskurve fiir die Nasen-Steillinge
von 200 jungen Froschen. :

Materials zukommt, an einem Punkt versagen, bei der Erblichkeits-
frage: hier kénnen nur die eigentlichen Methoden der Wissenschaft vom
Leben weiterfiihren, die biologische Beobachtung und das biologische
Experiment.
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2. Zur weiteren Orientierung.

Siehe die gleichen Werke wie in der 1. Vorlesung.
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Dritte Vorlesung.
Gavtons Gesetz vom Riickschlag und Ahnenerbe.

Wenn wir im vorhergehenden einerseits die groBe Bedeutung der
statistischen Methoden fiir eine exakte Analyse des den Vererbungs-
erscheinungen zugrunde liegenden Materials kennengelernt haben, ande-
rerseits aber uns jenen hervorragenden Biologen anschlieBen muBten, die
dieser Methode die Fahigkeit absprechen, ein rein biologisches Problem,
wie es das Vererbungsproblem selbst ist, zu 16sen, so diirfen wir es doch
nicht unterlassen, den Versuch kennenzulernen, der gemacht wurde, um
auf rein statistischem Wege zur Erkenntnis von Vererbungsgesetzen zu
gelangen. Denn dieser Versuch FRANCIS GALTONS ist nicht nur durch
die Genialitit seiner Konzeption bedeutungsvoll, sondern ist auch der
Ausgangspunkt fiir eine ganze wissenschaftliche Disziplin, die Biometrie,
geworden, die, auch wenn sie sich wohl in ihrem Ausgangspunkt als
irrig erweist, stets ihre wichtige Stellung in der Geschichte der modernen
Biologie einnehmen wird. Zugleich wird uns auch die Kenntnis dieses
Versuchs auf das Schénste zeigen, welchen auBerordentlichen Fort-
schritt die Erkenntnis der MENDELschen Gesetze fiir die Vererbungs-
lehre bedeutet. GALTON ging von der Uberzeugung aus, daB das Stu-
dium der Erblichkeit sich auf die Analyse einer Vielheit von Individuen
gleichen Schlages, auf eine Population griinden miisse. Um eine solche
als eine Einheit zu behandeln, gibt aber die Variationsstatistik das
notige Instrument an die Hand. Denn sie 14Bt einerseits die Gesamt-
heit der Individuen gemeinsam betrachten, wihrend sie gleichzeitig die
Stellung eines jeden einzelnen Individuums in bezug auf seine Eigen-
schaften innerhalb der Gesamtheit beriicksichtigt. Dieses Vorgehen er-
weist sich deshalb als nétig, weil die Kinder eines Elternpaares meist
so sehr voneinander verschieden sind, daB nur die Betrachtung einer
groBen Anzahl von Nachkommen gleichartiger Eltern einen Einblick in
eine etwaige GesetzmiBigkeit im Verhalten von Eltern zu Kindern ge-



wihren kann. Es handelt sich also darum, auf statistischem Wege eine
Eltern- und eine Nachkommengeneration in ihren Eigenschaften zu ver-

gleichen, um dadurch zu erkennen, in welcher Weise die Qualititen

vererbt werden. Um das Problem in Angriff nehmen zu kénnen, muBte
nun zunichst eine Vorfrage gelést werden. Jedes Tochterindividuum
entsteht bei zweigeschlechtlicher Fortpflanzung mit geschlechtlich ge-
trennten Individuen bzw. nicht selbstbefruchtenden Zwittern aus der
Vereinigung der Eigenschaften zweier Eltern. Sollen also Qualititen des
Tochterindividuums mit solchen der Eltern verglichen werden, so miissen
sie auf die beiden Eltern bezogen werden. Es wire aber verfehlt, dann
als Vergleichsobjekt den Durchschnittswert der Eigenschaften der bei-
den Eltern zu benutzen. Denn die beiden Geschlechter sind ja typisch
voneinander verschieden, indem etwa der Mann stirker, groBer, weniger
erregbar ist, Verschiedenheiten, die auch bei den Nachkommen je nach
dem Geschlecht wieder auftreten. Um daher stets vergleichbare Werte
zu bekommen, muB3 man sie alle auf ein Geschlecht beziehen, also z. B.
vorher simtliche weiblichen Werte in minnliche umrechnen. Wenn
sich etwa fiir die GréBe des Menschen auf statistischem Wege feststellen
14B8t, daB im Durchschnitt (in England) die Manner 1,08 mal so grof3
sind als die Frauen, so muB also, um einwandfreie Zahlen zu erhalten,
jeder weibliche GréBenwert fiir die beabsichtigte Untersuchung durch
Multiplikation mit 1,08 in einen ménnlichen verwandelt werden. Um
die Erblichkeit der GroBe von Eltern auf Kinder zu bestimmen, muf
daher das MaB der Kinder bezogen werden auf das Elternmittel, d. h.
auf GréBe des Vaters 4 1,08 mal die GréBe der Mutter, die Summe divi-
diert durch 2.

Um nun mittels dieser Methode zu Resultaten zu gelangen, muBlte
ein Material gew#dhlt werden, das leicht eine geniigende Zahl von Ein-
zeldaten ergibt, das in normaler Lebenslage aufgewachsen war, dessen
Charaktere moglichst unabhingig von der natiirlichen Zuchtwahl und
gut meBbar sind, sowie konstant bei dem einzelnen Individuum. Diese
Bedingungen schienen GALTON bei zwei Untersuchungsreihen erfiillt, die
er ausfithrte; sie beziehen sich auf die SamengroBe der spanischen
Wicke (sweet pea), Lathyrus odoratus, wie auf verschiedene Eigenschaften
des Menschen. Betrachten wir zunichst letzteren Fall, und zwar nur
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eine der von GALTON gemessenen Eigenschaften, die KorpergroBe. Sein
Material erhielt der engliche Forscher durch Aussetzung eines Preises
fiir die besten Familienakte, in denen die gewilinschten Daten fiir mog-
lichst viele Generationen und Individuen enthalten sein muBten. So
konnte er 150 Familienakte sammeln, deren jeder natiirlich tiber eine
groBe Zahl von Personen Auskunft gab. Fiir die zu besprechende Reihe
der KorpergroBe wurden 205 Elternpaare mit 930 zugehérigen erwach-
senen Kindern beider Geschlechter benutzt.

Die KoérpergroBe schien GALTON aus den verschiedensten Griinden
ein besonders geeignetes Material. Sie ist in mittlerem Lebensalter kon-
stant, sie iibt keinen bemerkenswerten Einflul auf die Sterblichkeit,.
sie ist durch die Kombination von mehr als 100 selbstindig variabeln
Teilen, Knochen, Bindern, Muskeln usw:, bedingt. Da diese fiir das
Gesamtresultat etwa dieselbe Bedeutung haben, wie eine entsprechende
Zahl von Nigeln in dem. spiter zu schildernden Zufallsapparat, so ist
ihre groBe Zahl die Hauptursache fiir die groBe RegelmaBigkeit der
Variationskurve der KérpergréBe. Sodann spielt die Auswahl nach der
KorpergroBe bei der Heirat keine merkliche Rolle, wie sich aus den
Zahlen berechnen' lieB und allein schon daraus hervorgeht, da auf
27 Paare gleicher GréBe 32 ungleicher kamen®. Nun ist fiir die weitere
Betrachtung noch eine Vorfrage zu lsen: sie kann nur einwandfrei sein,
wenn fiir die GréBe der Nachkommenschaft das Elternmittel malgebend
ist und nicht etwa die absolute GréBe der. Eltern. Ist das richtig, so
miissen die Durchschnittszahlen fiir die GroBe aller Kinder von Eltern
gleichen Mittels dieselben sein, ob jetzt die Eltern ungleich oder gleich
groB seien. Die Berechnung ergab, daB dies in der Tat gleichgiiltig ist
bei Zugrundelegung der Zahlen von 525 Kindern, so daB also alle Nach-
kommenzahlen auf das Elternmittel bezogen werden kénnen.

Die Zahlen nun, die aus 928 Nachkommen von 205 Elternmitteln
erhalten wurden, sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben, in der
die Elternmittel nach Gruppen zwischen 64,5 und 72,5 Zoll mit 1 Zoll
Klassenspielraum eingeteilt sind und auf jedes Elternmittel die Zahl der
Kinder, eingeteilt nach ihrer GréBe, in horizontalen Reihen bezogen ist:

* Diese Annahme GaLTons diirfte fibrigens nicht den sonst beobachteten
Tatsachen entsprechen.



Elternmittel  oer v Gré8e der Kinder dber é’ "

. in Zoll 62,2|62,2(63,2(64,2/65,2|60,2(67,2 68,2\69,2 70,2]71,2?72,2 73,2|73,2| &

iber 72,5 —| —| —| —| —| — —| == == 1| 3|—]| 4 —
725 — —| — —| —| —|—; Ii 2y I| 2y 71 2, 4 19(72,2
75l —| —| —| —| 1| 3| 4| 3| 5|10 4| 9| 2| 21430699
705 1| —[ 1|—| 1| 1} 3|12 18| 14| 71 4| 3| 3| 68/69,5
60,5 —| —| 1| 16| 4| 17| 27| 20| 33| 25| 20| 11| 4| 5 |183689
68,5] 1| —| 7| 11| 16| 25| 31| 34| 49| 21| 18| 4| 3| — 219 68,2
67,51 —| 3| 5| 14| 15| 36| 38| 28| 38| 19| 11| 4| —| —|211/67,6
66,5 —| 3| 3| 5| 2| 17|17 14| 13| 4| —| —| —| —| 78072
655 1| —| 9| 5| 71X 1| 7| 7| 5| 2| |— — 66/66,7
645 1| 1| 4| 4] 1| 5| 5| —| 2| —|—|—|—|—|230658

unter64,5] 1| —| 2| 4| I| 2| 2| 1| I == = = =14 —

Summe | 5| 7| 32| 59| 48 ’ 117|138]120 (167 | 99| 64| 41| 17| 14928 —
M' I 6653 6778 6759‘6717 67’9 68,3 69:5 69,0 6970 700 —| — ‘_‘| -

Ziehen wir aber aus dieser Tabelle das Gesamtresultat fiber die
GroBenbeziehung der Elternmittel zu den zugeordneten Kindermitteln
(letzte Spalte), so ergibt sich die Reihe:

Elternmittel: 64,5 65,5 66,5 67,5 685 69,5 70,5 7L5 72,5
NachkommengroBe: 658 66,7 672 67,6 68,2 689 69,5 699 72,2

Eine nihere Betrachtung dieser Zahlen zeigt nun schon auf den ersten Der Riick.
schlag und

Blick, daB die Mittel der Nachkommenschaft mehr nach dem Mittel- graphische

Darstellung
wert der ganzen Population, der bei 68,5 liegt, verschoben erscheinen der Korre-

oder mit anderen ‘Worten,  da3 Nachkommen von Eltern, die starke o
Minus- oder Plusabweicher sind, wieder mehr zum Mittel der Popula-
tion zuriickkehren. Wenn dieser Riickschlag ein typischer ist, so muB
aus der Feststellung seines MaBes hervorgehen, wieviel die Kinder von
der Abweichung der Eltern vom Mittelwert, also einer ihrer charakte-
ristischen Eigenschaften, nicht geerbt haben, damit aber auch, wieviel
sie geerbt haben. Es wire also die Erblichkeit einer Eigenschaft zahlen-
miBig festgestellt. Die Berechnung fiihrt GALTON in folgender Weise
graphisch aus: In umstehender Abb. 22 sind genau wie in obiger Ta-
belle in der vertikalen Kolumne die Elternmittel abgetragen und durch
die punktierten horizontalen Linien wiedergegeben. Horizontal finden
sich dann die Mittel der Kinder, und zwar ist auf jeder Elternmittel-
linie die Lage des zugeordneten Kindermittels durch einen dicken Punkt



angegeben. Der oberste Punkt besagt also, daB zu dem Elternmittel
72,5 das Kindermittel 72,2 gehért. Man sieht also, daB das Verhiltnis
von Eltern zu Kindern als' Korrelation behandelt wird, und wir lernen
hier somit zugleich einen graphischen Ausdruck fiir die Korrelation
kennen. Die Linie CD verbindet nun diese Punkte, so gut es moglich
ist. Zieht man nun die Diagonale AB, so ist das die Linie, die alle
Punkte verbindet, in denen sich die Lote schneiden, die auf gleichen
horizontalen und vertikalen Zahlen, z. B. 68, errichtet werden. Wiirden
also die Kinder genau dieselben Mittel zeigen wie die zugehorigen Eltern-
mittel, dann wire ihr Verhalten graphisch durch die Linie 4B ausge-
driickt. Ihr abweichendes Verhalten wird also durch den Verlauf der
Linie CD wiedergegeben. Diese Linie
LR L N /L 7 A schneidet aber die andere ungefihr bei
68 Zoll, also etwa in der Gegend des
Mittels der Population (68,5), was so-
mit besagt, daB nur die Nachkommen

72
70

68 mittelmiBiger Eltern diesen gleichen.

Das Verhiltnis der Abweichungen der
66 Eltern vom Mittel zu denen der Kinder
ist nun in dieser Darstellung gegeben
durch das Verhiltnis E4 zu EC. Dies
Verhiltnis ist aber genau das gleiche

Abb. 22. Die graphische Berechnung fijr jede mogliche ElterngréBe, da ja
des Riickschlags nach GaLTON.

6Y

nach einem Satz der elementaren Geo-
metrie alle Parallelen zu ECA in gleicher Proportion durch FE,
CD und 4B zerschnitten werden. Diese Proportion EC: EA ist nun
2:3. Das heiBt aber, jeder Sohn ist im Durchschnitt nur ?/; so ab-
weichend vom Mittelwert als seine Eltern, oder mit anderen Worten,
er erbt von seinen Eltern ?/, vom Wert der betreffenden Eigenschaft,
der KérpergroBe, um */, aber findet ein Riickschlag zum Mittel‘ der
Population statt. Die gleiche Zahl findet man natiirlich durch direkte
Berechnung, wenn man das Verhiltnis jeder Nachkommenabweichung
vom Mittelwert zu der Elternabweichung feststellt und von simtlichen
das Mittel nimmt, die Erblichkeitsziffer 2/3.

Der zweite Versuch, bei einem anderen Objekt eine dhnliche Gesetz-



miBigkeit festzustellen, bezog sich auf die SamengréBe von Lathyrus.
Es wurden 7 Gruppen von je 10 Samen genau des gleichen Ge-
wichts hergestellt, die Gruppen von verschiedener Schwere. (Samen-
groBe und Gewicht variierten nach GartonN véllig proportional.) Die
7 Sitze wurden dicht nebeneinander auf einzelnen Beeten unter
gleich glinstigen Bedingungen ausgesidt und der Versuch gleichzeitig an
mehreren Lokalititen in gleicher Weise ausgefithrt. Die Samen all dieser
Mutterpflanzen wurden wieder gemessen und konnten dann auf die be-

treffenden Eltern bezogen werden. Die folgende Tabelle gibt das Resul-

tat, die MaBe in hundertstel Zoll, die Individuenzahlen in Prozenten:

Durchmesser der Durchmesser der Tochtersamen " M. der
Muttersamen unter uber Tochtersamen
15 ‘ 15 | 16 | 17 I 18 | 19 I 20 | 2I

21 22| 8|10|18|21|13]| 6 | 17,5
20 23 |10| 12|17 | 20| 13| 3 | 2 17,3
19 35 |16 | 12 | 13| 11 | 10| 2 1 16,0
18 3412131716 6| 2 | — 16,3
17 37116 13|16|13] 4| 1 |— 15,6
16 341518116 13| 3| 1 |— 16,0
15 46 (14| 9|11 | 14| 4| 2 | — 15,3
Daraus erhalten wir wieder das Endresultat:
GroBe der Muttersamen: 15 16 17 18 19 20 21

Mittlere Gr68e der Nachkommen: . 15,3 16,0 156 16,3 160 173 17,5.

Daraus 148t sich die Erblichkeitsziffer wieder berechnen, die in die-
sem Falle kleiner ist, nur */, betrigt, wahrend ?/; Riickschlag statt-
findet. GarTon, PEARSON, JoHANNSEN haben diesen Riickschlag fiir
verschiedene andere Fille berechnet und kommen zu dhnlichen Zahlen,
wenn sich auch Gartons Erwartung, da die Erbziffer fiir viele Falle
eine Konstante sein mochte, nicht erfiillte. Zunichst mufl nun gefragt
werden, wodurch die Erscheinung des Riickschlags bedingt wird, und
darauf gibt GALTON eine sehr einfache Antwort. Es ist ja Tatsache,
daB die Mehrzahl der Eltern dem Mittelmal3 angehéren, die extremen
Abweicher aber selten sind, und daher hat ein besonders abweichendes
Kind am wahrscheinlichsten weniger abweichende Eltern gehabt. Nun

ist ein Individuum nicht nur das Produkt seiner Eltern, sondern auch’

seiner simtlichen Ahnen, und schon in der zehnten Generation hat es

Das

Ahnenerbe.



ja 1024 Ureltern. Es ist nun kein Grund vorhanden, anderes anzu-
nehmen, als daB eine solche Zahl von Ahnen sich auch zu der typischen
Variationsreihe der Art gruppieren, also insgesamt den typischen Mittel-
wert der Population darstellen. Diese Last des Ahnenmittels ist es also,
die den Typus von dem direkten Erbe der Eltern zuriickzieht, sich ihm
als Riickschlag anhingt. Das MittelmaB der Ahnen hindert auf der
einen Seite die Nachkommen besonderer Menschen, sich auch so weit
vom Durchschnitt zu entfernen, 148t auf der andern Seite die Nach-
kommen degenerierter Eltern ,,dem Los entgehen, die ganze Biirde des
viterlichen Ubels tragen zu miissen‘ (PEARSON).

Diese Betrachtung fithrt aber dazu, festzustellen, welches das Ahnen-
erbe ist, das jeder'der Vorfahren dem Individuum {iberliefert. Wir haben
gesehen, daB in dem Fall der GréBe des Menschen 2/, der Abweichung
des Elternmittels vom Mittel der Population auf die Nachkommen ver-
erbt werden. Nennen wir jene Abweichung D, so ist die Abweichung
der Nachkommen ?/; D. Nach der gleichen Voraussetzung muB aber
das GroBelternmittel wieder um */, gréBer gewesen sein als D, das Ur-
groBelternmittel wieder um */;, also */, D gréBer als jenes, und so fort.
Die Gesamtheit der fiir das Individuum in Betracht kommenden Vor-
fahrenabweichungen ist also D (1 4 */; + ¥/, ..) = 3/, D.

Nun ist die tatsichliche Abweichung des Individuums ?/, D, der ge-
samte Erbbeitrag seiner Ahnen belduft sich auf 3/2 D, es kann also
jeder Ahne nicht seine ganze Besonderheit beigetragen haben. Wird
angenommen, daf} der Anteil einer jeden Vorfahrengeneration um den
gleichen Teil verkiirzt wurde, so mufl dies geschehen sein um 2/, : 3/,
= */,. Fiir den gleichen Wert 14Bt sich durch eine andere Uberlegung
die Zahl %/, finden und das Mittel aus diesen beiden Berechnungen be-
tragt genau */,. Es ist also anzunehmen, daB zu der Gesamtabweichung
des Individuums vom Rassenmittel, seinem Ahnenerbe, das Elternmittel
die Halfte beitrdgt, die andere Hilfte von allen iibrigen Ahnen geliefert
wird, also */, vom GroBelternmittel, */s von den UrgroBeltern usw., von
jedem der einzelnen Eltern und Vorfahren natiirlich die Hilfte dieser
Werte. Dieses GaLToNsche . Gesetz des Ahnenerbes 148t sich am ein-
fachsten in nebenstehend abgebildeter graphischer Darstellung fassen
(Abb. 23). Die Fliche des Quadrats stellt die Gesamterbschaft dar, die



einem Individuum von seinen Vorfahren in bezug auf eine bestimmte
Eigenschaft iiberliefert wird. Die GroBe der kleinen Quadrate, in die
das groBe Quadrat geteilt ist, gibt das MafB3 des Erbanteils wieder, die
die verschiedenen Ahnen beitragen. Jede senkrechte Reihe von Qua-
draten, an deren Spitze die Quadratzahlen von z stehen (2, 4,8, 16 usw.),
entspricht einer Ahnengeneration, also die erste Reihe den Eltern, die
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Abb. 23. Graphische Darstellung des Gesetzes vom Ahnenerbe. Erklirung im Text.
Nach GALTON aus THOMSON.
zweite den GroBeltern usw. Die Zahl der betreffenden Vorfahren ist
dann natiirlich durch die Zahl der vertikalen Quadrate gegeben, also
2 Eltern, 4 GroBeltern, 8 Urgrofleltern. Indem das Individuum, dessen
Ahnenerbe dargestellt ist, mit 1 bezeichnet wird und alle Quadrate fort-
laufend numeriert sind, trigt jeder minnliche Vorfahre eine gerade,
jeder weibliche eine ungerade Zahl. Es hat somit fiir jedes beliebige
Individuum des Stammes mit der Nummer # der Vater die Nummer 2 #,
die Mutter die Nummer 2z # + 1. Die Ahnenquadrate sind nur fiir vier
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Generationen eingetragen, alle vorhergehenden tragen sichtlich das wei3-
gebliebene Sechzehntel bei. '

Dieses auf mehr theoretischem Wege erschlossene Gesetz suchte nun
GavrToN auch durch kontrollierbare Tatsachen zu beweisen und benutzte
die dazu von einem Ziichterklub gefithrten Stammbiume einer Basset-
Dachshundzucht. Diese werden in zwei Rassen gezogen, von denen die
eine weil und gelbbraun gefleckt ist, wozu bei der anderen noch schwarz
hinzukommt. Er konnte dann aus den Stammbiumen entnehmen, ob
und wie viele Vorfahren in vier Generationen fiir ein jedes Individuum
zwei- oder dreifarbig waren. Unter Zugrundelegung der Annahme, da8
auch fiir diesen Fall die gleichen Zahlengesetze fiir das Ahnenerbe gelten,
und unter Einfiilhrung der aus den Zuchtzahlen sich ergebenden not-
wendigen Korrekturen wurden dann aus dem bekannten Verhalten der

" Vorfahren in bezug auf Farbe berechnet, wie gro8 die Zahl ihrer Nach-
kommen mit Zwei- bzw. Dreifarbigkeit theoretisch sein miisse. Die er-
rechnete Zahl fiir Dreifarbigkeit war dann den ganzen 571 Nachkommen,
die wirkliche Zahl 568, also eine ganz genaue Ubereinstimmung; GAL-
TON betrachtet somit sein Gesetz auch fiir den konkreten Fall bewiesen.

Biometrie Die nun besprochenen Entdeckungen GALTONs sind zum Ausgangs-
Selection. punkt einer ganzen Richtung der Biologie geworden, die von der Uber-
zeugung ausgeht, daB diese Wissenschaft erst dann ein den exakten
Naturwissenschaften ebenbiirtiges Niveau einnehmen wird, wenn sie
ebenso mit mefBbaren GroBen arbeitet, deren Verwertung fiir biologische
Probleme auf dem Wege der Statistik geschehen muBl. Speziell in bezug
auf das Gesetz vom Riickschlag und vom Ahnenerbe sagt PEARSON
direkt: ,,Es ist héchst wahrscheinlich, dal es das einfache deskriptive
Gesetz ist, durch das all die zerstreuten Zahlen des Erbeinflusses in
einem Brennpunkt vereinigt werden. Wenn Entwicklung in DARWIN-
schem Sinn durch natiirliche Zuchtwahl und Vererbung bedingt ist, dann
muB das einfache Gesetz, das das ganze Gebiet der Erblichkeit umfaBt,
sich fiir den Biologen als ebenso epochemachend erweisen als das Gra-
GartoNs Nachfolger, an ihrer

«

vitationsgesetz fiir den Astronomen.’
Spitze PEARSON, haben dann auch eine Fiille von Arbeit darauf ver-
wandt, jene Gesetze mathematisch auszubauen und statistisches Material
zu ihrer weiteren Begriindung beizubringen, zu dessen exakter Betrach-
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tung besondere Methoden entwickelt wurden. Speziell in England und
Amerika war die biometrische Schule zu hoher Bliite gelangt, und es
schien schon, daf3 von hier aus eine Reformation unserer Wissenschaft
beginnen sollte. Von welcher Tragweite die so gewonnenen Resultate
sein koénnten, wenn sie richtig sind, geht vielleicht am klarsten aus ihrer
Anwendung auf die menschliche Gesellschaft hervor. GALTON, der ja
auch als der Vater der modernen Rassenhygiene zu betrachten ist, wies
schon darauf hin, wie aus dem Riickschlagsgesetz folgt, daB einerseits
ganz hervorragende Menschen keine Aussicht haben, ebenso hervor-
ragende Nachkommenschaft zu erzeugen, andererseits auch die Degene-
riertesten keine gleich schlechten Kinder haben werden. Andererseits
aber, folgert PEARSON, kénnen hervorragende Familien durch sorgfiltige
Heiratsauswahl schon in wenigen Generationen einen hervorragenden
Stamm bilden, so daB Vermihlungsauswahl geradezu zu einer morali-
schen Pflicht fiir die hochstehenden Menschen wird. Auf der anderen
Seite kénnen aber auch die minderwertigsten Elemente, die der Schlamm
der Grofistadt birgt, einen festen Stamm bilden, der durch keinen Wech-
sel der Umgebung gebessert werden kann, nur durch Mischung mit bes-
serem Blut. Das ist aber nicht erstrebenswert, vielmehr sollten jene
Elemente moglichst an der Fortpflanzung gehindert werden. Das sind
aber die Grundideen der so viel besprochenen Rassenbiologie, die sich
aus GALTONs Gesetzen herleiten, Gesetze, die, wie gesagt, auf weite Ge-
biete der Forschung die grofite Wirkung zu iiben begonnen hatten. Da
trat vor drei Jahrzehnten der entscheidende Umschwung ein. Die hohe
Wertschitzung, die sich das biologische Experiment auch fiir die Ab-
stammungsfragen zu erringen begann, und vor allem die Wiederent-
deckung der MENDELschen Bastardierungsregeln waren es, die zu einer
kritischen Betrachtung der statistischen Gesetze fithrte. Und da waren
es gerade Forscher, die von der biometrischen Schule ausgegangen waren,
wie BATESON, JOHANNSEN, DAVENPORT, PEARL, DARBISHIRE, die nun
zu der Uberzeugung kamen, daB jener Weg ein prizipiell falscher ist,
indem er nur zur Entdeckung statistischer GesetzmiBigkeiten fithrt, die
mit den biologischen Gesetzen nichts zu tun haben. Und so sehen wir,
daB heute gerade die Biologen, die die moderne Genetik am weitesten
gefordert haben, in bewuBtem Gegensatz zur Biometrie stehen, ein
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Kampf, von dem wir allerdings in Deutschland, wo die Biometrie nur
ganz vereinzelt FuB gefaBt hat, weniger merkten. BATEson und Jo-
HANNSEN, die Fiihrer dieser biologischen Bewegung auf zoologischem
und botanischem Gebiet, die sich inzwischen die Erblichkeitslehre er-
oberte, ein Kampf, von dem die jlingere Generation kaum mehr etwas
erfihrt, haben dieser ihrer Uberzeugung in recht scharfen Worten fol-
gendermaBen Ausdruck gegeben: ,,Wir Biologen fiihlen nur zu oft un-
sere Schwiiche, wenn es darauf ankommt, die Zahlengesetze auszufinden,
welche hinter der bunten Mannigfaltigkeit der Variationsreihen liegen,
und dies nicht weniger, wenn wir die modernen physikalisch-chemi-
schen Theorien und Formeln auf das oft so fein regulierte Spiel des
Stoffwechsels und der Wachstumsvorginge anwenden sollen. In aller
Schwiche ist es aber unsere Stirke, daB wir klar erkennen, wie un-
geheuer kompliziert die lebenden Objekte sind, deren Titigkeiten und
Verhalten wir studieren. Wir verlaufen uns nicht, wenn wir unter-
lassen, die scharf geschliffene mathematische Logik an ein Beobachtungs-
material anzuwenden, welches noch nicht gentigend biologisch gesichtet
und sondiert ist, um einer solchen strengen Behandlung unterworfen
zu werden. Die Biologie hat in vielen Punkten mehr als genug zu tun
mit der Herbeischaffung guter, ich méchte sagen ,reiner’ Primissen,
sicherer Tatsachen klarer Art, fiir mathematische Behandlung geeignet.
Und hier haben wir wohl den schirfsten Blick, nicht die Mathematiker.
Ohne die-Hilfe der Mathematik werden wir aber keinen Uberblick ge-
winnen kénnen; wir haben den Mathematikern hier sehr viel zu ver-
danken.

Doch weder kann noch will ich solchen Mathematikern Folge leisten,
die auf der Basis eines Materials, welches biologisch gesehen nicht als
einheitlich aufzufassen ist, Formeln entwickeln, deren Tragweite sehr
umfassend scheint, deren biologischer Wert aber Null oder gar negativ

sein kann ... Kurz gesagt ist meine Meinung die: Wir miissen die
Erblichkeitslehre mé Mathematik, nicht aber als Mathematik treiben‘’
(JOHANNSEN).

BatesoN aber driickt das gleiche noch viel schirfer aus, natiirlich
mit alleinigem Bezug auf die GALTON-PEARSONsche ausschlieBlich stati-
stische Methode des Erblichkeitsstudiums: ,,Von den sogenannten Erb-



lichkeitsstudien, wie sie im weiteren Verfolg von GALTONS nichtanalyti-
scher Methode und unter Fithrung PEARsoNs und der englischen bio-
metrischen Schule ausgefiihrt wurden, zu sprechen, ist jetzt kaum
mehr notig.  Dall derartige Studien schlieBlich zum weiteren Aus-
bau der statistischen Theorie ganz gut dienen mégen, kann nicht ge-
leugnet werden. Aber in ihrer Anwendung auf die Probleme der Erb-
lichkeit lief die ganze Arbeit schlieflich nur auf eine Verschleierung der
Dinge, die sie offensichtlich enthiillen sollte, hinaus. Nur eine oberflich-
liche Kenntnis der Naturgeschichte der Erblichkeit und Variation muBte
schon gentigen, um Zweifel an der Grundlage dieser fleiBigen Unter-
suchungen entstehen zu lassen. Denen, die in spiterer Zeit einmal sich
mit dem Studium dieser Episode in der Geschichte der biologischen
Wissenschaften beschiftigen werden, wird es unbegreiflich erscheinen,
daB ein auf so ungesunder Grundlage aufgebautes Werk so respektvoll
von der gelehrten Welt aufgenommen wurde.”” Ein hartes Urteil, das
aber, durch den Hinweis auf die groBe Bedeutung der statistischen Me-
thode fiir die Analyse des Materials gemildert, dem Biologen berechtigt
erscheinen muB3. Zum Teil wird uns das erst klar werden koénnen, wenn
wir die Erscheinungen der MENDELschen Vererbung kennengelernt ha-
ben werden. Aber auch ohnedies erscheint dem Biologen ein Grund-
gesetz der Biologie schwer begreiflich, das in keiner Weise sich physio-
logisch fassen 148t; und so kann man DARBISHIRE nicht bése sein, wenn
er die grundsitzliche Differenz zwischen einem statistischen und einem
biologischen Gesetz in folgender Weise klarlegt: Es gibt einen alten
Familienscherz, der lautet: ,,Warum fressen weiBe Schafe mehr als
schwarze?“ mit der Antwort: ,,Weil es mehr weiBe gibt. Wer einem
anderen den Scherz aufgibt, sagt nicht dazu, daB er die einzelnen weilen
und schwarzen Schafe im Auge hat, der Gefragte ist aber stets davon
iberzeugt. Ist er ein Biologe, dann sucht er wohl nach einer physiologi-
schen "Erklirung, muB3 dann aber aus der Antwort erfahren, da von
dem Futter die Rede ist, das die Gesamtsumme aller weilen bzw. schwar-
zen Schafe verzehrt. Wire der Unterschied zwischen einer Massenregel
und einer Einzelregel, der die Pointe des Scherzes bildet, allgemeiner
bekannt, dann konnte keine solche Verirrung unter den Biologen herr-
schen, die sie den Unterschied zwischen einem physiologischen, auf
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Individuen beziiglichen Gesetz, wie etwa die MENDELschen Regeln, und
einem Massengesetz, wie es das vom Ahnenerbe ist, nicht erkennen li8t.
,»Man sollte allen, die sich mit Erblichkeitsfragen befassen wollen, den
Scherz aufgeben; und wenn sie nicht die darin verborgene Falle be-
merken, sollte man sie fir ihr Vorhaben untauglich erkliren.*

Es hat in neuerer Zeit allerdings auch nicht an Versuchen gefehlt,
GaLTONs Gesetz mit den modernen mendelistischen Resultaten in Uber-
einstimmung zu bringen. YuLE, THOMsoN, Lock, CORRENS, Przi-
BRAM, WEINBERG, PEARL haben sich auf den Standpunkt gestellt, da8
dies moglich ist. Die Richtigkeit dessen kann wohl kaum bezweifelt
werden und liBt sich direkt an dem Fall der Hundefarben demon-
strieren, dessen Vererbung inzwischen auf die MENDELschen Gesetze zu-
riickgefiihrt wurde. (IBSEN.) Allerdings verschwindet auch dann fiir das
Gesetz des Ahnenerbes die Bedeutung eines biologischen Gesetzes. Das
einzige was sich zeigen 14Bt, ist, daB es als statistische Konsequenz
Men~DELscher Zahlenverhéltnisse aufgefat werden kann, wenn in einer
gemischten Population, die sich durcheinander vermehrt, Durchschnitts-
werte betrachtet werden. Eine solche statistische Konsequenz wirk-
licher Gesetze, wie der MENDELschen, hat dann natiirlich keine weitere
biologische Bedeutung, ja, man muf} sogar sagen, ist direkt irrefiihrend,
wie eine rein oberflichliche Betrachtung des Falles der Vererbung der
GroBe beim Menschen schon zeigt. Jedermann wei3, daB es Erbrassen
von groBen und kleinen Menschen gibt. Schotten und Dinkaneger sind
etwa erblich groBe Rassen, Stideuropder und afrikanische Pygmien erb-
lich kleine Rassen. Es ist ferner bekannt, daB innerhalb einer rassen-
méiBig so hoffnungslos gemischten Bevélkerung, wie es die europiische
ist, Korpergréfle oft typisch in einzelnen Familien vererbt wird. Es ist
schlieBlich bekannt, daB gut genihrte, kérperlich nicht tiberanstrengte,
gesunde Individuen bei Tier und Mensch groBer werden als unterernihrte,
rachitische, in den Wachstumsjahren iiberarbeitete. Stellen wir uns nun
etwa eine Population vor von Dinkas, Pygméien und einer mittelgroBen
Menschenrasse, die alle teils kriftige, teils Kiimmerindividuen sind, und
die alle durcheinander heiraten. Vergleichen wir dann statistisch die
GroBe der Eltern und Kinder in der Gesamtheit. Was ist das Resultat?
Doch nichts als eine Beschreibung des Zustandes der beiden Popula-



tionen. Niemals wiirden wir aus dem Material lernen, daB die Dinkas
hohe Statur vererben und die Pygmien niedere, welches die GréBe eines
Bastards zwischen beiden ist, ob ein besonders kleiner Dinka auch klei-
nere Kinder erzeugt und eine groBe Pygmie groBe. Kurzum, wir sehen,
daB die Betrachtung eines Gemenges von Erbrassen, wie es die Menschen-
population ist, uns nichts iiber die Vererbung der Charaktere aussagen
kann. Das kann nur die Betrachtung des individuellen Vererbungs-
falles, wie es in der MENDELschen Analyse geschieht.

Wie gesagt hat all diese scharfe Kritik erst mit dem Neuerwachen
des Mendelismus eingesetzt. Aber auch ohne seine Kenntnis lit sich
eine kritische Betrachtung jener GesetzmiBigkeiten durchfithren, wenn
wir ihre wichtigste Folgerung, ihre Anwendung auf die Zuchtwahl, ins
Auge fassen. Wir werden dabei eines der interessantesten Resultate der
neueren Vererbungswissenschaft kennen lernen.
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Vierte Vorlesung.

Statistische und biologische Gesetze. Die reinen Linien
und Selektion.

Wire GALTONs Vererbungsgesetz richtig, so hitte es mit einem
Schlage zwei groBe Probleme gelost. Einmal wire die Erscheinung der
Vererbung der Eigenschaften von Eltern auf Kinder auf ein einfaches
Zahlengesetz zuriickgefithrt. Andererseits wire DARWINs heuristische
Annahme, daB3 die Zuchtwahl imstande ist, den Typus der Organismen
durch Auswahl von Varianten zu verschieben, mathematisch erwiesen.
Die Ausgangsgeneration zeigte ja ihre typische Variationskurve, d. h. die
ideale Form der betreffenden Organismen in der betrachteten Eigen-
schaft, z. B. Kérperlinge, war, wie immer, nicht allein vorhanden, son-
dern es gruppierten sich um den idealen Typus, d.h. den Mittelwert,
die mehr oder minder zahlreichen Abweichungen in binomialer Vertei-
lung. Wenn nun bei Auswahl eines Plus- oder Minusabweichers dessen
vom Typus abweichender Charakter vererbt wird (oder zum Teil nach
MaBgabe der Erbzahl vererbt wird), so wird damit der Typus nach der
betreffenden Seite der Kurve verschoben. Gleiche duBere Bedingungen Statistil und
vorausgesetzt muB nun auch in dieser Nachkommenserie die gleiche
Variabilitit auftreten, d. h. um den neuen, durch Selektion erhaltenen
Typus werden sich die Abweichungen wiederum binomial gruppieren.
PrARSON berechnet statistisch in der Tat nur eine maximal sehr geringe
Verminderung der Variabilitit. Auf die Kurve bezogen, besagt das, da3
durch einen solchen erfolgreichen Selektionsschritt die ganze Kurve
nach der Seite der Auswahl, also z. B. nach der Plusseite, verschoben
wird. Ein weiterer Selektionsschritt wiirde natiirlich den gleichen Er-
folg haben, und so kénnte es durch in mehreren Generationen fortge-
setzte Selektion geschehen, daB der Typus iiber die Grenze der Varia-
bilitat der Ausgangsgeneration hinausgeschoben wird oder mit andern
Worten, daB die Zuchtwahl einen neuen Typus geschaffen hat. Nach-
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stehendes Schema, Abb. 24, veranschaulicht uns, im Anschlufl an LANG,
wie in einem solchen Fall die Selektion kurvenverschiebend wirken
wiirde. Die Kurve der Ausgangsgeneration hat den Typus 4; es wird
ein Plusabweicher an der mit * bezeichneten Stelle der Variationsreihe
ausgewihlt und dadurch in der nichsten Generation unter */, Riick-
schlag in der Richtung des Pfeiles der Typus = Mittelwert nach 4, ver-
schoben. In der Population dieser Generation wird die gleiche Aus-
wahl getroffen und die Verschiebung geht nach 4, ; noch ist diese Kurve
mit der der Ausgangsgeneration so transgressiv, daB ihr Typus noch
im Bereich von deren extremen Plusabweichern liegt. Aber bereits beim
dritten Selektionsschritt ist der Typus A4, iiber die Variabilitdtsgrenze

A A

o<

—

Abb. 24. Schematische Darstellung der typenverschiebenden Wirkung dreier Selektions-
schritte unter Beriicksichtigung von GALTONs Riickschlag.
* die Stellen der Kurven A4, 4;, Az, an denen die Auswahl erfolgte.

von A hinausgeschoben. Und PearsoN berechnet fiir einen konkreten
Fall, daB durch intensive Zuchtwahl in nur sechs Generationen Eng-
linder von 6 FuB erblicher GroBe geziichtet werden konnten. Die
Zuchtwahl verméchte so in der Tat zu erreichen, was DARWIN von ihr
verlangt, eine allmihliche Uberfijhrung einer Form in eine andere.

Es wurde nun soeben bemerkt, daB die Voraussetzung dafiir, daB
die Nachkommenkurve der Kurve der Eltern analog ist, die Gleich-
artigkeit der duBeren Bedingungen ist, deren Einwirkung auf die Varia-
bilitdt uns spiter noch beschiftigen wird. Hier sei nur vorausgeschickt,
daB sich dann zeigen wird, daB es die Einwirkung der duBeren Be-
dingungen ist, die auch bei einem erblich ganz reinen Material Varia-
tion hervorruft. Schon eine Betrachtung dieser Tatsache li3t uns einem



auf rein statistischem Wege gefundenen Gesetz etwas vorsichtig gegen-
ibertreten. Denn wie will die statistische Betrachtung diese Voraus-
setzung beriicksichtigen und wie will sie die durch ihr Nichtzutreffen
bedingten Korrekturen anbringen ? GALTON selbst hat denn auch diese
Schwierigkeit erfahren miissen, als er den Versuch machte, sein Gesetz
auch auf experimentellem Wege zu beweisen. Er wollte mit Hilfe ver-
schiedener Entomologen Schmetterlinge ziichten und durch Messung
ihrer Fliigellinge Daten fiir Erblichkeitsfragen erhalten. Seine Versuche
scheiterten aber ,,teils durch die stérenden Einfliisse der Verschieden-
heit in Nahrung und Lebenslage auf verschiedene Zuchten, an verschie-
denen Orten und Jahren. Es konnten so daraus keinerlei statistische
Resultate von einiger Klarheit und Bedeutung ermittelt werden.” (Man
vergielche dazu unsere oben gegebenen Daten fiir die Flugellinge der
Nonne.)

Beriicksichtigt man nun die Wirkungen der AuBlenfaktoren auf die
Variabilitit, so ergibt sich daraus, daBl man den Resultaten von Selek-
tionsexperimenten auf dem Papier, wie es derartige statistische Be-
trachtungen, von denen wir ausgingen, sind, sehr vorsichtig gegentiber-
treten muB. Denn wenn etwa die Lebenslage des fiir die Statistik ver-
wandten Individuengemenges nicht niher bekannt ist, so kann in einem
solchen biologisch unanalysierten Material ein ganz verkehrtes Resultat
zum Vorschein kémmen; es kann z. B. eine Wirkung reicher Lebens-
lage der Selektion gutgeschrieben werden, umgekehrt aber auch ein Feh-
len einer Selektionswirkung gefunden werden, wo sie nur durch ent-
gegengesetzt wirkende Lebenslagefaktoren kompensiert wird. Der Aus-
gleich, den die statistische Betrachtung bei grofen Zahlen dadurch er-
halten kann, daB alle Lebenslagen nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen
vorliegen miissen, ist selbst bei vorsichtigster Statistik wohl nicht ge-
niigend, jene Fehlerquellen auszuschalten.

Sehen wir aber von diesen Schwierigkeiten ab, so steckt in der Me- J‘X‘};’gg:‘“
thode GALTONs und seiner Nachfolger trotz der Genialitit ihrer Begriin-
dung und Durchfithrung ein prinzipieller Fehler. Der Scharfsinn des
dédnischen Botanikers JOHANNSEN hat ihn ans Licht gezogen und in treff-
lichen Gedanken — wie biologischen Experimenten erwiesen und damit
zugleich eines der wichtigsten Prinzipien der modernen Vererbungslehre



aufgedeckt. Vertrauen wir uns im folgenden seiner geistreichen Fiih-
rung an.

Wir haben oben an Hand jener schematischen Kurve, Abb. 24, ge-
sehen, daf} eine erfolgreiche Selektion darin besteht, da die Variations-
kurve als Ganzes nach der einen Seite verschoben wird. Der Typus
der gewihlten Eigenschaft des betreffenden Organismus, ausgedriickt
durch den Mittelwert bei guter binomialer Verteilung, wird an eine an-
dere Stelle verrtickt. Es wird dabei als ganz selbstverstindlich ange-
nommen, daB das untersuchte Material von einheitlichem Typus ist,
denn die binomiale Verteilung der Variabilitit findet sich auch inner-
halb der Nachkommen eines Elternpaares von gleicher systematischer
Kategorie (Art, Varietit usw.), von denen man a priori annahm, daf3
sie erblich identisch seien. '

Was heiit das nun, der Typus ist einheitlich? Wenn wir von der
ungeschlechtlichen Vermehrung absehen, so entsteht ein jeder Organis-
mus aus den Geschlechtszellen. In diesen muf} natiirlich die F#higkeit
vorhanden sein, alle die Eigenschaften, aus denen ein Kérper zusammen-
gesetzt ist, wie Haarfarbe, Lingenmafle, psychische Fihigkeiten zu re-
produzieren.

Wenn wir zunichst nun davon absehen, uns irgendwelche konkreten
Vorstellungen iiber die Art zu bilden, wie diese Eigenschaftstriger in
der Zelle enthalten sind und was sie eigentlich darstellen, so kénnen wir
sie mit DARWIN Pangene, mit WEISMANN Determinanten oder losgeldst
auch von den Gebiuden der Vererbungstheorien mit JOHANNSEN als
Gene bezeichnen.

pker) f;f;‘ﬁg: Ein Gen ist also ein Etwas, dessen Gegenwart in den Geschlechts-
notypus. - zellen dafiir sorgt, daBl in dem Organismus, der sich aus den Geschlechts-
zellen entwickelt, eine bestimmte Eigenschaft auftritt; es ist der Erb-
triger der Einzeleigenschaft, ihre Gesamtheit ist der Erbschatz, der von
den Eltern durch ihre Geschlechtszellen auf die Kinder iibertragen wird.
Nun soll zwar einem bestimmten Gen eine bestimmte Eigenschaft zu-
geordnet sein. Das besagt aber nicht, daBl nun auch die Eigenschaft
in ihrer definitiven Ausbildung mathematisch genau festgelegt ist. So
mag etwa das Gen fiir den GroBenwuchs einer hohen Menschenrasse
vorhanden sein, aber trotzdem, etwa infolge von Unterernihrung oder



Rachitis ein kleines Individuum entstehen. Oder aber ein relativ groBes
Individuum entwickelt sich aus besonderen Ursachen mit den Genen
der kleinen Rasse. Ersteres, obwohl selbst klein, vererbt auf seine Kin-
der hohen Wuchs, letzteres, obwohl selbst groB, vererbt niederen Wuchs.
Es ist klar, da dann fiir die Erblichkeitslehre alle die Individuen iden-
tisch sind, welche dieselben Gene mitbekommen haben. Ob sie dabei
auch duBerlich gleich sind, ist gleichgiiltig. In der Regel werden sie es
natiirlich nicht sein, da sie ja unter dem EinfluB der AuBenfaktoren
der fluktuierenden Variabilitdt und funktionellen Anpassung, kurz allen
Modifikationen unterworfen sind, die ihnen ihre ererbte Organisation
gestattet. Der Typus einer Individuengruppe im Sinne der Vererbungs-
lehre ist also dann ein einheitlicher, wenn er trotz aller duBeren Ver-
schiedenheiten auch in seinen simtlichen Abweichern auf der gleichen
Unterlage identischer Gene beruht. JOHANNSEN nennt ihn dann Geno-
typus, und seine simtlichen Glieder sind gemotypisch einheitlich, sie
haben in bezug auf die betreffende Eigenschaft identische Erbtriger
und konnen selbst somit auch nur identische Eigenschaften weiter
vererben.

Die zu entscheidende Frage ist nun: Stellt die Gesamtheit der In-
dividuen einer einheitlich erscheinenden Art oder Rasse auch einen geno-
typisch einheitlichen Bestand dar oder, wie man eine Gruppe geno-
typisch identischer Individuen auch nennt, einen Biofypus? Ist das der
Fall, so kénnte auch auf statistischem Wege, bei Einhaltung aller no-
tigen Vorsicht, z. B. Beachtung der Lebenslage, iiber den Erfolg einer
Selektion entschieden werden. Wie aber, wenn das, was uns als einheit-
licher Typus erscheint, gar nicht ein solcher ist, wenn er nur ein Schein-
typus, ein Phinotypus ist, hinter dem sich ein Gemenge unbekannter
und untereinander genotypisch differenter Biotypen verbergen kann?
Ist das der Fall, dann besagt das Ergebnis einer Statistik, ja sogar,
wie sich zeigen wird, eines Experiments nichts iiber die Méglichkeit einer
Typenverschiebung durch Selektion, denn der scheinbare Erfolg kann
darauf beruhen, daB aus dem Gemenge von genetisch verschiedenen
Biotypen, die sich hinter dem einheitlichen Phinotypus verbergen,
einer herausgesucht wurde, dessen genetische Beschaffenheit von An-
fang an von der Art war, die ausgewahlt wurde. Die Vorbedingung eines
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Vererbungsversuches ist also zu wissen, ob die benutzte Population
genotypisch einheitlich ist, oder ob sie ein Typengemenge darstellt.

In jenen statistischen Gedankenexperimenten war nun von einer Po-
pulation ausgegangen worden, die einen Typus mit schéner binomialer

Verteilung der Varianten erkennen lieB. Es ist nun die Frage, ob eine

Berechtigung vorliegt, aus der RegelmiBigkeit der Variationskurve auf
Einheitlichkeit des Typus zu schlieBen. Es ist ein Vergntigen, zu ver-
folgen, wie JOHANNSEN an GALTONs eigenen Zahlen den Beweis des
Gegenteils erbringt. GALTON hatte, wie wir gesehen haben, sein Regres-
sionsgesetz u. a. aus einem Vergleich der Korperlinge der Kinder einer
Menschenpopulation mit der mittleren GréBe der Eltern berechnet. Jo-
HANNSEN teilt nun einmal in GALTONs Material die Eltern in drei Grup-
pen, in mittelgroBe zwischen 67 und 70 Zoll, in kleine unter 67 und in
groBe tiber 70 Zoll und stellt dann die Nachkommen dieser Eltern in
Variationsreihen zusammen. Es ergibt sich dabei fiir die Nachkommen
der mittelgroBen Eltern folgende Reihe:

Klassengrenzen: 59,7 61,7 63,7 657 67,7 697 7L7 73,7 757
Anzahl Individuen: 1 16 76 174 201 114 26 5
Die Nachkommen der kleinen Eltern ergeben:

Klassengrenzen: 59,7 61,7 637 657 677 697 7L7 73,7
Anzahl Individuen: 3 22 29 70 54 11 I

Und schlieBlich die Nachkommen der groBen Eltern:
Klassengrenzen: 6o,7 62,7 64,7 66,7 68,7 707 72,7 747
Anzahl Individuen: I I 6 23 50 34 19

Nun ergeben diese Reihen folgende Mittelwerte:

Nach Plusabweichern = 70,15
Nach MittelmaBeltern = 68,06
Nach Minusabweichern = 66,57

Setzt man dies Resultat nun in-Beziehung zur Selektion, so bedeutet
das, daB aus den groBten Eltern durch Zuchtwahl ein Nachkommen-
typus von besonderer GroBe, aus kleinsten ein solcher von besonderer
Kleinheit geziichtet wurde, wihrend die Nachkommen der MittelmaB-
eltern auch auf mittlerer GroBe blieben. Die Zuchtwahl hitte also drei
differente Typen geschaffen, den Typus in der Selektionsrichtung ver-



schoben. Nun vereinigen wir aber einmal durch Addition die Zahlen
fiir die drei Typen, so erhalten wir fiir das Gesamtmaterial der Nach-
kommen die Reihe:

Klassengrenzen: 59,7 61,7 63,7 65,7 677 69,7 71,7 737 757
Anzahl Individuen: 5 39 107 255 287 163 58 14

Das ist nun wieder eine binomiale Reihe, ebenso wie bei den ein-
zelnen Typen, ihr Mittelwert ist 68,09, und wir wiirden, wenn wir sie
allein vor uns hétten, sagen, daBl diese Population einen Typus der Linge
von 68,09 repriasentiert. Und doch wissen wir, daf3 in der Reihe jene
drei Typen enthalten sind, und daraus folgt, da man der Reihe eben
von auBen nichts dariiber ansehen kann, ob sie einheitlich ist oder nicht.
Was fiir diese Reihe gilt, gilt natiirlich ebenso auch fiir die Ausgangs-
reihe der Selektionsstatistik, ebenso wie fiir jede der drei willkiirlich
gebildeten Selektionsreihen. Es ist uns unbekannt, ob sie genotypisch
einheitlich war, oder ob sie einen Phinotypus reprisentierte, innerhalb
dessen ein Gemenge einer unbekannten Zahl von Biotypen enthalten
war. Der statistische Versuch, Erblichkeitsgesetze zu finden, arbeitet
also nicht mit analysierten Phinotypen. Ehe seine Resultate als er-
folgreich hingenommen werden koénnen, miissen die gleichen Versuche
der Selektion zuerst an genotypisch einheitlichen Bestinden durchge-
fiihrt werden. Dies aber ist der prinzipielle Fehler, den JoOHANNSEN der
statistischen Erforschung der Erblichkeitsgesetze nachwies. Und nun
tat er auch den folgenden Schritt: die Analyse der Population durch
das Vererbungsexperiment und die Anwendung der Selektion auf das
analysierte Material. Seine im Jahre 1903 erschienenen Untersuchungen
iiber die Erblichkeit in Populationen und in reinen Linien bedeuten
einen der groBen Marksteine der Erblichkeitsforschung.

JoHANNSEN ging bei seinen an Bohnen, Erbsen und Gerste ausge-
fithrten Versuchen von der Voraussetzung der Richtigkeit der GALTON-
schen Gesetze aus. Die betrachteten Eigenschaften waren die Linge
der Bohnen, ihre Form, ausgedriickt im Verhiltnis von Linge zu Breite,
und die Schartigkeit der Gerste, eine Abnormitit, bei der sich in der
Reihe der Friichte Liicken finden. So site er Bohnen von bekannter
GroBe aus und ordnete sie nmach Gewichtsklassen von 10 Zentigramm
mit einem Spielraum von 25—85 Zentigramm. Sodann wurden die Nach-
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kommen dieser Mutterbohnen gewogen und ihr Gewicht in Beziehung
gesetzt zu dem jener. Es ergab sich dabei:
Gewicht der Mutterbohnen: 30 40 50 60 70 80
Mittleres Gewicht der Nachkommen: 37,1 388 40,0 43,4 44,6 45,7
Daraus berechnet sich nach Art des oben durchgefiihrten GALTON-
schen Beispiels eine Erblichkeitszahl von */,. Es war also eine Regres-
sion im GALTONschen Sinn um 3/, eingetreten. Es war aber bei die-
sem Versuch das Material der simtlichen Pflanzen einzeln behandelt
worden und dabei fiel auf, daB aus gleich groBen Mutterbohnen Nach-
kommen der verschiedensten Grofe hervorgingen. Betrachtete man z. B.
die Nachkommen aus den gréBten, 8o Zentigramm schweren Mutter-
bohnen, so schwankten sie zwischen 35 und 60 Zentigramm. Das Ge-
samtmaterial aus den Nachkommen aller dieser schweren Bohnen ergab
die folgende Variationsreihe:
Klassen in Ztgr.: 20 25 30 35 40 45 50 55 60 65 70 75 80
Anzahl Bohnen: - 5 18 46 144 127 70 70 63 28 15 8 4
Die Reihe ist nun auffallend unsymmetrisch, was JOHANNSEN den
Verdacht erweckte, das ihr zugrunde liegende Material mochte nicht
einheitlich sein. Und das fithrte dazu, als Ausgangsmaterial genotypisch
einheitliche Bestinde zu benutzen, um zu priifen, ob in ihnen die Selek-
tion den gleichen Erfolg habe. Ein solches Material ist aber in dem
gegeben, was JOHANNSEN reine Linien nennt. Schon der berithmte Rii-
benziichter VILMORIN hatte in vordarwinscher Zeit gefunden, daB Zucker-
riiben von gleichem Zuckergehalt verschiedenwertige Nachkommen er-
geben, daB also duBere Gleichheit nicht auch Gleichheit der Erblichkeit,
genotypische Gleichheit bedeutet. Er beurteilte deshalb die Nachkom-
menschaft jeder Pflanze einzeln und konnte so wirklich gutes Material
zur Nachzucht sich aufziehen. Dieses Prinzip der individuellen Nach-
kommenbeurteilung, wie es JOHANNSEN treffend bezeichnet, wandte er
nun auch fiir seine Objekte an. Die benutzten Pflanzen waren aus-
schlieBlich Selbstbefruchter, und das gab natiirlich die Moglichkeit, von
einem ideal einheitlichen Material auszugehen, das durch Kreuzbefruch-
tung ja gemischt werden konnte *. Er nennt nun den Inbegriff aller Inds-

' Esist neuerdings mehrfach darauf hingewiesen worden, da3 bei Bohnen
Wechselbefruchtung hiufig ist (EMERSON, TSCHERMAK, SCHIEMANN, LENZ).



viduen, welche von einem einzigen absolut selbstbefruchteten Individuum ab-
stammen, eine veine Linie, im Gegensatz zu der Population, die ein Ge-
menge von Individuen ohne feststehende genotypische Gleichheit dar-
stellt. Eine solche reine Linie ist natiirlich genotypisch einheitlich, und
auf sie miissen die Selektionsversuche angewandt werden. Aus dem Boh-
nenmaterial konnten nun durch getrennten Anbau nach dem Samen-
gewicht betrachtet 19 reine Linien isoliert werden, von denen also eine
jede sich typisch durch ihr mittleres Gewicht von der anderen unter-
schied und diesen Unterschied in allen Generationen beibehielt. Wurde
nun aber innerhalb einer reinen Linie Selektion geiibt, indem — die
reine Linie hat natiirlich ebenso ihre Variationsbreite wie die Popula-
tion — die extremen Plus- oder Minusabweicher zur Nachzucht ausge-
wihlt wurden, so war das vollig erfolglos: in der folgenden Generation
war wieder der Mittelwert der vorhergehenden vorhanden, gleichgiiltig
von, welchem Punkt der Variationsreihe die Ausgewéhlten stammten.

Gewicht der Mutterbohnen
Linie
20 30 40 50 60 70
I 63,1 64,9
I 57,2 54,9 56,5 55,5
1 56,4 56,6 5454
v 54,2 53,6 56,6
v 52,8 49,2 50,2
VI 53,5 50,8 52,5
VII 45,9 49,5 43,2
VIII 49,0 49,1 47,5
X 48,5 47.9
X 42,1 46,7 46,9
XI 45,2 454 46,2
XII 49,6 45,1 44,0
X1 47,5 45,0 45,1 45,8
X1V 454 46,9 42,8
XV 46,9 44,6 45,0
XV1 45,9 44,1 41,0
XVII 44,0 42,4
XVIII 41,0 40,7 40,8
XX 35,8 34,8

Doch scheint dies keine Bedeutung fiir die Beurteilung von JoHANNSENs Er-
gebnissen zu haben, bei denen diese Fehlerquelle beriicksichtigt wurde.



Mit den Ausdriicken GALTONs war also die Erblichkeitszahl = o, der
Riickschlag, die Regression = 1, d.h. vollstindig, die Selektion blieb
ohnmichtig. Die obenstehende Tabelle JoHANNSENs illustriert dies Re-
sultat. Sie gibt fiir jede der 19 Linien die mittleren Gewichte der Nach-
kommen an, die bei Auswahl von Mutterbohnen der verschiedenen Ge-
wichte zwischen 20 und 70 Zentigramm erzielt wurden. Betrachten wir
darin z. B. die Linie XIII, so ergeben die ausgewihlten Muttersamen
von 30 Zentigramm Nachkommen von 47,5 im Mittel, die Muttersamen
von 40 Zentigramm solche von 45,0, Muttersamen von 50 solche von
45,1 und Muttersamen von 60 solche von 45,8, d.h. der Typus der
reinen Linie blieb konstant, ja, eher wurde noch gerade das Gegenteil
einer Selektion erzielt, indem die kleinsten Mutterbohnen die groften
Nachkommen gaben.

Mittleres Gewicht der Mittleres Gewicht der
Exntejahr Mutters.amen ) der bea Nachkomu{ensan}en f—a
Selektionsreihe der Selektionsreihe + m
a Minus b Plus a Minus l # Plus
1902 60 70 10 63,15 64,85 + 1,70 % 1,27
1903 55 8o 25 75,19 70,88 =~ 4,31 + 1,35
1904 50 87 37 54,59 56,68 + 2,09 + 0,57
1905 43 73 40 63,55 63,64 + 0,09 4 0,69
1906 46 84 38 74,38 73,00 - 1,38 + 1,08
1907 56 81 25 69,07 67,66 — 1,41 *+ 1,09

Die besprochenen Resultate beziehen sich nun zunichst nur auf den
einmaligen Versuch; vollig beweisend kénnen sie erst dann sein, wenn
sie sich auch bei in mehreren Generationen fortgesetzter Selektion be-
wihren. Und das ist in der Tat der Fall. JoHANNSEN fiihrte die Ver-
suche so aus, daf er innerhalb einer reinen Linie wieder aus den Nach-
kommen der kleinsten Mutterbohnen die kleinsten und aus denen der
groBten Mutterbohnen die groéften, also die extremen Minus- und Plus-
abweicher auswihlte und anbaute. In der Linie XVIII wurden also
z. B. aus den Nachkommen der kleinsten Mutterbohnen vom Gewicht 20,
die ein mittleres Gewicht von 41,0 zeigten, wieder die kleinsten der
Variationsreihe ausgewihlt, die nur zwischen 10 und 20 Zentigramm
wogen, und diese ergaben die Minusreihe. Aus den Nachkommen der
groBten Mutterbohnen von 40 Zentigramm mit dem Mittelwert 40,8



wurden dagegen die gréBten Individuen der Variationsreihe, nimlich
zwischen 60 und 70 Zentigramm, genommen und als die Plusselektions-
reihe angebaut. In allen folgenden Jahren wurden dann immer wieder
die kleinsten der Minusreihe und die gréBten der Plusreihe ausgewihlt.
Das Resultat fiir die Linie I zeigt die vorstehende Tabelle.

Dal auch hier fortgesetzte Selektion keinen Erfolg erzielt hatte, dafl
die Regression immer eine vollstindige war, geht besonders klar aus
der Betrachtung der Differenzzahlen hervor. 1905 z. B. war die Diffe-
renz der Minus- und Plusreihe bei den Mutterbohnen 40, bei der Nach-
kommenschaft aber + 0,09 == 0,697, d.h. nahezu gleich Null, ja, im
Falle von 1903 sogar — 4,31, d. h. die Selektion hatte eher den ent-
gegengesetzten Erfolg erzielt.

Bei Betrachtung dieser Zahlen fillt nun auf, daBl in den einzelnen
Jahren des Versuchs der Mittelwert ziemlichen Schwankungen unter-
worfen ist. Thre Ursache ist nach dem, was wir frither gehért haben,
ohne weiteres klar, es ist der EinfluB der in verschiedenen Jahren wech-
selnden Lebenslage, die natiirlich auf reine Linien ebenso einwirkt, wie
auf andere Variationsreihen. Man kénnte nun vielleicht auf die Idee
kommen, daB ‘diese verschiedene Lebenslage fiir das Resultat der Ver-
“suche eine Bedeutung haben koénne, denn es ist bekannt (DE VRIES),
daB in Populationen die Lebenslagewirkung die der Selektion tiber-
treffen kann. Daf ein solcher Einwand aber unberechtigt ist, geht dar-
aus hervor, daB das Resultat sowohl bei Minus- und Plusabweichern
als auch in simtlichen 19 Linien das gleiche war. Es blieb auch das
gleiche bei Beriicksichtigung anderer Eigenschaften und anderer Objekte,
und das Resultat ist als feststehend zu erachten, daBl innerhalb einer
reinen Linie die Selektion wirkungslos ist, daB sie nicht imstande ist,
eine genotypische Anderung hervorzubringen.

In instruktiver Weise geht das vorerkannte Verhiltnis der reinen
Linien zu einer aus vielen Linien zusammengesetzten Population aus
umstehender Abb. 25 hervor, in der die gleiche anschauliche Form der
Variabilititsdarstellung gewihlt ist, die S. g4 erliutert werden wird,

* +0,69 ist hier der mittlere Fehler der Berechnungen, der in dieser
Tabelle der Exaktheit halber mit aufgefithrt sei; seine Bedeutung wurde
oben erértert.
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also durch Einfillung der
GroBenklassen der Bohnen
in mnebeneinander gestellte
Rohrchen  (Treppenkurve).
Es ist so die Variabilitit
von fiinf reinen Linien A—F
dargestellt, wobei die Klassen
gleicher GréBe senkrecht un-
tereinander stehen. Unten
aber (4—F) ist die Kurve
wiedergegeben, die erhalten
wiirde, wenn man die simt-
lichen Linien zu einer Po-
pulationzusammenschiittete,
Dieser kann man nun auf
keine andere Weise als im
Vererbungsexperiment nach-
weisen, daBl sie genotypisch
nicht einheitlich ist*.

Wie erkldren sich nun auf
Grund dieser Forschungen die
Resultate GarTons, wie er-
klirt es sich, daB3 die Ziich-
ter von jeher durch Selektion

* Man hat neuerdings dar-
auf hingewiesen (BaUR), daB
eine grofe Fehlerquelle dieser
Versuche darin liege, daB in
einem solchen Material hiufig
spontane erbliche Verinderun-
gen, sogenannte Mutationen
(siche spdter) auftreten. Im
Fall eines positiven Selektions-
erfolges wire dies ein wich-
tiger Einwand; JOHANNSENS
Resultat wird aber dadurch
nicht getroffen.



die gewiinschten Verinderungen an Tieren und Pflanzen zu erreichen
suchen und oft auch tatsichlich erreichen? Es geht eigentlich schon
ohne weiteres aus dem Verstindnis des Gesagten hervor. Es wird uns
noch leichter klar werden, wenn wir einen Blick auf das instruktive
Schema werfen, an dem LaNG das Verhiltnis von Phinotypus zu Geno-
typus erldutert (Abb. 26), richtiger gesagt von Population zu Biotypus.
Die groBe Kurve stellt die Variationskurve dar, die eine Population er-
gibt, es ist die Kurve des Phinotypus. In der Population sind nun
zahlreiche Biotypen enthalten, die hier in der Zahl der Buchstaben des

Alphabets angenommen sind und mit 4—Z bezeichnet wurden. Ein
jeder Biotypus hat seine eigene Variationskurve, die hier als viel kleiner
als die der Population angenommen ist. (Weil nur ein Bruchteil der in der
Population vereinigten Individuen hier vorliegt. Daf sie zum Teil um-
gekehrt stehen, ist natiirlich nur im Interesse der Zeichnung geschehen.)
Es finden sich also Biotypen vor auf der Minusseite der Population (hell),
mittlere, wie solche auf der Plusseite (dunkel). Die Population erscheint
uns aber als eine Einheit, weil die einzelnen Kurven der Biotypen iiber-
einandergreifen, transgressiv sind und so scheinbar in eins zusammen-
flieBen, und weil auBerdem die mittleren Linien am hiufigsten sind.
Wiirde man nun in einer solchen Population, die trotz duflerer Einheit-
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lichkeit, die sich in einer normalen Variationskurve ausdriickt, geno-
typisch nicht einheitlich ist, zu einem Selektionsversuch Plusabweicher
der MaBeinheit go auswihlen, so hitten wir Individuen gefaflt, die den
Linien W, X, Y, Z angehtren. Die Nachkommenschaft kann sich
also, gleiche Lebenslage vorausgesetzt, nur an dem Kurvenbezirk be-
finden, in dem diese vier Linien liegen. Wiirden sie mit ihrer Minusseite
mehr nach links reichen, als es in dem Schema der Fall ist, so wiirde
sich aus dem dann mehr nach links liegenden Mittel der fiinf Linien
eine GALTONsche Regression ergeben. Es bestidnde also in diesem Falle
die erfolgreiche Selektion darin, daBl eine Reihe von Biotypen der Plus-
seite der Population ausgewdhlt wurde. Es it sich nun sehr gut den-
ken, daB3 bei weiteren Selektionsschritten in diesem Material schlieBlich
die Linie Z allein ausgewahlt wird, und dann wiirde man sagen, die
Zuchtwahl hat den Typus nach der duBlersten Plusseite verschoben. In
Wirklichkeit hat sie aber nur den duBlersten konstanten Typus dieser Seite
isoliert. Von jetzt ab wire aber jede Selektion unmdglich, denn es liegt
ein genotypisch einheitlicher Biotypus vor, in dem sie wirkungslos ist.

Die bedeutungsvollen Untersuchungen JOHANNSENSs ergeben also, mit
seinen eigenen Worten, ,,zu gleicher Zeit eine volle Bestitigung und eine
ginzliche Auflésung des bekannten Riickschlagsgesetzes GALTONS, was
das Verhiltnis zwischen Eltern und Nachkommen betrifft . . . Eine Se-
lektion in der Population bewirkt also gréBere oder kleinere Verschie-
bung — in der Richtung der Selektion — desjenigen durchschnittlichen
Charakters, um Welchén die betréffenden Individuen fluktuierend vari-
ieren. Indem ich aber nicht dabei stehen blieb, die Populationen als
Einheiten zu betrachten, sondern mein Material in seine reinen Linien
auflésen konnte, hat es sich in allen Fillen gezeigt, daB innerhalb der
reinen Linien der Riickschlag sozusagen vollkommen gewesen ist: die
Selektion innerhalb der reinen Linien hat keine Typenverschiebung her-
vorgerufen ... Bei der gewthnlichen Selektion in Populationen wird
unrein gearbeitet; das Resultat beruht auf unvollstindiger Isolation der-
jenigen Linien, deren Typen in der betreffenden Richtung vom Durch-
schnittscharakter der Populationen abweichen.”

Im Interesse der Klarheit sei an dieser Stelle nochmals eine kurze
Definition der benutzten Termini gegeben, deren scharfe Unterscheidung
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Vorbedingung einer klaren Erkenntnis ist. Es stehen sich einmnal gegen-
tiber Phinotypus und Genotypus. Phinotypus ist der Inbegriff der
sichtbaren Eigenschaften eines Organismus ohne Beriicksichtigung seiner
Erbgrundlage. Genotypus ist die innere Konstitution des Organismus,
seine erblich gegebene Genkombination oder auch Reaktionsnorm. Po-
pulation ist ein unanalysiertes Gemenge von Individuen. Da im Be-
griff der Population allerdings nicht mit enthalten ist, daB die Indivi-
duen scheinbar der gleichen systematischen Einheit angehtren, wie es
beim Gebrauch dieses Wortes hier vorausgesetzt wurde (Population von
Bohnen, Menschen), so sollte fiir eine phdnotypisch einheitliche Popula-
tion ein besonderer Terminus benutzt werden, etwa Idotypus oder Homéo-
typus. Dem steht dann der Biotypus gegeniiber als eine Gruppe von
Individuen genotypisch gleicher Beschaffenheit. Eine reine Linie ist
schlieBlich der Inbegriff aller ausschlieBlich durch Selbstbefruchtung aus
einem Ausgangsindividuum entstandenen Organismen.

Es erhebt sich nun zunichst die Frage, wie weit diese bahnbrechen-
den Ergebnisse sich durch anderweitige Erfahrungen bestitigen lassen.
Und da zeigt sich, wenn wir der Darstellung von pE VRIES folgen, daB3
die landwirtschaftliche Praxis eigentlich schon lange vorher prinzipiell
das gleiche gefunden hatte. Der englische Getreideziichter LE COUTEUR
hatte schon im Anfang des vorigen Jahrhunderts auf dhnliche Weise
besondere Getreidesorten erhalten. Von einem Besucher auf die Ver-
schiedenartigkeit seiner Ahren aufmerksam gemacht, hatte er einzelne
ausgesucht und getrennt angebaut und erhielt dann vollig gleichmaBige
Nachkommenschaft; er hatte also reine Linien isoliert. Zu einem ent-
sprechenden Resultate war auch der schottische Ziichter PATRICK SHI-
REFF gekommen, der seine neuen Rassen so erhielt, daB er eine ein-
zelne besonders wertvolle Ahre, wie er sie ganz selten auffand, isoliert
vermehrte, Und auch in neuerer Zeit ist HAYES in Amerika wieder zu
genau der gleichen Methode gelangt. Eine wirkliche praktische Bedeu-
tung sowie auch wissenschaftliche Begriindung erhielt das Prinzip ferner
in groBerem MafBstabe durch die Svaléfer Ziichtungsmethoden, die eine
Verwertung des Prinzips der reinen Linien schon vor JOHANNSEN be-
deuten, wenn auch ohne derartig planmilige wissenschaftliche Begriin-
dung und Verarbeitung.

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage, 6a

Weiteres
iber reine
Linien.
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Die Svaldfer  Man pflegte frither sehr oft die fiir den landwirtschaftlichen Anbau
bestimmten Nutzpflanzen in der Weise zu verbessern, daBl man aus den
Bestinden die Individuen auswiahlte, die die gewiinschten Eigenschaften
am stdrksten zeigten, und sie zur Nachzucht benutzte. Man nahm also
eine ganze Anzahl von Individuen, ein Gemisch in bezug auf die ge-
wiinschten Eigenschaften, wodurch man erreichen wollte, da3 auch die
anderen, nicht mit berticksichtigten Eigenschaften auf mittlerer Hohe
erhalten bliecben. So wurde dann in jeder weiteren Generation ver-
fahren. Dabei zeigte es sich nun meistens, daB in der Weise eine beab-
sichtigte Ausgeglichenheit der Ziichtung nicht zu erreichen war. Die
Erkldarung dieses Verhaltnisses wurde nun schon durch die Untersuchung
in Sval6f in den neunziger Jahren, von N. Hj. NiLssoN fiir Weizen und
Hafer, TepIN fiir Hiilsenfriichte und BoLiN fiir Gerste, gegeben. Es
wurden aus allerlei verschiedenen alten Getreidesorten nach bestimmten
Merkmalen, wie Beschaffenheit der Ahren und Kérner, méglichst viele
Typen ausgesucht, und alle gleichartigen Individuen wurden auf je
einem besonderen kleinen Feldchen angebaut. Im folgenden Jahre
waren aber auf den einzelnen Feldchen wieder ungleichmiBige Bestinde
vorhanden. Nur einige wenige machten eine Ausnahme; sic trugen ganz
gleichformige Saat. Es zeigte sich nun, dal man zur Aussaat auf diesen
Feldchen nur die Korner einer einzigen Ahre benutzt hatte, weil zu-
fillig der Typus nur in einer Ahre vorgelegen hatte, wihrend sonst
immer mehrere gleichartig aussehende Ahren angebaut waren. Nun
wurde im néchsten Jahre eine noch groBere Anzahl einzelner Pflanzen
ausgewihlt und isoliert angebaut, und sie ergaben in der Regel ein-
formige Nachkommenschaft, und diese blieb auch in weiteren Genera-
tionen auffallend konstant und gleichférmig in Vergleich mit den aus
mehreren Ursprungspflanzen stammenden Nachkommenschaften, wenn
auch diese Konstanz in Sval6f lange als eine nur relative aufgefafit
wurde, indem weitere Fixierung und Verbesserung der Pedigrees durch
fortgesetzte Auslese angestrebt wurde. Das ist das Svaldfer Pedigree-
verfahren. Nebenstehende Abb. 27—30 zeigt vier Sval6fer reine Linien
von Hafer, die jedoch verschiedenen alten Sorten entstammen, die in
ihrer Hauptmasse den betreffenden Rispentypus als charakteristisches
Merkmal besitzen. Es ist selbstverstindlich, da diese Ausgeglichen-



Abb. 27. Abb. 28.

Abb., 29, Abb. 30.

Abb, 27—30. Vier reine Linien von Hafer aus Svaldf, nimlich Abb. 27 Steifrispe,
Abb. 28 Fahnenhafer, Abb. 29 Schlaffrispe, Abb, 30 andere Schlafirispe.
Originale von NILssON-EHLE.
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heit einer Linie schon nach nur einmal wiederholter Auslese nur bei
Pflanzenarten zum Ausdruck kommt, wo Selbstbéstiubung normal ist
oder iiberwiegt, wie bei Weizen, Hafer, Gerste usw. und wo diese Linien
deshalb iiberwiegend homozygotische Kombinationen bezeichnen (vgl.
unten).

Diesen bedeutsamen Resultaten der Botaniker und Pflanzenziichter,
die seit JoHANNSENs Arbeiten auch an vielen anderen Objekten be-
statigt wurden (z. B. von EAsT, FRUWIRTH) stehen nur nicht ganz direkt
vergleichbare Resultate aus dem Tierreich gegeniiber. Das kommt da-
her, daBl im Tierreich reine Selbstbefruchter selten sind und da, wo sie
vorkommen (gewisse Schnecken), noch nicht erfolgreich zu solchen Ex-
perimenten verwendet werden konnten. Man hat versucht, diesen Man-
gel auf dreierlei Weise zu beseitigen: einmal durch Selektionsversuche
an Tieren mit rein parthenogenetischer Fortpflanzung, sodann durch
solche an Tieren mit ungeschlechtlicher Fortpflanzung und schlieBlich
mit Tieren, deren der Selektion unterworfene Eigenschaften als gene-
tisch rein vom mendelistischen Standpunkt aus erwiesen waren (was das
heift, kann erst spater wirklich klar werden). Nur der letztere Ver-
such lieBe sich direkt den reinen Linien vergleichen. Man hat deshalb
auch fiir Reihen, die aus parthenogenetischer oder ungeschlechtlicher
Fortpflanzung eines Ausgangsindividuums hervorgegangen sind, einen
besonderen Namen, Klone, vorgeschlagen (SHULL). Wie gesagt, stimmen
viele der an Klonen und zweigeschlechtigen reinen Rassen ausgefithrten
Versuche mit den an reinen Linien gewonnenen iiberein, wofiir wir nun
einige Beispiele kennenlernen wollen.

Wir erwihnen da die Klone der parthenogenetischen SiiBwasser-
krebschen, der Daphniden. Sie sollen sich durch kleine, aber erblich
konstante Eigenschaften unterscheiden, und WOLTERECK, der sie expe-
rimentell studierte, gibt an, daB} innerhalb der Linien Selektion sich als
wirkungslos erwies. Auch BaNTa fiihrte solche Versuche mit entsprechen-
dem Resultat durch. Am ausfiihrlichsten sind Versuche an Proto-
zoen mitgeteilt und so wollen wir uns gleich den JENNINGSschen Ver-
suchen mit dem Infusor Paramaecium zuwenden. Von den Variabili-
tatsverhdltnissen dieser Tiere haben wir ja schon mehrfach gehért und
sind daher mit dem Versuchsmaterial bereits bekannt. Es wurden also



aus einer Population einzelne in ihrer Linge verschiedene Individuen
herausgegriffen und von jedem die Nachkommenschaft isoliert geziichtet.
Dabei konnten eine Reihe von Kulturen erzielt werden, in denen der
Mittelwert typisch verschieden blieb im Lauf zahlreicher Generationen,
so daB im ganzen acht derartige reine Linien geziichtet wurden. Wur-
den sie alle unter annihernd den gleichen Bedingungen geziichtet, so
blieb auch bei allen der Mittelwert konstant., Wurden die Kulturen
reiner Linien geteilt, so blieben die verschiedenen Tochterkulturen iden-
tisch. Traten in verschiedenen Linien &hnliche Verinderungen der
dulleren Lebensbedingungen ein, so waren auch die Reaktionen in den

A Cz k 4 i
Abb. 31. Konjuganten von Paramaecium aus fiinf verschiedenen reinen Linien.

Nach JENNINGS und HARGITT.
verschiedenen Linien korrespondierende, so daB also nicht etwa die Wir-
kung differenter dulerer Faktoren die Linien vortiuscht. Abb. 31 gibt
einen guten Begriff solcher Konstanz, indem sie die typisch verschie-
dene GroBe konjugierender Individuen aus fiinf reinen Linien zeigt.
Innerhalb der einzelnen Linien war natiirlich die iibliche fluktuierende
Variabilitit vorhanden, deren Ursachen wir ja schon oben betrachtet
haben. Waren auch die Mittelwerte der Linien nicht so sehr verschie-
den, so wurden die Differenzen durch die extremen Ausschlige der fluk-
tuierenden Variabilitit sehr groBe. Nachstehende Abb. 32 gibt eine grofe
Variante einer groB3en Linie (4) neben einer kleinen Variante einer kleinen
Linie () wieder. Das Gesamtresultat geht am klarsten aus untenstehen-
dem Tableau (Abb. 33) hervor, das die Variationsreihen der acht iso-
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 6b
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lierten Linien nach ihrer GréBe untereinander gesetzt darstellt. Man
sieht, die Population schwankt zwischen 310 und 45 x4 Lange, von den
reinen Linien die erste von 310 bis 105 . Die senkrechte Linie gibt
den Mittelwert der Population mit 155 g an, die Kreuze die Mittel der
einzelnen Linien. In diesen Linien wurde nun Selektion ausgeiibt. Und
dabei zeigte sich wiederum, daB sie ginzlich erfolglos blieb. Wurden
die Nachkommen unter identischen Bedingungen gehalten, so erhielten
sie nach Plus- wie Minusabweichern dieselbe Gréfle, z. B. in einem be-
stimmten Versuch:

Mittlere GroBe der Nachkommen von  Plusabweichern: 114,7:33,9 1
Mittlere GroBe der Nachkommen von Minusabweichern: 116,9: 36,1 w.

-

Abb. 32. Extrem grofle (¢) und extrem kleine (4) Variante aus einer grofien und
einer kleinen Linie von Paramaecium. Nach JENNINGS.

In allen Versuchen wurden JoHANNSENs Ergebnisse auf das schonste
bestitigt gefunden.
Elementar-  Was die dritte Gruppe von Versuchen betrifft, bei denen zweige-
. schlechtige, aber reine Stimme verwandt wurden, so kénnen wir ihre
viel diskutierten Resultate noch nicht verstehen, da sie die Kenntnis
der MENDELschen Vererbungsgesetze voraussetzen. Sie werden spiter
ausfiihrlich diskutiert werden. Hier seien nur ein paar Bemerkungen
eingeschaltet, um zu zeigen, daBl wahrscheinlich auch in der freien Natur
solch genetisch reines Material reichlich vorhanden ist, so daBl die Er-
gebnisse von Selektionsexperimenten von der geschilderten Art tatsdch-
lich auch auf die Verhiltnisse in der freien Natur, also den Evolutions-
vorgang, angewendet werden koénnen. Es ist bekannt, daB die Syste-
matiker als niederste Kategorie spezifisch verschiedener Formen die
Varietiten und Rassen betrachten, von denen sich innerhalb einer guten
Spezies eine sehr groBe Zahl finden kénnen. Es gibt iibrigens keine all-



gemein akzeptierte Bezeichnung der niedersten systematischen Kate-
gorien, und es wird auch schwer sein, eine einheitliche Bezeichnung da
durchzufithren. Sowohl der Begriff der Varietit, wie der der Rasse und
Elementarart ist schwankend. Fiir Vererbungsfragen ist natiirlich die
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Abb. 33. Acht reine Linien von Paramaecium in ihren Variationsreihen.
X X gibt den Mittelwert der Population, -+ die Mittel der einzelnen Linien.
Die Zahlen bedeuten die Grofe in u. Nach JENNINGS.

niederste Kategorie die, deren Individuen sich von anderen nur durch
eine Elementareigenschaft unterscheiden. Eine solche Abgrenzung ist
aber nur ganz relativ und vom augenblicklichen Forschungsstand ab-
héngig. Wenn wir zwei Hithnerrassen haben, die sich nur durch den
Besitz eines Erbfaktors fiir Gefiederfirbung unterscheiden, so sind das
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zunichst solche Kategorien. Nun kann sich aber zeigen, dafl in jeder
Rasse wieder erbliche Differenzen in bezug auf die Eigenschaft Frucht-
barkeit vorkommen, so daBl da wieder Unterkategorien zu schaffen
wiren. So wird man wohl solche letzten systematischen Kategorien,
die man vielleicht am besten als Elementarrassen bezeichnet, nur fest-
legen konnen, wenn man die Abgrenzung nur auf eine einzige betrach-
tete Eigenschaft, z. B. Fruchtbarkeit bei einem Huhn, oder Fettgehalt
im Samen beim Mais, oder Reaktionsnorm gegeniiber bestimmten Er-
nihrungsarten bei einer Daphnie, bezieht. Diese Elementarrassen treten
nun sehr oft, wenn auch nicht immer, an verschiedenen Lokalititen auf
und sind dann als Lokalrassen zu bezeichnen, wohl zu unterscheiden
von den Standortsvarietiten (Lebenslagevariationen). Letztere kénnen
durch identische duBere Bedingungen ineinander iibergefiihrt werden,
erstere aber sind erblich konstant. Natiirlich 148t es sich von vorn-
herein nicht sagen, ob die vom Systematiker unterschiedenen Elemen-
tarrassen oder Varietiten ersterer oder letzterer Kategorie angehéren.
Das kann nur das Vererbungsexperiment entscheiden. Wenn der mo-
derne Siugetier- und Vogelsystematiker fiir jedes FluBgebiet eine eigene
wohlcharakterisierte Lokalform einer Art feststellt (MATSCHIE), wenn in
einem jeden unserer Alpenseen die Felchen eine typische Verschieden-
heit zeigen (HOFER), wenn etwa das gleiche fiir die Daphniden in ver-
schiedenartigen Teichen und Seen gilt (WESENBERG-LUND) oder fiir die
einzelnen Laichschwirme des Herings (HEINCKE), so kann es sich dabei
um ebenso viele Elementarrassen handeln, wie um Lebenslagevariationen.
In manchen Fillen hat das Experiment das letztere erwiesen, in anderen
aber auch ersteres. So sind nach WoOLTERECK die Standortsvarietiten
der Daphnien, wenigstens zum Teil, erbliche Lokalrassen oder Elemen-
tarrassen, und es kann keinem Zweifel unterliegen, daB sich viele der
vom Systematiker unterschiedenen Varietdten auch im Experiment als
echte Elementarrassen erweisen werden, wie das fiir das Pflanzenreich ja
auch, bereits in ganz anderem MaBe als fiirs Tierreich geschehen ist. Wir
selbst waren imstande, es fiir einen interessanten Fall im Tierreich nach-
zuweisen, von dem wir spiter, wenn wir auf den Gegenstand zuriick-
kommen werden, Niheres héren werden.

Es ist nun klar, daB sich Elementarrassen in ihren Erblichkeitsver-



hiltnissen im groBen Ganzen wohl dhnlich verhalten werden wie reine
Linien. Da, wo sie wirklich Lokalrassen darstellen, ist anzunehmen,
daB ihre Individuen vielfach genotypisch identisch sind. Denn die In-
dividuen einer solchen Population, die auf beschrinktem Raume lebt,
vermehren sich in einer stindigen Inzucht. Nun ist es eine der mathe-
matischen Konsequenzen der MENDELschen Gesetze, daB unter bestimm-
ten Voraussetzungen, die wir spiter kennen lernen werden, solche Formen
in bezug auf ihre Erbeigenschaften mehr und mehr rein (homozygot)
werden und nach einer gar nicht allzu groBen Zahl von Generationen
wirklich genetisch rein, genotypisch identisch sind (siehe spiter). Sie
stellen somit fiir die Selektion genau das gleiche Material dar wie reine
Linien.

Wo die Elementarrassen allerdings értlich gemischt leben, muf} das
nicht zutreffen, wird es aber trotzdem vielfach tun. Denn das, was die
Einheit storen koénnte, die Kreuzung ist, wie es scheint, oft auszu-
schliefen (wenigstens im Tierreich), da sie durch die ausgesprochene
Homogamie verhindert wird, wie ja schon fiir den Koloradokifer und
die reinen Linien der Paramicien gezeigt' wurde. Und so werden wir
in den Fillen, wo sich die Elementarrassen durch qualitative, leicht zu
definierende Merkmale, wie Farbe oder Zeichnung, unterscheiden, ohne
Schwierigkeit mit genotypisch einheitlichen Bestinden arbeiten kénnen,
ohne daBl Selbstbefruchtung vorliegt. Natiirlich mufl dann eine beson-
ders eingehende Analyse des Materials vorangehen, die jede einzelne
Variante auf ihre Erblichkeit zu priifen hat und méglichst eine ldngere
Inzucht. Bei quantitativen Merkmalen, die die Elementarrassen unter-
scheiden, ist die Schwierigkeit in Anbetracht der transgressiven Varia-
bilitdt eine viel groBere. Wie sie unter Umstinden durch griindliche
Analyse iiberwunden werden kann, haben wir oben bei HEINCKEs He-
ringsuntersuchungen gesehen ; dort war ja fiir jedes Individuum die Mog-
lichkeit erdffnet worden, seine Zugehdérigkeit zu einer bestimmten Ele-
mentarrasse (oder Standortsvarietdt?) zu erkennen. Und so werden wir
also, ohne tiber echte reine Linien zu verfiigen, doch mit prinzipiell iden-
tischem Material, genotypisch einheitlichen Elementararten, vielfach
arbeiten koénnen.

Wie wirkt nun die Selektion innerhalb eines solchen Materials? Schon



DE VRIES hatte an ihrer Wirksamkeit gezweifelt und besonders HEINCKE
im AnschluB an seine Heringsstudien den SchluB gezogen, daB inner-
halb einer Elementarrasse — und als solche betrachtete er ja seine
Heringsrassen — eine Selektion unwirksam sein miisse. Setzen wir Ele-
mentarrasse prinzipiell gleich Biotypus (natiirlich nur in bezug auf die
Resultate der Erblichkeitsforschung, denn der Begriff Biotypus sagt nur
etwas iiber die genotypische Beschaffenheit seiner Angehérigen aus, also
die genotypisch identischen Glieder einer Elementarrasse stellen einen
Biotypus dar, ein Biotypus ist aber keine Elementarrasse), so hatte
HEINCKE im wesentlichen bereits JoHANNSENs Resultat vorweggenom- -
men; aber er hatte es nur erschlossen, nicht bewiesen, da ja die Herings-
rassen dem Experiment nicht zugéingh'ch sind, eine Liicke, die er selbst
klar hervorhob. Es sind wohl inzwischen auch eine Anzahl von Selek-
tionsversuchen an solchem Material ausgefiihrt worden, die alle das er-
wartete negative Resultat ergaben (siehe spiter). Es soll nun aber nicht
verschwiegen werden, daf} in neuerer Zeit einige Fille bekannt gewor-
den sind, in denen durch Selektion innerhalb von Klonen positive Er-
gebnisse erzielt wurden. JENNINGS, wie auch seine Schiiler MIDDLETON
und HEGNER waren imstande, bei Infusorien und auch vor allem bei
der beschalten Rhizopode Difflugia durch Selektion in reinenjLinien
verschiedene erbliche Typen mit konstanten Charakteren zu isolieren.
Die Deutung dieser Versuche ist aber keine ganz einfache und es diirfte
im Augenblick noch schwer sein, auf ihnen bestimmte Schliisse aufzu-
bauen (siehe dartiber die Diskussion bei ERDMANN und JoLLOS, sowie
den Abschnitt iiber Dauermodifikationen in der achtzehnten Vorlesung).
Dagegen diirfte es schwer sein, an dem positiven Ergebnis zu zweifeln,
das BanTta mit Selektion in Klonen von Daphnien bei rein partheno-
genetischer Fortpflanzung hatte. Er wihlte die Tiere aus, die am schnell-
sten, und solche, die am langsamsten zum Licht schwammen und er-
hielt in einem solchen Versuch, der 5 Jahre lief, eine dauernde Verkiir-
zung bzw. Verlingerung der Reaktionszeit. Die Differenz aber war
112 Generationen nach Aufhéren der Selektion noch vorhanden. Spricht
Modifikation dies nun gegen JOHANNSENS Anschauungen? Wir werden erst spiter
Vartaion. die Méglichkeiten, solche Versuche zu interpretieren, verstehen konnen.
Aber sie dndern keinesfalls etwas an dem Resultat, das wir aus den Er-



orterungen dieser Vorlesung ziehen wollen, der folgenden positiven
grundlegenden Erkenntnis: Es ist streng zu trennen zwischen nicht erb-
licher Variation oder Modifikation und erblicher Variation. Die erstere
ist eine rein phinotypische Erscheinung, betrifft nur das AuBere des
Organismus und verdndert in keiner Weise die Erbbeschaffenheit, die
genotypische Grundlage, so wenig wie ein Ril im Mantel den Triger
erblich belastet. Eine Selektion solcher Modifikationen kann daher auch
keine Verschiebung erblicher Natur hervorrufen. Betrachten wir die Modi-
fikationen statistisch, so zeigen sie die iibliche Verteilung in der Frequenz-
kurve. Da aber auch ein Gemenge erblicher Typen die gleiche Kurve
zeigt, so besagt das Vorhandensein der Kurve gar nichts dariiber, ob
eine reine Rasse oder ein Gemenge von Erbrassen vorliegt. Wenn daher
die Selektion in einer unanalysierten Population erfolgreich ist, so riihrt
es daher, daf} aus einem Rassengemisch einzelne Rassen der gewiinschten
Qualitiat ausgesucht wurden. Sobald diese Auswahl aber zu der Isolie-
rung einer genetisch reinen Rasse gefiihrt hat, ist der Versuch zu Ende,
eine weitere erfolgreiche Selektion ist unméglich. Aus der komplexen
Erscheinung der fluktuierenden Variabilitdt ist also zunichst die nicht
erbliche Modifikation als wichtige Gruppe herausgelost.
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Fiinfte Vorlesung.

Die Verursachung der Modifikationen. Lebenslagevariation.
AuBere und innere Modifikationsursachen.

Wir betrachteten bisher die Modifikation als statistische Erscheinung,
trennten sie von der erblichen Variation und studierten ihr Verhalten
bei Selektion. Wir lieBen dabei die Ursachen der Modifikationen bei-
seite, abgesehen von gelegentlichen Andeutungen, daB sie ein Produkt
der Lebenslage sind. Wir miissen uns nunmehr, um die Besprechung
der Variation vorliufig zu Ende zu fiihren, mit den Ursachen be-
schiftigen, die die nichterbliche Modifikation und ihre statistische Er-
scheinung in der Frequenzkurve bedingen. Dabei lassen wir zunichst
die tibrigen Formen fluktuierender Variation beiseite, die sich spiter
aus dem Mendelismus erkldren werden. Die Kenntnis der Ursachen der
nicht erblichen Modifikationen wird uns dann aber auch spiter noch fiir
evolutionistische Fragen von Bedeutung erscheinen.

Wir wissen also, daB3 die nicht erblichen Modifikationen eines Cha-
rakters sich in der Frequenzkurve nach dem QUETELETschen Gesetz an-
ordnen. Ihre Verursachung kann bereits aus einer Betrachtung der
Kurve selbst klar werden, wenn wir sie nun einmal in einer etwas sinn-
falligeren Form folgendermaBen darstellen (Abb. 34):

Es handelt sich um die Variabilitit in der Linge von Bohnensamen.
450 Samen einer Population wurden gemessen und nach ihrer Linge
geordnet, die zwischen 8 und 16 mm schwankte. Die Variationsreihe
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Abb. 35 gibt das zugehorige Variationspolygon, bei dem fiir jede
Bohnensorte ein Beispiel abgebildet ist. In eine Glaswanne, die in neun
Abteilungen geteilt ist, die den neun GrdBenklassen der Bohnen ent-

lautete:

Lange in mm . . | 8 9’10 11| 12| 13| 14
Anzahl Bohnen . | 1 | 2 | 23 | 108|167 |106| 33

sprechen, werden diese nun so eingefiillt, daB jede Abteilung die zu



ihrer Klasse gehérige Bohnenzahl erhilt. Es entsteht dann ein Bild,
wie es Abb. 34 zeigt, wobei die Bohnen als Treppenkurve erscheinen.
(Von dem kleinen Fehler, der der wirklichen Kurve gegeniiber dadurch
entsteht, daBl die kleinen Bohnen weniger Platz einnehmen als die groBen,
muB natiirlich abgesehen werden.) Das ist nun nichts weiter als eine
andere Demonstration des QUETELETschen Gesetzes.

Gavons Nun nehmen wir einmal nebenstehend abgebildeten kleinen Apparat
apparat.  zyr Hand, den GALTON angab, und der ganz ihnlich aussieht wie ein
Tivoli genanntes Kinderspielzeug (Abb. 36). Auf einem Brett finden
sich in gleichen Zwischenrdumen Reihen von senkrechten Nadeln, die
innerhalb der Reihen alternieren. Oben ist durch Holzbacken eine trich-
terférmige Eingangspforte hergestellt, und unten sind kieine Abtei-
lungen abgegrenzt. Wird nun das Brett schriggestellt und durch den

Trichter eine Anzahl Schrotkugeln eingeschiittet, so laufen sie zwischen



den Nadeln hindurch und fiillen dann die Ficher so aus, wie es die Ab-
bildung zeigt, d. h. sie bilden hier eine ebensolche Treppenkurve, wie
wir sie oben von den Bohnen sahen. Hier ist nun die Ursache klar.
Jeder Schrotkugel, die das Bestreben hat, geradenwegs in das Mittel-
fach hineinzurollen, stellen sich in den Nadeln wie im Stof der benach-
barten Kugeln Hindernisse entgegen, die sie von ihrem Weg ablenken.
Da die Hindernisse nach rechts
wie links gleichmiBig wirken,
werden sie sich vielfach gegen-
seitig autheben, so daf die Mehr-
zahl der Kugeln doch richtig ins
Mittelfach gelangt. Bei anderen
wird sich aber eine Ablenkung
aus der Bahn ergeben, die die
Kugeln nach rechts oder links
fiihrt, und zwar ist fiir jede
Seite gleich viel Wahrschein-
lichkeit vorhanden. Manche
Kugeln werden wenig abgelenkt,
indem es der Zufall gibt, daB
auBer den vielen nach rechts
oder links ziehenden Hinder-
nissen, die sich gegenseitig aus-
gleichen, auch einige nur ein-
seitig wirken. Es ist klar,
daBl ein immer gréBerer und
daher seltenerer Zufall dazu
gehort, daB sich solche einseitig wirkende Hindernisse wiederholen, ein
Zufall, dessen Unwahrscheinlichkeit mit der Zahl der einseitig wirken-
den St6Be steigt, und daher werden in die duBersten Abteilungen, die
nur den Kugeln zuginglich sind, die der Zufall immer wieder nach der
gleichen Richtung ablenkt, nur die allerwenigsten Kugeln gelangen. Das
entstandene Bild ist also ein Ausdruck der Wirkung des Zufalls, und
wir wiirden es bei jeder Versuchsanordnung erhalten, die zufillige Ab-
weichungen von einer Norm zum Ausdruck bringt. Die Binomialkurve,



Modifikation
und Auflen-
faktoren.
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wie wir eine derartige symmetrische Figur als Kurve gezeichnet nannten,
ist, wie uns dieser kleine Versuch anschaulich macht, also ein Ausdruck
des Gaussschen Fehlergesetzes, welches ganz allgemein besagt, daB in
einer Beobachtungsreihe bei gleicher Beobachtungsweise die Hiutig-
keit eines Beobachtungsfehlers eine Funktion seiner Grole ist. Je mehr
sich ein Fehler von dem Mittelmaf3 entfernt, um so seltener ist er, und
umgekehrt. Und jetzt wird uns klar, was dieses berithmte Gesetz, von
dem GALTON einmal sagte, daB es die alten Griechen als Gottheit ver-
ehrt haben wiirden, wenn sie es gekannt hitten, auch fiir die belebte
Welt bedeutet. Denn wenn wir nun aus dem identischen Ausfall des
Bohnenversuchs — und er ist ja der Typus fiir die normale Art der
Variabilitit — und des Schrotkugelspiels einen Schlufl ziehen diirfen,
so muB er so lauten: Der Bohnengréfie oder iiberhaupt jedem variieren-
den Merkmal kommt eine bestimmte GréBe oder Wert zu, sein Mittel-
wert. Er wird aber nicht erreicht, weil die Natur ,,Beobachtungsfehler
macht, die um so seltener werden, je groBer sie sind. ,,Die Natur macht
Beobachtungsfehler heit aber nichts anderes, als sie wirkt ebenso auf
die Merkmale wie die Stecknadeln auf die Schrotkugeln. Dem Organis-
mus stellen sich in Gestalt der Gesamtheit der duBleren Lebensbedin-
gungen Hindernisse in den Weg, die ihn teils nach dieser, teils nach jener
Seite ziehen und um so seltener in ihrer Wirkung in Erscheinung treten,
je groBer sie sind. Mit anderen Worten: Wir leiten den Schluf ab, dal3
die ctharakteristischen Erscheinungen der Modifikation in Gestalt der
Variationskurve nichts anderes sind als der Effekt der dulleren Be-
dingungen. Wohlgemerkt, wir sprechen jetzt nur von der als Modifika-
tion im vorigen Abschnitt herausgeschilten Teilerscheinung der fluktu-
derenden Variabilitit.

Ist das nun richtig, so muB es auf vielerlei Weisen bewiesen werden.
Zunichst muB sich ganz allgemein fiir das Einzelindividuum der Nach-
weis erbringen lassen, dall den Organismen die Fihigkeit innewohnt,
auf Einwirkungen der AuBenwelt mit Verinderungen ihrer Eigen-
schaften so zu reagieren, daB die veridnderte zur urspriinglichen Eigen-
schaft sich verhilt wie eine Variante zur andern. Anders ausgedriickt
muB bewiesen werden, daB der sichtbare Zustand einer Eigenschaft
nichts Absolutes ist, sondern etwas Relatives, nur unter den betreffen-
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den duBleren Bedingungen in gleicher Art Bestehendes. Zweitens muf3
bei der Betrachtung einer groflen Individuenzahl gezeigt werden, daB
eine Verdnderung in den duBleren Bedingungen auch mit einer Verinde-
rung in ihrer Variabilititsbreite verbunden ist. Es muB etwa unter dem
EinfluB eines verinderten Mediums eine Verschiebung der Variabilitits-
kurve stattfinden. Sodann mufl gezeigt werden kénnen, daB in einer
Gruppe gleichartiger Individuen Eigenschaften mit geringer Variabilitit
durch wechselvolleres Milieu zu stirkerem Variieren gebracht werden
koénnen. Und schlieBlich muB sich umgekehrt zeigen lassen, daB die
Variabilitdt stark variierender Formen durch Gleichartigkeit der Be-
dingungen eingeschriankt, ja vielleicht sogar ganz aufgehoben werden
kann. Betrachten wir daraufthin nun einmal die Tatsachen.

Zunichst sehen wir also einmal ganz von der bisher geiibten kollek-
tivistischen Betrachtungsweise, also der Untersuchung von Individuen-
reihen ab, und legen uns die ganz allgemeine Vorfrage vor, wie das
Einzelindividuum bzw. seine Eigenschaften sich dem #uBeren Milieu
gegeniiber verhdlt. Die Frage kénnte fast miiBig erscheinen, so selbst-
verstandlich ist ihre Antwort. Besteht doch der ganze Teil der Tier-
und Pflanzenzucht, der als Haltung, Wartung und Diingung zu bezeich-
nen ist, in nichts anderem als in der Hervorrufung von dem Ziichter
angenehmen Varianten der Eigenschaften durch zweckentsprechende
Wahl des Milieus. Trotzdem muB die Frage an Hand konkreter Tat-
sachen beantwortet werden, denn aus ihnen werden wir eine grund-
legende Erkenntnis {iber das Wesen der zu betrachtenden Eigenschaften
abzuleiten haben. Die elementare Tatsache selbst erhellt am einfachsten
aus den zahllosen Versuchen, die Forschung wie Praxis iiber den Ein-
fluB der wichtigsten AuBBenfaktoren, Temperatur, Feuchtigkeit, Nahrung
auf die Eigenschaften von Tieren und Pilanzen angestellt haben. Das
Material ist ein unendliches und es seien nur einige Stichproben aus den
verschiedenen Versuchsgruppen gegeben.

Da ist zundchst die Einwirkung der Temperatur, fiir die besonders ginfug der
aus dem Tierreich interessante Versuche vorliegen, vor allem die be- Femperaiux.
rithmten Temperaturexperimente an Schmetterlingen, die von DoRF-
MEISTER inauguriert jetzt wohl den am besten ausgearbeiteten Teil dieses
Kapitels der tierischen Biologie darstellen. Wenn wir hier nur die
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Hauptresultate betrachten — weitere werden uns auch noch in anderem
Zusammenhang begegnen — so gingen die Experimente ja davon aus,
den Saisondimorphismus zu erkliren, die Tatsache, daBl in zwei Gene-
rationen fliegende Schmetterlinge typisch verschiedene Friithjahrs- und
Sommerformen (in den Tropen Trocken- und Regenzeitformen) haben
konnen, wofiir das klassische Beispiel Araschnia levana und prorsa ist.
Da der Verdacht nahe lag, daf3 die Differenzen durch verschiedene Tem-
peraturen bedingt seien, behandelte DORFMEISTER und spiter WEIs-
MANN die Puppen, die die Sommerform geben sollten, mit Kilte und

Abb. 37. Araschnia prorsa (links oben) und levana (rechts unten) verbunden durch
die im Temperaturexperiment erzeugten Ubergangsformen.

umgekehrt und konnte dadurch auch aus ihnen die Frithjahrsform und
umgekehrt erzielen. Und so lassen sich durch abgestufte Temperatur-
einwirkung auch alle Zwischenformen herstellen, wie vorstehende Abb. 37
demonstriert, in der einige solche experimentell erzeugte Typen in der
Reihenfolge von prorsa zu levana abgebildet sind. Die zahlreichen Un-
tersuchungen, die auf diesem Gebiet an den verschiedensten Objekten
und von den verschiedensten Forschern ausgefithrt wurden, haben nun
alle dazu gefiihrt, zu zeigen, dal man durch geeignete Temperatur-
einwirkung auf Puppen Formen erzeugen kann, die duflerlich, phino-
typisch, aus der Natur bekannten geographischen Varietiten gleichen.
StaNDFUSS, der Meister der experimentellen Schmetterlingsziichtung,



der (bis zum Jahre 1905) 48500 Individuen in solchen Experimenten
bearbeitete, hilt folgende Punkte fiir die Hauptresultate: 1. Viele Arten
leben an verschiedenen Orten ihies Verbreitungsgebietes in Form von
Lokalrassen. Sie lassen sich experimentell in tiuschender Weise er-
zielen oder doch wenigstens annihernd, sowohl was Fiarbung wie Gestalt
der Fliigel betrifft. So kann aus Puppen des gewShnlichen Schwalben-
schwanzes (Papilio machaon), wenn sie mit 37—38° C behandelt wer-

Abb. 38. Vanessa io, das Tagpfauenauge, mit kiinstlich erzeugten
Temperaturaberrationen.

den, ein Falter schliipfen, der durchaus der paldstinensischen Sommer-
form aus Jerusalem gleicht. Oder aus den Puppen des gemeinen kleinen
Fuchses, Vanessa urticae, konnen durch Warme Formen erzogen wer-
den, die der siidlichen Varietit ichnusa gleichen, durch Kalte aber solche,
die den nordlichen Arten milberti und polaris gleichen. 2. In der Natur
kommen oft Aberrationen vor, die sich in ihrem Kleid betrichtlich von
dem Normaltypus entfernen. So hat das Tagpfauenauge, Vanessa io,
Aberrationen, in denen die Augenflecke verschwinden. Wir werden sie
spiter noch zu erwidhnen haben. Durch das Temperaturexperiment

7*
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konnen sie aber ebenfalls hervorgerufen werden und zwar auch in allen
Abstufungen von der Normalform zur Aberration. Vorstehende Abb. 38
zeigt uns die Stammform nebst drei Temperaturaberrationen in einer
Serie, die durch viele Zwischenformen verbunden zum Verlust der Augen-
flecken fiihrt. 3. Bei Faltern, die in beiden Geschlechtern verschieden
gefirbt sind, kann dieser sexuelle Dimorphismus aufgehoben werden.
Es konnen durch Temperatureinwirkungen Falter unter Umstinden in
ihrem Farbenkleide an ganz andere verwandte Arten angenihert wer-
den, so der Schwalbenschwanz, Papilio hospiton, in der Richtung auf
unseren gewohnlichen machaon. 4. Es kénnen endlich durch Vertau-
schung der Lebensbedingungen Verschiebungen der Formen anderer Art
stattfinden. So wichst die groBBe Pappelglucke, Gastropacha populifolia,
wihrend der kiihlen Jahreszeit im Herbst und Friihjahr langsam in
etwa 25 Wochen zu einem groBen Typus heran. Die sehr nahe verwandte
kleine Glucke (Epicnaptera tremulifolia) hingegen wichst als Raupe wiih-
rend der wirmsten Jahreszeit in 1x Wochen heran und ergibt eine sehr
viel kleinere Form. Wird die Brut der groen Glucke in die Lebens-
bedingungen der kleinen versetzt, so ergibt sie Falter, die sich der kleinen
Art nidhern.

Es werden somit in diesen Versuchen phinotypische Modifikationen
des Schmetterlingskleides erzeugt, die demonstrieren, wie unter dem
EinfluB AduBerer Faktoren ein scheinbar so konstantes Merkmal, wie es
die Zeichnung eines Schmetterlingsfliigels ist, betrichtlich verindert
werden kann. In diesem Fall kommt nun noch die Besonderheit hinzu,
daB die nicht erbliche, experimentell erzeugte Modifikation genau aus-
sieht, wie eine in der Natur als selbsténdige Erbrasse erscheinende Varia-
tion. Vom Standpunkt der Erblichkeitslehre unterscheiden sich die bei-
den, um einen Vergleich zu benutzen, wie ein Mann, der auf der Biihne
einen Neger spielt von einem wirklichen Neger. Weshalb allerdings die
Modifikation gerade in der gleichen Richtung verliuft, wie die geogra-
phische Rassenbildung in der Natur, ist ein erbphysiologisches Problem,
das wir erst viel spiter werden betrachten kénnen, wie iiberhaupt die
entwicklungsphysiologische Seite dieser Experimente, die besonders
interessant ist, hier ganz unberiicksichtigt bleibt.

Um zu zeigen, daB hier nicht etwa eine Besonderheit der Schmetter-
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linge vorliegt, sei in Abb. 39 noch ein Beispiel aus einer anderen In-
sektengruppe wiedergegeben, das sich selbst erklart. Ubrigens weiB der
Kenner der physiologischen Literatur, welche Fiille von Arbeiten iiber
die Einwirkung der Temperatur auf Lebensvorgédnge (in bezug auf das
vAN T HoFFsche Gesetz) vorliegen, von denen viele direkt in diesen Ab-
schnitt gehdren. Doch mégen die genannten Beispiele fiir unsere Zwecke
gentigen.

Auch im Pflanzenreich fehlt es nicht an solchen Fillen, wie etwa
die in normalen Verhiltnissen rotblithende Primula sinensis, deren

b é

Abb. 392—4. Variabilitit der Pigmentierung bei Habrobracon bei Zucht in verschie-
denen Temperaturen, « Tier aus einer 350 Zucht, 4 Tier aus einer 300 Zucht, ¢ Tier
aus einer 200 Zucht, 4 Tier aus einer 160 Zucht. Nach SCHLOTTKE.

Bliiten bei Treibhaustemperatur so weil werden wie bei einer weilen
Rasse (BaUR).

Auch ein Beispiel einer Feuchtigkeitswirkung sei aus dem Tierreich V‘]Fizﬁléﬂ{gi gd_er
gegeben, BEEBEs Versuche mit Tauben. Die nord- und mittelameri-  keit.
kanische Taube, Scardafella inca, zeigt nur geringe geographische Varia-
tion in ithrem Verbreitungsgebiet. Dagegen kommen in Honduras, ferner
Venezuela und Brasilien je eine abweichende Form vor, nimlich dia-
leucos, ridgwayi und brazilensis, die sich durch reicheres Pigment auf
den Federn auszeichnen. Durch Zucht in einer besonders feuchten At-
mosphire vermochte BEEBE nun die ¢nca so zu beeinflussen, dal} sie
mit jeder neuen — natiirlichen oder kiinstlich erzwungenen — Mauser
immer dunklere Federn bildete, wobei allmihlich auch das dunkelbraune



Abb. g0. a Typische wilde Scardafella inca, ¢ die Form dialeucos, ¢ brazilensis,
d ridgwayi, ¢ S. inca nach dreimaliger Mauser in feuchter Atmosphire. Nach BEEBE.



Pigment in ein glinzend irisierendes Bronze oder Griin iibergeht. So
enthilt der wilde Vogel auf einer bestimmten Feder 25,5% pigmentierte
Fliche, der im Experiment gehaltene Vogel vor der dritten Mauser 38%
und nach ihr 41,60%. So gelingt es, die Form #nca im Versuch allmih-
lich das Aussehen der drei anderen Formen annehmen zu lassen, bis
schlieBlich ein Federkleid erreicht wird, das in der Natur nirgends ver-
wirklicht ist. Abb. 40 gibt die Reihe der fiinf natiirlichen und experi-
mentellen Typen wieder. Auch hier zeigt sich iibrigens wieder die Ahn-
lichkeit der experimentellen Modifikation mit einer anderen Erbmasse
aus der Natur, ein Fall, dessen Bedeutung wir erst viel spater ver-
stehen werden.

Abb. 41. Zwei Wurfgeschwister (Berkshire ), links gehungert, rechts gemistet.
Nach v. NATHUSIUS aus KRONACHER.

Wohl die gréBte Fiille von Tatsachen liegt aber fiir die dritte Ver- Wirkung ;er
suchsart vor, die Einwirkung veridnderter Ernihrungsbedingungen, fiir
die schon durch DARWIN manches berithmt gewordene Beispiel beige-
bracht wurde. So wissen die Kanarienvogelziichter, da man durch
Hanffiitterung eine dunkle Farbung des Gefieders erzielen kann, daB
man durch groBe Dosen von Cayennepfeffer die Firbung von Kanarien,
auch Hiihnern, in orange verwandeln kann. Der Schweineziichter kann
durch geeignete Fiitterung aus den kurzképfigen hochgeziichteten Kul-
turrassen Tiere heranzichen mit dem langen Schidel und sonstigen



Funktionelle
An-

passungen,

Habitus des Wildschweins, wie die Abb. 4T so schon zeigt (v. NATHUSIUS),
iiberhaupt kann der Ziichter vielfach durch Fiitterung das Exterieur
der Haustiere veriandern. Die Beispiele lieen sich natiirlich aus Tier-
und Pflanzenzucht beliebig vermehren, da die Erndhrungsmodifika-
tion wohl die hiufigste aller Modifikationen ist; nur ein instruk-
tives Beispiel sei noch in Abb. 42 abgebildet. Geschwisterraupen glei-
cher mittelgroBer Rasse wurden teils in normalen Verhiltnissen gezogen,
teils bei erhohter Temperatur mit reichlicher Fiitterung, teils in Hunger-
zucht. Die Abbildung zeigt die auBBerordentliche GroBendifferenz gleich-

Abb. 42. Raupen von Lymantria dispar. Erklirung im Text.

altriger Tiere, die nach beiden Richtungen iiber den Gréfentypus an-
derer groBer oder kleiner Rassen hinausgeht. Die bisher aufgezdhlten
mégen geniigen, die alle nicht nur die Modifikabilitit unter Einwirkung
duBerer Bedingungen demonstrieren, sondern auch physiologische Pro-
bleme ganz anderer Natur aufgeben und in naher Beziehung zur Theorie
der Artumwandlung stehen. Das gleiche gilt, vielleicht sogar in noch
erhshtem MaBe, von der folgenden Gruppe experimenteller Modifika-
tionen.

In den betrachteten Fillen war eine tiefere logische Beziehung zwi-
schen dem AuBenfaktor und der Art der Variation nicht ohne weiteres
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sichtbar. Fiir den Einblick in das Wesen der variierenden Eigenschaften
sind aber viel bedeutungsvoller jene Reaktionen des Organismus, die
eine deutliche Beziehung zur Qualitit des auslésenden Milieureizes zei-
gen und dies sind im weitesten Sinn jene Variationen der Eigenschaften,
die man als funktionelle Anpassungen bezeichnet, also zweckmiBige
Reaktionen auf den bewirkenden Milieureiz. Auch ihre Zahl ist im
Pflanzen- wie im Tierreich eine ganz aullerordentliche: ein gebrochener
und schiefverheilter Knochen wandelt seine Innenstruktur so um, dal3
sie fiir den Widerstand gegen die neuen Belastungsverhéltnisse geeignet
wird ; verindert sich das Hebelsystem von GliedmaBknochen durch Ver-
kiirzung eines Hebelarmes, so wandelt sich die Struktur des zugehérigen
Muskels so um, daB sie den neuen mechanischen Bedingungen gerecht
wird (MAREY). Werden Fleischfresser mit Pflanzenkost gefiittert, so ver-
lingert sich ihr Darm und umgekehrt (BaBakx, Houssay, SCHEPEL-
MANN). Aber auch AuBeneigenschaften, die sonst fiir die betreffende
Art oder Gruppe charakteristisch sind, kénnen sich in erstaunlicher
Weise durch funktionelle Anpassung verdndern. Da lieBen sich beson-
ders aus dem Pflanzenreich eine unendliche Fiille von Beispielen nennen,
da gerade diese experimentellen Verinderungen der Pflanze und ihrer
Teile unter dem EinfluB duBerer Faktoren einen Hauptteil der experi-
mentellen Pflanzenmorphologie ausmachen. Besonders GOBEL hat ja
dieses Gebiet durch bahnbrechende Untersuchungen bereichert. Ein be-
kannter Fall ist etwa die amphibische Pflanze Limnophila heterophylla,
die an der Luft breite Blitter besitzt, im Wasser aber ganz fein zer-
schlissene Blitter bildet.

Auch auf tierischem Gebiet gibt es dazu Parallelen, die sich z. B.
aus den klassischen Experimenten MARIE VON CHAUVINS am mexika-
nischen Axolotl ergeben, auf die wir noch spiter zuriickkommen wer-
den. Bekanntlich ist dieser eine Wasserlarve des Landmolches Am-
blystoma, die in der Gefangenschaft normalerweise als Wasserlarve
geschlechtsreif wird. Friulein voN CHAUVIN gelang es aber, sie zu zwin-
gen, ihre Verwandlung zum Landmolch auszufithren, womit ja groBe
duBere und innere Verinderungen verbunden sind, nimlich Ubergang
von der Kiemen- zur Lungenatmung und entsprechende Einschmelzung
der Kiemen, Verwandlung des flachen Ruderschwanzes in den runden
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Landschwanz, Anderung der Haut und ihrer Firbung. Es wurde nun
ein 15 Monate alter Axolotl zur Metamorphose gezwungen und in 12 Ta-
gen so weit gebracht, daf3 er in feuchtem Moos leben konnte und durch
Lungen atmete. Nur der véllige AbschluB der Metamorphose durch
eine entscheidende Hiutung wurde verhindert. Es trat nun eine Reduk-
tion des Ruderschwanzes auf die Hilfte seiner Breite ein, so daB3 er
auch nicht mehr zum Schwimmen benutzt werden konnte, wenn das
Tier ins Wasser kam; die Kiemenbiischel aber reduzierten sich bis auf
kurze Stummel. Nun — nach einem Landaufenthalt von 157/, Monaten
— wurde das Tier langsam wieder ans Wasser gewohnt, was es nur sehr
widerwillig tat. Trotzdem begannen schon am 6. Tag die Kiemenfiden
wieder zu wachsen, und der vorher umgelegte Riickenkamm richtete
sich wieder auf. Nach 10 Tagen war der kritische Zustand des Tieres
wieder iiberwunden und schon nach einem Monat waren alle Charaktere
des Wassertieres wieder da. Nach 3?/, Monaten wurde aber das gleiche
Tier wieder auf das Land gebracht, wo es in einem halben Jahre wieder
alle Verinderungen zum Landtier durchmachte und auch mit der letzten
Hiutung begann, wihrend deren es starb*. Wir werden in einer spi-
teren Vorlesung noch einer Reihe analoger Fille begegnen, die alle die
gleiche Art funktioneller Anpassung illustrieren.

Die Art der Organismen, durch Einwirkung von AuBenfaktoren in
so charakteristischer Weise zu variieren, wie es besonders die letzten
Beispiele zeigten, filhrt uns nun zu der Frage, was eigentlich die Eigen-
schaften sind, deren Variabilitdt wir hier studieren. Und da ergibt sich
ohne weiteres, daB sie ebenso zu betrachten sind, wie die Messungen
eines Physikers, denen ein bestimmter Wert nur zukommt unter be-
stimmten #uBeren Bedingungen wie etwa Temperatur und Luftdruck.
Auch die Eigenschaften haben einen bestimmten Charakter nur unter
bestimmten Bedingungen: Die Brustfedern jener Taube sind nicht weil3,
sondern sind bei einem bestimmten Feuchtigkeitsgrad wei}, bei einem

! Es muB iibrigens bemerkt werden, daB dieser klassische Versuch heute
nicht mehr so ganz durchsichtig ist, seit wir wissen, da durch Schilddriisen-
priparate der Axolotl zur Metamorphose gezwungen werden kann. (Bei
dieser Gelegenheit sei iibrigens bemerkt, da8 die Hormone als inneres Milieu

einen auBerordentlichen modifizierenden EinfluB ausiiben konnen; Beispiel:
Kretinismus durch ungeniigende Schilddriisenfunktion.)



anderen aber gesprenkelt. Die Erbeigenschaft ist also nicht weill oder
mit Kiemen, oder kurzer Darm oder rotblithend, sondern die Fihigkeit auf
Grundlage einer bestimmten genotypischen Konstitution auf bestimmte
duBere und innere Bedingungen mit bestimmter Darmlinge, Farbe, Kie-
menstruktur zu reagieren: also eine bestimmte Reakfionsnorm (WOLTE-
RECK, BAUR, JOHANNSEN). In dem Fall der Limnophila bestand die
Reaktionsnorm in der Alternative Land- und Wasserblitter. In anderen
Fillen besteht sie in der Fihigkeit, auf abgestuften Reiz abgestuft, also
fluktuierend zu reagieren. Im Prinzip ist das das gleiche aber nur in
letzterem Fall kommt eine fluktuierende Variabilitit zustande, die kol-
lektiv betrachtet werden kann.

Es ist notwendig, sich diese Erkenntnis recht klar zu machen und
sie in Beziehung zu setzen zu dem, was wir in der vorigen Vorlesung
iiber Gene, Genotypus und Phinotypus horten. Sie besagt folgendes:
Das Gen ist die erbliche Anlage fiir das Auftreten einer bestimmten
Eigenschaft in bestimmter Stufe unter bestimmten Bedingungen. Die
Gesamtheit der Gene, die Erbmasse, oder, wenn gewissermaflen als die
erbliche Abstraktion des Organismus betrachtet, der Genotypus, ist
nichts anderes als die erbliche Reaktionsnorm, die ererbte Fahigkeit des
Organismus, unter bestimmten Bedingungen einen bestimmten Phino-
typus zu zeigen, einen anderen, wenn andere Bedingungen gegeben sind.
Die genotypische Beschaffenheit der Lebewesen ist ihre ererbte Reak-
tionsnorm. Welche Reaktionen méglich sind, ist erblich in den Genen
festgelegt. Wenn wir dann irgendeine der durch die Erbanlage ermdg-
lichten Reaktionen auf die Bedingungen der AuBenwelt hervorrufen, so
geschieht es eben sm Rahmen der ererbten Reaktionsnorm, nicht etwa
durch Beeinflussung dieser.

Eigentlich ist mit der Losung dieser Vorfrage auch schon die Lésung
der Hauptfrage nach der Ursache der fluktuierenden Variabilitat, soweit
sie dem Gebiet der nicht erblichen Modifikation angehért (andere Typen
der fluktuierenden Variabilitit werden ja erst spiter verstindlich wer-
den), gegeben. Aber wir wollen doch noch die drei Fragen beantworten,
die wir oben in bezug auf das Verhalten der ganzen Variationskurve
gegeniiber den Milieueinfliissen gestellt hatten.

Was zunichst den ersten Punkt betrifft, die Verdnderung einer Va
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Modifikation riationsreihe unter dem EinfluB duBerer Bedingungen, also insgesamt
Lebenslage. dessen, was man die Lebenslage nennt, so ist er schon aus der reinen
Beobachtung zu erschlieBen. Eine Fiille biologischer Tatsachen — von
denen besonders reiches Material, wie {iberhaupt fiir alle diese Fragen,
von DARWIN beigebracht ward — ist bekannt, die alle zeigen, daf sich
Tiere verindern, wenn sie in anderen als ihren typischen Lebensbedin-
gungen sich befinden. Von Bedingungen, die sich analysieren lassen, also
nicht einfach allgemein als ,,verinderte Lebenslage‘‘ zu bezeichnen sind,
sei nur eine als Beispiel angefiihrt, der Einflul des Salzgehaltes auf
Wassertiere. BaTESONkonnte die Herzmuscheln (Cardium edule) zentral-
asiatischer Seen untersuchen, die einen langsamen Eintrocknungsprozel3
durchmachen, so daB an ihrem Rand sieben aufeinander folgende Terrassen
sich finden, die verschiedenem Salzgehalt entsprechen. In ihnen neh-
men nun die Schalen immer mehr an Dicke ab, so daf3 sie in der untersten,
also salzigsten Zone, direkt hornig waren. Hand in Hand damit gingen
Verianderungen der Farbe, Struktur und GréB8e, und alle diese Eigen-
schaften erwiesen sich bei allen Individuen eines Horizonts als gleich-
férmig. Und BATEsoN schlieBt denn auch, daB die Salzigkeit bzw. ent-
sprechende duBere Bedingungen die Ursachen der Variation darstellen.
Solche Beobachtungen kommen aber auch immer wieder zum Vor-
schein, wenn variationsstatistische Untersuchungen angestellt werden.

Bei Anstellung von
Mittleres Gewicht der Mittleres . .
Jahrgang] | 220 der extremsten ottt Kulturen in verschie-
& Bohne Minus- Plus- ! : :
o abweicsher abwelix:her etwa denen Jahren ist die
Gesamtheit der duBe-
1903 252 55 8o 64 .
1004 11 50 87 73 ren Bedingungen, das
1905 654 43 73 55 was man Lebenslage
1906 384 46 84 63 nennt, ja immer etwas
1907 | 379 56 81 74

verschieden, und die
variationsstatistische Untersuchung der verschiedenen Materialien muf
dann eine eventuelle Wirkung solcher Differenzen ja hervortreten
lassen. Sie geht denn auch klar aus vorstehender Tabelle nach Jo-
HANNSEN hervor, der die Samengewichte von Bohnen derselben reinen
Linie in sechs aufeinander folgenden Generationen vergleicht. (Siehe
Tabelle S. 76.)



Man ersieht daraus, daB innerhalb des gleichen Materials unter dem
EinfluB der nicht weiter kontrollierbaren Lebenslage der Mittelwert des
Bohnengewichtes z. B. im Jahr 1905 etwa 55 betrug, im Jahre 1goy
aber 74. Es bestand also gewissermafen eine Variabilitit der Variation
in der Zeit, das was JOHANNSEN eine kollektive Variabilitit nennt. Auch
die zoologischen Studien haben das gleiche ergeben. Ein in typischer
Weise der fluktuierenden Variabilitit unterworfenes Merkmal ist die
Kopfhshe oder Helmhohe der Siilwasser bewohnenden Daphnien, auch
die Lange ihres Schwanzstachels u. a. Diese Formen pflanzen sich durch
Parthenogenese fort, so daf} innerhalb eines Sommers zahlreiche Gene-

'
.Y 28.VI. 30.VII. 75. 1X 8.X 3.1
Abb. 43. Cyklomorphose der Helmbshe und- Stachellinge von. Hyalodaphnia
im Anschlul an WESENBERG-LUND nach WOLTERECK.

rationen nacheinander auftreten. Man wei nun schon lange, daf} in
einem und demselben See die verschiedenen aufeinander folgenden Gene-
rationen einen ganz verschiedenen Mittelwert der Kopfthohe haben der-
art, daB die Frithsommergenerationen niedrige K6pfe haben, die dann
in weiteren Generationen héher werden, bei der Spitsommergeneration
ihr Maximum erreichen und dann wieder zum Herbst und Winter hin
in den letzten Generationen des Jahres abnehmen, kurz daB in der
Helmhéhe das stattfindet, was man eine Cyklomorphose nennt. Nach-
stehende Abb. 43 zeigt es in einem Schema der aufeinander folgenden
durchschnittlichen GréBen; wir werden bald nochmals auf die Erschei-
nung zuriickzukommen haben. Hier sei eben nur die Tatsache der Ver-
schiebung des Typus eines variablen Merkmales im Zusammenhang mit
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-der Lebenslage, in diesem Fall ausgedriickt durch die Jahreszeit, fest-
gestellt.

Doch damit seien es genug der Beispiele dieser Art, die nur einen
indirekten SchluB auf die Ursachen der Variabilitit erlauben. Eine di-
rekte Antwort gibt natiirlich nur das Experiment und es sollen uns daher
einige Beispiele zeigen, wie es zum gleichen Resultat fithren muB.

Lsperimen-  Fiir Pflanzen 14Bt es sich begreiflicherweise besonders leicht zeigen,

f der . . .. . ] i
Varations. wie man durch Verinderung der duBeren Bedingungen eine Verschie-

e bung der Variationskurve erreichen kann. Denn hier lassen sich bequem
genau meBbare Anderungen in Belichtung, Erndhrung usw. ins Experi-
ment einfithren. So konnte DE VRIES die Variationsreihe fiir die Frucht-

lange von Oenothera rubrinervis so verschieben, wie es die folgende Ta-

belle zeigt.

Fruchtlange in mm (24|25 26!27 2820|30|31|32|33(34/35|36|37|38/39|40|41(42(43|44
Anzahl Exemplare

der 2. Generation . | 2| 2| 2| 4| 5 7l1015 7i 2i 7| 1j———|——|—|— ‘—
Anzahl Exemplare

der 3. Generation . |—|—|—|—| 1| 1| 1| 3| 2 51 5| 4/1010]16| 7 7 1, 4

DE VRriEs zieht schlieBlich aus seinen Versuchen ganz direkt den
SchluB, daB die fluktuierende nicht erbliche Variabilitit eine Erschei-
nung der Ernihrungsphysiologie ist.

Aber auch fiir die von uns bei der Besprechung der biologischen
Tatsachen angezogenen Tierformen, die Daphniden liBt sich das gleiche
zeigen. Erinnern wir uns wieder an die mit der Jahreszeit wechseln-
den Kopfhéhen der Daphnien. Es ist nun versucht worden, diese Er-
scheinung teleologisch zu verstehen. OsTwALD hat darauf hingewiesen,
daB mit steigender Temperatur die innere Reibung des Wassers herab-
gesetzt wird und umgekehrt. Da die Daphnien als Planktonorganismen
im Wasser schweben, so bediirfen sie, wie alle in gleicher Lage befind-
lichen, eines groBeren Sinkwiderstandes, um sich bei hoherer Tempera-
tur schwebend zu erhalten. Diese VergréBerung des Sinkwiderstandes
wird nun bei allen Planktonorganismen durch Bildung von die Kérper-
oberfliche vergréBernden Stacheln und Fortsitzen erreicht, und so
koénnten auch die wechselnden Kopfhohen in diesem Sinn zu deuten
sein. Wenn es auch méglich ist, daB8 jener Effekt schlieBlich erzielt
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wird, so konnte doch WOLTERECK‘ zeigen, daf die innere Reibung des
Wassers nicht die Ursache jener Variation ist. Die Erhéhung der Rei-
bung durch Zusatz von Quittenschleim {ibte keinerlei EinfluB aus. Aber
auch die Temperatur selbst hat keinerlei direkte Wirkung, sondem einzig
und allein die Emihrung, deren Intensitit, die Assimilationsintensitit,
ja auch indirekt von der Temperatur abhingig ist. Daher kann man
bei gleicher Erndhrung mit héherer Temperatur eine Variationsverschie-
bung erzielen, umgekehrt aber auch bei niederer Temperatur durch stir-
kere Erndhrung den gleichen Effekt. Ist also die Temperatur konstant,
so ist die Helmhohe direkt porportional der Erndhrung. Es bestitigt
sich also der obige Satz von DE VRIES, daf} die Variabilitit eine Erschei-
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Abb. 44. Schematische Kurven der Kopfhohe von Hyalodaphnia in verschiedenen
Ernihrungsbedingangen nach WOLTERECK.

nung der Erndhrungsphysiologie ist. Die Resultate der Beeinflussung
der Kopfthohe durch verschiedene Erndhrungsbedingungen lassen sich
gut aus obenstehender schematischer Kurve, Abb. 44, erkennen. Sie
zeigt uns drei Kurven fiir die Variabilitit der Kopfhéhe bei schwacher,
mittlerer und reicher Erndhrung, und man erkennt, wie die Kurve und
somit auch ihre Mittelwerte m durch giinstige Erndhrungsverhiltnisse
nach der Seite der gréBeren Kopfhéhe verschoben werden. Hier zeigte
sich allerdings eine Einschrinkung der Allgemeingiiltigkeit des Resul-
tats, auf die wir bald zuriickkommen werden.

Wir kénnen diesen Punkt aber nicht verlassen, ohne darauf hin-
gewiesen zu haben, daB die Beziehungen zwischen duBeren Faktoren und
Variabilitit sich ebenso wie fiir erwachsene Individuen auch fiir deren
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Entwicklungsstadien haben nachweisen lassen. Auch hier zeigt bereits
die biologische Erfahrung ohne experimentelle Analyse, daB solche Ab-
hangigkeiten existieren. Aber auch im Experiment mit variationsstati-
stischer Analyse haben sich vor allem durch die Studien von VERNON
und PETER Resultate

o Strongylocentrotus Echinus
emperatur M
Korperliange | Armlinge | Korperlinge ‘ Armlinge ergeben, die den am

ganzen Organismus ge-

11,40 100,0 ’ 100,0 100,0 100,0

15,90 1135 | 143.4 113,4 116,3 womnenen  durchaus
20,4° 120,6 ‘ 156,8 1245 1066  analog sind. So ziich-
23.7° 122,5 | 149 123:9 1137 tete VERNON Seeigel-

eier unter verschiedenen Temperaturen und fand dann entsprechend
verschiedene GroBen der resultierenden Larven, wie deren Lingenmall
im Mittelwert nach der vorstehenden Tabelle zeigt.

Ganz analog sind die Ergebnisse PETERs, die sich direkt auf die Zahl
der Zellen bestimmter Organe beziehen. Er konnte eine typische Be-
einflussung der Variationsreihen fiir die Zahl der Mesenchymzellen der
Seeigellarven oder der Chordazellen der Ascidienlarve durch Wechsel
der Temperatur wie der chemischen Zusammensetzung des Mediums er-
weisen. Wir werden bald auf diese Versuche nochmals zuriickkommen.

Wir kénnen es also nunmehr als experimentell erwiesene Tatsache
betrachten, daB die Variationskurven durch Verinderung duBerer Be-
dingungen verschoben werden kénnen. Wir diirfen also hieraus ebenso
wie aus den vorher mitgeteilten Beobachtungen tiber ‘Lebenslage- und
Standortsvariation wie auch aus der Betrachtung der binomialen Form
der Variationskurve und den Tatsachen, die die variabeln Eigenschaften
als Reaktionsnorm definieren lieBen, den Schluf3 ableiten, dafB3 die nicht
erbliche Variabilitit (Modifikation) durch duBere Ursachen bedingt ist.
Der SchluB3 wird aber erst richtig bindend, wenn wir, wie schon oben
besprochen, auch noch nachweisen kénnen, dafl durch verinderte Be-
dingungen das Mal} der Variabilitit erhoht oder durch konstante Be-
dingungen die Variabilitit aufgehoben werden kann. Und auch hierfiir
liegen experimentelle Belege vor.

Es ist klar, daB es viel schwieriger ist, diese Punkte fiir tierische
Organismen zu erweisen als fiir pflanzliche, da es in ersterem Falle sehr
schwer fillt, die Verschiedenartigkeit oder Konstanz #uBerer Bedin-



gungen zu beherrschen, wihrend man Pflanzen in den gleichen Nihr-
16sungen usw. in wirklich kontrollierbaren gleichen oder differenten Be-
dingungen ziichten kann. (Neuerdings ist es allerdings auch gelungen,
Tiere, ndmlich die Fliege Drosophila, in sterilen Reinkulturen zu ziichten
und somit wirklich die Gesamtheit der #uBleren Bedingungen zu be-
herrschen (DELCOURT und GUY£NOT, LOEB, BAUMBERGER). Genetische
Resultate auf Grund dieser Methode liegen noch nicht vor. Immerhin
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Abb. 43. Verinderung der, Variationskurve von Paramaecium unter dem Einflub fuBerer
Bedingungen. Die Nummern der Kurven entsprechen den Bezeichnungen umstehender
Tabelle, die die niiheren Angaben enthilt. Nach JENNINGs.

geht die postulierte Tatsache auch auf tierischem Gebiet mit geniigender
Deutlichkeit aus den folgenden Beobachtungen von JENNINGS hervor,
die er an dem Infusorium Paramaecium machte. Auch hier 148t sich
ein deutlicher Einfluf} der duBeren Bedingungen auf die GréBenverhilt-
nisse der Tiere feststellen. So schwankt der Mittelwert fiir die Linge
in manchen Kulturen zwischen 73 und 200 g, der fiir die Breite sogar
von 16—84 y. Aber auch das MaB der Variabilitit wird durch Wechsel
der Bedingungen gesteigert, durch gréBere Konstanz aber herabgesetzt.

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 8



So konnte man in der gleichen Kultur den Variationskoeffizienten, der
uns ja ein MaB fiir die Variabilitdt gibt, fiir die Lange von 6,821 bis zu
13,2602 steigen oder umgekehrt sinken sehen, fiir die Breite von 8,896
bis 28,879. Folgende Tabelle, die uns einen Teil des Protokolls einer
solchen Kultur gibt, zeigt uns, wie diese Verschiebungen im Zusammen-
hang mit den Anderungen der Bedingungen verlaufen. Wie sich die
gesamte Variationskurve dabei verdndert, zeigt Abb. 45, in der die zu-
gehoérigen Kurven zusammen eingezeichnet sind. Die Nummern der
Kurve entsprechen den Nummern der folgenden Tabelle.

_
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7 | 24 Std. in frischer Heu-
infusion. 17. Juli .}200| 184,100 8,834/140—216]46,020| 11,421|36—60
8 | Eine Woche Hunger.
24.Juli .. ... 150 | 146,108] 7,003]120—176]| 31,180| 12,473|20—40
0 | 24 Std. frische Heu-
infusion. 25. Juli .| 350 163,932] 12,767|120—220] 46,684 28,879/20—80
10 | Fliissigkeit eine Woche
nicht gewechs. 31.Juli | 150 | 174,400| 8,530!132—212]44,800| 17,397|32—68
11 | 48 Std. in frischer Heu-
infusion. 3. August . | 150 | 191,360| 8,045|136—240| 54,880 14,255|36—84
X | Kombination von drei
dieser Proben . . . |450 180,624 13,795/120—240]43,600| 27,184/20—84

Es trat iibrigens auch in den schon erwihnten Versuchen PETERs
eine Verschiebung der Variationsbreite embryonaler Zellzahlen im Ge-
folge wechselnder Bedingungen ein, wie es leicht aus dem Vergleich der
Variationskoeffizienten von normalen Kulturen und solchen mit ab-
normen Bedingungen hervorgeht. Die folgende Tabelle nach PETER gibt
diese Koeffizienten fiir die Variabilitit in der Zahl der Skelettbildungs-
zellen in den Larven von Seeigeln. (Siehe Tabelle S. 115.)

Es lieBen sich dem noch mancherlei in gleichem Sinn beweiskréftige
Daten zufiigen, die auf statistisch-biologischem Wege gewonnen sind.
So hat bei der vor nicht langer Zeit aus England nach Amerikas Kiisten
eingefithrten Schnecke Littorina littorea die Variabilititsbreite so zu-
genommen, daB der Variationskoeffizient fiir das Verhiltnis von Breite
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zu Héhe der Schale von 2,3024—2,3775 auf 2,4849—3,0340 anstieg
(Bumpus, DUNCKER). In gleicher Richtung sind die Ergebnisse von
Mon~TtcoMERYs Untersuchungen zu verwerten, die zeigen, dafl Zugvogel
in verschiedenen mef3baren Charakteren eine grofere Variabilitat haben
als seBhafte und unter den Zugvogeln wieder solche hervorragen, die
die weitesten Wanderungen ausfithren.

In diesen Fillen, vor allem dem JENNINGSschen, kann man auch
einigermaBen erkennen, in welcher Weise die Bedingungen auf die Varia-
bilitdt verschiebend einwirken. In einer Hungerkultur ist die erste

Variations- Variations-
Objekt koeffizient koeffizient Bedingung
unter normalen | unter abnormen
Bedingungen Bedingungen
Echinus 4,688 5,685 Wirme
Strongylocentrotus 4,970 4,508 Wirme
» 5,625 8,003 Wirme
Sphaerechinus 2,847 6,180 Kleine Schale
» 5,019 7,110 Aquariumwasser
' 4,446 10,395 Wirme
v 4,126 6,953 Kleine Schalen
” 5,223 5,883 Natronlauge
’ 3,865 6,091 Natronlauge
" 4,610 i 3,625 Kilte
” 4,387 10,336 Chloroform
. 4,321 5,463 Kalte
. 3,007 8,634 Wirme
. 9,850 10,184 Wairme
' 5,186 | 9,020 Wirme

Folge reicher Erndhrung die, daB viele Individuen zu wachsen beginnen,
wihrend die durch den Hunger zu sehr affizierten zunichst keine Nah-
rung aufnehmen und sich nicht verindern. So wachsen die Variations-
koeffizienten so stark, wie es Nr. 8 zu g in der vorstehenden Tabelle
(S. 114) zeigen. Bleiben dann die Tiere in der gleichen Fliissigkeit, so
nehmen sie allmihlich einen Gleichgewichtszustand an und der Koeffi-
zient sinkt. Waren die Tiere aber in einem guten Futterzustand, bevor
die neue Nahrung zugefiigt wird, so folgt dann eine starke Vermehrung;
der Variationskoeffizient steigt jetzt infolge der Anwesenheit der ver-
schiedenartigen Altersklassen, die ja eine sehr verschiedene Linge haben.

8*
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Hat die gesteigerte Vermehrung aber spiter wieder aufgehort, so fallt
der Koeffizient. Dessen Schwankungen werden also erklirt durch den
direkten und indirekten EinfluB duBerer Bedingungen auf Wachstum
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Abb. 46 /—VI, Variationskurven der Staubblitterzahl von Sedam in sechs verschiedenen
experimentell erzeugten Typen. Nach Klebs.



und Erndhrung. Was aber hier fiir das einzellige Tier gesagt ist, gilt
natiirlich mutatis mutandis auch fiir die Summe der Zellen eines Viel-
zelligen.

Wie schon oben bemerkt, eignen sich zu derartigen Experimenten
Pflanzen viel besser als Tiere, wie ja tiberhaupt aus diesem und anderen
mehr historischen Griinden in der Vererbungslehre die Botanik meist
der Zoologie vorausgegangen ist. Als die klarsten Resultate, die von
dieser Seite kommen, wollen wir daher noch die schénen Versuche an-
fiihren, die K1EBS an Sedum- und Sempervivumarien ausfithrte. Er

. Individuen- .
Typus Bedingungen n Varianten M.

zahl “

\
l
1
I. | Gut gediingter, relativ trockener }

Boden, helles Licht. . . . . . 4260 10—5 | 9,68 |0,7505
II. |Lange ungediingter, trockener

Boden, helles Licht. . . . . . 3000 10—4 | 8,45 |1.6472
III. |Feuchter, gediingter Boden, Warm-

beet, abgeschwichtes Licht . . 4390 10—4 | 6,54 |1,6187
IV. |Rotes Licht, im Gewichshaus. . 4000 10—3 | 505 0,3537
V. |Kleine Stecklinge in feuchtem

Boden, im Spétsommer. . . . 2117 16—4 | 9,47 |1,0383
VI. | Auf Lésungen von Substanzen, wel-

che Wurzelbildung einschrinken 2570 10—3 | 7,33 |2,3092

suchte bei Sedum spectabile die Variabilitit variabler wie konstanter
Organe durch Wechsel duBlerer Bedingungen zu beeinflussen. Es ge-
lang ihm dabei unter verschiedenen duBeren Bedingungen, wie Wechsel
von Erndhrung und Licht, EinfluB von Chemikalien, die Variabilitdts-
kurven vollstindig zu verschieben. Betrachten wir einmal die Resul-
tate fiir die Zahl der Staubblitter, die in folgender Tabelle ver-
einigt sind. Die zu den sechs zu beschreibenden Typen gehorigen Varia-
tionskurven I—VI sind in Abb. 46 wiedergegeben. Die Tabelle gibt fiir
jeden Typus auBler der Individuenzahl, die gezdhlt wurden, die Varia-
tionsbreite, Mittelwert und Standardabweichung als Maf3 der Variabili-
tit. Normalerweise variiert die Zahl der Staubblitter von 10—5 mit
dem Maximum (etwa 809%) bei 10 (Typus I der Tabelle). Die Kurve
ist eine steil abfallende halbe Kurve. Unter den Bedingungen, die die
Tabelle bei Typus II verzeichnet, betrigt die Variationsbreite bereits



— 118 —

10—4, nur etwa 409, zeigen 10, die Kurve fillt also vom Gipfel aus
allmihlich ab. Unter Typus III finden wir bereits bei einer Varia-
tionsreihe von 10—4 den Kurvengipfel bei 5, also jetzt eine einiger-
maBen normale Kurve mit einem Gipfel. Der folgende Typus IV zeigt
infolge der dort angewandten Bedingungen eine Variation der Staub-
blattzahl von 10—3 mit einer steilen eingipfligen Kurve, indem etwa
94Y%, der Bliiten die Zahl 5 aufweisen. BeiTypus V begegenen wir nun gar
einer Schwankung von 16—4, mit zwei Kurvengipfeln, nimlich einer
Frequenz von 72%, bei 10 Staubblittern und 169, bei 8 Blittern. Endlich
bei Typus VI eine Variation zwischen 10 und 3 mit einer zweigipfligen
Kurve, nidmlich 389, Frequenz bei 10 und 409, bei 5 Staubblittern.

Diese Resultate erwiesen sich als im wesentlichen konstant, indem
sie in zwei aufeinander folgenden Jahren erhalten wurden und in gleicher
Weise bei verschiedenen Pflanzen der gleichen Art wie bei Stecklingen
des gleichen Individuums erzielt wurden. Da alle Uberginge zwischen
diesen Kurven ebenfalls erhalten werden konnten, so ergibt sich: ,,Die
Variationen in der Zahl der Staubbldtter von Sedum spectabile erscheinen
nicht in Form einer einzigen fiir alle Fille charakteristischen Kurve,
vielmehr in zahlreichen ganz verschiedenartigen, wenn auch durch Uber-
ginge verbundenen Kurven. Jede von ihnen ist bestimmt durch ge-
wisse Kombinationen #uBerer Bedingungen.*

Wir hatten nun schon oben gesagt, daB, wenn die Variabilitit von
duBeren Bedingungen abhingig ist, man sie einerseits bei konstanten
oder wenig variablen Eigenschaften bedeutend mubB steigern kénnen, an-
dererseits sie durch Uniformitit der Bedingungen mufB aufheben kénmnen.
Praktisch wird letzteres wohl kaum vollstindig zu erreichen sein ; immer-
bin gelang es KLEBS in einem Versuch, die Frequenz der Hauptvariante 5
auf 98,89, zu steigern mit einer Streuung ¢ = 0,11, was der Variabili-
tit o wirklich sehr nahe kommt. Der umgekehrte Fall, daB alle Varianten
in ungefihr gleicher Zahl vorkommen, wurde zwar nicht erreicht, immer-
hin kam man ihm recht nahe. Im Idealfall hitte die Streuung = 2 sein
miissen, und es wurde 1,88 erreicht. Das entsprechende Resultat wie
fiir die variablen Staubblitterzahlen wurde aber auch fiir die gewdhn-
lich nicht variierenden Blumen- und Fruchtblattzahlen erzielt. Natiir-
lich waren da stirkere Verinderungen nétig, die die Normalzahl von 5
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auf 2—14 verinderten. Wihrend normalerweise nur sechs Arten von
Bliiten vorkommen, ndmlich mit 1—5 Staubblittern und 5 Blumen- und
Fruchtblittern, konnte die Zahl der Kombinationen auf g6 gesteigert
werden: also auch die konstantesten Merkmale kénnen zu hoch variabeln
werden.

Das genannte Material illustriert wohl zur Geniige unseren Punkt:
die Modifikation, wie sie sich in der binomialen (oder auch anderen hier
nicht besprochenen Formen der) Variationskurve der Eigenschaften aus-
driickt, ist das Produkt der Einwirkung der duBeren Bedingungen auf
die ererbte Reaktionsnorm, die andernfalls nur den idealen Typus, d. h.
den Mittelwert der betreffenden Eigenschaft hervorbringen wiirde. Es
wire nun natiirlich verkehrt, diese Erkenntnis umkehren zu wollen, an-
zunehmen, dal wechselnde 4uBlere Bedingungen hohe Variabilitit her-
vorbringen miissen. Das hingt eben véllig von der ererbten Reaktions-
norm ab: ist diese derart, da die Anlage der Eigenschaft leicht mit
den duBeren Bedingungen reagiert, dann ist hohe Variabilitit méglich,
ist das nicht der Fall, dann tritt auch unter noch so differenter Lebens-
lage wenig oder keine Variation ein. Eine solche erblich differente Dis-
position zum Variieren 148t sich z. B. demonstrieren fiir die Abhé4ngig-
keit der GrdBe der Seeigellarven von der Temperatur, fiir die wir oben
VERNONs Tabelle reproduzieren. Wihrend die Variabilitidt bei Stron-
gylocentrotus und Echinus fiir die Linge des Scheitelstabes in Abhingig-
keit von der Temperatur eine sehr groBBe war, reagierten Sphaerechinus-
larven gar nicht auf solche Verinderungen. Im iibrigen bedarf es keiner
weiteren Beispiele, da die verschiedene Variabilitit nahe verwandter
Formen eine jedem Systematiker wohlbekannte Erscheinung darstellt,
wobei allerdings Modifikation und die ganz anders zu erklirende erb-
liche Variation nicht auseinander gehalten werden.

Ebenso wie nach Arten liBt sich auch nach Organen innerhalb einer
Art eine verschiedene Disposition zum Variieren feststellen. Um wieder
auf das gleiche Material von VERNON zuriickzugreifen, dessen Befunde
iibrigens auch durch andere Autoren wie PETER bestitigt wurden, so
erwies sich die Korperlinge der Sphaerechinuslarven im Gegensatz zu
der anderer Arten als nicht variabel, die Armlinge dagegen in héchstem
MaB, wie die folgende Tabelle zeigt:

Disposition
zum
Variieren.



Zyklische
Variabilitit.
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Temperatur Kbérperlinge ‘ Armlinge
11,4° 100,0 } 100,0
15,9° 109,4 ’ 287,0
20,4° 104,6 327,2
23,7° 100,6 ’ 386,7

Und das gleiche, was hier fiir embryonale Organe gezeigt wurde und
an vielen weiteren Beispielen sich aufweisen lieBe, gilt auch fiir Organe
des ausgewachsenen Organismus. Auch hierfiir ist einem jeden Syste-
matiker bekannt, daB er mit konstanten und variabeln Organen zu tun
hat, und diese Tatsache ist auch vielfach auf dem Weg der Variations-
statistik festgestellt. Man hat sogar versucht, allgemeine GesetzmiBig-
keiten dafiir aufzufinden. So sollen stirker differenzierte Organe mehr
variieren als primitivere, innere mehr als dullere, Unterscheidungsmerk-
male niederer systematischer Gruppen mehr als die héherer; doch er-
scheint solchen Verallgemeinerungen gegeniiber Vorsicht geboten.

Dagegen scheint das Lebensalter, der Entwicklungszustand eines
Organismus in der Tat eine gesetzmiBige Beziehung zu seiner Disposi-
tion zum Variieren zu haben. VERNON, der dariiber ausgedehnte experi-
mentell-statistische Untersuchungen an Seeigelentwicklungsstadien aus-
fithrte, kommt fiir die GroBenvariation direkt zu dem Schluf3, daB3 die
Einwirkung der duBeren Bedingungen auf einen wachsenden Organismus
von dem Moment der Befruchtung an stetig abnimmt. Und es scheint
in der Tat hier eine GesetzmiBigkeit vorzuliegen, die den inneren Faktor
der Variabilitit zu dem individuellen Entwicklungsstadium in Bezie-
hung bringt. Gerade fiir derartige Gréfenverhiltnisse sind mehrfach
die gleichen Ergebnisse zutage getreten, so in DE VRIES’ Untersuchungen
fiir die SamengroBe der Oenothera, in WELDONs und Bumpus’ Studien
iiber GréBenvariation bei Krabben und Schnecken, ja sogar nach PEAR-
soNs Berechnungen fiir den Menschen; allerdings kann bei dem Ver-
gleich von Sauglingen und Studenten nicht von identischer Lebenslage
die Rede sein. :

SchlieBlich sei noch kurz auf eine besondere Art der ererbten Reak-
tionsnorm hingewiesen, die zu manchen Begriffsverwirrungen Anlaf} ge-
geben hat und vielfach véllig irrtiimlich gedeutet wurde. Wir meinen
die zyklische Variabilitit von SiiBwasserorganismen. Wir haben oben
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schon die sogenannte Zyklomorphose der Daphnien besprochen, ihre
zyklischen Verdnderungen im Laufe eines Jahres. Solche Zyklomor-

phosen, um deren Erforschung sich in der Neuzeit besonders WESEN-
BERG-LUND grofie Verdienste erwarb, sind nun bei verschiedenen Plank-
tonorganismen, auch solchen pflanzlicher Natur, beobachtet worden,
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vielleicht am schénsten und griindlichsten fiir das Rédertier Anuraea
cochlearts, fiir dessen jahrlichen Variationsgang LAUTERBORN jenen Aus-
druck prigte. Umstehende Abb. 47 zeigt uns eine solche Variations-
reihe aus einem und demselben Gewisser in verschiedenen Jahreszeiten
(auch Temporalvariation genannt). Die zu erwartende Abhingigkeit die-
ser Reihe von der Temperatur hat sich aber mit groBer Wahrschein-
lichkeit als irrig erwiesen. Es stellte sich vielmehr durch das Experi-
ment heraus, daB keinerlei duBlere Faktoren fiir diese Zyklomorphose
maBgebeIid sind, sondern innere Ursachen, und diese hingen zusammen
mit der Sexualitit, der Bildung befruchteter Wintereier. Also ein innerer
Faktor, das Stadium der Sexualitit, wirkt auf die morphologischen
AuBencharaktere wie ein Milieufaktor.

Die Variabilitit in diesem Fall ist also eine solche in der Zeit, in
aufeinander folgenden Generationen. Aber nicht dulBere Bedingungen
verursachen sie, sie sind nicht Modifikationen, sondern der Ausdruck
eines rhythmisch ablaufende Reaktionen bedingenden Gens, eines Gens,
das bewirkt, daB3 in bestimmtem Ablauf durch eine Generationsreihe
hindurch Variationen (die selbst modifizierbar sind) auftreten, bis der
Zyklus zum Ausgangspunkt zuriickgekehrt ist. Es handelt sich also
um einen rhythmischen VererbungsprozeB im Zusammenhang mit einem
sexuellen Zyklus. Die Varianten des Zyklus, die aufeinander folgenden
Formen, sind also gar keine Variationen erblicher oder nicht erblicher
Natur, sondern konsekutive Zustinde in einer parthenogenetischen Reihe,
die vom Vererbungsstandpunkt aus der Reihe konsekutiver Entwick-
lungsstadien anderer Organismen zu vergleichen ist.

Wir sind uns nunmehr wohl zur Geniige {iber den Unterschied nicht
erblicher Modifikationen im Rahmen der Reaktionsnorm und der erb-
lichen Variation, die durch eine gemischte Population verschiedener Erb-
rassen bedingt ist, klar. Um uns nochmals vor Augen zu fithren, welchen
Erkenntnisfortschritt es bedeutet, und anderenteils zu dem Wesen der
erblichen Variation, wie es der Mendelismus geklirt hat, iiberzuleiten,
wollen wir zum Schluf} dieser Vorlesung noch eine Art historischer Re-
miniszenz auffrischen.

DarwiIN und seine nichsten Nachfolger vermochten noch nicht den
scharfen Unterschied zwischen nicht erblicher Modifikation und erblicher
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Variation innerhalb des Phinomens der fluktuierenden Variabilitit zu
machen. In WEISMANNs noch iiber DARWIN hinausgehender Zucht-
wahltheorie spielt nun die Frage nach der Ursache der Variabilitaf eine
groBe Rolle. WEISMANN kam dabei zur Uberzeugung, daB es die Amphi-
mixis, die Vermischung der elterlichen Erbsubstanzen bei der Befruch-
tung, sei, die die Variation verursacht. Es wurde dann vielfach ver-
sucht, auf statistischem Wege die Richtigkeit dieser Annahme zu be-
weisen. Um nur ein paar Beispiele zu nennen: PEARL stellte derartige
Studien an Infusorien an. Hier besteht bekanntlich der geschlechtliche
Akt in der Konjugation. Es zeigt sich nun gerade das Gegenteil von
dem, was jene Theorie erforderte: Die Variabilitdt nahm nach der Amphi-
mixis eher ab als zu. Wihrend im Lauf der gewohnlichen ungeschlecht-
lichen Vermehrung die Variabilitit eine sehr groBe und von den dulleren
Faktoren stark beeinfluBbare ist, sind konjugierende Tiere, die Konju-
ganten, immer von einem bestimmten Typus, der unabhingig ist von
der vorausgegangenen Variabilitidt, und nach der Konjugation sinkt die
Variabilitit. Folgende Zahlen beweisen das: Mittelwert der Korper-
linge von Nichtkonjuganten 203,177, desgleichen von Konjuganten
172,408. Variationskoeffizient der Nichtkonjuganten 5,174, der Konju-
ganten 2,586. Ferner fanden PEARrsON und LEE, daB parthenogenetisch
erzeugte Wespen dieselbe Variabilitit haben wie die aus befruchteten
Eiern hervorgegangenen, ebenso. CASTLE und seine Mitarbeiter, dall
durch Inzucht der Fliege Drosophila in sechs Generationen die Varia-
bilitdt nicht verdndert wird. Zum entgegengesetzten Resultat fiihrten
allerdings die statistischen Erhebungen PEarsons fiir den Menschen,
dessen Variabilitit mit groBerer Ahnlichkeit seiner Vorfahren geringer
werden soll, ebenso PEARL und DunBARs Inzuchtversuche mit Para-
maecien, die ebenfalls eine Verringerung der Variabilitit ergaben.
Nach allem in den letzten Vorlesungen Gesagten erkennen wir ohne
weiteres, dal sowohl die Fragestellung als die Methode der Lésung
falsch war. Denn das Resultat kann nicht durch die Tatsache der Be-
fruchtung, sondern nur durch die genotypische Beschaffenheit der Eltern
bedingt sein. Ist sie bei beiden Eltern identisch, dann variieren die
Nachkommen, gleiche Lebenslage vorausgesetzt, auch nicht mehr. Ist
sie aber verschieden, dann mag tatsichlich bei den Nachkommen eine



gesteigerte ,,Variation® eintreten. Diese Variation ist aber etwas ganz
anderes als das bisher Betrachtete, nimlich eine sogenannte MENDEL-
sche .Faktorenspaltung und Rekombination. Was das ist, miissen wir
nunmehr kennen lernen.
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Sechste Vorlesung.

Das MenpeLsche Gesetz und seine Begriindung.
Die daraus folgenden Zahlenkonsequenzen.

Wir sind nunmehr mit geniigenden Kenntnissen der Eigenschaften DieMethode
der Organismen, die fiir die Erblichkeitsprobleme in Betracht kommen, diere:
ausgestattet, um der wichtigen Frage nahetreten zu kénnen, wie diese
Eigenschaften auf die Nachkommen vererbt werden, ihr erbliches Ver-
halten zu analysieren. Wenn der physiologische Chemiker — man denke
an EHRLICHS beriihmte Studien — die Wirkung einer Molekiilgruppe
auf physiologische Vorginge studieren will, so wird er sie mit allen még-
lichen Grundsubstanzen verbinden, um aus der Ubereinstimmung bzw.
Verschiedenheit in der Wirkung aller jener Verbindungen seine Schliisse
ziehen zu kénnen. Eine ganz entsprechende Methode bietet sich nun
fir das Studium des Verhaltens der Erbeinheiten dar: man wird sie
mit moglichst verschiedenen andern Grundkoérpern in Verbindung brin-
gen und die neuen Kombinationen in ihrem Verhalten studieren. Die
Kombination von Erbeinheiten ist aber nur auf einem Wege moglich,
auf dem Wege der Bastardierung. Sie mu8 also als das wichtigste Mittel
angesehen werden, einmal das Verhalten der Gene bei der Vererbung
festzustellen, sodann die genotypische Zusammensetzung eines Organis-
mus zu analysieren. Unter Bastardierung ist daher in diesem Zusammen-
hang die Fortpflanzung zwischen zwei genotypisch irgendwie verschie-
denen Individuen zu bezeichnen: ein Bastard kann ebensowohl aus der
Kreuzung von Individuen zweier reiner Linien als zweier systematischer
Varietidten, Arten oder Gattungen hervorgehen.

Die Bastardierungslehre ist nun in der Neuzeit zu ganz besonders Die iltere
glinzenden Resultaten gelangt, die in ihrer groBen Bedeutung das Zen- schung
trum der neueren Erblichkeitsforschung darstellen. Nicht etwa, daf
man frilher nicht bastardiert hitte; aber die dltere Bastardforschung
hatte es nicht erreichen kénnen, in ihre zahlreichen Einzelbefunde die
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Ordnung einer GesetzmifBigkeit zu bringen. Ja, es ist noch nicht so
lange her, daB man tiberzeugt war, daB die Mannigfaltigkeit der Er-
scheinungen sich tiberhaupt keinem Gesetz fiigen kénne. Und doch ist
jetzt das Unmogliche gelungen, ein Fortschritt, der, wie allgemein be-
kannt, erst der Genialitit GREGOR MENDELs gelang. Seine und seiner
Nachfolger Untersuchungen haben mit einem Schlag Ordnung in das
Chaos widerspruchsvoller Resultate gebracht. Das werden wir besonders
klar erkennen, wenn wir einen kurzen Blick auf die Ergebnisse der l-
teren Bastardforschung werfen. Sie ist in der Hauptsache das Werk
der Botaniker, von denen sich hervorragende Forscher wie KOLREUTER,
KN1GHT, GARTNER, FOCKE, NAUDIN, WICHURA jenen Fragen widmeten,
wihrend im Tierreich die Fille von Bastardierungen, die an Haustieren
vorgenommen wurden, meist der Wissenschaft verloren gingen. Im we-
sentlichen hat nur DARWIN in grofem MaBstabe das ihm zugingliche
Material gesammelt und durch seine eigenen berithmten Untersuchungen
bereichert. Nach ihm kann fiir die Zeit vor der Wiederentdeckung der
MenDELschen Gesetze nur noch STANDFUSS genannt werden, der mit
Schmetterlingen arbeitete, und HAACKE, der bei Miusekreuzungen der
Entdeckung der GesetzmiBigkeit nahe kam.

Wenn man die Erfahrungen der 4lteren Bastardforschung tiberblickt,
bemerkt man immer wieder mit Staunen, wie nahe sie oft der entschei-
denden Entdeckung gewesen ist. Es war ihr bekannt, da das Verhalten
der ersten Bastardgeneration ein ganz verschiedenes sein kann. Die
Bastarde zeigten manchmal eine vollstindige Vermischung der Charak-
tere der Elternindividuen, oder sie zeigten in gewissen Teilen vaterliche,
in anderen miitterliche Eigenschaften. Es war aber auch bekannt, daf3
oft die Eigenschaften des einen der Eltern iiber die des andern iiber-
wogen, pripotent waren, oder, wie der Tierziichter sagt, eine hohere
Durchschlagskraft besaBen; man nannte solche Bastarde wohl auch go-
neokline, und zwar patrokline, wenn sie mehr nach dem Vater, matro-
kline, wenn sie mehr nach der Mutter schlugen. Oft fand man aber auch
ein vélliges Uberwiegen des einen der Eltern, so daB die Nachkommen-
schaft nur den einen Charakter zeigte. Um aus den vielen Beispielen,
die DARWIN anfiihrte, nur einige zu nennen — und es lieBen sich leicht
entsprechende aus dem Pflanzenreich zufiigen —, so sei an den von



GoDIN berichteten Fall einer ziegenihnlichen Schafrasse vom Kap er-
innert, deren Widder bei Kreuzung mit zwdlf verschiedenartigen Mutter-
schafen immer nur Nachkommenschaft seiner Rasse produzierte. Oder
wird das Seidenhuhn mit einem Bantamhuhn gekreuzt, so zeigt die Nach-
kommenschaft nicht eine Spur der seidigen Federn. Es war aber auch
bekannt, daBl es Eigenschaften gibt, die bei Bastardierung nie ver-
schmelzen, und zwar stellte DARWIN fest, daB3 dies vor allem solche sind,
die vorwiegend bei domestizierten Tieren und Pflanzen als Sports auf-
treten, wie distinkte Farben, Nacktheit der Haut, Glitte der Blitter,
Fehlen von Hornern oder Schwanz, iiberzdhlige Zehen, Zwergwuchs und
viele andere Abnormititen. Entweder schlagen die Nachkommen typisch
nach einem der Eltern: Kreuzung von grauen und weilen Miusen liefert
graue; oder aber in der Nachkommenschaft treten die beiden Eltern-
typen rein auf, wie etwa wenn hom- oder schwanzlose Rassen mit nor-
malen gekreuzt werden. Ja, es konnen sogar die beiden elterlichen
Typen an einem Individuum getrennt auftreten: Bei Kreuzung fiinf-
zehiger Dorkinghithner mit vierzehigen Rassen koénnen Nachkommen
entstehen, die an einem FuB vier, am andern fiinf Zehen haben; bei
Kreuzung von Einhuferschweinen mit normalen koénnen Junge ent-
stehen, die zwei normale und zwei einhufige FiiBe haben. Die wenigen
Beispiele mogen gentigen, um die beobachteten Verschiedenheiten der
Kreuzungsresultate zu zeigen.

Diesem verschiedenen Ausfall der ersten Bastardgeneration entspricht
nun auch die Mamnigfaltigkeit im Verhalten weiterer Generationen
(immer noch nach Ansicht jener dlteren Forscher). Da sind zunichst
die Bastarde mit Vermischung der elterlichen Eigenschaften, die diesen
Zustand rein weitervererben, wie vor allem bei Pflanzenbastarden, z. B.
dem spiter noch zu besprechenden Aegilops-Bastard, beobachtet wurde,
oder vielleicht richtiger gesagt, beobachtet sein sollte. Bei anderen zeig-
ten sich aber die elterlichen Eigenschaften in der spiteren Nachkommen-
schaft in der allerverschiedensten Weise gemischt. Besonderes Interesse
fanden solche Fille natiirlich wegen ihrer praktischen Bedeutung. Denn
wenn in der Nachkommenschaft der Bastarde eine solche ,,Variabilitiat®
auftrat, so konnte dies entweder im Interesse der Hervorbringung neuer
Handelssorten sehr begriit werden oder bei der Sorge um Erzielung

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 9



,reinbliitiger Formen die Bastardierung verabscheuen lassen. Fiir
unseren jetzigen Standpunkt sind derartige Beobachtungen natiirlich
besonders interessant. So lesen wir bei DARWIN: ,,Wenn zwei distinkte
Rassen gekreuzt werden, so sind die Nachkommen der ersten Generation
allgemein nahezu gleichférmig im Charakter . . . Aber um von ihnen
weiter zu ziichten, sind sie, wie man gefunden hat, véllig nutzlos; denn
wenn sie auch selbst im Charakter gleichformig sein maégen, so ergeben
sie doch, wenn sie gepaart werden, viele Generationen hindurch erstaun-
lich verschiedenartige Nachkommen. Der Ziichter wird zur Verzweiflung
getrieben und kommt zu dem Schluf}, daB er nie imstande sein werde,
eine intermediire Rasse zu bilden.” Da haben wir den Beobachtungs-
kern der MENDELschen Entdeckungen bereits niedergelegt! Ja, auf bo-
tanischer Seite wul3te man sogar, dafl in den spiteren Bastardgenerationen
nicht nur eine ,,Variabilitit“ zu konstatieren ist, sondern daf3 die Cha-
raktere der Eltern wieder rein erscheinen f{(‘jnnen, und NAuDIN fand 1862
dafiir eine Erklarung, die sich kaum von der MENDELschen unterscheidet.

Bei dieser Verschiedenartigkeit der spiteren Bastardgenerationen fiel
nun vor allem auch auf, daf3 oft Charaktere auftraten, die die Eltern
nicht besessen hatten. Ihre nihere Betrachtung fiihrte zu der Auffassung,
daB3 es Charaktere der Ahnenformen seien, Atavismen, die durch die
Kreuzung zum Vorschein gebracht wurden. So kam bei Kreuzung von
Hiithnerrassen in der Nachkommenschaft plétzlich die Farbe des wilden
Bankivahuhnes, des vermutlichen Vorfahren der domestizierten Hithner
zum Vorschein; und besonders beriihmt wurden ja DArwiINs Tauben-
kreuzungen, die zeigten, daB3 in der Bastardnachkommenschaft verschie-
denartiger Taubenrassen die Farbe und Zeichnung der wilden Felstaube
auftritt. Ein Zusanimenhang dieser Erscheinung mit den anderen ebenso
zusammenhanglosen Erfahrungen der Bastardforschung konnte aber
nicht eruiert werden. Und den schon erwihnten lassen sich noch manche
isoliert stehende Befunde anschlieBen. So war bekannt, dal3 durch Bastar-
dierung einzelne Eigenschaften von einer Rasse gesondert, abgespalten
und mit einer andern verbunden werden koénnen, eine Methode, die
besonders in der girtnerischen Praxis eine groB3e Rolle spielte und-spielt.
Der Erfolg konnte aber immer nur durch sorgfiltige Auswahl in einer
Reihe von Generationen erzielt werden. So berichtet DARWIN, daB Lord



ORFORD seine berithmte Meute von Windspielen einmal mit einer Bull-
dogge kreuzte, ,,welche Rasse deshalb gewihlt wurde, weil ihr das Ver-
mogen des Spiirens abgeht, und weil sie das besitzt, was gewiinscht
wurde, Mut und Ausdauer. In dem Verlauf von sechs oder sieben Gene-
rationen waren alle Spuren der duleren Form der Bulldogge eliminiert,
aber der Mut und die Ausdauer blieben®.

Diese wenigen Beispiele aus den Resultaten der dlteren Bastard-
forschung mogen geniigen. Sie zeigen ausreichend, warum die Anschau-
ung herrschen konnte, da3 in dies Chaos keine GesetzmiBigkeit gebracht
werden kénne. Und wie verstindlich erscheinen uns jetzt die Mehrzahl
der Erscheinungen, seit der geniale Scharfblick MENDELs die in ihrer
Grundlage so einfache GesetzmaBigkeit fand, die all dem zugrunde liegt!
MENDELs klassische Schrift erschien im Jahre 1865, um 35 Jahre hin-
durch unbekannt zu bleiben. Und doch hitte ihr Bekanntwerden die
groBten Perspektiven eréffnen miissen. Welche Entwicklung die Biologie
genommen haben wiirde, wenn DARWIN sie gekannt hitte, bemerkt ein-
mal BATESON, ist kaum auszudenken. Leider aber hatten GroBen seines
Faches, wie NAGELI, der die Untersuchungen kannte, ihre Bedeutung
unterschitzt. Andere bekamen die an verborgenem Ort publizierte
Schrift nicht zu sehen, und da MENDEL selbst nicht mehr darauf zuriick-
kam, blieb sie verschollen, bis im Jahre 1goo gleichzeitig DE VRIES,
CorreNs und TSCHERMAK die Gesetze wieder entdeckten und MENDELS
Schrift ans Licht zogen. Welchen EinfluBl diese kurze Publikation seit-
dem auf die gesamte Biologie gewonnen hat, ist heute jedermann be-
kannt; das duBere Symbol dafiir ist die Bezeichnung Mendelismus fiir
die ganze moderne Bastardlehre. Die klassische Schrift des Augustiner-
paters vom Koénigskloster in Briinn ist in ihrer Kiirze und wundervollen
Klarheit noch heute, wo so viel Material gleicher Art vorliegt, die beste
Lektiire zur Einfiihrung in die moderne Bastardlehre, so daB wir sie
auch hier zum Ausgangspunkt nehmen wollen. Wer MENDELS Methode,
Resultate und Schliisse verstanden hat, ist fiir das Verstindnis aller
weiteren Befunde ausgeriistet.

MEeNDELs Erfolg in dem Bestreben, ein Gesetz der Bastardierung zu
finden, basiert auf der klaren Erkenntnis der Notwendigkeit, daB3 einmal
die Versuche in solchem MafBstab ausgefiihrt werden miissen, daB man

9*
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Versuche.



die Zahl der verschiedenartigen Bastardnachkommen genau feststellen
kann, daB man ferner die Formen den richtigen Generationen zuordnen
und so ihre Zahlenbeziehungen vergleichen kann. In achtjihriger Arbeit
fiihrte er seine Versuche an Erbsen aus, die ihm aus verschiedenen Griin-
den das geeignete Material schienen. Sie besitzen eine Anzahl gut unter-
scheidbarer konstanter Rassen, sie haben Selbstbefruchtung, die statt-
findet, bevor sich die Bliite 6ffnet, so daB Fremdbestiubung leicht aus-
geschlossen werden kann, und die Bastarde zeigen normale Fruchtbar-
keit. Fiir den Versuch wurden nun verschiedene Rassen gewihlt, nach-
dem im Vorversuch festgestellt war, daf3 sie reine Nachkommen gaben.
Um zu verfolgen, wie sich die Charaktere der Pflanzen in der Nach-
kommenschaft verhalten, wurde — und das ist wieder einer der schein-
bar so einfachen Grundgedanken — jedes Paar von Charakteren, durch
das sich zwei Rassen unterscheiden, getrennt betrachtet, also ebensoviel
Einzelexperimente ausgefiihrt, als Unterscheidungsmerkmale vorhanden
waren. Als zur Verfolgung geeignet wurden sieben Merkmalspaare ge-
wihlt, nimlich:

1. Die Samen sind entweder rund oder kantig.

2. Die Cotyledonen im Samen, die durch die Schale durchschimmern,
sind entweder hellgelb oder orange bzw. griin.

3. Die Samenschale ist entweder weill oder gefdrbt (grau, graubraun,
lederbraun, violett gefleckt). In ersterem Fall sind auch die Bliiten weil,
in letzterem farbig (Purpur, violett und rot).

4. Die reifen Hiilsen sind entweder esnfack aufgeblasen oder zwischen
den Samen tief eingeschnitten.

5. Die unreifen Hiilsen sind griin oder gelb.

6. Die Bliiten sind entweder achsenstindig oder endstindig.

7. Die Stammachse ist entweder sekr lang oder kurz (etwa 5:1).

Pflanzen mit diesen Eigenschaften wurden also paarweise gekreuzt,
und zwar nach beiden Richtungen, was sich fiir den Erfolg als gleich-
giiltig erwies. Die erste Bastardgeneration, die wir gleich hier mit der
jetzt allgemein iiblichen PUNNETTschen Bezeichnung als die F, -(1. Filial-)
Generation bezeichnen wollen, zeigte nun in allen Kulturen eine vollige
Gleichheit, sie folgte namlich in ihrem Aussehen ausschlieBlich dem einen
der Eltern. Also im ersten Fall waren simtliche Samen rund, die Eigen-



schaft kantig schien verschwunden. MENDEL bezeichnet nun die aus-
schlieBlich sichtbare Eigenschaft als die dominante, die nicht sichtbare,
aber, wie sich gleich zeigen wird, doch noch vorhandene, als die rezessive,
und in der obigen Aufzihlung sind die Charaktere, die sich als dominant
erwiesen, kursiv gedruckt. Diese F -Pflanzen wurden nun durch
Selbstbefruchtung vermehrt und so die folgende, die F,-Generation er-
halten. Und in ihr traten nun wieder die reinen Charaktere der beiden
Elternpflanzen auf, und zwar waren es typisch in simtlichen Kulturen
auf je drei dominante ein rezessiver; Zwischenformen aber fanden sich
nie. Die genauen Zahlen fiir die sieben Versuchsreihen gibt die folgende
Tabelle:

Davon "
Nr. Charakter Geis:rr;:ahl Dominante | Rezessive D:R ?v:,:};:
D R
Samengestalt . .| 7324 5474 1850 2,06:1 | die Samen
2 | Farbe der Cotyle-
donen. . . . . 8023 6 022 2 001 3,01:1 | die Samen
3 | Farbe der Samen-
schalen u. Bliiten 929 705 224 3,15: I |ganzePflanzen
4 | Form der Hiilsen | 1 181 882 200 2,05: 1 , "
5 | Farbe der Hiilsen 580 428 152 2,82:1 " "
6 [ Blittenstellung. . 858 651 207 3,14:1 ,. s
7 | Achsenlange. . . 1064 787 277 2,84:1 » »
») | 10050 | 14040 | 5010 |208:1 ‘ >

Es sei hier gleich hinzugefiigt, da MENDELs Experimente von einer
groBen Zahl von Forschern wiederholt und bestitigt wurden. Die fol-
gende Tabelle, die JOHANNSEN zusammenstellte, gibt die Gesamtresul-

Forscher GelbeDSamen GriineRSamen Gz::;lt D:R I\}I{‘:}txllzl;e
MEeNDEL 1865 . . . . 6022 2 001 8023 | 3,0024 : 0,0976 | == 0,0193
CORRENS 1900. . . . 1394 453 1847 | 3,0189 10,0811 |+ 0,0403
TsSCHERMAK 1900 . . 3580 1 190 4770 3,0021 : 0,979 | =£ 0,0251
HursT 1904. . . . . I 310 445 1755 |2,0858: 1,0142 | &= 0,0413
BATESON u. A. 1905 . I1g03 |- 3903 15806 | 3,0123 : 0,0877 | == 0,0138
Lock 1905 . . . .. 1438 514 1952 | 2,0467 : 1,0533 | == 0,0392
DARBISHIRE 1909. . .| 109060 36186 | 145 246 | 3,0035 : 0,9965 | == 0,0045
WINGE 1924. . . . . 19 195 6553 25 748 | 2,0820 : 1,0180 | == 0,0125

Samtliche | 153 go2 51 245 I 205 147 | 3,0008 : 0,0992 | == 0,0038



tate aller dieser Versuche, die, wie ersichtlich, mit gréBter Genauigkeit
das Verhiltnis 3: 1 ergeben, da die geringe Abweichung innerhalb der
berechneten Fehlergrenze liegt.

Die weitere Frage ist nun die, was aus den 3 Dominanten und 1 Re-
zessiven in der folgenden Generation F, wird, die wieder durch Selbst-
befruchtung mit Registrierung jeder einzelnen Pflanze erhalten wurde.
Dabei zeigte sich, dal die Rezessiven ausschlieBlich Nachkommen ihrer
eigenen Art gaben. Die Dominanten erwiesen sich aber als von zweierlei
Art. */, von ihnen gab ebenfalls nur Nachkommenschaft gleicher Art,
2/, aber verhielten sich ebenso wie die Bastarde in F;, d. h. ihre Nach-
kommenschaft war wieder im Verhiltnis von 3 Dominanten zu 1 Re-
zessiven gespalten. Um eine wirklich beobachtete Zahl zu nennen, so
gaben von 565 Pflanzen, die aus runden (dominanten) Samen von F,
gezogen waren, 193 nur runde Samen, 372 aber runde und kantige im
Verhiltnis von 3: 1. Da simtliche Versuche die gleichen Zahlenverhalt-
nisse ergaben, so folgt daraus, daB die Pflanzen in F, aus drei Gruppen
bestehen, */,, welche nur den dominanten Charakter besitzen, */,, welche
nur den rezessiven haben, sowie ?/,, welche ebenso zusammengesetzt
sind wie die Batarde von F;, also beide Charaktere vereinigen.

Die Zucht in weiteren sechs Generationen zeigte nun, daB stets das
gleiche stattfindet, daB ndmlich die Viertel reiner Dominanten und reiner
Rezessiven immer nur reine Nachkommen ergaben, die ?/, Bastarde
aber immer wieder im Verhiltnis von 1 Dominante : 2 Bastarden : 1 Re-
zessiven spalten. Wenn A der dominante, @ der rezessive Charakter ist?,
so erfolgt stets die Spaltung der Bastarde in

A+24a+a.

Es folgt daraus, daB in jeder Generation immer wieder die Charak-
tere der Bastardeltern rein abgespalten werden, so da3 bei Fortpflanzung
in Inzucht und bei gleichmiBiger Fruchtbarkeit der Bastarde immer
zahlreicher die Stammformen auftreten, ohne daB die Bastardformen

* Wir benutzen im folgenden die Originalbezeichnungsweise von MENDEL,
der ein reines (homozygotes) Gen nur mit einem Buchstaben 4 oder a be-
zeichnet. Heute schreiben wir stets 44 und aa und werden dies auch
weiterhin in diesem Buch tun. Wenn also MENDEL schreibt A B, so heifit
es jetzt AABB, fir Aab heit es Aabb usw.



vollig verschwianden. Wenn angenommen wird, daf jede Pflanze nur
vier Samen reife, so ergiben sich in weiteren Generationen die Zahlen:

Generation A Aa a A t Aa: a
1 1 2 I 1 2 1
2 6 4 6 3 2 3
3 28 8 28 = 7 t2 0 7
4 120 16 120 15 12 @ I§
5 496 32 496 31 2 : 31
7 2" —1:2 1 2"—1

Und nun ging MENDEL dazu iiber, Bastarde zu untersuchen, deren
Eltern sich in zwei oder mehr Paaren von Charakteren unterscheiden
(Dihybriden, Trihybriden usw.), also z. B. wenn die Mutterpflanze runde
gelbe Samen, die Vaterpflanze kantige griine besitzt. Es zeigte sich dabei,
daB in F; ausschlieBlich die dominanten Merkmale sichtbar waren, gleich-
giiltig, ob sie sich auf einer der Elternpflanzen allein befunden hatten
oder teils auf einer, teils auf der anderen. In dem Beispiel also hatten
alle F,-Pflanzen runde und gelbe Samen. In F, aber trat wieder eine
Spaltung ein, und zwar erschienen alle vier moglichen Kombinationen,
nimlich

I. 315 runde gelbe,
II. 101 kantige gelbe,
III. 108 runde griine,
IV. 32 kantige griine.

Es sollen nun wieder die Buchstaben A rund, a kantig, B gelb,
b griin bedeuten, also die dominanten mit grofen, die rezessiven mit
kleinen Symbolen benannt sein. Wenn dann aus diesen Samen die Pflan-
zen gezogen und gereift wurden, so muBten deren Samen zeigen, ob die
betreffenden Pflanzen in ihren Charakteren rein oder Bastarde waren.
Es zeigte sich dann, daB von Gruppe I hervorbrachten

38 Pflanzen runde gelbe Samen, also beschaffen waren 4B

65 . ' ,, oder griine, also beschaffen waren 4B b
60 ) ) ,» und kantige gelbe, also beschaffen waren4aB
138" ,, ' ,, und griine, sowie kantige gelbe und griine,

also beschaffen waren AaBb.

Es waren also in dieser Gruppe simtliche Kombinationen vorhanden,
die moglich sind, wenn immer die beiden Dominanten mit auftraten.
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Die II. Gruppe ergab

28 Pflanzen mit kantigen gelben Samen, Beschaffenheit also aB
68 . . ' vs und griinen Samen, Beschaffenheit
also aBb.

Es fanden sich also die beiden Kombinationen, die mit der einen Domi-
nante B moglich sind. Gruppe III ergab sodann:

35 Pflanzen mit runden griinen Samen, Beschaffenheit demnach Ab
67 " " ' und kantigen griinen, Beschaffenheit dem-
nach Aab,

das heiBt also die beiden méglichen Kombinationen mit der andern
Dominante 4. Endlich die Pflanzen aus Gruppe IV gaben simtlich
Samen von gleichem Charakter:

30 Pflanzen mit kantigen griinen Samen, beschaffen also ab.

Sie enthielten also nur die beiden reinen Rezessive.

Diese simtlichen Pflanzen lassen sich nun nach diesen Ergebnissen
in drei Gruppen ordnen. 1. AB, aB, Ab, ab, die alle durchschnittlich
33mal auftraten und jeden Charakter nur rein besitzen, entweder domi-
nant oder rezessiv. In der Tat ist ihre Nachkommenschaft in der nichsten
Generation ebenso beschaffen. 2. ABb, aBb, AaB, Aab, die im Durch-
schnitt je 65mal kamen und in je einem Charakter Bastarde sind, d. h.
das dominante und rezessive Merkmal tragen, im anderen aber rein sind.
In der nichsten Generation bleibt dementsprechend das eine Merkmal
rein, das andere spaltet wieder. 3. Die Form A4aBb, die 138mal auf-
trat und in beiden Eigenschaften Bastard ist, daher in der nichsten
Generation genau das gleiche ergab wie ¥, aus F,. Das Verhiltnis dieser
drei Gruppen zeigt sich aber auf das beste wie 1: 2 : 4. Ordnet man daher
die Individuen von F, ansteigend nach ihrem Bastardcharakter an, so
ergibt sich die Reihe:

AB+ Ab+4-aB+ab+24Bb+2aBb+24AaB+2A4ab+ 4AaBb.

Diese aber ist, wie MENDEL erkannte, die Kombinationsreihe, die aus
der Kombination der beiden Ausdriicke entsteht:

A+4+24a+a

B+ 2Bb + b.
Daraus folgt aber, daB3 bei der Bastardierung mit mehreren Merkmals-
paaren ein jedes sich véllig unabhingig vom andern verhilt und sie



sich in allen Arten kombinieren kénnen, die sich aus der Spaltung der
Einzelcharaktere entwickeln lassen. Oder anders ausgedriickt, und das
ist vielleicht das wichtigste allgemeine Resultat: der Organismus be-
steht aus einheitlichen Erbeigenschaften, die unabhingig voneinander
vererbt werden. Der engdiiltige Beweis dafiir ist darin gegeben, daB,
wenn alle sieben Charaktere be-
riicksichtigt werden, durch Ba-
stardierung 27 = 128 verschieden
kombinierte, aber konstante For-
men entstehen konnen (bei zwei
Eigenschaften warenesjaz®=4),
die im Experiment auch alle ge-
ziichtet wurden.
Und nun kommen wir zu der
scharfsinnigen Uberlegung, . die
MEeNDEL anstellte, um alle diese
Tatsachen zu erkliren, und die
das nicht nur tut, sondern auch
in den Stand setzt, alle seither
untersuchten Bastardfille zu er-
kliren, ja sogar das Resultat
voraus zu berechnen. MENDEL
schlieBt: In der Nachkommen-
schaft der Bastarde erscheinen
so viele konstante Formen, als
Kombinationen zwischen den
Eigenschaften denkbar sind. Er-
fahrungsgemi sind die Formen
konstant, die, wie bei jeder
gewohnlichen Befruchtung, aus der Vereinigung gleichartiger Ge-
schlechtszellen, Gameten, hervorgehen. Da aber alle die verschiedenen
konstanten Formen aus einer Bastardpflanze gebildet werden, so miissen
in ihren Geschlechtsorganen so viele Arten von Geschlechtszellen mit
den entsprechenden Eigenschaften gebildet werden, als es konstante
Kombinationen gibt. Die Bastarde miissen also — und zwar in gleicher
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Zahl — reine Gameten bilden mit den méglichen Kombinationen der
reinen Eigenschaften. Der Bastard 4 Bab bildet demnach Gameten 4 B,
Ab, aB, ab. Unter dieser Annahme, der beriihmten Reinheit der Ga-
meten, werden aber alle beobachteten Tatsachen erklirt. Ist sie richtig,
so muB} sich fiir jede Kreuzung das Resultat voraussagen lassen. Zur
Probe wurde dann unter anderem die schon oft angefithrte Dihybride
aus den Elternpflanzen AB und ab (d. h. rund gelb und kantig griin)
bestdubt mit Pollen der einen Elternpflanze ab. Die Dihybride ABab
muB also Eier bilden AB, Ab, aB, ab, so daB} diese bestiubt mit Pollen
von ab nur geben kénnen:
ABab Ababt aBab abab,

das heiBt die Nachkommenschaft muB in gleicher Zahl rund gelb, rund
griin, kantig gelb und kantig griin sein. Das Resultat aber war 31 runde
gelbe, 26 runde griine, 27 kantige gelbe und 26 kantige griine. Und
genau so gut stimmten simtliche anderen Kontrollen, so daB in der
Tat bewiesen war, daB3 die Bastarde reine Gameten aller Kombinationen
bilden.

Unter diesen Umstinden 148t sich natiirlich leicht bestimmen, was
aus jeder Bastardierung in F, und weiterhin entstehen muB. Handelt
es sich um ein Eigenschaftspaar 4 X a, so heiBt der Bastard 4, und
wenn er reine Gameten bildet, sind diese entweder A oder a. Bei Selbst-
befruchtung bzw. Inzucht in F, kénnen 4 und & vom Vater wie der
Mutter so zusammenkommen, wie es der Zufall gibt. Es werden also

zu gleichen Teilen entstehen nach folgendem Schema
Pollen 4 A a a
]
. N PN v
Eier 4 4 a a
also AA+ Aa—+ aA + aa.

Das ist aber genau das Verhiltnis, das wir oben verwirklicht gesehen

" haben
AA 4+ HAa -+ a4 + aa
3 Dominante : I Rezessive

I rein Dominant : 2 Dominantrezessive [
|
A LY . Y ,
mulB rein bleiben mufB3 weiterspalten in muB rein bleiben
AA + Aa + aA + aa usw.
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Ebenso muf sich dann aber auch das Verhiltnis fiir 2 Eigen-
schaftspaare berechnen lassen. Wenn der Bastard 4 Bab alle Kombina-
tionen reiner Gameten liefert, so sind diese AB, Ab, aB, ab. Es kann
sich also bei der Befruchtung jede dieser Gameten des einen Elters
mit jeder des andern verbinden, also:

AB mit AB Ab mit AB a B mit 4 B ab mit AB
” 9 A b 2 2 'A b 2 ” A b ” 2 'A b
» » aB » » aB » » aB » » aB
n  » o ab » » ab » » @b » » o ab.
Es gibt also 16 Kombinationen. Man fiihrt jetzt aligemein diese Xombina-

Kombination mittels des von PUNNETT eingefiihrten Kombinations-
schemas aus, das auf den ersten Blick auch in schwierigeren Fillen das

Gameten: AB Ab aB ab

AB Ab a B ab

4| 4B AB AB AB
rund gelb 1 | rund gelb 2 | rund gelb 3 | rund gelb 4

1 A" VI IX

AB Ab aB ab

Ab Ab Ab Ab Ab
' rund gelb 5 | rund gritn 1 | rund gelb 6 | rund griin 2

\Y i X VIiI

AB Ab aB ab

aB aB aB aB aB
rund gelb 7 | rund gelb 8 |kantig gelb 1|kantig gelb 2

VI X IIT VIII

AB Ab aB ab

ab ab ab ab ab
rund gelb 9 | rund griin 3 |kantig gelb 3 kantig griin 1

X VIL VIIL v

Resultat erkennen 14Bt. Ein Quadrat wird in so viele kleine Quadrate
eingeteilt, als Kombinationen mdéglich sind, bei 2 Eigenschaftspaaren
also 16. Es werden dann die Gametenarten horizontal und vertikal da-



neben geschrieben und dann in allen senkrecht von ihnen ausgehenden
Rubriken wiederholt. Fiir obigen Fall siche das Schema (S. 139).

Aus dem Schema ersieht man sofort folgendes: 1. Das Gesamt-
resultat bei der Spaltung von 2 Eigenschaftspaaren ist in F, ein Auf-
spalten im Verhiltnis von 9:3:3:1I; und zwar zeigen je g Individuen
von 16 die beiden dominanten Eigenschaften (A, B), je 3 die eine
Dominante mit der anderen Rezessiven (4, b), je 3 die andere Domi-
nante mit der einen Rezessiven (¢, B), und je I unter 16 nur die bei-
den rezessiven Eigenschaften (4, ). Oben S. 135 wurde das wirkliche
Resultat MENDELs aus dieser Spaltung angegeben, und man sieht, daf3
in der Tat das beobachtete Verhiltnis von 315: 101: 108: 32 gut mit
dem erwarteten, nimlich 313,8: 104,4: 104,4 : 34,8 iibereinstimmt.

2. Man erkennt, daB unter 16 Individuen nur 4 vorhanden sind,
deren Bezeichnung fett gedruckt ist, die nicht Bastardnatur haben, da
sie von jedem Eigenschaftspaar nur eine Eigenschaft (also entweder
groBe oder kleine Buchstaben einer Art) rein besitzen. Von diesen vier
Individuen gehort jedes einer der vier Gruppen von Formen, die resul-
tieren, an. Eines ist also rein in bezug auf die beiden dominanten Eigen-
schaften (A4 BB), also als einziges unter 9 dieser Gruppe, je eines ist
rein in bezug auf eine dominante und die andere rezessive Eigenschaft
(AAbb oder aaBB), also nur eines unter 3 dieser Gruppe, und eines
ist endlich rein in bezug auf die beiden Rezessiven (@abb). Da die letzte
Gruppe nur 1 von 16 enthilt, sind also Individuen mit beiden rezes-
siven Eigenschaften immer rein. Es wiirden also nur diese 4 von
16 Individuen bei Selbstbefruchtung rein weiter ziichten (natiirlich eben-
so bei Paarung mit einem anderen Individuum gleicher Konstitution),
alle anderen miissen nach Mallgabe ihrer Zusammensetzung weiter-
spalten.

3. Es werden unter den 16 Formen im ganzen nach ihrer Zusammen-
setzung 9 Genotypen vertreten sein, die im Schema mit I—IX be-
zeichnet sind, obwohl duBerlich sichtbar nur die genannten 4 Typen,
also Phiinotypen, auftreten. I-—IV sind die 4 reinen Formen, die eben
benannt wurden und die je einmal vorkommen. V und VI, die je zwei-
mal sich finden, enthalten auBler den beiden dominanten Eigenschaften
noch eine bzw. die andere Rezessive. VII und VIII, die sich ebenfalls
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zweimal finden, enthalten eine bzw. die andere Dominante und zwei
Rezessive, und endlich IX, der viermal vertreten ist, wird durch den
Besitz aller vier Eigenschaften charakterisiert. Es werden also aus dem
Schema die 9 Formen abgelesen, die MENDEL, wie wir gesehen haben,
gefunden und zur Kombinationsreihe zusammengestellt hatte.

Fiithren wir, um diese so instruktive Methode sicher zu beherrschen,
nun auch noch eine Kombination von 3 Eigenschaftspaaren durch,
wobei wir den von MENDEL wirklich durchgefijhrten Fall betrachten,
dafB gekreuzt werden 2 Pflanzen von der Beschaffenheit:

A runde Samen, a kantige Samen,
B gelbe Cotyledonen, b griine Cotyledonen,
C graubraune Samenschale, ¢ weile Samenschale.

Der Bastard heiBt also ABCabc und erscheint rund, gelb, graubraun.
Wenn er reine Gameten bildet, so kénnen diese von 8 verschiedenen
Zusammensetzungen sein, entsprechend den 8 mdéglichen Kombina-
tionen der 3 Buchstabenpaare. Die Gameten lauten also:

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc.
Ihre Kombination ergibt also 8 X 8 = 64 Moglichkeiten.

Das Schema (S. 142) zeigt nun, daBl im ganzen acht verschiedene
Samenarten auftreten. I.Runde, gelbe, graubraune ABC, 2. runde,
gelbe, weiBle A Be, 3. runde, griine, graubraune 4 bC, 4. kantige, gelbe,
graubraune aBC, 5.runde, griine, weile Abc, 6. kantige, gelbe, weille
aBc,7. kantige, griine, graubraune abC und 8. kantige, griine, weiBle a bc.
Die erste Gruppe mit allen drei dominanten Eigenschaften 4 BC ist mit !
gekennzeichnet und umfaBt 27 von 64 Individuen. Unter diesen ist wie-
der nur eines, das mit der fetten Zahl 1, rein. Die 2.—4. Gruppe, die
je zwei dominante und eine rezessive Eigenschaft zeigen, also A Bc, AbC,
aBC ist in je 9 Exemplaren vorhanden, bezeichnet mit ? ; : . Auch
hier ist immer nur je 1 Exemplar (mit der fetten Zahl) rein. Die
5.—7. Gruppe besitzt eine dominante und zwei rezessive Eigen-
schaften, also Abc, aBc, abC, und kommt in je 3 Exemplaren vor,
bezeichnet durch — - X, und auch hier wieder nur je ein reines Indivi-
duum. Endlich enthilt die 8. Gruppe mit allen drei rezessiven Eigen-
schaften abc nur ein reines Individuum.



ABC

ABc

AbC

aBC

Abc

aBc

abC

abc

Es erscheinen also sichtlich 8 verschiedene Typen, und zwar sind
das, um uns nun wieder der alten Ausdrucksweise zu bedienen, Phino-
typen. Denn nach der Gametenzusammensetzung sind 27 verschiedene
Genotypen zu unterscheiden (bei zwei Eigenschaften waren es g). Wiir-
den wir sie im Schema auszihlen, so finden wir 8 reine Typen je
einmal, 1z Typen mit je zwei Eigenschaften rein und der dritten
unrein je zweimal, 6 Typen mit je einer Eigenschaft rein und zweien
unrein je viermal und einen Typus mit allen drei Eigenschaften unrein
(also ABCabc) in 8 Exemplaren. Es lautet also die Phinotypen-

— I42

ABC ABc AbC aBC Abc aBc¢ abC abc
ABC | ABc | AbC | aBC | Abc aBc abC abc
ABC | ABC | ABC | ABC | ABC | ABC | ABC | ABC
Iz 12 13 1 !'s 16 17 18
ABC | ABc | AbC | aBC Abc aBc abC abc
ABc | ABc | ABc | ABc | ABc | ABc | ABc | ABc¢
lg ? I 10 l1r1, ?2 ?3 l'12 ? 4
ABC | ABc | AbC | aBC | Abe aBc abC abc
AbC | AbC | AbC | ALC | AbC | AbC | AbC | AbC
113 114 ;I 15 ;2 116 53 5 4
ABC | ABc¢ | AbC | aBC Abc aBc abC abc
aBC { aBC | aBC | aBC | aBC | aBC | aBC | aBC
l1y 118 l19 H I 20 t2 13 14
ABC | ABc | AbC | aBC | Abc aBc abC abc
Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc
|21 ?5 55 122 —1 ?6 ;6 —2
ABC | ABc | AbC | aBC | Abec aBc abC abe
aBc aBc aBc aFBc aBc aBc aBc aBc
123 27 124 H ?8 +1 : 6 + 2
ABC | ABc | AbC | aBC | Abc aBc abC abc
abC abC abC abC abC abC abC abC
! 25 126 37 H4 ; 8 : 8 X I X 2
ABC | ABc | AbC | aBC Abc aBc abC abc
abc abc abc abc abc abc abc abc
2y 29 ;9 19 —3 +3 X3 I

verteilung:
29ABC:9AbC:9ABc:9alBC:3Abc:3aBc:3abC:1abc.




Die genotypische Verteilung dagegen:

1ABC:1ABc:14AbC:1aBC:14bc:1aBc:1abC:1abc:24ABCc:2A4bCc:
2aBCc¢: 2abCc: 2ABbC: 24ABbc : 2aBbC : 2aBbc: 24aBC : 24aBc:
2AabC : 2Aabc : 4ABbCc : 4aBbCc : 4AaBCc : 44abCc : 44aBbC:
4AaBbc:84aBbCec.
In dem wirklichen Versuch MENDELs waren die Zahlen der Pflanzen,
die sich als zu diesen 27 Genotypen zugehorig erwiesen:
8+14-+g+11-+8+10+10+7+22 +17+25420+15418+19424414+18
+20+16445+36+38+40+49-+48478,

also in guter Ubereinstimmung mit dem erwarteten Verbaltnis:
I T T:T:T:1:1:T:2:2:2:2:2:2:2:2:2:2:2:2:4:4:4:4:4:4:8.

Wir sehen somit, wie auch fiir 3 Eigenschaften aus dem Kombi-
nationsschema alle Erwartungen des Versuchs herausgelesen werden
koénnen. Da also die Erwartungen sich alle bei der Annahme der Rein-
heit der Gameten aus der Kombinationsrechnung ergeben, so lassen zahienkon-
sich natiirlich alle Zahlenméglichkeiten auf einfache Weise berechnen. sequenzen.
Wir haben gesehen, daB bei einem Paar von Eigenschaften oder Allelo-
morphen die Spaltung in F, im Verhiltnis von 3: 1 eintritt, also in

"3? + % Individuen. Da sich das Verhalten bei mehreren Eigenschaften

nun aus dem der einzelnen Eigenschaften kombiniert, so muB fiir zwei
Eigenschaften das Resultat sein:

3 V(39 L34t

(Z"i"‘f) (4 + 4>— 6?2 616

und fiir drei Eigenschaften:

3 1V _ 27 .9, ., 3,1
(4+4> 6a T3 6573 65 65

also das, was wir soeben im Kombinationsschema gesehen haben. All-

gemein also fiir # Eigenschaften = (—i + %) .

Es betrigt somit die Anzahl der in F, auftretenden Phanotypen 2",
also bei 3 Eigenschaften 8. Unter diesen sind, wie wir gesehen haben,
ebenfalls 2" rein, und ebenso gro8 ist ja die Zahl der moglichen Gameten-
arten des Bastards. Von diesen 2" Phinotypen zeigt einer die Charak-



tere samtlicher # (im Beispiel 3) dominanten Eigenschaften, je einer
den Charakter von #—1 Dominanten und 1 Rezessiven (im Beispiel
2 Dominanten und 1 Rezessiven), je einer den von #—2 Dominanten
und 2 Rezessiven (im Beispiel 1 Dominanten und 2 Rezessiven) usw.
und schlieBlich einer den Charakter simtlicher, also » rezessiven Eigen-
schaften. Die Zahlenverhiltnisse dieser 2* Phinotypen sind die, da8
unter 2*” Individuen (im Beispiel 2**% = 64) 3" (also 3° = 27) simt-
liche # Dominanten haben, je 3"~ #—1 Dominanten und 1 Rezessiv
(3°"* =9), je 3% n—2 Dominanten und 2 Rezessive (3°~* = 3) und
so weiter bis 39 = 1 simtliche Rezessive.

Es ist leicht, die in allen moglichen mendelistischen Experimenten
auftretenden Zahlenverhiltnisse in solcher Weise zu berechnen. Fiir
schwierigere Fille sind besondere Tabellen ausgearbeitet, wofiir auf
JENNINGS Zusammenstellung verwiesen sei. Fiir die elementarsten Fille
sind einige der hiufigsten Zahlen in den folgenden Tabellen zusammen-
gestellt. ’

Bei Dominanz der Charaktere eines jeden Paares sind folgendes die
erwarteten Zahlenverhiltnisse der Phénotypen in F,, berechnet aus der

oben gegebenen Formel <i + L>n:

4 4
Zahl der Genotypische
Faktoren- (3+1)" Zahlenverhiltnis der Phéinotypen in F» Kombinationen
paare A in Fp
I (3+1)* |3+1=3:1 4
2 (3+1) |32+2X3+1=9:3:3:1 16
3 (3+1)* [3*+3X32+3X3+1=27:9:9:9:3:3:3:1 64
4 (B+1¢ [34+4X33+6X3°+4X3+1=81:27:27: 27
127:9:9:9:0:9:9:3:3:3:3:1 256
5 (3+1)5 |3545 X 34+10X 33+ 10X32+5X 3+ 1=243

:81:81:81:81:81:27:27:27:27:27:27
127:127:27:27:9:9:9:9:9:9:0:9:0
:9:3:3:3:3:3:1 1024
n GB+1" 3”+n><3”—’+3i"2_-1)x3”f2 +
+n(n——1)(n-—3)

3 X33+ 4

Die folgende Tabelle gibt einige weitere Zahlenverhiltnisse fiir ein-
fache MENDELsche Populationen:



Zahl der Gameten- Gafnet?n- Hom'ozy.gote : Heterozygote Genotypisch
Faktoren- arten des kombinationen | Kombinationen . verschiedene
paare F1-Bastards in Fa in F2 in Tz F,-Klassen
I 2 4 2 2 3
2 4 16 4 12 9
3 8 64 8 56 27
4 16 256 16 240 81
5 32 1024 32 992 243
6 64 4096 64 4032 729
n on yig on 4qn—2n 3"

Diese Tabellen zeigen bereits, dafl die vollstindige Faktorenanalyse
eines Experiments mit etwa 10 selbstindig mendelnden Faktoren-
paaren die Zucht von Millionen von Individuen in F. erfordert. Es
braucht wohl kaum hinzugefiigt zu werden, daBl die in solchen Experi-
menten erhaltenen Zahlenverhiltnisse, wenn sie nicht absolut klar sind,
zahlenkritisch betrachtet werden miissen, daf3 also der mittlere Fehler
fiir das Resultat zu berechnen ist. ‘

Diese Berechnung ist je nach der Art des Falles verschieden aus-
zufiihren, besonders wenn es sich um kompliziertere MENDEL-Fille han-
delt. Die Methoden sind elementar in dem oft erwdhnten Buch von
JouANNSEN abgeleitet und die Formeln in den Sammlungen von JEN-
NINGs und P. HERTWIG zu finden. Eine der einfachsten Moglichkeiten
ist die folgende Berechnung nach einem Beispiel von JoHANNSEN. Es
sei eine einfache MENDEL-Spaltung 3: 1 erwartet und es wird im kon-
kreten Fall unter 423 Individuen eine Spaltung gefunden von 332: g1.
Die ideale Erwartung wire gewesen 317,25 : 105,75. Nun ist die Stan-
dardabweichung ¢ (siche oben) bei alternativer Variation ¢ =ya- b,
in diesem Fall ¢ = }/m = 183,17. Der mittlere Fehler,

wissen wir, ist gleich 172, n in diesem Beispiel = 423, somit ist der
n

Mittelfehler = 8,91. Das Resultat ist also:
1. Beobachtung 2. Erwartung Differenz zwischen 1 und 2
332:91 317,25 : 105,25 + 8,01 14,75
Die Differenz zwischen Erwartung und Beobachtung ist also etwa
1,66 mal die GroBe des Mittelfehlers, also betrichtlich unter der Grenze
des dreifachen Mittelfehlers.
Hier war der Mittelfehler auf die gefundenen Zahlen selbst berechnet.

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 10a

Der Mittel-
fehler der
MENDEL-
spaltung.
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Er kénnte auch auf das Ubereinstimmen mit dem erwarteten Verhaltnis
3: I berechnet werden. Dann haben wir im gleichen Beispiel statt genau
3: 1 erhalten 332:9I = 3,139: 0,861. Nach den gleichen Formeln be-
rechnet sich dann ¢ fiir die Erwartung 3: 1 = 1,7321 und = fiir die
423 Individuen = = 0,084. Die Differenz von Beobachtung und Er-
wartung ist dann 0,139, also wieder ungefihr 1,6 mal der Mittelfehler.
In- der obigen Tabelle fiir die Erbsenexperimente war der Mittelfehler
auf diese Spaltungszahlen berechnet.

Aus diesem einfachen Beispiel folgt leicht die Berechnung fiir andere
Spaltungszahlen, die man sich auBerdem durch Tabellen erleichtern
kann, die sich z. B. bei JOHANNSEN finden.

HNomen Wir konnen an dieser Stelle uns gleich auch mit der jetzt allgemein
tiblichen Nomenklatur vertraut machen. Das, was wir hier reine Typen
nannten, wird als homozygot bezeichnet und unreine als heterozygot. Also
eine Form ist in bezug auf eine betrachtete Eigenschaft homozygot,
wenn sie ihren Erbfaktor in gleicher Weise von beiden Eltern erhielt,
in zwei Portionen besitzt, in der Buchstabenformel fiir die betreffende
Eigenschaft nur groBe oder nur kleine Buchstaben vorkommen; sie ist
darin heterozygot, wenn sie von beiden Eltern verschiedene Eigen-
schaften erhielt, jede nur in einer Portion, in der Formel also ein groBer
und ein kleiner Buchstabe steht. In bezug auf eine homozygote Eigen-
schaft wird nur eine Sorte Gameten gebildet, in bezug auf eine hetero-
zygote zwei Sorten und bei Heterozygotie in mehreren Eigenschaften
so viele als Kombinationsmoglichkeiten vorhanden. Das ist also nur
eine etwas anders geartete Ausdrucksweise. Die Bezeichnungen PF, F,
usw. fiir die Generationen lernten wir schon kennen, ebenso die Aus-
driicke spalten und reinziichten. Die einzelnen mendelnden Gene kénnen
wir auch Erbfaktoren, MENDEL-Faktoren nennen. Ein zusammenge-
horiges Faktorenpaar wird als ein Paar Allelomorphe (BATESON) oder
kurz Allele (JOHANNSEN) bezeichnet. Ein Bastard in einem Allelen-
paar heifit monohybrid und dementsprechend weiterhin dihybrid, tri-
hybrid usw.

Es ist wohl aus der Darstellung der wichtigsten Resultate MENDELs
und ihrer Konsequenzen nicht nur der geniale Scharfblick dieses For-
schers sichtbar, sondern auch die Tatsache verstindlich geworden, wieso
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diese Untersuchungen bei ihrem wirklichen Bekanntwerden eine so ge-
waltige Wirkung auf die gesamte Biologie ausiibten. Konnte man sich
doch nichts Befriedigenderes vorstellen als den Gedanken, die ganzen
Erblichkeitserscheinungen in ein einfaches Gesetz fassen zu kénnen.
Die auBlerordentliche Fiille von Tatsachenmaterial, die seitdem bekannt
geworden ist und die in ihrer durch MENDELS Arbeitsmethode gekenn-
zeichneten Gesamtheit den ,,Mendelismus‘‘ zu einem besonderen Wissens-
zweig der Biologie erhoben hat, hat so weittragende Bestitigungen des
Grundgedankens der MENDELschen Gesetze gebracht, daB es heute nicht
wenige Forscher gibt — und es sind gerade die erfahrensten —, die iiber-
zeugt sind, daf es iiberhaupt nur eine wichtige Art von Vererbung, die
MEenDELsche, gebe. Wir wollen deshalb in den folgenden Vorlesungen
die wichtigsten Tatsachen des Mendelismus an Hand ausgewihlter Bei-
spiele kennen lernen.
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Eine sehr praktische Formelsammlung zur Benutzung bei allen Rechen-
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JeEnNINGs, H. S.: The numerical results of diverse systems of breeding.
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Siebente Vorlesung.

Die Dominanzregel. Reine und unvollkommene Dominanz.
Intermediire und Mosaikbastarde. Das Spaltungsgesetz.
Einfache Fille von Mono- und Dihybridismus.

Die Hauptgesetze, die aus MENDELs Untersuchungen folgen, sind
1. das Gesetz der Spaltung der Eigenschaften nach berechenbaren Ver-
héltnissen, 2. die Reinheit der Gameten, aus der die Spaltungsgesetze
gefolgert werden, 3. die Zusammensetzung der Organismen aus Erb-
einheiten. Es wird also unsere erste Aufgabe sein, zu verfolgen, wie
weit die neu gefundenen Tatsachen diese GesetzmiBigkeiten stiitzen.
Vorher miissen wir aber noch kurz der Erscheinung der Dominanz un-
sere Aufmerksamkeit zuwenden. Schon die alte Bastardlehre wuBte ja,
wie geschildert wurde, daB oft der Bastard ausschlieBSlich die Charaktere
eines der Eltern zeigt, und wir sahen, daB3 schon DARWIN versuchte,
fiir solche Fille eine Regel zu finden. Die neueren Bastardierungsstu-
dien haben nun eine Fiille von Fillen mehr oder minder ausgesproche-
ner Dominanz entdeckt, die sich auf alle erdenklichen Arten von Eigen-
schaften im Tier- und Pflanzenreich beziehen. Mit ihrer Aufzihlung
lieBen sich viele Seiten fiillen, und wir bemerken daher nur, daB alle
Arten von Eigenschaften im Tier- und Pflanzenreich, die sich ausden-
ken lassen, die Erscheinung der Dominanz im Bastard zeigen kénnen.
Um nur einige Beispiele zu nennen, so kann es sich handeln um guant-
tative Charaktere: Wir sahen bereits in MENDELs Versuchen hohen Wuchs
iiber niederen bei Erbsen dominieren; umgekehrt dominiert das kurze
Haar der gewthnlichen Nagetiere (Kaninchen) iiber das lange Angora-
haar. Oder es betrifft Formcharaktere: Wir sahen bei MENDELs Erbsen
runde Samen iiber kantige dominieren; bei Hiihnern dominieren die
verschiedenartigen Kammformen wie Rosen- oder Erbsenkamm iiber
den gewshnlichen Lappenkamm; die gewohnlichen Federn dominieren
tiber die seidigen der Negerhithner; der Kurzsteil3 der Kaulhiihner eben-

Dominante
Eigen-
schaften.
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so iiber seine normale Beschaffenheit. Oder es betrifft Farben, das am
meisten bearbeitete Gebiet: Wir sahen bei MENDEL gefirbte Erbsen-
bliiten iiber weile dominieren; bei den Nagetieren dominieren die ver-
schiedenen Firbungen tiber das albinotische WeiB; rote Schnecken-
schalen dominieren iiber gelbe; der rote Fliigelstaub der mitteleuropa-
ischen Callimorpha iiber den gelben der siideuropaischen. Auch Zeich-
nungscharaklere kommen in Betracht: So dominieren ungebinderte
Schnecken iiber gebanderte, die Scheckung gewisser Nagetierrassen iiber
die Ganzfarbigkeit. Auch von physiologischen Charakteren ist entspre-
chendes bekannt: Rostempfinglichkeit beim Getreide dominiert iiber
relative Unempfinglichkeit, das Traben der Pferde iiber den PaBgang.
Pathologische Charaktere sind sehr oft dominant iiber normale: So die
Brachydaktylie oder die Sechsfingrigkeit beim Menschen iiber die nor-
male Beschaffenheit, die Kurzschwinzigkeit der Manxkatzen itber das
normale Verhalten, dagegen der normale Zustand des Labyrinths der
Mause iiber die pathologische Verinderung, die das Tanzen bedingt.
Und endlich sind auch die Instinite nicht zu vergessen: So dominiert
der Brutianstinkt der Hiihner iiber sein Fehlen bei manchen Rassen, das
absonderliche Schreien dgyptischer Hithner iiber die gewshnliche Laut-
gebung. ‘

Diese wenigen Beispiele mogen geniigen, wir werden ja auch ohne-
hin noch andere kennen lernen. Es handelt sich nun zunichst darum,
fiir die Falle wirklicher Dominanz zu untersuchen, ob sich irgendeine
GesetzmaBigkeit dafiir feststellen LiBt, welche Art von Eigenschaft {iber
eine andere dominiert. Versuche in dieser Richtung sind denn auch
mehrfach unternommen worden, chne daB sie zu einem festen Resul-
tat gefithrt hitten. So glaubte man annehmen zu diirfen, daB3 das phylo-
genetisch altere Merkmal iiber das jiingere dominiere. In den meisten
Fallen diirfte es allerdings schwer zu entscheiden sein, was phylogene-
tisch dlter ist. Da aber, wo es sich feststellen 148t, wie bei den Haustier-
rassen oder den Schmetterlingsaberrationen, trifft die Annahme bald zu,
bald nicht. Das kurze Haarkleid des wilden Kaninchens dominiert in
der Tat iiber das Angorafell, das ein Produkt der Domestikation ist,
aber umgekehrt dominiert auch die gewiB nicht phylogenetisch #ltere
Schwanzlosigkeit der Katzen iiber den normalen Zustand oder die mela-



nistischen Aberrationen mancher Schmetterlinge iiber die Normalform.
Die Verallgemeinerung ist also sicher undurchfiihrbar. Etwas besser
steht es mit einem anderen Versuch, der aus einer jetzt allgemein iib-
lichen Betrachtungsweise der Allelomorphe oder Merkmalspaare hervor-
gegangen ist. BATESON hat vorgeschlagen, die Merkmalspaare unter dem
Gesichtspunkt der Presence und Absence zu gruppieren, dasheifit also die
Annahme zu machen, daBl immer das Vorhandensein des Faktors fiir
eine Eigenschaft dessen Fehlen gegeniiberstehe. Die Allelomorphe fiir
die MEnDELsche Erbsenfarbe hieSen also: Gelb — kein Gelb (= griin),
fiir die Fellfarbe der Nagetiere: Farbe — keine Farbe (= Albino),
Scheckung — keine Scheckung (= ganzfarbig), fiir den Kurzsteill man-
cher Hithnerrassen: Verhinderungsfaktor der Steientwicklung — kein
solcher Faktor (== normaler Schwanz). Es unterliegt auch keinem Zwei-
fel, daB3 diese Art der Darstellung die rationellste, vor allem die prak-
tischste ist. Wenn sie nun auBerdem auch auf einer realen Grundlage
beruht, so ist klar, daf3 das dominante Merkmal immer das anwesende
sein muf.

Wie gesagt, ist die Darstellung der Presence-Absence-Theorie die
rationellste, und es erleichtert die Darstellung aller MENDEL-Fille auBer-
ordentlich, wenn der dominante Erbfaktor (mit groBen Buchstaben be-
zeichnet) als positiv dem rezessiven Faktor (mit kleinen Buchstaben
bezeichnet) als negativ gegeniibersteht. Man muB nur nicht so weit
gehen, diese Vorstellung allzu wértlich zu nehmen, also etwa zu glau-
ben, daf die Erbmasse einer dominanten Form das Ding besitzt, das wir
einen Faktor fiir die betreffende dominante Eigenschaft nennen, wih-
rend die rezessive Form an der gleichen Stelle ihrer Erbmasse ein Loch
aufweist. Wir miissen vielmehr die Formulierung als eine rein deskrip-
tive auffassen. Wenn wir zwei Stiihle zusammen betrachten, einen Ro-
kokostuhl und einen Renaissancestuhl, so kénnen wir auch sagen, Re-
naissancestuhl und kein Renaissancestuhl, ohne daf damit gemeint wire,
dafl der andere Stubl iiberhaupt nicht existiert. Wenn wir also in Zu-
kunft das Fehlen eines Faktors seinem Vorhandensein gegeniiberstellen,
so ist es in diesem Sinne gemeint. "‘Wenn wir dann spéter von Faktoren-
ausfall reden werden, so meinen wir nicht, um bei dem Vergleich zu
bleiben, das Verschwinden des Stuhles, sondern eines bestimmten Orna-

BATESONS
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ments. Auf das Wesen der Dominanz wird aber durch die Darstellungs-
methode der Presence-Absence-Theorie kein Licht geworfen, es kann
nur aus dem physiologischen Studium der Erbfaktoren erkannt werden,
wie wir spiter sehen werden, wenn wir die Quantitit der Erbfaktoren
betrachten.

Nun wurde es bisher von uns als selbverstindlich angenommen,
daB da, wo Dominanz vorliegt, wirklich nur der dominante Charakter
sichtbar ist. Das bedeutet also, dal der Bastard, der das dominante
und das rezessive Merkmal zugleich enthilt, oder die Heterozygote, wie
wir von jetzt ab mit dem bereits in der letzten Vorlesung eingefithrten
Terminus sagen wollen, von der reinen dominanten Stammform oder
Homozygote nicht duBerlich zu unterscheiden ist. (Der Begriff Homo-
zygote bedeutet natiirlich, daB ein Merkmal nur rein vorhanden ist, be-
zieht sich also sowohl auf dominante wie rezessive Eigenschaften. 44,
aa, AAbb, aabb, AABB sind alle homozygot; Aa dagegen ist hetero-
zygot, AABb ist in der Eigenschaft 4 homozygot, in der Eigenschaft B
heterozygot.)

Je genauer wir nun in das Studium der MENDEL-Fille eindringen,
um so mehr zeigt es sich, daB3 reine Dominanz etwas recht Seltenes ist.
Bei scheinbar reiner Dominanz kann bisweilen der geschirfte Blick des
Ziichters die Heterozygote von der Homozygote unterscheiden, wie ein
jeder erfihrt, der mit diesen Dingen arbeitet, und MENDEL selbst war
sich iiber die Unvollkommenheit der Dominanz schon im klaren. In
manchen Fillen ist die Unterscheidung von Homo- und Heterozygoten
nur auf einem bestimmten Entwicklungsstadium ‘moglich. Derartiges
beschrieb der Verfasser fiir Raupencharaktere des Schwammspinners
und CORrRENS fiir Brennesselkreuzungen, die die Sigung des Blattrandes
(dominant) nur bei den ersten Laubblittern in der Heterozygote ver-
schieden zeigen. Dem schlieBen sich dann solche Félle an, bei denen
zwar duBerlich ein Unterschied nicht wahrzunehmen ist, die mikro-
skopische Untersuchung aber Hetero- und Homozygoten unterscheiden
1aBt. Von besonderem Interesse erscheinen hierfiir die Befunde von
DARBISHIRE, weil sie sich auf MeNDELs klassischen Fall der Dominanz
der runden Erbsen iiber kantige beziehen. Die Untersuchung der Stirke-
korner der rein dominantmerkmaligen Heterozygotensamen zeigte nim-



lich, daB sie deutlich eine gemischte Beschaffenheit aus den charakte-
ristisch differenten GroBen, Formen und Strukturen der Stirkekdrner
der Elternpflanzen aufwiesen, so dall mit Hilfe des Mikroskops sich
Homozygoten und Heterozygoten ohne weiteres unterscheiden lassen.
Wir werden dieses Ergebnis in der nédchsten Vorlesung nochmals zu be-
sprechen haben. o

In nicht wenigen Fillen aber lassen sich die reinen Dominanten und
die Dominantrezessiven auch ohne besonderen Scharfblick und genaue
Untersuchung unterscheiden, indem letztere etwa den dominanten Cha-
rakter abgeschwicht zeigen. BATESON driickt dies auf Grund seiner
An- und Abwesenheitslehre so aus, daB in diesen Fillen zwei Portionen
des dominanten Charakters nétig sind, um ihn voll zur Ausbildung zu
bringen, eine Annahme, die jedenfalls eine treffende Beschreibung der
Tatsache bedeutet. So findet etwa CORRENS bei Kreuzung gelb- und
griinblittriger Wunderblumen, da8 das dominante Griin in F,; heller
erscheint. Werden weill dominante Hithnerrassen mit braunen gekreuzt,
so ist F, wei}, die Tiere kénnen aber im Gefieder braune Flecken auf-
weisen, die Dominanz ist also unrein. Und gerade aus dem Gebiete der
Hiithnerkreuzungen sind besonders durch DAVENPORT eine ganze An-
zahl solcher Fille bekannt geworden. So ist die gewthnliche Kopfform
gegeniiber dem Vorhandensein eines Federbusches rezessiv, trotzdem
zeigte sich aber in F, der Federbusch reduziert, wie umstehende
Abb. 49a, b, ¢ zeigen. Das Fehlen der Federhose an den Schenkeln do-
miniert iiber ihr Vorhandensein, aber einige Federn finden sich doch
in F;. Ebenso dominiert das Vorhandensein einer fiinften Extrazehe bei
vierzehigen Hiihnerrassen mehr oder minder tiber ihr Fehlen, aber in
F, findet man auch Individuen mit schlecht ausgebildeter fiinften Zehe,
mit einer solchen nur an einem Ful} oder gar iiberhaupt ganz vierzehige
Tiere, dienatiirlich deshalb trotzdem sich als echte Heterozygote erweisen.
Diese Beispiele lieBen sich beliebig aus allen Tier- und Pflanzengruppen
vermehren. o

Von diesen Fillen unvollstindiger Dominanz sind dann solche nicht
zu trennen, zum Teil auch schon mit besprochen, bei denen eine Fluk-
tuation in der Erscheinung des dominierenden Merkmals zu erkennen
ist. Fiir die Extrazehe der Hithner wurde das schon DARWIN bekannte
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Verhalten erwiahnt. Man kann sogar sagen, daB stets, wenn die Domi-
nanz eine unvollkommene ist, das MaB der Dominanz in verschiedenen
Einzelversuchen fluktuiert, mehr oder minder ausgeprigt ist. Das 148t
sich besonders bei quantitativen Eigenschaften zeigen, deren Werte als
eine Variationsreihe dargestellt werden kénnen. Konkrete Beispiele wer-
den uns noch begegnen.

Abb. 49. @ Kopf des Minorkahuhns, ¢ des polnischen Huhns, ¢ des Bastards ¢ X 4.
Nach DAVENPORT aus GODLEWSKI.

Intermedidre  Djese Fille von reiner, unvollstindiger und fluktuierender Domi-
nanz fithren nun zu solchen hiniiber, bei denen von Dominanz iiber-
haupt nicht die Rede sein kann, sondern typischerweise in F, eine
Vermischung der beiden elterlichen Charaktere stattfindet, so daB eine
Zwischenform, ein infermedidrer Bastard entsteht. Es gibt auch fiir
diese Form des Verhaltens gentigend Beispiele aus beiden Organismen-
reichen; man nennt oft auch einen MENDEL-Fall mit intermedidrer

F; den Zeatypus, und den mit Dominanz den Pisumtyp, iibrigens



ziemlich iiberfliissige Bezeichnungen. Als besonders instruktiv ist ja
der von CorRENS berichtete Fall bekannt, daB bei Kreuzung der
weiBblithenden Wunderblume Mirabilis Jalapa mit einer rotblithenden
die F,-Generation hellrot blitht. Ganz das entsprechende stellt sich dar,
wenn Hiihner, die weiBle Eier legen, gekreuzt werden mit solchen, die
braune legen; der Bastard legt nach BATEsoNs Studien intermedidre.

Ganz besonders hiufig findet sich dies rein intermedidre Verhalten aber
bei meristischen Merkmalen, also solchen, die GroBenverhiltnisse be-
treffen. Hohes und niederes Nasenloch bei Hithnern gibt in F; ein mitt-
leres, hoch- und niederstengliger Mais mittlere Pflanzen, einfache und
zusammengesetzte Stirkekdrner, wie wir schon fiir die Erbsen sahen,
schwach zusammengesetzte, lang- und kurzohrige Kaninchen solche mit
mittleren Ohren. Als Beispiel diene Abb. 50; oben der Bir (Arktiide)
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Spilosoma lubricipedum, unten seine schwarze Form zatima, dazwischen
der intermediire Bastard.

Auch solche Beispiele werden uns haufig begegnen, besprochen und
abgebildet werden. Sie finden im einzelnen eine sehr verschiedenartige
Erklarung.

Mosaik- Dominantes oder intermedidres Verhalten ist also das Typische fiir
die Erscheinung eines mendelnden Charakters in heterozygotem Zustand.
Gelegentlich zeigt es sich aber, dal bei Kreuzung von zwei scheinbar
nur in einem Faktor differenten Rassen der F;-Bastard ein Verhalten
zeigt, das in keine dieser Gruppen paBt. So ergeben z. B. die Kreu-
zungen gewisser schwarzer und weiBer Hithnerrassen ,,Mosaikbastarde*,
die ein schwarz und weill gesprenkeltes Gefieder zeigen (Abb. 514, b, c).
Der bekannteste Fall ist der der Andalusierhiihner, bei denen aus Schwarz
und Schmutzigweill die Bastardfarbe Blau (Schiefergrau) entsteht. Es
ist aber sehr wahrscheinlich, daB in diesem, wie allen verwandten Fillen,
gar nicht nur ein Faktorenpaar vorliegt, obwohl es nach der mono-
hybriden MENDEL-Spaltung so scheinen konnte, sondern kompliziertere
Verhiltnisse, die wir spdter erkliren werden.

Dechselnde  Tn entsprechender Weise hat sich auch eine andere Erscheinung als ver-
wickelterer Fall erwiesen, die man urspriinglich als eine besondere Form
der Dominanz betrachtete, die sogenannte wechselnde Dominanz. Be-
sonders gewisse verwickelte Erscheinungen der Vererbung im Zusammen-
hang mit dem Geschlecht wurden durch die Annahme eines Dominanz-
wechsels erkldrt, derart, daB in der Heterozygote im einen Geschlecht
der eine, im andern Geschlecht der andere Partner eines Allelomorphen-
paares dominant sein sollte. Wahrscheinlich handelt es sich aber um
ganz andere Dinge. Ahnliches gilt fiir Fille, in denen bei scheinbar
der gleichen Kreuzung manchmal der eine, manchmal der andere
Partner des Faktorenpaares dominant erscheint. Wo solche Fille aber
ndher analysiert wurden, zeigte sich, daB die scheinbar identischen
Kreuzungen dies gar nicht waren. Tovama zeigte z. B., daf} es bei den
Kokons des Seidenspinners einen dominanten Faktor fiir weille Farbe
gibt, aber auch einen andern rezessiven Faktor, der gar nichts mit
ersterem zu tun hat. Bei Kreuzungen mit weilen Rassen kann es daher
passieren, dafl Formen benutzt werden, die Bastarde zwischen Rassen



mit dominanten und solche mit rezessivem Weil3 sind ; die Verschiedenheit
der Resultate beruht aber dann nicht auf einem Wechsel der Dominanz

Abb. 51. ¢ Weiler Hahn. Vater des Mosaikbastards ¢. & Schwarze Henne.
Mutter des Mosaikbastards c. ¢ Sogenannter gesprenkelter Mosaikbastard
zwischen den Eltern @, 6. Nach DAVENPORT aus GODLEWSKL
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eines Faktorenpaares, sondern dem unbewufBten Arbeiten mit zwei Fak-
torenpaaren, deren Anwesenheit erst in solchen Fillen bemerkbar wird,
weil jeder eine duBerlich gleich erscheinende AuBeneigenschaft, Weil3,
hervorruft. Es ist das, tibrigens wie alle anderen mendelistischen Tat-
sachen, eine schone Illustration dafiir, daB das AuBere, der Phinotypus,
nichts iiber die genetische Beschaffenheit, den Genotypus, auszusagen
braucht, den nur das Vererbungsexperiment erschliet. Eine ganz an-
dere Art von Dominanzwechsel wird uns spiter beschiftigen, nimlich
Wechsel der Dominanz im Lauf der individuellen Entwicklung. Wir
werden sehen, dal3 sie eine Konsequenz der quantitativen Zustinde der
Erbfaktoren ist.

Die Erscheinung der Dominanz, auf die im Anfang der MENDELschen
Forschung groBer Wert gelegt wurde, ist also nur eine untergeordnete
Tatsache; sie mag vorhanden sein, unvollkommen sein oder fehlen, unter
allen Umstéinden ist sie nur eine Besonderheit der phinotypischen Er-
scheinung in der Heterozygote. Sie ist, genauer gesagt, ein entwicklungs-
physiologisches Problem; wir werden spiter, gerade von diesem Ge-
sichtspunkt aus, nochmals darauf zurtickkommen miissen. Die Haupt-
erscheinung der MENDELschen Vererbung ist aber die Bastardspaltung
mit ihrer Erklirung durch die Reinheit der Gameten. So wenden wir
uns denn jetzt dem weiteren Studium der Spaltungsgesetze zu. Wir
beginnen dabei mit den einfachsten Tatsachen, um allmihlich bis zu den
verwickelten Erkenntnissen der neuesten Forschung vorzuschreiten.

Wenn wir uns also nunmehr der Betrachtung der MENDEL-Spaltung
zuwenden, so wird es wohl nicht nétig sein, fiir jeden Einzelfall aus-
zufithren, durch welche verschiedenartigen Kreuzungen und Riickkreu-
zungen die betreffenden Forscher die Richtigkeit ihrer Resultate und
Interpretationen feststellten, die ja nur dann erwiesen sind, wenn das
Resultat einer jeden mit dem betreffenden Material ausgefithrten Paa-
rung die vorausberechenbaren Werte zeigt. Die Methode, wie das zu ge-
schehen hat, geht ja ganz selbstverstindlich aus MENDELs eigenen Ver-
suchen hervor, die wir deshalb so ausfiihrlich besprochen haben. Uns
mag daher in den meisten Fillen die Feststellung des Endresultates
gentigen. An der Spitze unserer Betrachtung miissen natiirlich zunichst
die einfachen MENDEL-Fille stehen, die sich ohne weiteres aus MENDELS
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eigenen Ergebnissen erkliren und die uns nur ein paar mogliche Vari-
antennebst den praktischen Zahlenkonsequenzen vor Augen fiihren sollen.
Wir werden so vom Elementaren ausgehend allmihlich zum Schwie-
rigen gelangen. Stellen wir zunichst dem einfachen MENDELschen Mono-
hybridenfall auch ein Beispiel aus dem Tierreich zur Seite, LANGs Kreu-
zungen von Varietiten der Helix horitensis.

Bei dieser, in der Zeichnung ihrer Schale stark variierenden Schnecke
gibt es unter anderem als erbliche Rassen gelbe ungebinderte Formen
und gelbe mit fiinf schwarzen Bindern. Diese wurden dann miteinander
bastardiert. Die Versuche sind dadurch besonders schwierig, da die
Schnecken Zwitter sind. Nun kommt, was zuerst festgestellt werden
muBte, Selbstbefruchtung zwar in der Regel nicht vor, wenn sie auch
ausnahmsweise stattfindet. (Bei anderen Schnecken ist sie dagegen hiu-
fig, und neuere Autoren sind deshalb bei allen Arbeiten mit solchen Ob-
jekten sehr skeptisch.) Aber nach der Befruchtung wird das Sperma
jahrelang im Receptaculum seminis aufbewahrt, so daBl nur mit isoliert
aus dem Ei gezogenen Individuen gearbeitet werden kann. Diese er-
langen aber erst nach 2 bis 4 Jahren die Geschlechtsreife. Die Kreu-
zung ergab nun in F;, Dominanz der ungebanderten Individuen (Abb. 52).
In einem Versuch z. B. bestand F; aus 107 ausschlieBlich ungebianderten
Tieren. F, aber spaltete nach Inzucht erwartungsgemifB in 3/, unge-
bianderte und */, gebdnderte: Die wirklichen Zahlen eines Versuchs sind
31 ungebinderte, 10 gebdnderte. Nach dem oben Entwickelten muB fiir
diese F,-Formen nun die Formel gelten A4 : Aa:ad:aa. Die gebin-
derten sind natiirlich die rezessiven aa, die rein weiterziichten miissen.
Die 3/, dominantmerkmaligen miissen aber aus /, reinen Dominanten
und 2/, Dominantrezessiven bestehen, die hier bei volliger Dominanz
dulerlich nicht unterscheidbar sind. Bei selbstbefruchtenden Pflanzen
trennt nun selbstverstindlich die isolierte Weiterzucht in F, die reinen
Dominanten und die weiter spaltenden Dominantrezessiven leicht von-
einander. Bei Tieren mit Wechselbefruchtung ist die Analyse schwie-
riger. Werden die dominantmerkmaligen Individuen miteinander ge-
paart, so sind natiirlich folgende Moglichkeiten gegeben: 1. Man hat
zufillig zwei reine Dominanten AA herausgegriffen, dann bleibt eben
auch die Nachkommenschaft rein. 2. Man hat, was viel haufiger statt-
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finden wird, zwei Heterozygoten, die Dominantrezessiven Aa oder a4
verwendet, dann muB die Nachkommenschaft wieder im Verhiltnis von
3: 1 spalten, denn es liegt ja alles genau ebenso, wie bei der Fortpflan-
zung der Bastarde von F;. 3. Man wihlte zufillig eine reine Domi-
nante 44 und eine Heterozygote Aa. Es mufl dann genau das gleiche
sich ereignen, als wenn der Bastard von F, A4a mit seinem dominanten
Elter AA gekreuzt wiirde, also das gleiche wie bei einer Riickkreuzung.

Abb. 52. Schematische Darstellung der Ergebnisse von LaNgs Kreuzung
ungebiinderter und geb#nderter Varietiten von Helix hortensis.
Nach BAUR-GoLpscHMIDTs Wandtafeln.

Deren Resultat ergibt sich ohne weiteres, wenn wir uns die Gameten
wieder klar machen: A4 bildet nur Gameten 4, Aa bildet Gameten A
und 4. Es sind also die Gametenvereinigungen mdaglich

A4 Aa A4 Aa,

d. h. die Halfte der Nachkommen muf} sein A4, also rein ungebin-
dert, die andere Hilfte Aa, also heterozygot, aber auch ungebindert
aussehend. Die Nachkommen der 3. Méglichkeit wiren also alle unge-
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biandert, wie die der ersten, aber die Hilfte von ihnen wiren hetero-
zygot, wie die nichste Generation nun wieder erweisen wiirde. LaANG
erzielte nun in der Tat bei seinen Versuchen diese erwarteten Resul-
tate in annihernd den richtigen Zahlenverhiltnissen.

Wir haben in der vorigen Vorlesung erfahren, da in sehr vielen
Fillen der Bastard in F, einen intermedidren Charakter zeigt (Zeatypus).
Wenn das der Fall ist, muf natiirlich bei der Spaltung in F, der Unter-
schied zwischen den reinen Dominanten und den Heterozygoten deut-
lich in Erscheinung treten, die Spaltung muB stattfinden in */, domi-
nantmerkmalige, ?/, intermediire und Y/, rezessive. Nur die interme-
didren wiirden dann in F; weiterspalten. Wir erwihnten bereits den
klassischen CorrENSschen Fall der weillen und roten Mirabilis jalapa.
In Abb. 53 sei ein anderer Fall wiedergegeben, die Kreuzung des ge-
wohnlichen Spilosoma lubricipedum mit seiner dunkeln Variante zatima.
F, ist intermediir in der Ausdehnung des Schwarz und F, spaltet im
Verhiltnis 1:2: 1.

Ein ebenso charakteristischer zoologischer Fall wurde auch bereits
erwihnt, der Fall der Farbe der Andalusier- und Bredahiithner. Diese
von den Ziichtern blau genannten Formen sind nie in Reinzucht zu
halten; und das kommt daher, daB sie intermediire Bastarde zwischen
einer schwarzen und einer schmutzig weillen Rasse darstellen. Danach
miissen sie, wenn miteinander gepaart, spalten in */, schwarze, ?/, blaue,
'/, schmutzigweiBe. Das ist in der Tat der Fall: BATESON und seine
Mitarbeiter fanden als Resultat 41 schwarze : 48 blaue : 39 weille. Wir
werden ibrigens spiter auf mogliche Komplikationen dieses Falles zu-
riickkommen.

SchlieBen wir nun an diese Félle MENDELscher Monohybriden einen
solchen eines Dihybridismus an. Fiir Pflanzen haben wir ja schon ein
Beispiel in MENDELs eigenen Studien kennen gelernt. Als einen beson-
ders instruktiven Fall aus dem Tierreich, wertvoll besonders auch wegen
seiner groBen Zahlen, wollen wir eine der zahlreichen Kreuzungen be-
trachten, die von ToyamA beim Seidenspinner Bombyx mori angestellt
wurden und ihn als Muster einer typischen dihybriden Analyse durch-
arbeiten.

Toyvama kreuzte zwei Rassen, die sich in folgenden zwei Merkmalen

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 11
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unterschieden: die eine produziert ungezeichnete Raupen, die sich in
gelbe Kokons einspinnen, die andere gestreifte Raupen, die weile Ko-
kons spinnen. Da alle Nachkommen in F, gestreift waren und gelbe
Kokons anfertigten, erweisen sich diese Eigenschaften als dominant; es
besall also jeder der Eltern ein dominantes und ein rezessives Merkmal.
Bezeichnen wir die Eigenschaft gestreift (striatus) mit S, nicht gestreift
mit s, gelb (flavus) mit F und nichtgelb = weill mit f, so heiBlen die

beiden Eltern

der Bastard somit S/Fs, also Gestreift-Gelb. Nach dem frither mitge-
teilten muB er vier Arten von Gameten bilden, nimlich SF, Sf, sF, sf;
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SiXsF,

diese ergeben dann in F, 16 Kombinationen, nidmlich

SF Sf sF sf
SF SF SF SF
gestreift gestreift gestreift gestreift
gelb gelb gelb gelb
SF Sf sF sf
St St St St
gestreift gestreift gestreift gestreift
gelb weil gelb weill
SF ! St sF sf
sF | sF sF sF
gestreift | gestreift ungezeichnet | ungezeichnet
gelb | gelb gelb gelb
SF sf L sF | sf
sf sf sf sf
gestreift gestreift ungezeichnet | ungezeichnet
gelb i weill gelb weil

Es miissen also gebildet werden ¢ gestreift-gelbe: 3 gestreift-weille :
3 ungestreift-gelbe : T ungestreift-weile. Die wirklichen Zahlen Toya-

MAs stimmen damit gut iiberein, ndmlich

HSW N H

. Gestreift-gelbe SF
. Gestreift-weille Sf

. Ungezeichnet-gelbe sF 2099

. Ungezeichnet-weille sf

6385 Indiv.
2147

l

I

I

691

56,38%
18,96%,
18,53%

6,1 %

etwa 9
etwa 3
etwa 3

= I.

¥
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Wurde aus diesen vier Gruppen nun F, gezogen, so muBte folgendes
eintreten, wie aus der Zusammensetzung der Formen im Kombinations-
schema sich ablesen laBt:

A. Inder 1. Gruppe, die beide Dominanten zeigte, waren im gleichen
Phinotypus nach ihrer genotypischen Zusammensetzung verschieden-
artige Individuen enthalten: 1. solche vom Charakter SF SF, die also
in beiden dominanten Charakteren rein waren, welche zu I/9 vorhanden
sein muBten; 2. solche vom Charakter SF sf, die also in beiden Charak-
teren heterozygot waren und sich, wie leicht am Kombinationsschema
nachzuzihlen, in 4/, der Exemplare fanden; 3. solche vom Charakter
S S Ff, also homozygot im Charakter S, aber heterozygot im Charak-
ter F, und diese finden sich zu ?/,. Endlich 4. solche vom Charakter
Ss FF, also im andern Charakter heterozygot, im andern homozygot,
ebenfalls zu */,. Da nun die verschiedenen Genotypen duBerlich nicht
zu unterscheiden sind, so kann der Zufall bei der Paarung dieser F,-
Formen folgende Partner zusammenbringen: 1. Den 1. Typus mit sich
selbst oder jedem anderen, dann muf3 die Nachkommenschaft immer
nach SF aussehen, da stets beide Dominanten vorhanden sind. 2. Der
2. Typus mit sich selbst; dann liegt das gleiche vor, wie wenn F, in
Inzucht weiter geziichtet wurde, namlich SFsf X SFsf, also muBl Spal-
tung in die vier Typen im bekannten Verhiltnis eintreten. 3. Der
2. Typus mit dem 3., also SFsfX SSFf. Ersterer hat die Gameten
SF, Sf, sF, sf, letzterer nur SF und Sj, es sind also 8 Kombinationen
moglich, von denen 6 SF enthalten, 2 Sf; es ist also eine Spaltung in die
Phinotypen SFund Sf zu erwarten im Verhiltnis 3 : 1. 4. Typus2kommt
mit Typus 4 zusammen. Typus 2 hat wieder die Gameten SF, Sf, sF, sf,
Typus 4 aber nur SF, sF. Von den 8 mdglichen Kombinationen ent-
halten also 6 wieder SF, 2 aber nur sF, also ist Spaltung zu erwarten
in die Phinotypen SF:sF = 3:1. 5. Der 3. Typus kann mit dem 2.
zusammenkommen, das ist natiirlich das gleiche wie der umgekehrte
Fall3. 6. Der 3. Typus kann mit seinesgleichen zusammenkommen.
Da er nur in bezug auf die Eigenschaft Ff heterozygot ist, so muB} also
das gleiche eintreten, wie wenn zwei Monohybriden sich paaren, also
eine Spaltung in SF: Sf = 3:1, also ebenso wie im 3. Fall. 4. Der
3. Typus kann mit dem 4. zusammenkommen; ihre Gameten sind SF,
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Sfund SF, sF; ihre Kombination wird immer SF enthalten, das Aus-
sehen also einheitlich dominant sein, wie im 1. Fall. 8. Der 4. Typus
kann mit dem 2. zusammenkommen, das ist das gleiche wie der um-
gekehrte Fall 4. 9. Der 4. Typus kann mit dem 3. zusammentreffe.,
das ist das gleiche wie der umgekehrte Fall 7; endlich 1o. kann der
4. Typus mit seinesgleichen sich begatten; da er nur in der Eigenschaft Ss
heterozygot ist, haben wir wieder das entsprechende, wie im Fall 6,
also eine monohybride Spaltung in SF:sF = 3:1. Das aber ist das
gleiche wie im Fall 4. Man sieht somit, da} die 9/16 dominantmerk-
maligen F,-Individuen, wenn nur unter sich gepaart, in F; vier verschie-
dene Arten von Nachkommenschaft ergeben werden, wie sie die Fille 1
bis 4 reprisentieren. Das wirkliche Resultat ist aber genau das er-
wartete. Es ergaben nidmlich von 21 Paarungen

8 Paarungen nur gestreift gelbe Nachkommen, wie es Fall 1 verlangt,

3 Paarungen gestreift gelbe und gestreift weille, und zwar 677 : 240
Individuen gleich 3,829, : 26,17% = 3: I, wie es Fall 3 verlangt,

8 Paarungen gaben gestreift gelbe und ungezeichnet gelbe, und zwar
1475 : 513 = 74,2% : 25,8% = 3: I, wie es Fall 4 verlangt,

2 Paarungen endlich gaben alle 4 Typen, nidmlich

1. Gestreift-gelbe 326 Indiv. = 55,729, = etwa ¢
2. Gestreift-weille g0 ,, = 15,369% = etwa 3
3. Ungezeichnet-gelbe 126 ,, = 21,53% = etwa 3
4. Ungezeichnet-weile 43 ,, = 7%.34% = I.

wie es der Fall 2 verlangt. Dies also die Nachkommenschaft der Ge-
streift gelben von F,.

B. Unter den 3/16 gestreift-weilen von F, finden sich, wie das Kom-
binationsschema zeigt, ‘/16, die nur S und f enthalten, und 2/,6, die
auBerdem noch s besitzen. Es ist also 1. moglich, dafl die ersteren unter
sich paaren, und dann miissen sie als Homozygote die gleiche Nach-
kommenschaft ergeben; 2. kénnen die letzteren unter sich paaren. Da
sie nur in einem Eigenschaftspaar Ss heterozygot sind, so muf} eine
einfache MENDEL-Spaltung im Verhiltnis 3 S7: 1 sf eintreten. 3. Kénnen
letztere mit ersteren zusammenkommen; da dann in jedem Fall S in die
Kombination eingefithrt wird, so mufl das Resultat wie bei 1 lauter
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Formen Sf sein. Der Versuch ergab in der Tat dann in F, aus den
Nachkommen der 3/;s gestreift weilen in 16 Paarungen:

7 Paare gaben ausschlieBlich gestreift weile, wie Fall 1 und 3 ver-
langen,

9 Paare gaben gestreift weile und ungestreift weile, und zwar 1698 :
504 = 77,11%, : 22,889, = etwa 3: I.

C. Bei den 3/;6 ungezeichnet gelben von F, muB in F, natiirlich das
gleiche eintreten, nur daB hier, wie das Kombinationsschema zeigt, die
andere Dominante und die andere Rezessive in Betracht kommen. Das
Ergebnis ist in der Tat, daB aus 15 Paarungen in F, entstanden:

8 Paare gaben ausschlie(lich ungezeichnet gelbe,

7 Paare gaben ungezeichnet gelbe und ungezeichnet weile, und zwar
1507 : 457 = 76,73%, : 23,269, = etwa 3: I.

D. Endlich bleiben noch die */,s ungezeichnet weiBe iibrig, die ja
reine rezessive sein miissen, somit rein weiter ziichten, und in der Tat
blieb I, ebenso.

Zur bildlichen Illustration des Dihybridismus diene Fig. 54 einer
Meerschweinchenkreuzung von CASTLE mit den beiden Genpaaren
schwarz-weill, kurzharig-langhaarig, wobei schwarz und kurzhaarig
dominant sind und in F, die Spaltung 9:3:3:1 erfolgt.

Wir sehen somit hier einen héchst typischen Fall von MENDELschem
Dihybridismus. Er zeigt uns aber noch etwas weiteres. Die Ausgangs-
tiere waren gestreift weill X ungezeichnet gelb. In der Nachkommen-
schaft fanden sich bereits in F, die neuen Kombinationen gestreift
gelb und ungezeichnet weil. Da, wie das Kombinationsschema zeigt,
diese in je */;6 der Exemplare homozygot auftreten miissen —im Schema
liegen die Homozygoten ja immer in der Diagonale von links oben nach
rechts unten — so muB es durch fortgesetzte richtige Auswahl schlie3-
lich gelingen, diese Homozygoten zu isolieren und damit zwei rein ziich-
tende neue Kombinationen zu schaffen, und sie wurden in der Tat auch
isoliert. Es koénnen also auf dem Wege der Bastardierung neue Rassen
geschaffen werden, die alle denkbaren Neukombinationen der bei den
Eltern vorhandenen Charaktere zeigen. Es ist dies natiirlich fiir die
praktische Anwendung des Mendelismus in Tier- und Pflanzenzucht
héchst wichtig, denn das Erzielen neuer brauchbarer Zuchtrassen be-
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steht meistens in der richtigen Neukombination vorhandener Charak-
tere. Sind einmal aber die mendelnden Erbfaktoren bekannt, so ist stets
theoretisch vorauszusagen, wie eine gewiinschte Kombination herzu-
stellen ist, natiirlich vorausgesetzt, daf sie nicht eine physiologische Un-
moglichkeit ist und daB es sich um unabhingig mendelnde Charaktere
handelt. Spiter werden uns auch andere begegnen. Als Beispiel, wie
auf diese Art das Unerwartetste erreicht werden kann, mége die fol-
gende von LANG ausgefiihrte Kombination dienen. Bei den erwihnten

fiinfbindrigen Schnecken kommen Varietiten vor, bei denen sich die
Binder in einzelne Tiipfel auflosen (var. punctata) und solche, bei denen
die Binder in der Héhe der Schale miteinander verschmelzen (var. coa-
lita). Beides beruht auf der Anwesenheit eines entsprechenden Erbfak-
tors. Es stehen also die Eigenschaften Ganzbindrigkeit, Tiipfelbandrig-
keit und Verschmolzenbindrigkeit zur Verfiigung. Kénnte man nun
durch Bastardkombination Tiipfelbandrigkeit mit Verschmolzenbéndrig-
keit kombinieren, so miiBten die Tiipfel in der Héhe der Schale zu-
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sammenflieBen und es entstinde eine quergebinderte Schnecke; und das
wurde tatsdchlich erreicht wie Abb. 55 zeigt. Analoge Beispiele gibt es
in Hiille und Fiille, vor allem aus der praktischen Pflanzenzucht, die
bewuBt oder unbewuBt so ihre Haupterfolge erzielt.

Bei einem solchen Fall von MENDELschem Dihybridismus kann es
nun natiirlich auch vorkommen, daB entweder eine oder auch beide
Eigenschaften nicht die Dominanzerscheinung zeigen, sondern sich inter-
medidr verhalten. Die Zahlenkonsequenzen der Spaltung lassen sich
dann leicht aus dem oben ausgefiihrten ableiten. Da sie fiir den typi-
schen MENDEL-Fall durch die Formel (3 4 1)* gegeben waren, werden
sie bei zwei intermediir sich verhaltenden Eigenschaften natiirlich durch
die Formel (1 4 2 + 1)° erhalten, da ja in diesem Fall fiir jede Eigen-

Abb. 55*+. Helix (Tachea) nemoralis. 1 tiipfelbindrig, 3 und 4 verschmolzenbindrig,
2 quergeb#ndert als Bastardkombination aus beiden. Nach Lanc.

schaft die Spaltung die drei Typen 1 DD -+ 2 DR + 1 RR ergibt. Wenn
also ein Eigenschaftspaar Dominanz, das andere intermediires Ver-
halten zeigt, so ist die Konsequenz fir ¥, (3 +1) (1 + 2 + 1) = [3 -+ 6]
+ 3 -+ [T + 2] + 1, was natiirlich entsprechend zusammengenommen
(die Klammern) das klassische Verhiltnis von 9: 3 3: 1 darstellt. Wie
sich auf diese Zahlenreihe die einzelnen Typen verteilen, illustriert
Abb. 56 nach einem zuerst von BIFFEN studierten Fall. Es handelt
sich um Weizenkreuzungen, wobei die ersten beiden Allelomorphe das
Fehlen der Grannen bei der Ahre und ihr Vorhandensein (der Bart)
sind. Erstere Eigenschaft ist dominant. Das andere Paar ist die dichte
Stellung der Korner, die eine kurze kompakte Ahre bedingt, und eine
lockere Stellung, die eine lange, schlanke Ahre hervorruft. Diese bei-
den Eigenschaften vererben intermediir. Die Allelomorphe sind also
D (densus) dicht, 4 nicht dicht = locker, B (barba) Faktor, der die
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Bartbildung verhindert, & sein Fehlen, der Bart vorhanden. Werden
also eine dichte-grannenlose Form D B und eine lockere-bartige 46 ge-
kreuzt (P = parentes, Eltern), so ist F;, wie das Bild zeigt, intermediar-
grannenlos. In F, muBl dann die Spaltung so eintreten, dafl sie sich
aus dem Verhiltnis 3B : 16 und DD : 2Dd: dd kombiniert. Das gibt,
wie die einfache Multiplikation zeigt und das Bild bestitigt, die Phino-

Abb. 56. Kreuzung dichter grannenloser (schwedischer Binkelweizen) mit lockeren
bartigen (mazedonischer Landweizen) Ahren mit Spaltung in F. in sechs Typen.
Nach Originalen von Dr. SCHIEMANN.

typen 3BD grannenlos dicht:6BDd = grannenlos-intermedidr : 3 Bd
= grannenlos-lang : 16D = birtig-dicht: 26 Dd = bartig-intermediir :
1bd = bartig-lang.

Wir kénnen diese Besprechung der einfachen MENDEL-Fille nicht
abschlieBen, ohne kurz einen Fall erwidhnt zu haben, der zunichst etwas
unklar erscheint, sich dann aber auf das einfachste auflost. Einer der
schénsten Fille von MENDELschem Dihybridismus ist die CORRENSsche
Kreuzung des Mais, Zea mays X coeruleodulcis. Ersterer hat weile

Xenien.



glatte Korner, letzterer blaue gerunzelte. In F, ist der Bastard stets
blau und glatt und in F, tritt eine Spaltung ein im Verhiltnis von

Abb. 57. Maiskolben von F. mit blau-glatten, weill-glatten, blau-runzeligen und
weil-runzeligen Kérnern. Photo von CORRENS. '

9 blauen-glatten : 3 weiBen-glatten : 3 blauen-runzligen : 1 weilen-runz-
ligen, wie obenstehend abgebildete von CORRENS geziichtete Kolben
beweisen (Abb. 57). Das ist zunichst nicht weiter merkwiirdig. Nun be-
ruht aber die blaue bzw. weile Farbe auf dem durch die durchsichtige
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Schale durchscheinenden Nihrgewebe des Embryo, dem Endosperm.
Dieses ist aber gar kein Teil des Embryos, sondern schien, bevor man
die Sachlage aufgeklirt hatte, ein Teil des miitterlichen Organismus zu
sein. Der Bastardembryo F, hat also, wenn der Vater coeruleodulcis
war, das Endosperm mit der Farbe dieses Vaters, obwohl es ein Teil
der weiBen Bastardmutter (P) selbst zu sein scheint. Dieses Ubertragen
einer Eigenschaft des befruchteten Vaters auf scheinbares Kérperge-
webe der Mutter nennt man eine Xenie. Die Erklirung hat sich nun
durch NawascHIN und GUIGNARD so ergeben, dal} bei der Befruchtung
zwei Samenkerne in den Embryosack eindringen, von denen der eine
das Ei befruchtet, der andere die Zelle, aus der sich jenes Ndhrgewebe
entwickelt. Der nach dem Schema des Dihybridismus spaltende Bastard
stellt also gewissermaBen eine Verwachsung aus einem Bastardembryo
und einem Bastardendosperm dar. Letzteres mendelt aber infolge seiner
Entstehung genau so wie ein anderer Bastard.

In entsprechender Weise lieBen sich nun Beispiele unabhingiger
MeNDEL-Spaltung fiir drei und mehr Faktorenpaare beibringen. Eines
fiir drei Faktorenpaare lernten wir bereits aus MENDELS eigenen Kreu-
zungen kennen, so dafl wir die Ableitung der Spaltung in acht Phinotypen
nicht zu wiederholen brauchen. Zur Illustration diene ein #hnliches
Beispiel wie fiir den Dihybridismus, nimlich eine Meerschweinchen-
kreuzung von CASTLE, bei der zu den bereits oben betrachteten zwei
Allelenpaaren kurzhaarig-langhaarig und schwarz-weil3 noch ein drittes
hinzukommt, nidmlich Anordnung der Haare in Rosetten-normaler
Haarwuchs. Abb. 58 zeigt die Spaltung in die acht Typen im Verhiltnis
von27:9:9:9:3:3:3: 1, namlich 1. kurz-schwarz-Rosetten, 2. kurz-
schwarz-glatt, 3. kurz-wei-Rosetten, 4. lang-schwarz-Rosetten, 5. kurz-
weil-glatt, 6. lang-schwarz-glatt, 4. lang-wei-Rosetten, 8. lang-wei}-
glatt (Rosetten sind dominant iiber glattes Haar). Bei hoéheren Fak-
torenzahlen beginnen natiirlich die Schwierigkeiten, die sich aus der
Notwendigkeit ergeben, schr groBe Zahlen zu ziichten und fithren bald
an die praktische Grenze, wenn sie nicht schon vorher dadurch erreicht
ist, daB es nicht so viele unabhingig spaltende Charaktere gibt. Was das
heiBt, werden wir erst spiter verstehen kénnen. Jetzt sei nur noch zum
AbschluB} dieses A-B-C des Mendelismus ein Beispiel mit vier Faktoren-

Tri- und,
Tetrahybri-
dismus.



paaren gegeben. Wie die Tabellen S. 145 zeigen, bildet ein Bastard, der
in vier Faktoren heterozygot ist, 16 Arten von Gameten, nimlich wenn
die Faktoren heilen 4, B, C,D, a, b, ¢, d:
ABCD ABCd ABcd Abcd abed
ABcD abCD aBcd
AbCD AbCad abCd
aBCD aBc¢D  abceD

aBCd
AbcD

F, daraus ergibt nicht weniger wie 256 genotypische Kombinationen,
die in einem Kombinationsschema zu drucken die SeitengréBe nicht ge-
stattet. Im Falle von Dominanz in jedem Allelomorphenpaar miissen
sich in solcher F,-Generation 16 verschiedene Phinotypen im Verhiltnis
von 8I:27:27:27:27:9:9:0:9:9:9:3:3:3:3:1 finden, nim-

lich solche, die alle vier dominanten Charaktere zeigen, ( %), solche mit
\



drei dominanten und einem rezessiven Charakter (vier Sorten in je %76) ,

solche mit zwei dominanten und zwei rezessiven Charakteren (sechs
Sorten in je ; 56) solche mit einem dominanten und drei rezessiven Cha-

rakteren (v1er Sorten zu je ) und endlich in allen vier Charakteren

256
rezessive ( Y 6)' Da unter diesen 256 Kombinationen nicht weniger als
81 genotypisch, verschieden sind, so diirfte eine weitere Analyse in F,
und F, bei nicht selbstbefruchtenden Tieren eine Aufgabe von phantasti-
schem Umfang bereits sein.

Fa.ktoren, Zahl Zahlen- Erwar-
Anwesende die nur der verhilt- tetes
Aussehen der Phaenotypen dominante rezessiv Indivi- nis Zahlen-
Faktoren vorhanden unter verhalt-
sind duen 256 i nis
wildfarbig, schwarzaugig .| GNSR 436 [ 94,5 81
schwarz, schwarzdugig . .| NSR g 127 | 27,5 27
braunwild- (zimt-) farbig, 1 |
schwarzdugig. . . . . . GSR n 103 22,3 | 27
verdiinnt, wildfarbig, i
schwarzdugig. . . . . . GNR s Lo 30 28,2 | 27
wildfarbig, rotdugig . . .| GNS v ‘ 103 22,3 27
braun(schokolade),schwarz- : ‘
augig . . . . .. ... SR ! gn L 40 8,7 9
verdiinnt braunwild- (zimt-) ‘ |
farbig, schwarziaugig . . GR ns ‘ 31 6,7 \ 9
verdiinnt schwarz (= blau), | |
schwarziugig . . . . . NR gs | 37 80 | o
schwarz, rotdugig . . . . NS g | 3 76 9
braunwild-(zimt-)farbig,rot- ‘ J ‘
dugig . . ... ... GS ny i 38 82 ' ¢
verdiinnt schwarzwild(blau- \ ‘
aguti), rotdugig . . . . GN s¥ |38 82 | o
verdiinnt braun (silber- ‘
farbig) schwarziugig . . R gns [ 8 24 | 3
braun (schokolade),rotaugig S gnr 12 26 | 3
verdiinnt braunwild- (zimt-) \ ‘
farbig, rotiugig . . . . G Y ‘ 15 33 3
verdiinnt schwarz (blau), 1 | ‘
rotdugig . . . . . . . . N 4‘ gsr 17 I 3,7 ? 3
verdiinnt braun (silber- } | |
farbig), rotdugig . . . . | gnsr | 7 ' 5, I



Riick-
kreuzung.

Ein aktuelles Beispiel, das sich auf Kreuzung von Miuserassen (die
uns noch spiter beschiftigen werden), bezieht, ist, nach LITTLE und
Puirvips, folgendes:

Die vier Faktorenpaare sind: G der Faktor, der die Wildfarbe ver-
ursacht (Anordnung des Haarpigments in Ringeln} und g das Fehlen
dieser Anordnung. N ein Faktor fiir schwarze Fellfarbe, # 14Bt das
Fell braun erscheinen. S ein Faktor, der jede Farbe in kriftigem Ton
erscheinen 14Bt, wihrend s die Farbe ,,verdiinnt. R endlich ein Faktor,
der dunkle Augen bedingt, wihrend Tiere mit » rotiugig sind. (Wir
nehmen véllige Dominanz innerhalb der Allelomorphenpaare an, so daf3
homo- und heterozygote Individuen phidnotypisch gleich sind. Spiter
werden wir sehen, dal3 das nicht ganz stimmt, die Spaltung also noch
komplizierter wire.) Es wird also nun gekreuzt ein aus der Natur stam-
mendes wildes Tier, das alle dominanten Faktoren homozygot besitzt,
also GG NN SS RR mit einem geziichteten Individuum, das alle rezes-
siven Charaktere zeigt, ndmlich verdiinnt, braun, rotdugig (gg #n» ss r¥).
F. (Gg Nn Ss Ry) muB} nattirlich der Wildform gleichsehen. In F, sind
16 Phinotypen zu erwarten (Tabelle, S. 173) und wurden in den ge-
gebenen Zahlenverhiltnissen erhalten, die mit den Erwartungen so gut
iibereinstimmen, wie es die relativ kleine Individuenzahl von 1180 ge-
stattet. (Die Farben in Klammern [Tabelle S. 173] beziehen sich auf
die spdter zu benutzenden Bezeichnungen der Farben.)

Zum Schlufl der Betrachtung der elementaren MENDEL-Fille miissen
wir noch ein Wort iiber die sogenannte Riickkreuzung héren. Man
nennt eine Riickkreuzung die Kreuzung eines Bastards mit der reinen
Elternform, also der Heterozygote mit einer Homozygote. In aktuellen
Vererbungsexperimenten sind diese Riickkreuzungen von groBer Wichtig-
keit aus sogleich ersichtlichen Griinden. Im Fall von Dominanz einer
Eigenschaft iiber ihren Partner verliuft die monohybride Riickkreuzung
folgendermaBen. Der Bastard Aa aus den Eltern 44 und aa kann riick-
gekreuzt werden mit der dominanten Elternform A4 oder der rezessiven
Elternform aa. In ersterem Fall liefert der Bastard Gameten 4 und «,
die dominant-homozygote Form nur 4. So sind nur zwei Kombina-
tionen moglich A4 und aA im Verhiltnis 1: 1. Die beiden in die Kreu-
zung eingehenden Formen erscheinen wieder zu gleichen Teilen. Da sie



__175_

aber beide den dominanten Faktor besitzen, so ist im Falle volliger
Dominanz nichts von der Spaltung zu erkennen. Bei der Riickkreu-
zung mit der rezessiven Homozygote jedoch, also Aa x aa, kombiniert
sich 4 oder a des Bastards mit nur a der reinen rezessiven Form zu
Aa und aa zu gleichen Teilen. Es kommen also wieder die beiden in
die Kreuzung eingegangenen Typen zum Vorschein; die Spaltung ver-
lauft phinotypisch in den dominanten und den rezessiven Typ.

Nun nehmen wir noch einen doppelt heterozygoten Bastard, also
von der Formel Aa B& und kreuzen ihn zurtick mit der reinen rezessiven
Form aa bb. Bekanntlich bildet jener Bastard vier Sorten von Gameten,
niamlich AB, Ab, aB, ab. Die reine rezessive Form aber bildet nur
Gameten ab. Somit entstehen bei dieser Riickkreuzung folgende Kom-
binationen:

Bastard Aa Bb x reine Rezessive aa bb,
Gameten des Bastards: AB Ab aB ab,
Gameten der rezessiven Form: ab.

Riickkreuzungskombinationen :

Gameten AB 1 Ab LuB ‘ ab

ab | AB| 4b  aB |
ab ab ab

ab
ab

Die vier Typen entstehen zu gleichen Teilen. Ein Blick auf das Schema
zeigt aber, dafl das phinotypische Aussehen der vier Typen genau den
Charakter der vier Gametensorten des Bastards reprisentiert, da ja die
rein rezessiven Gameten ab keinen sichtbaren EinfluB auf das Resultat
austiben. Das sichtbare Resultat dieser Riickkreuzung zeigt uns also
genau die Beschaffenheit der Gameten des Bastards wie die Zahlen, in
denen sie gebildet werden, hier 1: 1: I:I. Aus diesem Grunde benutzt
man diese Riickkreuzung, wenn man die Gametenarten des Bastards
und ihre relative Zahl in Fillen feststellen will, die von den bisher be-
trachteten Elementarfillen abweichen. Wir werden von dieser Tatsache
in einer spiteren Vorlesung Gebrauch zu machen haben.

Es sei nur angedeutet, dall in der Anwendung der Vererbungsgesetze
auf den Menschen die Riickkreuzungen eine entscheidende Rolle spielen,
da ja in der Mehrzahl der Fille der Mensch in einem mendelnden Erb-
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charakter, besonders denen pathologischer Natur, heterozygot sein wird.
Stammbiume solcher Charaktere werden also in der Regel die 1 : 1-Spal-
tung zeigen, und nur nach Verwandtenehen auch die 3 : 1-Spaltung. Die
Zahl der so analysierten einfachen MENDEL-Fille ist sehr groB. Viel
seltener sind zuverldssige dihybride Fille analysiert, deren interessan-
testes Beispiel die Vererbung der Blutgruppen ist. Wegen aller Einzel-
heiten, die, so interessant sie an sich sind, doch fiir die eigentliche Ver-
erbungslehre nichts Neues bringen, sei auf die speziellen Lehrbiicher ver-
wiesen.

Wir haben es bisher als selbverstindlich angenommen, daf3 die ein-
fachen MENDEL-Spaltungen bei groBen Zahlen genau das erwartete
Zahlenverhiltnis ergeben. Es sei gleich hier darauf hingewiesen — und
wir werden dem Problem noch &fters begegnen — dal3 dies nicht durch-
aus der Fall sein muB3. Es wire nur dann der Fall, wenn alle Gameten-
sorten in genau der erwarteten Zahl nach Zufallsgesetzen gebildet wer-
den und fernerhin in gleichem Verhiltnis auch zur Befruchtung ge-
langen. Sehr oft scheint dieser Idealfall ja verwirklicht. Aber es be-
steht ja die Moglichkeit, daB unter den vielen dauernd in den Geschlechts-
dritsen zugrunde gehenden Geschlechtszellen eine bestimmte Sorte
hiufiger vertreten ist; oder daBl auf dem Wege zur Befruchtung einzelne
Gametensorten widerstandsfihiger oder schneller sind und bessere Be-
fruchtungschancen haben, oder aber daB3 bei der Befruchtung bestimmte
Gameten physiologisch besser aufeinander abgestimmt sind und deshalb
hiufiger kopulieren. In allen diesen und #hnlichen denkbaren Fillen
kdmen nicht ganz ideale Spaltungszahlen zustande. Es wire aber ver-
kehrt daraus zu schlieBen, dafl nun die Gesetze nicht stimmen; viel-
mehr muf} in solchen Fillen untersucht werden, was die Verschiebung
bedingt und in vielen Fillen 148t sich das auch befriedigend feststellen,
wie wir spiter sehen werden.

Wir haben in allen bisher betrachteten Fillen gesehen, dafl die Gene
genau nach der MENDELschen Annahme nach Wahrscheinlichkeitsge-
setzen auf die Gameten verteilt werden; die Gameten sind also rein in
bezug auf die mendelnden Gene, eine Vermischung der Gene in der
Heterozygote kommt nicht vor. Diese fundamentale Tatsache, auch
das Gesetz von der Reinheit der Gameten genannt, hat sich bisher stets
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bewihrt. Im Anfang der MENDELschen Forschung glaubte man gelegent-
lich, unreine Gameten gefunden zu haben. In allen Fillen zeigte sich
aber, daB3 eine genauere Analyse diese Annahme nicht bestitigte. Bis
heute liegt denn auch kein auch nur wahrscheinlicher Fall von Gameten-
unreinheit vor, die somit eine Mdglichkeit darstellt, an die wohl kein
Vererbungsforscher mehr glaubt.
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Achte Vorlesung.

Die Zelle als Sitz der Vererbungserscheinungen.
Der Chromosomenmechanismus und die Mendelspaltung.

Die geniale Konzeption, die es MENDEL ermoglichte, die Bastard-
spaltung durch ein eigentlich unendlich einfaches Gesetz zu erkldren,
war die Erkenntnis der Reinheit der Gameten und ihrer Kombination
nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen. Die FEigenschaftstriger, oder, wie
wir jetzt sagen, Erbfaktoren oder Gene bleiben im Bastard unabhingig
voneinander und werden auf die sich bildenden Geschlechtszellen nach
Zufallsgesetzen verteilt, so dall jede Kombination die gleiche Wahr-
scheinlichkeit hat, somit die gleiche Zahl von Geschlechtszellen jeder
moglichen Sorte im Durchschnitt gebildet wird. Die Genialitdt dieser
Erkenntnis erscheint um so bemerkenswerter, wenn man bedenkt, dal3
zu MENDELs Zeit die Naturgeschichte der Geschlechtszellen nahezu un-
bekannt war, daB die zelluliren Einzelheiten des Befruchtungsvorganges
noch nicht entdeckt waren und man von all den Feinheiten der Zell-
struktur noch keine Ahnung hatte. Erst 1o Jahre nach Erscheinen
von MENDELs Arbeit begann die neue Zellenlehre ihren glinzenden Ent-
deckungszug und hat heutzutage vollstindig aufgeklirt, wie die Rein-
heit der Gameten und die daraus folgende MENDEL-Spaltung in dem
Wesen der Geschlechtszellen bedingt ist. Die Verteilung der Erbfaktoren
auf gleiche Zahlen von Gameten ist ja ein Vorgang, der voraussetzt,
daB irgendein Mechanismus vorhanden sein muf, der dies Sortieren er-
moglicht. In einem Sack, gefiillt mit Eisenstaub und Mehl, werden sich
die beiden Substanzen ebensowenig vermischen, wie die Erbfaktoren
in einer Bastardgeschlechtszelle. Um sie aber rein voneinander zu son-
dern, ist irgendeine mechanische Einrichtung nétig, in dem Beispiel ein
Magnet. Die Zellforschung hat nun gezeigt, daB tatsichlich in der Zelle
ein Mechanismus vorhanden ist, der die Verteilung der Erbfaktoren in
der im MENDEL-Experiment erwiesenen Weise erméglicht, und die Kom-
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bination der Zellforschung mit dem genetischen Experiment hat den
bindenden Beweis erbracht, daB dieser Mechanismus tatsichlich an der
Basis der MENDELschen Vererbungsgesetze liegt. Nicht nur dies; sie
hat auch ergeben, dal die verwickelten Abweichungen von dem ein-
fachen MENDEL-Fall, die wir spiter studieren werden, nur so ihre ein-
fache Erklirung finden, ja dal sie direkt logische Konsequenzen aus
dem Wesen jenes Mechanismus sind. Ehe wir daher in der Betrachtung
der Vererbungsgesetze fortfahren, miissen wir diesen Mechanismus ver-
stehen lernen.

Wir haben schon gehért, dafl in der Regel ein Organismus sich aus
einer befruchteten Eizelle entwickelt. Rein zellulir betrachtet unter-
scheiden sich nun die Geschlechtszellen in nichts Wesentlichem von all
den anderen Zellen, die den Koérper der Lebewesen zusammensetzen.

Wissen wir doch auch, daB unter Umstdnden eine gewthnliche Korper-

zelle ebenfalls imstande ist, einen neuen Organismus zu reproduzieren.
Aus einem Kkleinen herausgeschnittenen Stiick des Kiemenkorbes der
Ascidie Clavellina kann sich das ganze Tier regenerieren, gewissen Kor-
perzellen kommt also hier die gleiche Fahigkeit zu wie den Geschlechts-
zellen. Wir diirfen also annehmen, daf die fiir die Vererbung in Be-
tracht kommenden Zellbestandteile sich im wesentlichen in jeder Zelle
vorfinden. Wie konnen wir nun Anhaltspunkte gewinnen, wo sie in der
Zelle zu suchen sein werden? )

Das was dem Forscher, der die Lebenserscheinungen der Zelle stu-
diert, immer wieder als das merkwiirdigste entgegentritt, ist die Fahig-
keit der Zelle, sich durch Teilung zu vermehren und diese Teilung auf
eine hochst eigenttimliche Art durchzufiihren. Die Teilung besteht darin,
daB die beiden Hauptbestandteile der Zelle, der Zelleib oder das Proto-
plasma und der Zellkern halbiert werden und so zwei Tochterzellen ent-
stehen, die auBer in der zunichst geringeren GréBe genau der Mutter-
zelle gleichen. Nun verlduft aber in der iiberwiltigenden Mehrzahl der
tierischen und pflanzlichen Zellen der Teilungsproze$ nicht als eine ein-
fache Halbierung, sondern in der komplizierten Weise, die umstehende
Abb. 59 darstellt, dem Vorgang der Karyokinese. Die Teilung wird da-
durch eingeleitet, daB neben dem Kern sich im Umkreis eines Kérn-
chens, des Centrosoms, eine Strahlenfigur bildet, die durch die Teilung

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Anflage. 12b

Die Mitose.



— 182 —

Abb. 592, Schema der mitotischen Zellteilung. 1—3 Bildung der Chromosomen im

Kern, 4 Auflosung des Kerns, 5, 6 Bildung der Aquatorialplatte, 7, 8, 9 Aus-

einanderweichen der Tochterplatten, 10, 11, 12 Rekonstruktion der Tochterkerne.
Gezeichnet von Dr. DINGLER.
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des Centrosoms sich bald verdoppelt und in ihre beiden Hilften aus-
einanderweichend zwei gegeniiberliegende Pole der Zelle einnimmt. In-
zwischen haben im Innern des Kernes komplizierte Umlagerungen seiner
wichtigsten Substanz stattgefunden, die man wegen ihrer Neigung, ge-
wisse Farbstoffe festzuhalten, Chromatin nennt, und die damit enden,
daB sich eine bestimmte Anzahl, sagen wir vier, festere Schleifen aus-
bilden, die vielgenannten Chromosomen. Nun 1ést sich der Kern auf,
und die Chromosomen ordnen sich in einer Reihe im Aquator der zwei-
poligen Strahlenfigur an. Dann wird ein jedes Chromosom der Linge
nach gespalten, so daB8 jetzt zwei Spalthilften einander gegeniiber-
liegen, und diese beginnen sich zu trennen und nach den beiden Zell-
polen auseinander zu wandern, bis sie nahe bei den Centrosomen ange-
langt sind. Jetzt aber verlduft der ganze ProzeB wieder riickwirts, die
Chromosomen verlieren ihre individuelle Abgrenzung, es bildet sich aus
ihnen ein neuer Kern, die Strahlung erlischt und es sind zwei Zellen
von gleicher Art wie die Ausgangszellen gebildet.

Uberlegen wir nun einmal, was dieser komplizierte Vorgang bedeuten
kann, welchen Vorzug er etwa vor einer einfachen Durchschniirung von
Zelle und Kern hat. Es wurde der ganze geformte Inhalt des Kernes in
Chromosomenschleifen zusammengefafit und diese durch eine Spaltung
verteilt: das besagt, daB der Kerninhalt oder richtiger seine firbbare
Substanz, das Chromatin, in einer ganz besonders exakten Weise ver-
teilt wird. Stellen wir uns vor, wir erhielten die Aufgabe, einen Sack
mit Bohnen auf zwei Hilften zu verteilen. Wir kénnten es so ausfiihren,
daB wir den Sack in der Mitte durchschniirten und so in zwei gleiche
Hilften zerlegten. Sehr genau wire allerdings diese Teilung nicht.
Besser wire es, wir zdhlten die Bohnen ab und legten die Hilfte auf
jede Seite; dann hitten wir in der Tat gleiche Zahlen, aber die eine Bohne
ist groB, die andere klein, die eine sehr ndhrstoffhaltig, die andere ver-
dorben, kurz, unsere beiden Haufen wiren immer noch nicht voéllig
gleich. Wirklich gut geteilt hitten wir erst, wenn jede Bohne der Linge
nach halbiert und die Hilften verteilt wiirden. Das Beispiel zeigt uns
klar, daB die Einteilung des Kerninhaltes in Chromosomen und deren
Verteilung durch Spaltung keine andere Urasche haben kann als die
Notwendigkeit, die betreffende Substanz des Kernes méglichst genau
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auf die Tochterzellen zu verteilen. Der SchluB liegt also nahe, daB hier
in den Chromosomen Qualititen der Zelle lokalisiert sein mdiissen, die
zu ihrem notwendigen Bestand gehoren. Die allererste Eigenschaft einer
jeden Zelle ist aber, daB sie eine Artzelle ist: jede Zelle eines Hundes
ist nur Hundezelle, jede Zelle einer Linde nur Lindenzelle. Diirfte also
nicht auch noch weiterhin geschlossen werden, daB3 wir hier in den Chro-
mosomen die Triger der das Wesen der Art ausmachenden erblichen
Eigenschaften zu sehen haben? Tatsichlich hat Roux schon vor einem
halben Jahrhundert gerade auf Grund der genannten Tatsachen auch
diesen SchluB gezogen.

Wollen wir diese Annahme erweisen, so miissen wir zunéichst einmal
den Beweis dafiir erbringen, daBl der Zellkern, in dem sich ja nur bei
der Teilung die Chromosomen erkennen lassen, der Triger der erblichen
Eigenschaften ist. Der Beweis 148t sich mit gré3ter Wahrscheinlichkeit
aus den Erscheinungen der normalen wie der experimentell beeinfluBten
Befruchtung fithren. Bei der Befruchtung dringt eine minnliche Samen-
zelle in die weibliche Eizelle ein. Beide Zellen, die sogenannten Gameten,
bestehen trotz verschiedener duBlerer Form aus den typischen Bestand-
teilen der Zelle, Kern und Protoplasma. Nun zeigen viele Samenzellen
die Form eines langen Fadens, dessen besonders gestaltetes Vorderende
der Kopf, den Kern darstellt, wie seine Entstehung lehrt, das iibrige
aber, Mittelstiick und Schwanz, dem Protoplasma entspricht. In vielen
Fillen wird nun beobachtet, da} bei der Befruchtung nur der Kopf in
die Eizelle dringt (und ganz entsprechend bei den héheren Pflanzen nur
der Kern des Pollenschlauches), der Schwanz aber abgeworfen wird.
Innerhalb des Eiprotoplasmas nimmt dann der Kopf die Gestalt eines
gewohnlichen Kernes an und verschmilzt mit dem Kern der Eizelle. Der
wesentliche Vorgang bei der Befruchtung ist also eine Verschmelzung
des viterlichen mit dem miitterlichen Kern. Da bei der Befruchtung
die Eigenschaften beider Eltern auf die Nachkommen iibertragen werden,
so miissen diese Eigenschaften in irgendeiner Weise in den Kernen der
Gameten enthalten sein.

Im Kern diirfen wir also mit Recht die Tréiger der Vererbung suchen.
Wo sie dort liegen, zeigt ein weiter eindringendes Studium der Befruch-
tung. Wir sagten, daB bei ibr die Kerne der Gameten verschmelzen.
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Oft ist dies aber nicht ganz wortlich zu nehmen, vielmehr bleiben die
Kerne zunichst nebeneinander liegen. Die weitere Entwicklung zum
Organismus, die nach der Befruchtung einsetzt, besteht nun in einer
uniibersehbaren Folge von Zellteilungen, deren erste bald nach der Be-
fruchtung eintritt. Da kann es denn sein, dal} die Zellteilungsfigur sich
bildet, ohne daBB die beiden Kerne miteinander verschmolzen sind und
da tritt das gleiche ein, wie bei jeder andern Zellteilung, die Chromo-
somen bilden sich aus. Aber nun bilden sie sich in jedem Kern getrennt
aus, in dem umstehend abgebildeten Beispiel (Abb. 60) je zwei in jedem
Kemn. Die fertige Zellteilungsfigur enthilt also eine Anzahl, hier vier
Chromosomen, von denen die Hilfte von der Eizelle, die Hilfte von der
Samenzelle stammt. Bei der nun folgenden Teilung werden alle der
Linge nach gespalten und auf die Tochterzellen verteilt. Es erhilt so-
mit eine jede Tochterzelle zur Hilfte viterliche und zur andern Hilfte
miitterliche Chromosomen und ebenso geht es bei jeder weiteren Zell-
teilung. Nun werden bei der Befruchtung die Eigenschaften beider El-
tern auf die Nachkommen vererbt. Das, was die Zellen der Nachkommen
in gleicher Weise von beiden Eltern besitzen, sind aber nur die Chromo-
somen und somit miissen wir schlieBen, daf3 auch in den Chromosomen
die betreffenden Eigenschaften lokalisiert sein miissen.

Wir haben nun bisher keinen besonderen Wert auf die Zahl der DieChromo-
Chromosomen gelegt. Und doch ist diese nicht etwa gleichgiiltig. Es
zeigt sich vielmehr, daf sie bei allen Tier- und Pflanzenarten eine typisch
konstante ist. Ein Pferdespulwurm zeigt in seinen sich teilenden Zellen
vier, eine Tomate 24, ein Nachtschatten aber 7z und so fort. Kurzum,
jede Art von Lebewesen besitzt eine fiir sie charakteristische Chromo-
somenzahl in den Kernen ihrer Zellen. Nun haben wir gehort, daB
bei der Befruchtung zwei solche Kerne sich miteinander vereinigen.
Hitten sie auch die typische Zahl, so wire nach der Befruchtung in
der Zelle die doppelte Anzahl vorhanden. Alle Zellen der Nachkommen-
schaft, also auch ibre Geschlechtszellen, birgen jetzt die doppelte Chro-
mosomenzahl und wenn sie sich wieder bei der Befruchtung vereinigten,
so bekime die Enkelgeneration bereits die vierfache Zahl und so fort.
Soll das nicht eintreten, und tatsichlich ist ja die Chromosomenzahl eine
konstante, so kann es nur auf einem Wege erreicht werden; es muB eine
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Einrichtung bestehen, die bewirkt, daB in den Geschlechtszellen vor
ihrer Vereinigung die Chromosomenzahl auf die Hilfte herabgesetzt

Abb. 606, Die Befruchtung des Ascariseies. Die miitterlichen Kerne und Chromo-

somen schwarz, die viiterlichen schraffiert. 1 Eindringen des Spermatozoons, 2 die

erste Reifeteilung des Eikerns, 3 seine zweite Reifeteilung, durch die die Hilfte der

Chromosomen entfernt wird, 4 minnlicher und weiblicher Kern in Ruhe, 35 Aus-

bildung der beiden Chromosomen in jedem Kerne, 6 Verteilung der Chromosomen
in der ersten Furchungsteilung.
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wird. Nur so kann nach der Befruchtung immer noch die Normalzahl
gewahrt bleiben. Tatsichlich findet sich eine solche Einrichtung, be-
stehend in einer besonderen Teilung, die eine jede Geschlechtszelle durch-
machen muB, bevor sie befruchtungsfahig wird, der Reduktionsteilung,
deren besonderer Mechanismus so verliuft, daB durch sie die Hilfte der
Chromosomen aus der Zelle entfernt wird. Eine jede befruchtungsfihige
Geschlechtszelle enthidlt also nur die Hilfte der normalen Chromo-
somenzahl.
Auf diese Teilung nun, oder richtiger gesagt, zwei Teilungen, durch, Di¢ Chromo-

somen-

die die Chromosomenzahl auf die Halfte herabgesetzt wird, konzentriert "o

sich nun unser ganzes Interesse, denn in ihnen werden wir sogleich den
einfachen Mechanismus erkennen, der der MENDEL-Spaltung zugrunde
liegt. Wenn wir nun unsere Aufmerksamkeit auf die Reifefeslungen
richten, so finden wir in einer zur Reifeteilung fertigen Geschlechtszelle
die Chromosomen bereits in eigenartiger Weise fiir das Kommende vor-
bereitet. Es zeigt sich nimlich, da bereits im Beginn dieser Teilungen
in der mitotischen Figur nur die Hilfte der der Art zukommenden
Chromatinelemente sichtbar ist; die Elemente unterscheiden sich aller-
dings deutlich von gewohnlichen Chromosomen durch den Aufbau aus
mehreren Teilstiicken; man nennt sie wegen einer besonders typisch
auftretenden Einteilung Tetraden. Ihre Entstehung muB} somit zuerst
klar sein, ehe ihre Verteilung bei den Reifeteilungen verstanden werden
kann. Wurde nun das Verhalten des Kernchromatins der Geschlechts-
zellen soweit zuriickverfolgt, bis man an den Punkt ankam, an dem sie
soeben aus der letzten Teilung der Urgeschlechtszellen hervorgegangen
waren, — es folgt also bis zur Reifeteilung keine weitere Teilung mehr,
die Zwischenzeit in der Entwicklung wird vielmehr durch das Wachs-
tumsstadium der Geschlechtszellen ausgefiillt — so fand man stets, dafy Die synap-
im Kern eine Reihe absonderlicher Verinderungen des Chromatins vor- Phénomene.
gingen. Sie beginnen mit einer dichten Aufkniuelung des Chromatin-
fadens, die man Synapsis nennt; die nun folgenden Umwandlungen er-
scheinen besonders markant im Bukettstadium, in dem die einzelnen
Schleifen, in die sich nach der Synapsis der Faden auflost, sich gegen
einen Kernpol orientieren. Und als Schluf3 der synaptischen Phino-
mene, wie man auch die ganze Periode nennt, aus der sich einige Stadien
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in Abb. 61 reproduziert finden, erscheint dann zum erstenmal im Kern
die halbe, reduzierte Zahl der Chromosomen in Tetradenform. Kein
Zweifel, da hier wihrend der Synapsis die Halbierung der Chromo-
somenzahl zur Halbzahl von Tetraden stattfinden muQ.

Uber das, was wihrend dieser Synapsis in Wirklichkeit mit den Chro-
mosomen vor sich gegangen ist, gibt uns die schematische Abb. 62 Aus-
kunft.

Es sind drei Chromosomenpaare als Normalzahl angenommen, von
denen ein Paar schwarz und punktiert angegeben ist. a zeigt eine ge-
wohnliche Mitose der Urgeschlechtszellen, b den Ubergang in die Syn-
apsis, ¢ ein in dieser Periode hiufig vorkommendes Stadium mit ge-
wundenen Fiden, 4 die Vorbereitung zur Parallelkonjugation homologer
Chromosomen, e—g deren Durchfithrung nur fiir das eine Chromosomen-
paar gezeichnet. Die Pseudoreduktion wihrend der Synapsis besteht
also darin, daB sich je zwei Chromosomen vereinigen ; jede Tetrade, die
in die Reifeteilung eintritt, setzt sich also, welche auch ihre Form sei,
aus zwei ganzen vereinigten Chromosomen zusammen. Es sind also im
Beginn der Reifeteilung noch alle Chromosomen in den Geschlechtszellen
vorhanden, aber sie sind paarweise zur halben Zahl von Chromatinele-
menten, den Tetraden oder Gemini, vereinigt. Und jetzt sind wir vor-
bereitet zu erfahren, was in den Reifeteilungen geschieht: Das Wesen der
Reifeteilungen besteht darin, da in einer von beiden die paarweise mit-
einander, vereinigten ganzen Chromosomen voneinander getrennt werden,
so daB jetzt jede Tochterzelle nicht nur die halbe Zahl von Chromatin-
elementen, sondern auch die halbe Zahl der vorhandenen Chromo-
somen besitzt.

Wir haben uns in der bisherigen Darstellung nur an den allgemeinen
Verlauf der Dinge gehalten und von der Betrachtung aller Einzelheiten
abgesehen. Tatséichlich ist die Erforschung dieser Phasen im Leben der
Geschlechtszellen fast zu einer ganzen Wissenschaft ausgewachsen, deren
Einzeltatsachen uns aber hier nicht beschiftigen. Fiir uns ist nur ent-
scheidend, ob die hier gegebene Darstellung den Tatsachen entspricht
und ob es noch andere Moglichkeiten gibt. Man kann nun mit Sicher-
heit sagen, dafl die gegebene Darstellung, die auch kurz als die Lehre
von der Parallelkonjugation oder Parasyndese der Chromosomen be-
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zeichnet wird, an zahlreichen tierischen wie pflanzlichen Objekten un-
widerleglich festgestellt ist und das typische Verhalten zu sein scheint.

Abb. 61 a—g. Die synaptischen Vorgénge in den Eikernen Abb.622—¢. Schema der
von Dendrocoelum. In 4 und ¢ findet die Chromosomen-  synaptischen Vorginge.
konjugation statt. Nach GELEL Nach BELAR.
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Maoglicherweise kommt daneben noch ein anderer Typus des Verhaltens
der Chromosomen, besonders bei Pflanzen, vor. Er unterscheidet sich
dadurch von dem vorigen, daf3 die in der Synapsis konjugierenden Chro-
mosomen sich nicht parallel nebeneinander legen, sondern mit den Enden
(Endkonjugation, Telosyndese). Ein Fall der Telosyndese, der allen
Anforderungen an Sicherheit des Nachweises geniigt, existiert bisher aber
nicht. Am Wesen der Reduktionsteilung 4ndert diese, wenn iiberhaupt
vorkommende, dann seltene Variante, nichts: sie ist héchstens fiir gewisse

Abb. 63 4—Z. Schema des Verlaufs der Reduktionsteilung bei Annahme von 3 Tetraden.
Erklarung im Text. Nach GREGOIRE.

Spezialprobleme, die uns spiter begegnen werden, von Interesse. Wegen
aller cytologischen Einzelheiten, sei auf das klassische Buch von E. B.
WiLson hingewiesen. Wir kehren nun wieder zu den jetzt folgenden
Reifeteilungen zuriick.

Abb. 63 A—E und 64 A—C geben den Verlauf der zwei Reifetei-
lungen in einem Schema wieder, das sich ebensogut auf tierische Samen-
zellen als auf pflanzliche Pollenkérner beziehen kann. Bei den Eizellen
ist die Reifung im Prinzip ebenso und nur im Detail insofern verschie-
den, als von den vier entstehenden Zellen drei winzig klein und als so-
genannte Richtungskérper nicht mehr befruchtungsfihig sind, wie aus



der Abb. 60 zu erkennen ist. Es ist in nebenstehendem Schema wieder
angenommen, daB3 die Normalzahl der Chromosomen sechs betrigt. In
der reifefihigen Geschlechtszelle finden sich somit drei Chromatinele-
mente, von denen jedes aus zwei Chromosomen, einem schwarzen und
einem punktierten zusammengesetzt ist. Es ist hier nun angenommen,
daB die erste der beiden Reifeteilungen diejenige ist, in der die ganzen
Chromosomen voneinander entfernt werden, die Reduktionsteilung. (Tat-
sachlich ist dies das hiufigste Vorkommnis; es gibt aber auch sichere
Fille in denen die zweite Reifeteilung die Reduktionsteilung ist und
sogar Fille, in denen verschiedene Chromosomen teils Prae- teils Post-
reduktion, wie man das nennt, zeigen.) In B sieht man die Chromatin-
elemente in der Aquatorialplatte der (nur angedeuteten) Teilungsfigur

Abb. 64 A—C. Schema des Verlaufs der Aquationsteilung, an Abb. 63 anschlieBend.
A folgt auf 63, ist nur um 9o® gedreht. Nach GREGOIRE.

eingestellt. In C weichen aber zu jedem Teilungspol entweder schwarze
oder punktierte Chromosomen auseinander. Daf hier nun ein jedes be-
reits wieder doppelt erscheint, ist eine unwesentliche Besonderheit: die
Teilung der Chromosome fiir die zweite Reifeteilung wird so friih schon
angedeutet; in vielen Fillen geschieht das sogar schon auf dem Sta-
dium 4. Die beiden aus der 1. Reifeteilung hervorgegangenen Zellen
haben somit jede (D) die Hilfte der (lingsgespalten erscheinenden)
Chromosomen, jede drei von den sechs Chromosomen, die den Zellen
sonst typisch zukimen. Abb. 64 A, B, C zeigt dann den Verlauf der
2. Reifeteilung. Sie geht wie eine gewdhnliche Zellteilung vor sich,
bei der die einzelnen Chromosomen der Linge nach halbiert werden,
was ja schon vorher in der Verdoppelung in Abb. 63 C angedeutet war.
Diese sogenannte Aquationsteilung, deren Bedeutung iibrigens bei dieser
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Darstellungsweise génzlich unklar ist, hat fiir die weiteren Betrach-
tungen zunichst keine Bedeutung. (Uber ihre mégliche Bedeutung hat
EKMAN eine interessante Hypothese aufgestellt, auf die nur kurz ver-
wiesen sei.) Das gesamte Interesse konzentriert sich auf die Reduk-
tionsteilung, bei der die ganzen Chromosomen auf zwei Zellen verteilt
werden.

Im Schema ist es nun so dargestellt worden, daB die eine Zelle alle
schwarzen, die andere alle punktierten Chromosomen erhielt. Und das
fithrt zu der Frage, ob es denn gleichgiiltig ist, in welcher Weise die
Verteilung erfolgt.

“Wire dies Schema wortwortlich richtig, dann besagte es, daB zwei
Gruppen von Chromosomen existierten, von denen die eine in die eine,
die andere in die andere Tochterzelle gelangte. Das ist nun aber nicht
der Fall, wie sogleich klar wird, wenn wir unsere Kenntnis um einen
weiteren Schritt erweitern. Wir wissen, daB3 die Samenzelle mit ihrer
Chromosomenhilfte die gleichen Eigenschaften zu iibertragen imstande
ist, wie die Eizelle mit der ihrigen. Denn bei der Bastardierung ist es
meist ginzlich gleichgiiltig, welche von den Elternformen der Vater bzw.
die Mutter ist. Aber auch jede reife Geschlechtszelle mu8 allein in ihrer
Chromosomenhilfte simtliche Eigenschaften vertreten besitzen. Denn
aus einem Seeigelei entsteht bei kiinstlicher Parthenogese der gleiche
Seeigel wie aus dem befruchteten Ei, und ein kernloses Seeigeleifragmert,
das befruchtet wird, also nur den Samenkern enthilt (sozusagen mann-
liche Parthenogenese) gibt ebenfalls eine richtige Seeigellarve. Es muB
also der reife Ei- wie Samenkern simtliche Chromosomenarten, eine
ganze ,,Chromosomengarnitur’* (HEIDER) oder ,,Genom‘ besitzen. Das
befruchtete Ei muf} somit jede Chromosomenart zweimal enthalten, nim-
lich einmal miitterlicher, einmal viterlicher Herkunft. Wenn sich also
die Geschlechtszellen der kommenden Generation bilden, miissen sie
ebenfalls zur Hilfte viterliche, zur Hilfte miitterliche Chromosomen ent-
halten, die ihnen im Laufe der Zellgenerationen vom Ei her durch die
ganze Entwicklung hindurch — die Keimbahn! — iiberliefert wurden.
In der Synapsis vereinigen sich aber die Chromosomen paarweise; in
der Reduktionsteilung werden die Paare auf zwei Zellen verteilt; jede
der Zellen besitzt wieder alle Chromosomenarten, die vor der Reifung



doppelt vorhanden waren; von diesen stammte die Hélfte von dem Vater,
die Hilfte von der Mutter: Folglich kénnen die beiden Chromosomen,
die sich in der Synapsis vereinigten, nur je ein viterliches und je ein
miitterliches Chromosom der gleichen Qualitdt
gewesen sein!
Die Tatsache, daB esimmer je ein véterliches
und ein miitterliches Chromosom sind, die sich in
der Synapsis vereinigen, deutet also schon darauf
hin, daB die Chromosomen eines Sortimentes qua-
litativ verschieden sind, daB es so viele verschie-
dene Arten von Chromosomen gibt, als die redu-
zierte Chromosomenzahl betrigt; dafl somit jede
reife Geschlechtszelle ein Chromosom jeder Sorte
besitzt, die befruchtete Eizelle aber wie jede
Korperzelle zwei jeder Sorte. Wie kann nun be-
wiesen werden, daf3 tatsichlich die Chromosomen
der Zelle paarweise qualitativ verschieden sind?

Qualitative

Zunichst kann gezeigt werden, daB bei sehr vielen Tier- und Pflan- Veicenie-

. . . . denheit der
zenarten das Chromosomensortiment aus sichtbar verschiedenen Einzel- Chromo-

somen,

chromosomen besteht, eine Verschiedenheit, die {iir alle einzelnen Ge-
schlechtszellen konstant ist. Die obige Abb. 65 gibt den Chromo-

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 13a



somenbestand einer Wanze wieder, der deutlich die verschiedene GroBe
und Form der einzelnen Chromosomen zeigt. Und in solchen Fillen
wurde nun des ofteren festgestellt, daB jede GréBenart von Chromo-
somen 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 Doppelele-
menten vereinigt, die nun wieder alle jene ChromosomengréBen auf-
weisen. Es haben sich somit je zwei gleichwertige Chromosomen ver-
einigt. (Sehr schén wird das in der Mikrophotographie Abb. 66 demon-

Abb. 67a—g. Schema der Verteilung viterlicher und miitterlicher Chromosomen in den
Reifeteilungen.
striert.) Nach dem vorhin Ausgefithrten kénnen dies aber nur je ein
vom Vater und ein von der Mutter stammendes Element gewesen sein.
Wenn wir uns diesen Vorgang nun so klar machen wollen, daB wir das
Verhalten der sichtbarlich verschiedenen Chromosomen in der Reifetei-
lung verfolgen, konnen wir an Hand des Schemas Abb. 67 die Konse-
quenzen erkennen. Es ist angenommen, dal3 die Normalzahl der Chro-
mosomen 8 betréigt, von denen 4 vom Vater (schwarz), 4 von der Mutter
(wei) stammen (a). Sie zeigen die paarweise GroBendifferenz. In der
Synapsis (b) legen sie sich parallel zusammen, und zwar groBes zu
groflem, kleines zu kleinem, mit anderen Worten, homologe Chromo-

somen konjugieren. Treten diese Doppelchromosomen nun in die Reife-



teilung ein (¢, 4, €), so ordnen sie sich in der Spindel an, wie es der Zu-
fall ergibt und nicht etwa immer alle schwarzen auf einer, alle weilen
auf der andern Seite. Nach den Reifeteilungen (f, g) besitzt dann jede
reife Zelle ein komplettes Chromosomensortiment, jede Sorte einmal.
Aber das Einzelchromosom mag viterlicher oder miitterlicher Herkunft
sein, wie es gerade die zufillige Einstellung in die Reifespindel mit sich

brachte. So kénnen, obwohl jede Zelle ein ganzes Sortiment oder Genom
besitzt, doch 16 verschiedene Kombinationen innerhalb des Genoms vor-
handen sein, wie Abb. 68 zeigt.

Die morphologisch sichtbare Verschiedenheit der Chromosomen deu-
tete bereits darauf hin, daB sie auch qualitativ vom Erbstandpunkt
aus verschieden sind. Wir werden in einer spiteren Vorlesung den ge-
radezu mathematischen Beweis fiir die Richtigkeit dieser Annahme, wie

13%*
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iiberhaupt der ganzen Chromosomenlehre der Vererbung kennen lernen,
wie er aus der Kombination von Erbanalyse und Zellanalyse gefiihrt
werden kann. Wir werden dann auch das
iiberwiltigende Tatsachenmaterial der Chro-
mosomenlehre der Vererbung im Zusammen-
hang betrachten und all das, was wir hier
nur sozusagen in Indizienbeweisen und in
elementarster Form kennen lernten, auf allen
moglichen Wegen bestitigt finden. Hier sei

nur der klassische Versuch BoveRris aufge-
a fiihrt, auf entwicklungsmechanischem Wege
die qualitative Verschiedenheit der Chromo-

somen eines Sortiments zu beweisen.

BovEeris
Dispermie-
experiment.

Bei der gewshnlichen Befruchtung dringt
stets nur eine Samenzelle in das Ei ein.
Durch Anwendung einer bestimmten Methode
kann es aber beim Seeigel erreicht werden,
daB zwei Samenzellen eintreten. Beide bil-

den sich zu einem Kern um, und jeder 146t
seine Chromosomenzahl hervortreten. Die
normale Chromosomenzahl betrigt aber bei

b
32 75 diesem Seeigel 36, also enthilt der reife Ei-
kern wie die reifen Samenkerne nach dem,
<

was wir eben gehort haben, 18. In dem dop-
JE 22 pelt befruchteten Ei finden sich also 54 Chro-
mosomen. Nun bildet ein solches Ei seine erste

Teilungsspindel nicht wie andere, sondern es
Abb. 69 a—c. Schema der Chro- entsteh'en an Stelle von sze1 T'ellungspolen
mosomenverteilng  auf die derenvier,und wenn dann die Teilung erfolgt,

Kerne der ersten Blastomeren so werden gleichzeitig vier Zellen gebildet,
des disperm befruchteten

Echinuseies. Nach BoVERI.

wie Abb. 69 zeigt. Wie ist nun die Chromo-
somenverteilung auf diese vier Zellen? Die
54 Chromosomen verteilen sich zunichst zwischen die vier Pole der Tei-
lungsfigur ganz so wie es der Zufall ergibt. Es kann also z. B. der neben-
stehend abgebildete Fall, ebenso wie auch jeder andere denkbare ein-



treten (Abb. 69), daB zwischen die einzelnen Pole 6, 26, 12 und 10 Chro-
mosomen gelangen. Diese werden dann in gewohnlicher Weise lings-
gespalten, wie Abbildung b zeigt, und dann nach den Polen gezogen.
Die vier entstehenden Zellen enthalten dann 32, 18, 36 und 22 Chromo-
somen. Nun nehmen wir einmal an, die 18 Chromosomen der Geschlechts-
zellen seien nach Qualititen verschieden, bezeichnen sie mit den Buch-
staben des Alphabets und nehmen, um uns die Sache zu vereinfachen,
nur vier, nimlich a, b, ¢, d an. Dann koénnte es der Zufall so fiigen,
daB sie sich so auf die vier Pole verteilen, wie es Abb. 704 darstellt.
Tritt dann die Verteilung ein, so erhalten die vier entstehenden Zellen
das an Chromosomen, was Abb. 70b zeigt. Ein Blick 148t erkennen,
daB simtliche vier Zellen auch simtliche vier Sorten von Chromosomen
erhalten. Nun kdénnte aber auch die Verteilung auf die Pole so sein,
wie es Abb. 70c¢ zeigt. Nach der Teilung resultierte dann die Chromo-
somenanordnung der Abb. 70d, die erkennen li8t, daB drei der Zellen
jede Chromosomenart erhalten, einer aber, die punktiert ist, die Sorte 4
fehlt. Eine weitere Moglichkeit ist in Abb. 70e wiedergegeben. Das
Resultat der Verteilung in 70f ergibt, dal zwei der entstehenden Zellen
ein Manko aufweisen, der oberen punktierten nimlich fehlt 4, der un-
teren die Sorte . Wieder eine andere Chromosomenverteilung zeigt
Abb. 70g. Hier kommen dann, wie 70#% zeigt, vier Zellen zustande, von
denen gar dreien etwas fehlt. Und endlich bei dem letzten Musterbeispiel,
Abb. 701, k, sehen wir als Endresultat vier Zellen entstehen, von denen
keine jede Sorte von Chromosomen enthilt. Nun geht aber die weitere
Entwicklung des Seeigeleies so vor sich, daB schlieBlich eine Larve resul-
tiert, deren vier Korperviertel auf diese vier Furchungszellen zuriick-
zufiihren sind. Sind nun die Chromosomen qualitativ als Erbtriger ver-
schieden, so miissen dementsprechend die Larven in dem Viertel, in dem
ihren Zellen gewisse Chromosomen fehlen, auch gewisse Eigenschaften
vermissen lassen, defekt sein. Tatsichlich finden sich in Zuchten aus
solchen doppelt befruchteten Eiern neben gesunden Larven solche, die
viertel, halb, dreiviertel und ganz defekt sind. Die Richtigkeit des zu
Beweisenden, der qualitativen Chromosomendifferenz, wird nun auf ganz
sicheren Fiillen stehen, wenn sich noch zeigen 14Bt, in welchem Verhiltnis
die verschieden beschidigten Larven zu erwarten sind und daf} die Wirk-

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 13b
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lichkeit diesen Erwartungen entspricht. BoVERI, von dem diese geist-

reichen Untersuchungen stammen, machte es so, daB er sich entspre- -

chend den 54 Chromosomen, die von den drei Kernen stammen, 54 Ku-
geln mit je dreimal den Zahlen 1—18 herstellte, sie auf eine runde
Platte warf, mit einem dariiber gelegten Holzkreuz ganz nach Zufall
in vier Portionen teilte und dann auszihlte, in welchem Viertel simt-
liche Zahlen von 1—18 vorhanden waren und in welchem nicht. Aus
zahlreichen Zihlungen ging dann hervor, daB in einem gewissen Pro-
zentsatz der Fille alle vier Quadranten simtliche Zahlen enthielten,
in anderen nur 3, 2, I oder gar keiner. Wurden nun die in dem wirk-
lichen Experiment erhaltenen Larven gezihlt, so zeigte sich, daB die
gefundenen gesunden, */,, /., 3/, und ganz defekten in genau dem
gleichen Verhiltnis auftreten wie in dem Holzkugelversuch, die Fille, in
denen keinem, einem, zwei, drei oder allen vier Quadranten bestimmte
Kugeln fehlten. Damit aber war die qualitative Verschiedenheit der
Chromosomen bewiesen.

Nunmehr kénnen wir daran gehen, uns klar zu machen, wieso der
Mechanismus der Chromosomenverteilung tatsichlich den der MENDEL-
Spaltung zugrunde liegenden Mechanismus darstellt. Die einfache An-
nahme ist die, da mendelnde Erbfaktoren in irgendeiner Weise in den
Chromosomen liegen, daB3 die Chromosomen die Vehikel fiir diese Fak-
toren darstellen.

Erinnern wir uns an eines unsrer ersten Beispiele einer einfachen MEN-
DEL-Spaltung, die rot- und weifiblithende Wunderblume, und stellen uns
nun vor, der Erbfaktor, dessen Anwesenheit diese Bliitenfarben bedingt,
was immer fiir eine Beschaffenheit er haben moge, sei in einem der Chro-
mosomen der Zellen dieser Pflanze gelegen. Vielleicht ist es am besten,
wir machen uns eine etwas bestimmtere Vorstellung und nehmen an,
daB der ,, Erbfaktor’ eine bestimmte winzige Menge eines unbekannten
Stoffes sei, dessen Anwesenheit dafiir sorgt, daB die an der Pflanze
wachsenden Bliiten eine bestimmte Farbe zeigen. Nuh nehmen wir an,
die Chromosomenzahl dieser Pflanze sei acht (in Wirklichkeit sind es
16, aber die bildliche Darstellung. ist éinfacher mit acht). Jede aus einer
Befruchtung entstandene Pflanze erhilt also, wie wir schon wissen,
dann vier Chromosomen von der Mutterpflanze und vier von der Vater-

Chromo-
somen und
MznNDEL-
Spaltung.
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pflanze. Wenn es nun die rotbliihende Sorte ist, so muB also in einem
bestimmten der vier Chromosome ein Erbfaktor fiir Rot liegen, und da
Vater und Mutter die gleichen Chromosomensorten beitragen, so fin-
den sich in jeder Zelle zwei bestimmte Chromosomen, die den Erbfaktor
fiir rote Bliitenfarbe enthalten. Ganz entsprechend muB es natiirlich
bei den weiBblithenden mit einem Erbfaktor fiir weiBe Bliitenfarbe sein.
Wollen wir uns das bildlich darstellen (Abb. #1), so kénnen wir die vier
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Abb. 71. Die Chromosomen bei der Kreuzung roter und weiller Wunderblumen.

Chromosomenpaare der Zelle, um sie unterscheiden zu kénnen, verschie-
den groB darstellen — wir hérten ja frither, daB dies tatsichlich hiufig
der Wirklichkeit entspricht — und kénnen annehmen, daB das groBte
Paar es ist, in dem der Bliitenfarbenfaktor liegt. Diesen deuten wir
durch einen Kreis in dem Chromosom an, und zwar durch einen schwar-
zen Kreis beim Faktor fiir rote Bliiten, einen weiBen Kreis beéim Faktor
fiir weiBe Bliiten. Alle Zellen der Wunderblume miissen dann so aus-
sehen, wie es Abb. 71 oben zeigt.
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Wir wollen nun die beiden Rassen kreuzen. Wie wir wissen, ent-
halten die Geschlechtszellen, Ei- wie Pollenzelle, nur die halbe Chromo-
somenzahl, und zwar ein Chromosom jeder Sorte. Die Geschlechts-
zellen der beiden Sorten sehen also in bezug auf ihre Chromosomen so
aus, wie es die zweite Reihe von Abb. 71 darstellt. Aus ihrer Vereini-
gung bei der Befruchtung entsteht dann der Bastard, der nun natiir-
lich in all seinen Zellen je ein Chromosom mit dem Erbfaktor fiir rote
und eines mit dem Erbfaktor fiir weille Bliitenfarbe besitzt (dritte
Reihe von Abb. 71). Der Kiirze halber wollen wir von jetzt an diese
Chromosomen das rote und das weile nennen; es wird ja wohl nie-
mand glauben, daf sie wirklich rot und weil} seien.

Wenn wir nun aus dem hellroten Bastard die zweite Bastardgenera-
tion ziehen wollen, so miissen wir uns zunichst dariiber klar werden,
wie die reifen Geschlechtszellen dieses Bastards aussehen. Denn wir
erinnern uns immer wieder, daf3 die Geschlechtszellen die bewuBte Reife-
teilung durchmachen miissen, bei der die Chromosomenzahl auf die
Hilfte herabgesetzt wird. Wir erinnern uns auch, da das so geschah,
daB sich je ein vom Vater und von der Mutter stammendes Chromosom
gleicher Sorte zu einem Pirchen zusammenfanden, und daf dann in
der Reifeteilung die beiden Partner nach den Zellpolen auseinander-
riickten und so getrennt wurden. Wenn nun in den Geschlechtszellen
unseres Bastards die Paarung der Chromosomen erfolgt, so muf} sich
natiirlich das ,,rote’ mit dem ,,weien‘‘ Chromosom paaren, und wenn
dann die Verteilung der Partner erfolgt, geht das rote Chromosom zu
dem einen, das weiBe zu dem andern Pol. Dadurch werden nun in
der Reifeteilung zwei Zellen gebildet, von denen die eine nur ein rotes,
die andere nur ein weiles Chromosom besitzt, wie dies in Abb. 72 dar-
gestellt ist. Natiirlich geht das gleiche in allen Geschlechtszellen vor
sich, minnlichen wie weiblichen, und das besagt natiirlich, da von
den reifen Ei- und Pollenzellen des Bastards genau die Héilfte nur das
rote, die andre Hilfte nur das weile Chromosom besitzen. Der auf-
merksame Leser erkennt sofort, daf hier nun ein Hauptpunkt der
MenDELschen Gesetze bereits seine Erklirung findet: die Reinheit der
Geschlechtszellen. Denn durch diese Chromosomenverteilung sind ja
tatsdchlich die einen Zellen rein fiir den Rotfaktor — es fehlt ihnen das
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weie Chromosom —, die anderen aber sind rein fiir den WeiBfaktor
— es fehlt ihnen das rote Chromosom. Alles weitere folgt tatsichlich
logisch aus dieser entscheidenden Tatsache.

Denn wenn jetzt die beiden Arten von Geschlechtszellen der beiden
Geschlechter Gelegenheit zur Befruchtung bekommen, dann kann, wenn
nur der Zufall iiber die Vereinigung entscheidet, eine Eizelle mit rotem
Chromosom sowohl von einer Pollenzelle mit rotem, als einer solchen
mit weiBem Chromosom befruchtet werden; und ebenso kann eine Ei-
zelle mit weiBem Chromosom von beiden Sorten Pollenzellen befruchtet

Abb. 721—s. Die Cbromosomen bei der Geschlechtszellenreifung des Wunderblumen-
bastards. 1 Chromosomenpaarung in den Geschlechtszellen des Bastards, 2, 3 Reife-
teilung des Bastards, 4, 5 die beiden Sorten Geschlechtszellen des Bastards.
werden. D.h., da ja immer nur eine Eizelle mit einer Pollenzelle ver-
schmilzt, daB es vier verschiedene Befruchtungsarten gibt, die alle die
gleiche Chance haben, nimlich, wenn wir nur auf das eine Chromosom
achten, rotes Chromosom mit rotem, rotes Chromosom mit weilem,
weiBes Chromosom mit rotem, weilBes Chromosom mit weiem. Das er-
gibt aber nichts anderes als die wohlbekannte MENDEL-Spaltung */, rote,
*/, hellrote, */, weiBe (Abb.73). So erklirt sich ohne weiteres die
MeNDEL-Spaltung aus dem Verhalten der Chromosomen in Reifeteilung
und Befruchtung, wenn die mendelnden Erbfaktoren ihren Sitz in einem

Chromosom haben,



Nun miissen wir uns noch davon iiberzeugen, dal die Chromosomen-
lehre der MENDELschen Vererbung, wie wir es kurz nennen konnen,
auch zutrifft, wenn es sich nicht um die Vererbung eines mendelnden
Faktorenpaares, sondern von mehreren handelt. Wir hatten ja bei Be-
trachtung solcher Fille gesehen, da8 jedes Paar von mendelnden Erb-
faktoren sich so verhilt, als ob es allein anwesend sei, und daBl somit
bei der Spaltung alle denkbaren Kombinationen zwischen den Faktoren-
paaren in genau berechenbarer Zahl vorkommen. Wenn wir nun jene
Tatsachen ebenfalls aus der Lage der mendelnden Faktoren in den Chro-

Die vier Befruchtungsarten

Abb. 73. Die vier Befruchtungsmdglichkeiten zwischen den Bastardgeschlechtszellen.

mosomen erkliren wollen, so kénnen wir uns an das Beispiel einer Ver-
erbung von zwei Faktorenpaaren halten, das wir frither illustrierten, die
Kreuzung von schwarzen kurzhaarigen mit weilen langhaarigen Meer-
schweinchen. Die Chromosomenzahl dieser Tiere nehmen wir wieder
als vier Paare an. Von diesen interessieren uns wieder nur zwei Paare:
ein Paar, in dem die Erbfaktoren fiir die Fellfarbe schwarz bzw. weif3
ihren Sitz haben, und ein Paar, das die Erbfaktoren fiir kurzhaarig
bzw. langhaarig tragt. Der Kiirze halber werden wir diese Chromo-
somen jetzt wieder das schwarze bzw. das weile Chromosom, sowie das
kurzhaarige bzw. das langhaarige Chromosom nennen. Und um unsere



—204_—

Abbildungen nicht durch die vielen Chromosomen uniibersichtlich zu
machen, nehmen wir wieder an, daB es nur vier Chromosomenpaare

A B
Abb. 74 4, B. Die Chromosomen des schwarz-kurzhaarigen und weill-langhaarigen Meer-
schweinchens. A Zellen von schwarz-kurzhaarigen, & von weill-langhaarigen Tieren.

gdbe. Das langhaarige Gen wollen wir ferner schraffieren, das kurz-
haarige punktieren und das schwarze bzw. weiBe, schwarz bzw. weiB
zeichnen. Die Chromosomenbeschaffenheit aller Zellen der beiden Eltern-
rassen, ndmlich der schwarz-kurzhaarigen und der weiB-langhaarigen

Geschlechtszellen von

Abb. 75. Die Chromosomen der Geschlechtszellen und des Bastards
der gleichen Meerschweinchen.

Tiere ist dann so, wie es Abb. 74 zeigt. Abb. 750ben gibt uns dann
die Chromosomenbeschaffenheit der Geschlechtszellen dieser Tiere nach



der Reifeteilung wieder, und wir sehen, da3 die Geschlechtszellen (gleich-
giiltig ob Ei- oder Samenzelle) auller den zwei gewohnlichen Chromo-
somen, die uns hier nicht interessieren, ein schwarzes und ein kurz-
haariges bzw. ein weiles und ein langhaariges Chromosom enthalten.
Aus der Bastardbefruchtung zwischen diesen Geschlechtszellen — wir
deuten jetzt immer die Samenzellen durch lingliche Form und ein
Schwinzchen an — entsteht der F,-Bastard, dessen Zellen die zweite
Reihe von Abb. 75 zeigt. Er besitzt natiirlich in allen seinen Zellen

Abb. 76. Chromosomenpaarung und Reifeteilung des gleichen Bastards.
2 Paarung der Chromosomen in den Geschlechtszellen des Bastards. 4, ¢ die beiden
Arten der Einstellung der Chromosomen in die Reifeteilung.
4, 1 und 2, 3 die vier Sorten von Geschlechtszellen,
acht Chromosomen, darunter ein Paar, bestehend aus einem schwarzen
und einem weiBlen, und ein weiteres Paar, bestehend aus einem lang-
haarigen und einem kurzhaarigen.

Bei der Bildung der Geschlechtszellen dieses Bastards muB nun
wieder das Entscheidende geschehen. Wir erinnern uns immer wieder
an die Vorginge der Reifeteilung: je ein Chromosomenpaar legt sich
zusammen, und in der Reifeteilung werden die beiden Partner eines
Paares voneinander getrennt, wie es in Abb. 76 dargestellt ist. In die
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Reifeteilung des Bastards tritt also in unserem Fall ein P4rchen schwarz-
weill und ein Pirchen langhaarig-kurzhaarig ein, und die vier Chromo-
somenpirchen ordnen sich zum Zweck der Reifeteilung in der bekannten
Weise in einer Ebene im Aquator der Geschlechtszelle an, und darauf
riickt je ein Partner jeden Pirchens zu einem der beiden Pole der Tei-
lungsfigur auseinander. Wenn wir nun unsere beiden Chromosomen-
paare betrachten, so ergibt es sich, dal in bezug auf ihre Lage in der
Teilungsfigur zwei Moglichkeiten vorliegen (Abb. 76, zweite Reihe):
Entweder liegt das schwarze und das kurzhaarige Chromosom auf der
gleichen Seite der Teilungsfigur, und sie gelangen somit bei der Teilung
in die gleiche Tochterzelle. Gleichzeitig natiirlich miissen das weile
und das langhaarige ebenfalls in die gleiche Zelle kommen. Oder aber
das schwarze und das kurzhaarige Chromosom liegen auf verschiedenen
Seiten der Teilungsfigur und kommen bei der Teilung in verschiedenene
Zellen. Nicht anders das weiBle und das langhaarige. Wenn nun der
reine Zufall dariiber entscheidet, wie sich ein Chromosomenpaar in die
Teilungsfigur einstellt, dann wird es ebensooft vorkommen, da weil3
und kurzhaarig bzw. schwarz und kurzhaarig auf der gleichen Seite
liegen, wie daB sie auf verschiedenen Seiten liegen. Bei jeder Teilung
entstehen nun zwei verschiedene Geschlechtszellen, da ja die Partner
der Chromosomenpaare des Bastards verschieden sind. Und da, wie
wir eben sahen, zwei verschiedene Teilungsmoglichkeiten vorliegen, so
werden im ganzen nach der Reifeteilung vier verschiedene Sorten von
Geschlechtszellen in durchschnittlich gleicher Zahl vorhanden sein, wie
Abb. 76 zeigt: nimlich solche mit dem schwarzen und kurzhaarigen
Chromosom (1), solche mit dem schwarzen und langhaarigen Chromo-
som (2), solche mit dem weilen und kurzhaarigen Chromosom (3) und
endlich solche mit dem weilen und langhaarigen Chromosom (4). Na-
tiirlich bildet das weibliche Bastardtier diese vier Sorten von Eiern,
und ebenso der minnliche Bastard diese vier Sorten von Samenzellen.

Wenn aus dieser ersten Bastardgeneration nun die zweite gezogen
wird, kénnen die vier Sorten von Eiern von den vier Sorten Samen-
zellen befruchtet werden, und wenn es wiederum nur vom Zufall ab-
hingt, welches Ei und welche Samenzelle zusammenkommen, dann sind
4 X 4 = 16 verschiedene Befruchtungsmoglichkeiten gegeben, die wir



uns in Abb. 77 darstellen konnen. Wenn wir jetzt die Worte schwarz-
weill mit S und W abkiirzen und ebenso kurzhaarig-langhaarig mit K
und L und zu jeder der 16 Befruchtungsmoglichkeiten in diesen Ab-
kiirzungen dazu schreibern, welche Chromosomen vorhanden sind, dann

sehen wir, daB8 wir genau das gleiche Schema bekommen, das wir friiher
(S. 139) fiir die MENDEL-Spaltung mit zweiFaktorenpaaren benutzt haben.
Wir brauchen also wohl nicht nochmals auszuzihlen, wie die 16 verschie-
denen Bastarde der zweiten Generation aussehen, was wir ja frither genau
untersuchten, sondern stellen jetzt einfach fest, dal tatsichlich alles
im Verhalten der Chromosomen auf das genaueste mit den Ergebnissen
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der MENDEL-Spaltung {iibereinstimmt, daf also bewiesen ist, daf auch
fiir zwei mendelnde Faktorenpaare die Annahme, daB diese Erbfak-
toren in zwei verschiedenen Chromosomen gelagert sind, eine vollstin-
dige Erklirung der Vererbungstatsachen liefert.

Wir sehen somit, daB3 die Annahme, daB mendelnde Faktoren in den
Chromosomen lokalisiert sind, vollstindig das Gesetz von der Reinheit
der Gameten erklirt, und ebenso die Tatsachen der Spaltungsgesetze,
soweit wir sie bisher kennen lernten. Der von MENDEL mit zwingender
Logik erschlossene Mechanismus des Verhaltens der Erbfaktoren in den
Geschlechtszellen ist sichtbar im Reifeteilungsmechanismus der Chromo-
somen vorhanden. Diese von SUTTON und BOVERI zuerst durchgefiihrte
Anschauung leuchtet wohl ohne weiteres ein. Heute aber kann sie,
nach vieler Diskussion fiir und wider, als eine elementare Tatsache gelten.
Wie dies bewiesen wurde, konnen wir aber erst zeigen, wenn wir uns
mit einer Anzahl weiterer Resultate der Bastardierungsexperimente be-
kannt gemacht haben werden, die nicht iiber den Rahmen des ein-
fachen Mechanismus hinausgehen, den wir bisher kennen lernten.

Zum SchluB} dieser Vorlesung seien noch einmal die gebriuchlichsten
Termini zusammengestellt. Die normale Chromosomenzahl heilt die
diploide oder 2 #-Zahl, die reduzierte Zahl ist die haploide oder 1 #-Zahl.
Bei Pflanzen, bei denen ja ein Generationswechsel zwischen diploiden
und haploiden Formen stattfindet, spricht man dementsprechend von
einer Diplophase und Haplophase und da die letztere die Gameten er-
zeugt, heiB3t sie der Gametophyt, erstere der Sporophyt. (Weiteres in
jedem Lehrbuch der Botanik.) Die #-Zahl der Chromosomen heil3t eine
Chromosomengarnitur, Chromosomensortiment oder Genom. Den Reife-
teilungen gehen die synaptischen Phidnomenen voraus, beginnend mit
dem Stadium des dichten Kn#uels oder der eigentlichen Synapsis. Die
dann folgenden Umbildungen der Chromosomen haben fiir die verschie-
denen Stufen eigene. Namen wie Leptotin, Strepsinema, Diplotdn, Pachy-
tdn, Bouquetstadium, Einzelheiten derenwegen auf die cytologischen
Lehrbiicher verwiesen sei. Die Vereinigung homologer viterlicher und
miitterlicher Chromosomen hei3t Konjugation, und zwar wird Parallel-
konjugation (Parasyndese) und Endkonjugation (Telosyndese) unter-
schieden, falls letztere iiberhaupt vorkommt. Die Reifeteilungen sind
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reduktionell oder dquationell; die Reduktion kann in einer der beiden
Reifeteilungen erfolgen: Prareduktion und Postreduktion. AuBer diesen
wichtigsten Terminis werden noch viele andere in der Spezialliteratur

benutzt.
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Neunte Vorlesung.

Das Zusammenarbeiten mendelnder Faktoren bei der Ver-

ursachung von Eigenschaften. Auftreten von Neuheiten im

Bastard und Hybridatavismus (Reversion). Die Faktorenanalyse
und Variation durch Rekombination.

Sowohl bei der Besprechung der elementaren MENDEL-Fille als auch
bei der Analyse ihrer Beziehung zu der Chromosomenlehre bedienten
wir uns zunichst einer Ausdrucksweise, die einfach einen Erbfaktor als
Verursacher einer AuBeneigenschaft ansah. Das ist nun eine, sozusagen,
naive Vorstellung, die sich bei ndherer Betrachtung als unméglich er-
weist. Die-Situation ist vielmehr die, daBB das sichtbare Resultat auf
dem Zusammenarbeiten aller Erbfaktoren, der gesamten genotypischen

‘Beschaffenheit beruht. Der Faktor N, sagen wir fiir schwarze Fellfarbe

erzeugt nicht als solcher ein schwarzes Fell, sondern er bedingt, daf
die Fellfarbe schwarz wird, vorausgesetzt, daBl eine bestimmte geno-
typische Beschaffenheit vorliegt, also bestimmte Faktoren A4, B, C usw.
vorhanden sind. Ist aber z. B. ein bestimmter Faktor, sagen wir P,
nicht vorhanden, so mag trotz der Anwesenheit von N keine Farbe ge-
bildet werden. Das Resultat hingt also vom Zusammenspiel vieler Fak-
toren, wenn nicht aller ab. Eigentlich ist das ja auch selbstverstind-
lich. Wenn wir annehmen, da3 die Bildung der Haare von Erbfaktoren
abhidngt, so kann der genannte Faktor N ja nichts ausrichten, wenn
keine Haare gebildet werden. Die MENDELsche Analyse kann aber auch
das Vorhandensein von Faktoren nachweisen, die keinen sichtbaren
Effekt ausiiben. Wenn wir also in der iiblichen Redeweise einem Gen
eine AuBeneigenschaft zuordnen, so mufl man sich immer dariiber klar
sein, daB dies nur eine vereinfachte Ausdrucksweise ist, hinter der der
genannte Sinn steckt.

Aus diesem Zusammenarbeiten der Einzelfaktoren im Hervorbringen

von Eigenschaften entspringen nun eine Anzahl Besonderheiten, die in
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der Hervorbringung von Zahlenverhiltnissen wie phinotypischen Be-
funden resultieren, die zunichst von den einfachen MenDELschen Er-
wartungen abweichen. Die Analyse erweist sie aber in jedem Fall als
vollig im Rahmen der elementaren Voraussetzungen erklirbar, Mit sol-
chen Erscheinungen wollen wir uns nun im folgenden befassen.

Da ist eine erste Gruppe von Tatsachen, die in verschiedenartiger
Weise das Zusammenarbeiten der Erbfaktoren demonstrieren; ihr ist
die Erscheinung gemeinsam, daB in den Bastardgenerationen ,Neu-
heiten” auftreten, Eigenschaften, von deren Vorhandensein bei den Ba-
stardeltern nichts zu merken war, also etwa das Auftreten von Farbe
bei Kreuzung weiler Rassen. Die zuerst von TSCHERMAK studierte Er-
scheinung, die dann vor allem durch BATESON und seine Mitarbeiter,
wie durch Correxs, CuENoT, SHULL geklirt wurde, hat als Ganzes,
oder in ihren Teilen die verschiedenartigsten Bezeichnungen erhalten,
wie Latenz, Hybridatavismus, Kryptomerie, Reversion (Riickschlag),
die schwer voneinander abzugrenzen sind. Es a6t sich aber auch ganz
gut ohne sie auskommen. Die beiden ersteren und die letzte Bezeich-
nungen sind allerdings solche, die in der Erblichkeitslehre schon lange
eine groBe Rolle spielen. Es war immer bekannt, daB3 ein Organismus
Eigenschaften enthalten kann, die nicht sichtbar in Erscheinung treten,
die er lafent besitzt und die aus irgendeinem Grund gelegentlich zum
Vorschein kommen koénnen. Es ist ferner bekannt, dali Organismen
plotzlich oder nach Bastardierung Eigenschaften zeigen, die vermutlich
denen ihrer Ahnen entsprechen, Atavismen sind. Bekanntlich haben
gerade diese Atavismen im Gefolge von Kreuzung eine groB3e historische
Rolle in der Biologie gespielt, indem DARWIN wichtige Schliisse auf der
Tatsache aufbaute, da nach Kreuzung von domestizierten Tauben-
rassen in der Nachkommenschaft das Gefieder der wilden Felstaube,
der mutmaBlichen Stammform, auftrat.

Das mendelistische Studium dieser Erscheinungen hat nun dazu
gefiihrt, auch das Auftreten von Neuheiten nach Bastardierung auf
Grund der Beschaffenheit der Gameten zu erkliren und damit die zu
erwartenden Zahlenverhiltnisse zu bestimmen. In zahlreichen genauer
analysierten Fillen haben solche Bestimmungen bereits ihre Feuerprobe
bestanden,

14%*

Neuheiten
nach Bastar-
dierung,
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Wir beginnen mit dem bei Tieren zuerst bekannt gewordenen Fall,
dem klassischen Fall der Vererbung der Kammformen bei Hiihner-
rassen, der schon DARWIN beschiftigte und durch BaTeEsoN und Pun-
NETT vor allem seine Klirung erfuhr. Viele Hihnerrassen haben die
Kammform des wilden Ahnen, den sogenannten einfachen Kamm.
Als besondere erbliche Kammformen treten nun einmal der sogenannte
Erbsenkamm und dann der Rosenkamm auf (s. Abb. 78). Die letzteren

beiden reinziichtenden Kammformen erweisen sich nun bei Kreuzung
mit dem einfachen Kamm als dominant und geben dann in F, eine
einfache Spaltung im Verhiltnis 3: 1. Im wirklichen Experiment kamen
z. B. zum Vorschein 695 Rosenkdmme: 235 einfachen Kdmmen. Wurde
nun Erbsenkamm mit Rosenkamm gekreuzt, so hatte F. eine neue
Kammform, die in der Natur bei den malayischen Hilthnern vorkommt
und wegen ihres Aussehens als WalnuBkamm bezeichnet wird. In



F, treten aber nun typischerweise vier Kammformen auf, nimlich
WalnuBkamm, Erbsenkamm, Rosenkamm und esnfacher Kamm (Abb.78).
Letzterer trat also als Neuheit auf. Die Gesamtzahlen der Versuche
der englischen Forscher waren
279 WalnuBkimme,
132 Erbsenkimme,
99 Rosenkdamme,
45 einfache Kamme.

Da das Auftreten von vier Phinotypen auf die Anwesenheit von zwei
Merkmalspaaren schlieBen 148t, ist ein Verhiltnis von 9:3:3: 1 zu er-
warten, dem die Zahlen auch einigermafBlen entsprechen. Um ihr Zu-
standekommen zu erkldren, wurden die notwendigen Versuche gemacht,
die unter Heranziehung von {iber 12000 Individuen zu folgender ein-
fachen Klirung des Falles fithrten: Der Erbsenkamm beruht auf der
Anwesenheit eines Faktors P (= Pisum), der den einfachen Kamm in
den Erbsenkamm verwandelt. Ebenso beruht der Rosenkamm auf dem
Faktor R (Rosa), der einfachen Kamm in Rosenkamm verwandelt. Nach
der Presence- und Absencetheorie steht nun jedem dieser dominanten
Merkmale sein Fehlen als Rezessiv gegeniiber. Es heil3t somit das Rosen-
kammhuhn RRpp, namlich Rosenkamm und kein Erbsenkamm, das
Erbsenkammhuhn aber »# PP, nimlich Erbsenkamm und kein Rosen-
kamm. RRpp X v# PP = RrPp, das ist WalnuBkamm heterozygot. In
F, mulBl dies nun, wie wir wissen, so spalten, da3 vier Phinotypen ent-
stehen, von denen 9/16 beide Dominanten enthalten, RP also Walnu@3-
kamm zeigen, je 3/;s eine Dominante, also Rp oder P, was Rosen-
bzw. Erbsenkamm gibt, und */;s keine Dominante, also 7 kein Rosen-
kamm und kein Erbsenkamm ist aber der einfache Kamm. Man wird
sich bei dieser Erklirung vielleicht daran stoBen, daBl » und p doch
eigentlich das gleiche sind; wir werden gleich die einfache Erklirung
dafiir finden. Tatsichlich 148t diese Interpretation jede weitere Kreu-
zungsmoglichkeit vorausberechnen; um nur zwei Kontrollversuche zu
nennen, so sei die Kreuzung erwihnt zwischen dem WalnuBkamm von
F, und einem einfachen Kamm, also R¥Pp X r#pp. Ersteres hat dann
wieder die vier Gametenarten RP, Rp, » P, v, letzteres nur »p. Es sind

somit nur vier Kombinationen méglich, und zwar in gleicher Zahl RP7p,



Rprp, rPrp, rprp. In der Tat ergab die Gesamtheit der Kreuzungen
644 WalnuBBkdmme, 705 Rosenkdmme, 664 Erbsenkdmme, 716 einfache
Kimme. Eine zweite Kontrolle kénnte in folgendem bestehen: Unter
den 9/;¢ WalnuBkdmmen in F, muB je */.s Homozygote sein, die also
rein ziichten. In der Tat gab ihre Zucht ausschlieBlich WalnuBkimme,
ndmlich 216 Individuen. Ebenso muB das ;s mit einfachem Kamm
stets rein homozygot sein; auch es erfiillte diese Erwartung in 1937
Fallen.

Vielleicht noch schlagender ist aber die Kontrolle fiir die Richtig-
keit der Interpretation, die durch eine ebenfalls von BATESON ausge-
filhrte Kreuzung mit einem ganz anderen Hiihnerschlag gegeben wird.
Das Bredahuhn besitzt an Stelle des Kammes zwei Hécker. Es zeigte
sich nun durch Kreuzung mit einfachem Kamm, dafl dies auf dem
Fehlen des Kammfaktors, aber auf der Anwesenheit eines dominanten
Verdoppelungsfaktors beruht. Wenn dieses Bredahuhn nun mit einem
Rosenkammhuhn gekreuzt wurde, so handelte es sich um drei Faktoren,
nimlich R Rosenkamm, 7 sein Fehlen, der Verdoppelungsfaktor (dupli-
citas) D, 4 sein Fehlen, der Kammfaktor C (crista), sein Fehlen ¢. F,
hieB also RDCrdc, mul} also doppelten Rosenkamm haben. In F, ist
dann die Spaltung in acht Phinotypen zu erwarten, unter welchen, wie
ja leicht zu kombinieren ist, als Neuheiten auftreten miissen die Zu-
sarhmensetzungen DCr, also verdoppelter Einfachkamm und Cdr, also

- gewohnlicher Einfachkamm. Beide Neuheiten erschienen auch. BATE-
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soN bemerkt dazu mit Recht, daB ohne Kenntnis der MENDELschen
Gesetze ein solcher Fall einfach unerklirlich erscheinen miiB3te.
Dieser Fall ist geeignet, uns mancherlei iiber die Beziehungen der
Faktoren zueinander und iiber das Verhiltnis von Faktor zu AuBen-
eigenschaft zu lehren. Zunichst sehen wir, daB3 aus Rosenkamm x Erb-
senkamm in F, die Neuheit WalnuBkamm entsteht. Der Rosenkamm
beruht nun auf der Anwesenheit eines Faktors R, den wir einen Modi-
fikationsfaktor nennen kénnen. Wire er nicht da, so wiirde die geno-
typische Anlage des Tieres einen normalen Kamm hervorrufen; seine
Anwesenheit aber modifiziert die Entwicklung so, dafl ein Rosenkamm
resultiert. Gleiches gilt fiir den Faktor fiir Erbsenkamm. Werden nun
die beiden Modifikationsfaktoren im gleichen Individuum miteinander



vereint, so {iben sie beide auf das Endprodukt, zusammen mit den sonst
vorhandenen Kammentwicklungsfaktoren, EinfluB aus. Der WalnuB-
kamm ist dann das Resultat der gesamten Faktorenkonstitution. Wiir-
den wir in unserer Betrachtung von einer Form ausgegangen sein, die
den WalnuBkamm in homozygoter, erblicher Form besitzt, so hitten
die Kreuzungen vielleicht zu folgender Ausdrucksweise gefiithrt: Es sind
uns drei Faktoren bekannt, die zum Aufbau eines WalnuBkammes nétig
sind, ABC. A muB immer anwesend sein, damit ein Kamm entsteht;
C ist ein Faktor, der, wenn B gleichzeitig da ist, einen WalnuBkamm
bedingt, ohne B aber einen Erbsenkamm hervorruft. B ist ein Faktor,
der in Anwesenheit von 4 einen Erbsenkamm bedingt. Ein Vergleich
dieser und der frither benutzten Ausdrucksweise zeigt, wie es nicht die
Anwesenheit eines Faktors, sondern sein Zusammenarbeiten mit allen
anderen ist, das die AuBeneigenschaft hervorruft.

Was nun das Auftreten des einfachen Kammes in F, betrifft, so fillt
es natiirlich unter den Begriff des Atavismus, denn diese- Kammform
ist die der wilden Stammform der Hithnerrassen. Hier erklirt es sich
ohne weiteres, wie sie zustande kam: die beiden Modifikationsfaktoren
waren in F, weggespalten worden, so dal die tibrige Erbkonstitution,
befreit davon, allein zur Wirkung kam. Aber noch etwas Weiteres zeigt
der Fall. Bei Kreuzung von Erbsen- und Rosenkamm war eine MENDEL-
Spaltung mit zwei Faktorenpaaren eingetreten. Das besagt nach dem,
was wir aus der vorigen Vorlesung wissen, dal diese beiden Faktoren
in verschiedenen Chromosomen liegen. Das wieder zeigt uns, was wir
spiter noch ofters bestitigt sehen werden, dal Faktoren, die ein und
dasselbe Organ beeinflussen, in verschiedenen Chromosomen lokalisiert
sein kénnen. Betrachten wir uns die Spaltung aber von diesem Gesichts-
punkt aus, so verschwinden auch leicht einige Schwierigkeiten der Sym-
bolik, an denen sich der Anfinger leicht stoBen mag. Wir kénnen uns
die Situation in den Chromosomen in zweierlei Art vorstellen. Ent-
weder ist es so, dafl beim Erbsenkamm zu den Faktoren, die die Kamm-
bildung bedingen, die in irgendwelchen Chromosomen lokalisiert sind,
noch ein in einem bestimmten Chromosom gelegener Modifikations-
faktor P als etwas ganz Neues hinzukommt; entsprechend beim Rosen-
kamm in einem andern Chromosom. Das entspricht der Annahme,
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daB die presence-absence Theorie wortwértlich zu nehmen ist. Die an-
dere Moglichkeit ist, daB unter den vielen Faktoren, die die Kamm-
bildung bedingen, 4, B, C, D usw. einer, sagen wir B, bei einem Erbsen-
kammhuhn so verdndert ist, da} die normale Kammeuntwicklung dadurch
unmdéglich wird und ein Erbsenkamm resultiert. Es ist dann also nicht
bei der Erbsenkammrasse ein Faktor vorhanden, der bei Rassen mit
gewohnlichem Kamm fehlt, sondern ein immer vorhandener Faktor ist
anders beschaffen. Wir konnten dann den verdnderten Faktor B, schrei-
ben und sein Allelomorph ist nicht Fehlen von B,, sondern B; ent-
sprechend ist es fiir Rosenkamm, sagen wir C,. Die Formeln fiir die
Rassen wiren dann: Gewdhnlicher Kamm AA BB CC DD . . . Erbsen-
kamm AA ByB, CCDD . ..Rosenkamm A4 BB C,C, DD . .. WalnuB3-
kamm AA BB, C,C, DD ... Bei solcher Formulierung fillt dann die
anstoBige Ausdrucksweise, daf3 Fehlen von # oder von p oder von 7 und p
ein einfacher Kamm ist, weg; sie zeigt gleichzeitig, daB es gar nicht not-
wendig, ja vielleicht gar nicht wiinschenswert ist, die presence-absence
Methode der Beschreibung wértlich zu nehmen. Uber all diese Dinge
sollte man sich bei Benutzung der Buchstabensymbole im klaren sein.

Analyse des  In dem besprochenen Fall brachte die Faktorenkombination und
Rekombination in den Eltern nicht sichtbar vorhandene AuBeneigen-
schaften hervor, einmal durch Hiufung die Gestaltung modifizierender
Faktoren (WalnuBkamm), sodann durch Herausmendeln solcher Fak-
toren aus der Erbmasse (einfacher Kamm). In etwas anderer Weise,
der nach den verschiedensten Richtungen hin eine groBle Bedeutung
zukommt, wird Ahnliches uns von folgenden Fillen gelehrt: Bei den
Miusen gibt es bekanntlich, wie auch bei anderen Tieren, weille Formen
mit roten Augen, denen somit das Pigment fehlt. Diese Albinos ziichten
rein. Mit einer reinen farbigen Maus gekreuzt dominiert die Farbe iiber
den Albinismus, d. h. ihr Fehlen, und F, spaltet in drei Farbige: 1. Al-
bino. Das ist aber durchaus nicht immer der Fall, bei vielen solchen
Kreuzungen trat vielmehr in F, eine neue Eigenschaft auf, also neben
Grau und WeiB, Schwarz oder Gelb oder Braun. Es mul3 also verschie-
denartige Albinos geben. Die genaue Analyse dieser Formen, deren
Grund von CufinoT gelegt wurde, ergab nun, daB es in der Tat sehr
verschiedenartige Albinos gibt.



Es ist aus der physiologischen Chemie bekannt, daBl bei der Ent-
stehung zahlreicher tierischer und pflanzlicher Farbstoffe zwei chemi-
sche Komponenten beteiligt sind; die eine ist die Farbgrundsubstanz,
auch Chromogen genannt, die andere ist ein Enzym vom Charakter einer
Oxydase. So wird das Anthocyan der Bliiten aus einem Glukosid (dem
Chromogen) mit Hilfe einer Oxydase oxydiert; fiir viele tierische Pig-
mente, die Melanine, sind die Chromogene EiweiBabbauprodukte, wie
Tyrosin, das dann durch eine Tyrosinase oxydiert wird. Die Erzeugung
beider beruht nun auf der Anwesenheit eines Erbfaktors, und wir
konnen, der Kiirze halber, den Faktor, der die Produktion von Chro-
mogen kontrolliert, den Erbfaktor nennen und den Faktor, der dafiir
sorgt, daB die Oxydase vorhanden ist, den Komplementfaktor. Da haben
wir also eine Situation, die es bedingt, daB eine AuBeneigenschaft, Farbe,
die Anwesenheit von mindestens zwei Faktoren voraussetzt. Ohne den
Komplementfaktor wird iiberhaupt keine Farbe gebildet. Ist er aber
anwesend, dann hingt die entsprechende Farbe von der Gesamtheit
der vorhandenen Faktoren ab. Daraus folgt also: ein Albino kommt so
zustande, dafB3 eine gefirbte Maus den einen Faktor zur Erzeugung der
Farbe, sagen wir das Komplement verliert, so dafl der bzw. die anderen
keine Farbe produzieren kénnen. Es gibt daher genau ebensoviele
Sorten von Albinos als es konstante Farbrassen gibt, deren bisher {iber
40 analysiert sind (Mil DurEAM, PLATE, HAGEDORN), also auch eben-
soviel duBerlich gleiche, im Fehlen des Komplements gleiche, aber in
den anderen unsichtbaren Farbfaktoren, den Chromogenen, verschiedene
Albinos. Da nun eine gefirbte Maus selbstverstandlich beide Faktoren
besitzt, so muB3 bei der Bastardierung zwischen gefirbter und Albino
eine Gametenkombination erscheinen koénnen, die den Erbfaktor, das
Chromogen des Albino, mit dem Komplement, das der farbige Elter in
den Bastard einfiihrte, zusammenbringt. Trdgt der Albino unsichtbar
den gleichen Erbfaktor (oder nach obigem richtiger ausgedriickt die
gleiche Faktorenreihe), wie sein gefiarbter Partner, z. B. fiir Grau, dann
tritt natiirlich eine einfache MENDEL-Spaltung 3: I ein, da ja gewdhn-
licher Monohybridismus in bezug auf das Farbkomplement bzw. sein
Fehlen vorliegt. Trigt aber der Albino eine andere Farbe, so muf diese

in F, in allen Kombinationen, in denen sie mit dem Komplement zu-
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sammentrifft, erscheinen. Kreuzt man, um nun ein wirkliches Beispiel
zu nennen, eine reine graue Maus mit einem Albino, der von schwarzer
Rasse stammt, so ist die Lage die folgende: G ist wieder der Farb-
faktor fiir Grau (in Wirklichkeit ein Faktor, der das vorhandene Pig-
ment in den Haaren sich in Ringeln anordnen lifit; wenn eine Serie
von spidter zu nennenden Faktoren vorhanden ist, von denen wir hier
nur den Faktor fiir schwarz beriicksichtigen, dann entsteht das, was wir

Wildfarbe oder grau nennen); N der fiir Schwarz (in Wirklichkeit ein
Faktor, der schwarze Farbe bedingt, vorausgesetzt, dal3 die nicht be-
riicksichtigte weitere Serie von Faktoren anwesend ist und der Faktor
G fehlt). C ist das Komplement, das das Erscheinen der Farbe bedingt
und ¢ sein Fehlen. Die graue Maus heiBit also, wenn sie in allen anderen
hier nicht zu beriicksichtigenden Faktoren rein ist und auch natiirlich
alle besitzt, die zum Zustandekommen des reinen Wildkleides notwendig
sind, CC GG NN, die alle drei in verschiedenen Chromosomen liegen,
also unabhingig mendeln. Der latent schwarze Albino heilit aber



ccgg NN, wobei natiirlich g das Fehlen von Grau ist, was ja, wie wir
schon hérten, fiir die schwarzen zutrifft. Der Bastard F, heillt also
CcGgNN, ist also wieder Grau. Da der Faktor N homozygot ist, also
nicht spalten kann, liegt ein Fall von Dihybridismus vor. Die Gameten
sind CGN, CgN, ¢GN, cgN. Nach dem Kombinationsschema erhalten
wir, wenn wir es hier einmal wieder anwenden wollen in F,:

CGN CgN ¢cGN cgN
CGN CGN CGN CGN
grau grau grau | grau
CGN CgN ¢cGN | ¢gN
CgN CgN CgN CgN
grau schwarz grau | schwarz

CGN CgN ¢GN | cgN
¢cGN ¢cGN ¢cGN ¢cGN
grau grau Albino Albino
CGN CgN ¢cGN cgN
cgN cgN cgN cgN
grau schwarz Albino Albino

Also iiberall, wo CGN ist, grau, wo CN ist, schwarz, und wo nur c ist,
weiB, das sind g graue: 3 schwarze : 4 Albinos (Abb. 79).

Das Kombinationsschema zeigt ohne weiteres, daBl das neue Zahlen-
verhiltnis nur eine Modifikation der klassischen Zahlen fiir Dihybridis-
mus 9:3:3:I infolge phinotypischer Gleichheit der beiden letzten
Klassen ist. Ein Blick auf die Albinos im Schema zeigt auBerdem, dal3
hier in F, nun genotypisch drei verschiedene Arten von Albinos vor-
liegen: solche, die latent gra{l vererben, desgleichen mit schwarz und
solche, die grau heterozygot vererben.

Fiir die gleiche Erscheinung mit ihren zahlreichen Varianten lieBen
sich noch mancherlei Beispiele aus dem Tier- wie Pflanzenreich anfiihren.
Zunichst sei noch eines vom gleichen Typus gegeben, um auch einmal
mit dem Trihybridismus in Beriihrung zu kommen. Bei Ratten finden
sich ganz dhnliche, wenn auch einfachere Erblichkeitsverhiltnisse der
Haarfaribe wie bei Mdusen. Bei diesen haben wir bisher nur ganzfarbige
" Tiere betrachtet : neben ihnen kommen aber bekanntlich auch Schecken
vor, und diese Scheckung beruht auf einer selbstindigen Erbeinheit.



Weitere
Spaltungen

9:3:4
und g:7.
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Bei Ratten gibt es nun einen besonders charakteristischen Scheckungs-
typus, bei dem Kopf und Hals gefirbt sind, der weile Kérper aber nur
einen farbigen Lingsstreifen am Riicken, die Haube, besitzt (siehe
14. Vorlesung).

Die Albinos der Ratte kénnen nun wieder wie bei den Miusen die
Anlage einer bestimmten Farbe tragen, und so auch, wie ebenfalls bei
den Mdusen, den Scheckungsfaktor, der zusammen mit den Farbfak-
toren so viel Typen von Schecken bedingen kann, als es Farben gibt.
Kreuzt man also einen Albino, der von schwarzgescheckten Vorfak:ren
stammt, mit einer grauen Ratte, so haben wir folgende Erbformeln:
Der Albino enthilt den Schwarzfaktor N, der sich zum Wildfarbfaktor G
genau wie bei den Mausen verhilt, ferner den Scheckungsfaktor ¢, der
gegeniiber der Ganzfarbigkeit T (totaliter) sich rezessiv verhilt, aber
es fehlt ihm das Komplement. Die graue Ratte besitzt das Komple-
ment C, ferner den Graufaktor G, den Schwarzfaktor N und den Faktor
fiir Ganzfarbigkeit 7. Der Albino heiBt also NN¢iccgg, die Wildratte
NNTTCCGG. F, muB deshalb wieder ebenso aussehen, wie die wild-
farbige Ratte. In F, muBl dann die Spaltung nach dem Schema fiir
drei Eigenschaftspaare vor sich gehen, da ja N beiden Eltern zukommt.
Die Gameten sind danach:

NTCG, NITCg, NTcG, NtCG, NTcg, NtCg, NicG, Nicg.

JThre Kombination mul}3 gegeniiberstehende Tabelle ergeben.

Da alle Formen mit sdamtlichen Dominanten grau sind, alle die ¢
tragen, Albinos sind, alle die T tragen, ganzfarbig und die, die nur ¢
haben, Schecken, NV und G wenn gleichzeitig anwesend Wildfarbe be-
dingen, so daB nur die Formen mit g schwarz sein konnen, ergibt sich
das Verhiltnis von 27 Grauen: g Grauschecken : 9 Schwarzen : 3 Schwarz-
schecken : 16 Albinos (siehe Tabelle).

Als erste Variante des Prinzips, nidmlich des Zusammenarbeitens von
Farbfaktoren und Komplement zur Erzeugung von Farbe sei ein Beispiel
gegeben, bei dem der Albino zwei Bedingungsfaktoren eines Firbungs-
grades in die Kreuzung einfithrt und die gefirbte Form nur einen, also
umgekehrt wie bei dem Beispiel der Miusealbinos. Die Konsequenz
ist, daB3 bereits in F; eine neue Farbe erscheint, nidmlich die im Albino

»latent’ vererbte, wihrend F, wieder die Spaltung in die drei Typen
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NTCG| NTCg | NT¢G | NtCG | NTcg | NitCg | NicG | Ntcg
NTCG | NTCG | NTCG | NTCG | NTCG |NTCG | NTCG | NTCG
grau grau . grau grau grau grau grau grau
1 2 3 4 5 6 7 8

NTCG | NTCg | NTc¢G | NtCG NTcg Nth NtcG Ntcg
NTCg | NTCg | NTCg | NTCg | NTCg | NTCg | NTCg | NTCg
grau |schwarz, grau grau |schwarz|schwarz| grau | schwarz
9 1 10 o 2 3 1z | 4

_ . - o
NTCG NTCg NTcG | NiCG | NTcg | NtCg | NicG Nicg
NTcG | NT¢cG | NTcG | NT¢cG | NT¢G | NT¢G | NTcG | NTcG

grau grau Albino | grau | Albino grau | Albino | Albino

13 14 I 15 2 16 3 4
N — — e | _ — —

NTCG | NTCg \ NTc¢G | NiCG | NTcg | NtCg | NtcG Ntcg

NiCG { NitCG | NtCG | NitCG | NtCG | NitCG | NiCG ’ NtCG
grau , grau grau Grau- grau Grau- | Grau- | Grau-
1 ‘ scheck scheck | scheck | scheck
17 18 .19 1 20 | 2 3 i
N

4

NTCG NTCg NTcG NitCG | NT¢g | NtCg | NtcG i Nicg
NTcg\NTcg NTcg | NTcg | NTcg | NTcg | NTcg NTcg

grau |schwarz Albino | grau | Albino }schwarz‘ Albino | Albino
21 5 s 22 6 | 6 | 7 | 8

NTCG | NTCg | NTcG | NtCG | NTeg | NiCg | NicG = Nicg
NiCg | NtCg | NtCg | NiCg | NtCg | NtCg | NiCg | NtCg
grau ’ schwarz| grau Grau- |schwarz |Schwarz- Grau- |Schwarz

J | scheck scheck | scheck = scheck
23 i 8 L 24 ‘ 5 ‘ 7 I 6 | 2

NTCG | NTCg | NT¢G | NiCG | NTog | NiCg | NtcG | Niog
NicG | NitcG | NtcG | NicG | NicG | NtcG | NtcG | NtcG
grau grau | Albino | Grau- | Albino | Grau- | Albino = Albino
scheck scheck

25‘126}9 7 10'8 I | 12

NTCG | N7Cg | NTeG | NtCG | NTeg | NiCg | NtcG | Nicg
Nticg Nicg Nicg [ Nitcg Ntcg | Ntcg Ntcg Ntcg
grau |schwarz| Albino | Grau- | Albino ‘ Albino | Albino ' Albino

scheck
27 9 13 9 |

3 15 | 16

im Verhiltnis von g: 3: 4 demonstriert. Folgender aktuelle Fall illu-
striert dies: Die Kreuzung findet statt zwischen rotblihenden Salvia
horminum und weiblihenden (Albinos), die latent einen Faktor be-
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sitzen, der mit dem Rotfaktor R zusammen violett erzeugt. Wenn C
wieder das Farbkomplement ist, so heilen die Formeln der beiden El-
ternptlanzen: rotblithend ppRRCC, weiBblithend PPRRcc. Der F;-Ba-
stard heiBt PpRRCc, bliiht also violett. Die F,-Spaltung verliuft aber
genau wie in obigem Schema fiir Miuse, in dem wir nur G durch P und
N durchk R ersetzen miissen und uns erinnern, da Formen mit P und R
violett bliihen. Ein wirkliches Resultat dieser Zucht von BATESON,
SAUNDERS und PUNNETT war: 314 violett : 114 rote : 148 weile.

In den letzten Beispielen kam die Neuheit in F; oder F, dadurch
zustande, daB bei der Gametenkombination der von dem einen Elter
eingefiihrte unsichtbare Farbfaktor mit dem zugehorigen Komplement
zusammentraf. Es wire nun aber auch ganz gut denkbar, da3 es einen
Albino geben kénnte, der anstatt des Komplements den Erbfaktor ver-
loren hat, so daB man nun Albinos unterscheiden kénnte, die Farbe
ohne Komplement und solche, die Komplement ohne Farbe besitzen.
Wiirde man sie kreuzen, so kidme in F,; Farbe und Komplement zu-
sammen und man stinde vor der absonderlichen Tatsache, daBl zwei
ungefarbte Eltern farbige Nachkommenschaft hitten. Und von solchen
Fillen sind in der Tat auch bereits eine Anzahl bekannt. Das schonste
Beispiel aus dem Tierreich ist das von BaTeson fiir die Kreuzung von
zwel weillen Hithnerrassen ermittelte, die allerdings keine Albinos sind,
da ihnen das Pigment nicht vollstindig fehlt, vielmehr auch im Gefieder
in Form minuti6ser grauer Flecken auftritt. Die beiden hier in Betracht
kommenden Rassen, das weile Negerhuhn und ein weiBer Stamin eigener
Zucht BATESONs haben ein rezessives Weil3, wihrend es bei anderen
Rassen auch WeiB gibt, das iiber Farbe dominiert. Die Kreuzung dieser
beiden Rassen ergab nun in F, ausschlieflich farbige Individuen (113
Stiick), etwa von der Farbe des wilden Ahnen der Haushithner Gallus
bankiva. Die Erklirung ist nach dem oben Gesagten die, daB die eine
Rasse den Farbfaktor ohne Komplement und die andere das umgekehrte
enthielt. Wenn der Faktor fiir die braune Wildfarbe B (brunneus) ist
und fiir das Komplement wieder C, hieB der eine Elter Bc, der andere 6C,
der Bastard also BCbc. In F, ist demnach eine Spaltung im Verhiltnis
9:3:3:I zu erwarten. Von diesen haben aber nur 9/16 beide Domi-
nanten, die anderen ja nur eine oder keine. Es konnen also nur jene



9/.6 gefdrbt sein, das Resultat mufBl sein g gefirbte: 7 weiBlen und das
war auch der Fall. Es ist klar, daB3 von diesen 7/;s weiBen nur */;s rein
ist, so daB aus den tibrigen durch geeignete Kreuzungen wieder farbige
erhalten werden koénnen. Ehe die richtige Erklirung bekannt war,
konnte man glauben, hier einen Beweis gegen die Reinheit der Gameten
zu haben: die sogenannten ausgewihlten weiBen von F, enthielten sicht-
lich noch Farbcharakter (in kryptomerem Zustand, wie es TSCHERMAK
nennt). Die gegebene Erklirung zeigt, daB es in der Tat bei ¢/, so
sein muB. Es sei schlieBlich auch ein analoges Beispiel aus dem Pflan-
zenreich genannt. Es entstanden bei Kreuzung von zwei weillblithenden
Rassen der spanischen Wicke Lathyrus odoratus in F, nur purpurne
Bliiten, wie sie die wilde Stammform besitzt und in F, trat Spaltung
in g gefarbte: 7 weilen ein. Als wirkliche Zahlen geben BATESON,
MiB SAunNDERS und PUNNETT 382 gefirbte : 269 weillen an.

Die gegebenen klassischen Beispiele erkliren wohl gentigend die Situa-
tion und ermoglichen das Verstindnis anderer verwandter Fille. Thre
aufmerksame Betrachtung hat wohl auch einen Einblick gewdhrt in die
Art, wie verschiedene selbstindig mendelnde Erbfaktoren zusammen ar-
beiten bei der Erzeugung der AuBleneigenschaft und gleichzeitig Licht
auf die Anwendungsweise der Buchstabensymbole zur Bezeichnung von
Me~DEL-Faktoren geworfen. Ehe wir weitergehen, seien dariiber aber
noch ein paar weitere Worte eingeschaltet, da eine miBverstandliche
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