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Vorwort zur fUnften Auflage. 

Die vorliegende 5. Auflage ist wieder betrachtlich verbessert 

worden unter Fortfall veralteter und Einfiigung neuer Abschnitte. 

Von kleineren Anderungen, die sich iiberall finden, abgesehen, sind 

die folgenden groBeren 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 II. Vorlesung: viele Einzelabschnitte. In der 12. Vorlesung: 

Erganzung der Elemente des Drosophilafalles, der ganze letzte Teil 

der Vorlesung mit den Einzeltatsachen iiber Faktorenaustausch. In 

der 13. Vorlesung: der ganze Abschnitt iiber multiple Allelomorphie; 

der groBte Teil des Kapitels iiber Letalfaktoren; der Abschnitt iiber 

deficiency; die Abschnitte iiber den Inzuchtskoefficient, Selbststerilitat, 

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. Vorlesung 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 Falle Bezug genommen. 

Von den Abbildungen sind 68 ganz neu, die iibrigen nach neuen 

Vorlagen und Umzeichnungen neu hergestellt. Viele Kollegen haben 

mich durch Dberlassung von Originalphotos und Zeichnungen unter-
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stutzt, nfunlich die Herren BEEBE, B:hAR, CORRENS, EAST, FISCHER, 
JONES, KRONACHER, NILSSON-EHLE, POLL, PUNNETT, RENNER, 
SCHLOTTKE, SEILER, SPEMANN, STERN, SUFFERT, WRIEDT. Herr 
Dr. FISCHER-Zurich stellte mir auBer den Photos zu seinen Temperatur
experimenten an Schmetterlingen noch die unverofientlichten Daten 
zur Verffigung. Herr RENNER unterzog sich, wie schon bei friiheren 
Auflagen, der Miihe, die Darstellung des Oenotherafalles zu lesen 
und Verbesserungsvorschllige zu machen. Allen sei auch hier auf 
das herzlichste gedankt. Da bei der Vorlesungsform die Disposition 
des Buches auBerlich nicht sichtbar ist - sie ist im vorgedruckten 
InhaItsverzeichnis niedergelegt - ist versucht worden durch Zusatz 
von Marginalien die Orientierung beim Nachschlagen zu erleichtem 
und die Gliederung sichtbarer werden zu lassen. 

Die neue Auflage erscheint nunmehr im Verlag JULIUS SPRINGER, 
dem der Verfasser ffir 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 Variabilitat und ihre exakte Dar-. 
stellung. Das QUETELETsche Gesetz. Das MaS der Variabilitat. 

Die Biologie stand in den letzten 70 Jahren, der Zeit ihres gr6BtenEinleitung. 
Aufschwunges, unter dem alles iiberragenden EinfluB jenes groBen Ge
danken- und Tatsachengebaudes, das man in seiner Gesamtheit als die 
Abstammungslehre bezeichnet. Durch die geniale Begriindung und Aus
arbeitung, die DARWIN seiner Lehre gegeben hatte, wurde sie befahigt, 
in kiirzester Zeit sich die gesamte Biologie zu erobem und ihre Gesichts
punkte zum Leitstem aller weiteren Forschungen zu machen. So wurde 
die zweite HaIfte des vorigen Jahrhunderts in allen Disziplinen unserer 
Wissenschaft ein darwinistisches Zeitalter. Systematik und vergleichende 
Anatomie, Entwicklungsgeschichte, Tiergeographie und allgemeine Bio
logie, Anthropologie und zum Tell sogar die ~hysiologie 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 unabhangig von dem 
jeweiligen Gesichtspunkte der Betrachtung ihren dauemden Tatsachen
wert besitzen, sind von bewundemswertem Umfange. GewiB hat diese 
Entwicklung auch ihre Schattenseiten; wie jede groBe und fruchtbare 
Idee, so hatte auch die Abstammungslehre ein gutes Tell ihres Wesens 
der schOpferischen Phantasie zu verdanken. Und so wiederholte sich 
auch hier das, was uns die Geschichte der Menschheit bei jeder groBen 
geistigen Bewegung bemerken IaBt: der entfesselte Strom iiberschritt 
seine Grenzen. Es kam die Sturm- und Drangzeit unserer Wissenschaft, 

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 Emiichterung und mit ihr die Riickkehr zum Ausgangspunkt. 

DARWIN selbst war in jenen Wirbel nicht mit hineingezogen worden. Er 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. IR 
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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 Fortfiihrung von DARWINS Lebenswerk in dessen ureigenstem Sinn. 

1m Mittelpunkt der Abstammungslehre steht die Annahme der Ver
anderlichkeit der Art: die uns als konstant erscheinenden Tier- und 
Pflanzenformen sind es nicht, sondern unterliegen der Moglichkeit der 
Umwandlung und Weiterentwicklung zu anderen Formen. Nach DAR
WINS Annahme hat diese Veranderlichkeit zur Grundlage die Tatsache, 
daB die verschiedenen Individuen einer Tierart nicht vol1ig wesensgleich 
sind, sondern in kleinen Merkmalen sich voneinander unterscheiden, daB 
sie variieren. Das Lebewesen ist aber im allgemeinen seiner Umgebung 
angepaBt. Beziehen sich nun die Variationen auf Eigenschaften, die fUr 
das AngepaBtsein von Bedeutung sind, so konnen sich geringfUgige Ver
anderungen fUr den Organismus niitzlich oder schadlich erweisen. Trager 
schadlicher Eigenschaften, also schlecht angepaBte Varianten, werden 
aber nach DARWIN durch die natiirliche Zuchtwahl, die nur Brauch
barem den Bestand ermoglj.cht, ausgemerzt und nur die mit Niitzlichem, 
gut AngepaBtem (oder auch mit Indifferentem) Ausgestatteten bleiben 
im Kampf urns Dasein erhalten. Pflanzen diese sich fort, so iibertragen 
sie ihre giinstigen Analgen auf die Nachkommenschaft, und da bei dieser 
der gleiche ProzeB statthat, so bilden sich die Arten allmiihlich zu besser 
AngepaBtem, somit Hoherem urn. 

Es ist daraus klar zu ersehen, daB sich die Grundlagen der Abstam
mungslehre urn 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 Veranderlichkeit besteht 
und zwar sowohl die Veranderlichkeit innerhalb einer Art als auch von 

einer Form zu einer anderen. Es muB dann nach den Ursachen solcher 

Veranderlichkeit geforscht und womoglich 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. SolI eine solche irgendeine 
~edeutung 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 muS sich um diesen Punkt grup
pieren, urn das Vererbungsproblem, und mit Recht hat man es daher 
iiberhaupt als das zentrale Pr<ib~em der ganzen Biologie bezeichnet. Hat 
es doch auch nach allen Seiten hin Beziehungen, bildet es doch auch einen 
wesentlichen Faktor ffir die Verbindung der Biologie mit ihren Tochter
wissenschaften, der Medizin, der Soziologie, der Landwirtschaft. 

Die neuere Zeit hat nun die Erforschung aller jener Dinge, die seit 
DARWIN etwas zuriickgetreten war und nur von einer Minderzahl von 
Forschem, mehr Botanikem 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 konnen. War 
DARWIN selbst zweifellos einer der groBten experimentierenden Biologen 
seines Jahrhunderts, so hatten seine Nachfolger, verlockt von der un
iibersehbaren Fiille des vor ihnen ausgebreiteten Beobachtungsmaterials, 
sich zunachst an dessen Durcharbeitung gemacht. Erst als hier bereits 
die wesentlichsten Erfolge erzielt waren, konnte durch die zum Teil in 
bewuBtem Gegensatz zurn 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 
einfiihrte. Als dritten Hauptfaktor, der das Interesse auf die Erblichkeit 
und ihre Nachbarfragen konzentrierte, muB man die Entdeckung oder 
richtiger die besondere Wertung der Mutationen durch DE VRIES be
zeichnen, die ganz neue Moglichkeiten ffir die Losung 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 Domane eroffnete. 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 Krafte abmiihen. Seinen Mittelpunkt bildet die Erblichkeitslehre, 

urn die herum sich alle jene Probleme gruppieren, die ohne sie nicht ge-

1* 



lost werden konnen. In England hat BATESON ffir unsere neueroberte 
Wissenschaft die Bezeichnung genetics eingefiilirt und wir kOnnen 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, daB die Worte Vererbungslehre 
und Vererbungstheorie in gleichem Sinne gebraucht wurden. Eine ver
erbungswissenschaftliche Tatsachenforschung gab es so gut wie gar nicht, 
daffir aber urn so mehr Rypothesen. Reute ist das anders geworden, 
und, wie wir wohl sagen konnen, besser. Ein imposantes Tatsachen
gebaude steht auf breiter Basis festgefiigt da. Keine Vererbungstheorie 
ist mehr denkbar, die nicht auf diesen Tatsachen fnBt, sie zusammenfaBt 
und koordiniert. Aber auch die Tatsachen vermehren sich standig und 
nehmen neue Richtungen, die andere Wertungen bedingen. So ist vieles 
in der Vererbungslehre jetzt noch im FluB und entsprechend dem Fort
schritt im Tatsachlichen andem auch die Theorien ihr Gesicht. Aber 
das trifft ja ffir jede fortschreitende Wissenschaft zu und das ist gut so. 
Nur soli sich der Lehrende wie der Lemende 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 soli. Ein jeder Organismus setzt sich aus 
einer kaurn bestimmbaren Fiille von Eigenschaften meBbarer und nicht 
meBbarer Natur zusammen, die in ihrer Gesamtheit sein Wesen aus
machen: GroBe des Ganzen und derTeile, Farbe,Zeichnung, Muskelkraft, 

Fahigkeit gewisse Stoffwechselprodukte zuproduzieren, Fahigkeit auf be

stimmte Reize in bestimmter Weise zu reagieren, Disposition zu Erkran

kungen und welcher Art sie immer sein mogen. Wenn sie ffir die Fragen 
der Erblichkeit natiirlich auch alle gleichmaBig studiert werden miissen, 

so konnen wir begreiflicherweise zunachst 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 Eltempaares, nicht vollig identisch vor
handen sind, sondem sich in mehr oder minder hohem MaB unterscheiden, 

daB die Eigenschaften variieren. Diese Variabilitat 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 zunachst einmal ein paar konkrete FaIle und Beispiele 

von 

beginnen mit einem einfachsten, einer Eigenschaft der Zelle. Als Einzel- Variabilitiit. 

zellen, die der experiment ellen Untersuchung besonders zuganglich sind, 

benutzt man mit Vorliebe, wie wir noch mehrfach sehen werden, die 

Infusorien. Priift man nun eine Kultur von Paramaecien, die aus vielen 

Abb. I. VnriatioDsreibe der Lilnge (von 45-310 1') aus einer Parnmaecienkultur. 
101 Anscblu6 nn JE 'NINGS. 

Tausenden artgleicher Individuen besteht, z. B. auf die Lange der Einzel

tiere, so findet man darunter winzig kleine Tiere von etwa 4S f1 Lange, 

femer riesengroBe von 3IO f1 und dazwischen samtliche denkbaren 

GroBenstufen, so daB eine kontinuierliche Reihe von Individuen sich 
nach ihrer GroBe anordnen laBt, wie vorstehende Abb. I zeigt. Die 

Variabilitat schwankt, flieBt also gewissermaBen zwischen zweiExtremen, 

weshalb wir auch von einer fluktuierenden Variabilitiit reden. Es ist von 

Wichtigkeit, sich gleich von Anfang an daruber klar zu werden, dafJ diese 

Bezeichnung eine rein deskriptive ist und nichts daruber aussagt, ob wir 

jedesmal, wenn uns eine betrachtete Eigenschaft die Erscheinung der fluk

tuierenden Variabilitiit zeigt, auch vor dem gleichen biologischen Phiinomen 

stehen. Wir werden spater sehen, dafJ das nicht der Fall ist, dafJ vielmehr 

die Erscheinung der fluktuierenden Variabilitat durch mehrere, vom Stand

punkt der Erblichkeitslehre vollig 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 

GroBe einer Zelle sehen, so konnten wir es auch in ganzen vieizelligen 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft , 5. Auflage . rb 
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Organismen oder auch an Teilen von Lebewesen, die in der Vielzahl 

vorhanden sind, feststellen. Ein klares Beispiel erhaJt man etwa in der 

1J1 

Ilrintionsrcihe der Grotle von Kir cblorbeerbliittem. Daruher ihre grnpbiscbt: 
Darstellung :lIs Ogive. M Mittelwert. Q Quart;1 (s. sp1iter). nch DE RIES. 

Weise, daB man die Blatter eines Baumes in gleichen Abstanden 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 flir die Blatter des Kirschlorbeers geschehen und 

wir erkennen daran eine fluktuierende Variabilitat zwischen 63 und 

137 mm. 
Die Herstellung einer derartigen Reihe laBt sich natiirlich bei meB

baren, zahlbaren, wagbaren Eigenschaften ohne weiteres vornehmen. 

Etwas schwieriger gestaltet sie sich, wenn es sich etwa urn Farbungs

oder Zeichnungscharaktere handelt. Lage erne dunkle Zeichnung auf 

Abb. 3. ariationsreihe der Zeicbnung des Pronotums von Leptinotarso. multitneni:lt:l. 
ncb T o w R. 

hellem Grund vor, die sich variierend auf dem Grund ausbreitet, so 

konnte man ja auch zu Zahlenverhaltnissen gelangen, wenn man pro

zentual das Verhaltnis von dunkel und hell berechnet. Aber auch ohne 

dies laBt sich eine den vorigen Beispielen entsprechende Variationsreihe 



-7-

aufzeigen, wenn man besonders typische Varianten auswahlt und sie in 

eine Reihe anordnet und kleine Zwischenformen zwischen den Typen 

zunachst vernachlassigt. Abb.3 zeigt eine solche Variationsreihe, die 

sich auf die Zeichnung des Halsschildes (Pronotum) des Koloradokafers, 

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 allmahlich erst Striche, dann Punkte, dann beides zusammenflieBen, 

so daB das Endglied der Reihe ein ganz schwarzes Schild besitzt. Eine 

ganz entsprechende Variationsreihe zeigt uns Abb. 4 mit Variationen der 

Flugelzeichnung von Lymantria monacha, der Nonne. Diese Individuen 

stammen aus Zuchten, konnten aber auch aus einer Population zusam

mengestellt werden. Auch hier ftihren die Typen von einem schwarz 

und weiB gebanderten Individuum durch aIle Ubergange zu einem ganz 

schwarzen. (Wirweisen noch einmal darauf hin, daB es sich hier nur des

kriptiv urn eine Variationsreihe handelt. Ihr Zustandekommen konnen 

wir erst viel spater verstehen.) DiesenBeispielen lieBen sich beliebigviele 

aus allen Klassen von Eigenschaften anftigen, die uns alle zeigen wurden, 

daB eine derartige fluktuierende Variabilitat in der Natur besteht. 

In allen diesen Fallen ist also die Variabilitat eine fluktuierende, 

kontinuierliche. Nun bezeichnet man aber mit dem gleichen Ausdruck 

Variabilitat, variieren, auch das Abweichen einzelner Individuen einer 
Tier- oder Pflanzenform von ihren Artgenossen, das nicht durch aile 

Ubergange mit der typischen Erscheinung verbunden ist, sondern ihr 

schroff gegenubersteht. Wenn etwa eine typisch blaubltihende Pflanze 

gelegentlich weiBe Bluten zeigt, eine rechtsgewundene Schneckenart mit 

einem linksgewundenen Gehause auftritt, so ist das auch eine Variation, 

aber diskontinuierlicher Natur. Solche Variationen werden uns spater 

auch interessieren; hier konnen wir von ihnen absehen und uns zunachst 

nur an die fluktuierenden, kontinuierlichen Variationen halten. Wir 

lassen dabei zunachst vollig auBer acht, ob die fluktuierende Variation 

eine einheitliche Erscheinung ist, oder ob sie nicht vielmehr aus innerlich 

ganz verschiedenen Quellen herzuleiten ist, so daB sie in verschiedene 

Unterbegriffe zerlegt werden muB. Spater werden wir allerdings erfahren 

mussen, daB dem so ist. 



Die Fre
quenzreihe . 

-8-

SoIl die Variation nun zum Gegenstand von Dberlegungen oder Ex-

perimenten gemacht werden, so genugt es nicht, die Tatsache des Vor-

handenseins der Varianten zu kennen, wir mussen vielmehr vor aIlem 

ihre Zahl und deren Verteilung auf die Variationsreihe betrachten. Und 

Abb·4a. 

diese zuerst von dem Anthropologen QUETELET eingefiihrte Betrachtungs
weise hat zur Feststellung eines sehr wichtigen Gesetzes gefuhrt. Gehen 
wir direkt von einem der QUETELETschen Beispiele aus. Er fuhrt die 
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Messungen an, die an 25 878 nordamerikanischen Freiwilligen in bezug 

auf ihre KorpergroBe ausgefiihrt wurden, und ordnet die Zahlen in eine 

Abb·4 b. 
Abb. 40. u. b. Melanistische Variationsreihe der Nonne Lymantria monacha L. 

Reihe, die beginnt mit 1,549 m = 60 engl. Zoll, dem MaB der kleinsten 

Individuen bis zu 2,007 m = 76 Zoll, dem MaB der groBten Manner. 
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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 GroBen und darunter die fUr 

jede GroBe gefundene Promillezahl von Individuen schreiben: 

GroBe in zon. . . 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 171 72 73 74 75 76 

Zahl der Soldaten I 
pro IOoo •... 2 2 20 48 75 II7 134 157 140 121 80

1 57 26 13 5 2 I 

Der erste Blick auf diese Reihe zeigt, daB die ffir die einzelnen GroBen

variationen gefundenen Zahlen der Individuen innerhalb der Variations

reihe ganz regelmaBig verteilt sind. Die groBte Zahl der Individuen, 

namlich 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 aile "Obergi41ge in der Zahl der Individuen und diese 

"Obergangszahlen verteilen sich ziemlich symmetrisch zu beiden Seiten 
der Mitte. Es gibt also bei dieser Population von Menschen in bezug 

auf das GroBenmaB eine mittlere GroBe, die die meisten Individuen 
zeigen, wahrend die Zahl der Individuen immer geringer wird, je weiter 

sich das MaB nach oben oder unten von der Mitte entfernt. QUETELET 

erkannte sofort, daB diese symmetrische Zahlenverteilung innerhalb der 
Variationsreihe eine groBe Almlichkeit mit der Verteilung hat, die man 

erhalt, wenn man die binomische Formel (a + b)" ausrechnet: 

(a+W=a+b 

(a + b)" = a· + 2ab + b2 

(a + b)3 = a3 + 3 a·b + 3 ab2 + b3 

(a + b)4 = a4 + 4a3b + 6a·b 2 + 4ab3 + b4 

usw. 

Setzt man an die Stelle der Buchstaben bestimmte Zahlen, z. B. 

a = I, b = I, so ergeben sich (das sogenannte PASCALsche Dreieck):~ 

(a+W 1+1 

~+~2 1+2+1 
~+03 1+3+3+1 
(a + b)4 I + 4 + 6 + 4 + I 

(a + WO = 1+ 10 + 45 + 120 + 210 + 252 + 210 + 120 + 45 + 10 + I 
Es ergibt sich also eine ganz genaue symmetrische Verteilung der 

Zahlen urn ein Mittel. Will man die fUr Soldaten gefundenen Zahlen 
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nun mit einer solchen idealen Zahlenreihe vergleichen, so berechne man, 
wie eine solche fUr die Gesamtsumme von IOOO 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: 

GroBe in Zollo . .160 61 62 63 64 65 66 67 68 ~ 70 71 72 73 74 75 76 
Zahl der Soldaten 

pro 1000 •••. 2 2 20 48 75 II7 134 157 140 121 80 57 26 13 5 2 1 
Ideale Zahlen 

281 13 fur 1000 5 9 21 42 72 107 137 1531146 121 86 53 5 :2 0 

Der Vergleich der beiden unteren Zahlenreihen zeigt, in welch aus
gezeichneter Weise die gefundenen und die zu erwartenden Zahlen iiber

einstimmen, ein Zusammentreffen, das noch viel schlagender wiirde, 

wenn etwa ebensoviele Millionen Menschen gemessen worden waren als 

es Tausende waren. Diese nun ausfiihrlich gezeigte GesetzmaBigkeit in 
der Verteilung der Varianten auf die Variationsreihe nennt man das 

QUETELETsche Gesetz. Denn es hat sich seitdem gezeigt, daB die Mehr

zahl der variablen Eigenschaften, wenn in dieser Form betrachtet, sich 

in genau der gleichen Weise verhalten. Einige wenige Beispiele sollen 

das zunachst noch illustrieren. 
In der Systematik der Fische spielen die Schuppenzahlen eine groBe 

Rolle. Auch fUr sie gibt es eine fluktuierende Variabilitat, wie die fol
gende Tabelle von VORIS beweist, die sich auf die Zahl der Seitenlinien
schuppen bei einem nordamerikanischen Cypriniden, Pimapheles notatus, 

bezieht: 

Oder ein anderes Beispiel, eine Aufzahlung der Anzahl von Zahnen, 

die sich auf dem Rand des Kiefers des marinen Borstenwurms, Nereis 

limbata, finden. Dnter 398 Individuen fand HEFFERAN: 

Zahl der Zahnchen. . i 2 3! 41 51 61 71 8 

Zahl der Individuen .• 7 30 r 80 148 98 29 6 

In diesen beiden Beispie1en ist es klar, daB die Individuen genau ihren un~~f~~!:n
Klassen entsprechen, daB also eine andere Klasseneinteilung, bei der varianten. 
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noch feinere Unterschiede beriicksichtigt werden, nieht moglich ist. Denn 

weniger wie eine Schuppe oder ein Zahnchen gibt es nieht, zwischen den 

Klassen kann niehts liegen. In diesem FaIle spricht man von diskreten 

Varianten. Bei unserem ersten Beispiel, dem QUETELETschen Fall der 

MenschenmaBe, war das anders. Dort hatten die Klassen, in die das 

Material eingeordnet war, einen Spielraurn von einem Zollo Ebensogut 

hatte man aber auch einen halben Zoll, auch weniger oder mehr nehmen 
konnen. Immer waren die Individuen, die bei einer Klassenzahl, z. B. 
60 Zoll, aufgezahlt sind, nicht alle genau 60 Zoll groB, sondem gehOrten 

in den Spielraum, der begrenzt wird von der Mitte zur nachstunteren 

und nachstoberen Klasse, also bei Zolleinteilung zwischen 59,5 und 

60,5 Zollo 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 zahlbare Eigenschaft beziehen. Es ist klar, daB in 

solchen Fallen bei exakter Schreibweise die Zahl der Individuen immer 

zwischen den Klasseneinteilungen stehen miiBten. 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 
Koloradokafers nach TOWERS Untersuchungen, eingeteilt in elf Klassen, 
die aber fiir dieses Beispiel nieht ganz genau den oben abgebildeten zehn 

Klassen entsprechen: 

Klasse der Farbung 

Prozentzahl der Individuen 

II 

Die Fiir viele FaIle der Darstellung sind derartige Aufzahlungsreihen ge-
Frequenz-
kurven. niigend. Bedarf man aber des Vergleiehes oder einer Darstellung, die 

schnelle Orientierung gewahrt, oder der mathematischen Betrachtung 

der Variation, so wahlt 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 Haufigkeit> einer Eigenschaft darstellt), ist ein klein 
wenig verschieden, je nachdem es sieh urn diskrete oder Klassenvarianten 

handelt. Wiirden wir sie fUr unser Beispiel fur diskrete Varianten, die 
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Seitenschuppenzahl von Pimapheles konstruieren, so miiBten wir auf der 
horizontalen Linie, der Abszisse des Koordinatensystems, die Schuppen
zahlen in gleichen aber beliebig gew1ih1.ten Abstanden eintragen. In 
jedem Punkt, der eine Schuppenzahl bedeutet, ware dann ein Lot zu 
errichten von der Lange einer beliebig gew1ih1.ten MaBeinheit, z. B. I mm 
multipliziert mit der Anzahl der ffir die betreffende Schuppenzahl an
gegebenen Individuen, also bei 44 Schuppen 157 mm, bei 48 Schuppen 
2 mill. Werden dann die Gipfel alier dieser Lote verbunden, so erhaIt 
man das in Abb. 5 (verkleinert) abgebildete Polygon. Es ist klar, daB 
ein soIches Variationspolygon urn so mehr in eine Variationskurve iiber
geht, je groBer die Zahl der Klassen und je kleiner damit die Entfemung 
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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 wiirden ja, sagen wir zu Klasse 4, alie 
Individuen gez1ih1.t, die den Farbungstypus 4 reprasentieren, aber auch 

alie die kleinen Zwischenstufen, die naher 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 Lange des Klassenspielraurnes. Auf diese Weise erhaIt man die 

in Abb. 6 abgebildete Figur der Treppenkurve. Aus dieser erhaIt man 

ein gewohnliches Variationspolygon, wenn man die Mittelpunkte der 
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Treppenstufen miteinander verbindet, woraus hervorgeht, daB im wesent
lichen fUr diskrete und Klassenvarianten dieselbe graphische Darstellung 
zum Vorschein kommt. 
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Wie wir nun oben gesehen haben, nahert 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 
(a + b)n entwickelt wird. In gleicher Weise kann man naturlich 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 VerhaItnissen um so mehr der idealen 
nahern, mit je groBeren Zahlen gearbeitet wurde. (Natiirlich muB diese 
ideale Kurve unter Zugrundelegung eines bestimmten aus der wirklichen 
Zahlenreihe gewonnenen Wertes, der Standardabweichung (J [siehe S. I6] 
konstruiert werden. Wir wollen darauf aber nicht eingehen, da uns hier 
nur die Resultate beschaftigen, nicht die Methoden.) Als Beispiel diene 

nebenstehende Kurve, Abb.7, die sich auf das Hirngewicht von 4I6 
schwedischen Mannern bezieht. Auf der Abszisse sind die Gewichts-
zahlen in Gramm eingetragen, die punktierte Linie stellt die ideale Ver-
gleichskurve dar. Die zugehOrigen Zahlen sind: 

Gewicht des Gehirns in g: 1075 I125 I175 1225 1275 1325 1375 1425 
Individuenzahl : 0 1 10 21 44 53 86 72 

1475 1525 1575 1625 1675 1725 1775 
60 28 25 12 3 0 

Benutzt man nun derartige Variationsreihen oder Kurven zur Be- J..~:ed~r 

trachtung eines biologischen Materials, sobedarf man natiirlich gewisserFk~~::'
Bezeichnungen fur die Angehorigen 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 vollig symmetrischer Kurve 
nicht genau mit dem Mittelpunkt zusammenfallend, er ist namlich nach 
der Seite der groBeren Variantenzahl verschoben. Seine genaue Lage 
wird am anschaulichsten aus umstehender Darstellung PEARSONS 

(Abb. 8) verstandlich, in der die Variationsreihe durch einen Wagebalken 

dargesteUt ist, an dem ebensovie1e Gewichte hangen, als Variations

klassen existieren und die einzelnen Gewichte sich zueinander verhalten, 
wie die Zahlen der Variationsreihe. Der Unterstutzungspunkt des Bal-

kens, auf dem er in voUem Gleichgewicht ruht, entspricht dann dem 

Mitte1wert M der Variationsreihe. Wenn man aber, was bei rein 
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deskriptiver, nicht mathematischerBetrachtung auchoftgeniigt, denhi5c h
sten Punkt der Kurve einfach als Mittelklasse nimmt, so wird alles, 
was links von ihr liegt, als Minusvariante oder M inusabweicher bezeichnet, 
was rechts liegt, als Plusvariante oder Plusabweicher. 

u~~eu~~e~;r Nun miissen wir noch einen notwendigen Begriff ableiten, wiewohl 
~':}fi~i~!~~ wir uns sonst hier von einem nweren Eingehen auf die mathematische 

Seite der Variationsstatistik, wie diese Wissenschaft heiBt, fernhalten 

wollen, da sie aus Spezialwerken erlemt werden muB. J enen Begriff 
aber miissen wir kennen lemen, weil er uns spater noch begegnen wird. 
Wenn wir eine Variationsreihe aufgestellt haben und wollen sie etwa 
mit ein~r anderen vergleichen, die von demselben Objekt zu andere~ Zeit 
genommen wurde, so k6nnen wir uns den Vergleich sehr erleichtern, 

tS $$665666trJ 
1 295 550 619 '118 19S SII 

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

wenn wir eine Durchschnittszahl benutzen k6nnen, die das MaB der Varia
bilitat in einer solchen Reihe ausdriickt. Die bloBe Inspektion einer 
Reihe k6nnte die Variationsbreite, die sie zumAusdruck bringt, als ein 
solches MaB erscheinen lassen. Es ist klar, daB das nicht angangig ist, 
wenn man bedenkt, daB diese betrachtlich von der Zahl der Messungen 
abhangig ist. Wenn etwa bei unserem obigen Beispiel der Fliigel£arbung 
der Nonne uns nur ein Teil der Falter vorgelegen hatte, so hatte es ganz 
gut sein k6nnen, daB Stiicke der hellsten oder dunkelsten Sorte iiber

haupt gefehlt hatten, und dann ware die Variationsbreite scheinbar ge

ringer. Oder wenn wir die zehnfache Anzahl von Individuen zur Ver
fiigung gehabt hatten, ware vielleicht noch eine hellere Variation ge

funden worden als Klasse I (was tatsachlich der Fall ist) und die Varia

tionsbreite ware gr6Ber erschienen. Ein VariabilitatsmaB muB also hier
von unabhangig sein. Man hat sich nun aus hier nicht zu er6rtemden 

Grunden auf ein MaB geeinigt, das die Standardabweichung oder Streu
ung heiBt. (Die altere Literatur benutzt allerdings ein anderes MaB.) 
Diese Streuung (J stellt dar die Quadratwurzel aus dem mittleren Quadrat 
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der Abweichungen yom Mittelwert. Wenn a die Abweichung ist, die 

eine jede Klasse yom Mittelwert zeigt, P die Zahl der Individuen, die 
je diese Abweichung zeigen, n die Gesamtzahl der in der Variationsreihe 

vorliegenden Individuen, so ist die Standardabweichung (J = + -V2'~a2. 
(~ist das Summenzeichen.) Es ist klar, daB man, urn (J zu berechnen, 
zunachst den Mittelwert kennen muB. Bei einer v6llig symmetrischen 

Variationsreihe fallt er mit der Klasse der gr6Bten 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, samt

liche Produkte addiert und durch die Gesamtzahl der Individuen divi

diert. Wahlen wir etwa als Beispiel die schon einmal gegebene Reihe 

fUr die Zahnchen auf dem Kieferrand von Nereis limbata: 

Zahl der Zalmchen: 

Zahl der Individuen: 

so erhalten wir 

121 3 I' 41 51 6 I 71 8 
7 30 I 80 148 98 ! 29 6 

2· 7= 14 
3' 30 = go 

4' 80 = 320 
5. 148 = 740 
6· g8 = 588 

7' 2g = 203 
8· 6= 48 

~ = 2003 
die Gesamtzahl n = 3g8 

2' 2003 . 
- = -8- = 5,03 = dem Mlttelwert M. 
n 39 

Bei gr6Beren Reihen ist dies Verfahren natiirlich sehr umstandlich, 

und es laBt sich durch einfachere Methoden ersetzen, die wir aber fiir 

unsere Zwecke der Begriffserklarung nicht brauchen. Wer sie erlernen 

muB, findet eine klare Anleitung in JOHANNSENS Lehrbuch. Berechnen 

wir nun (J fiir die gleiche Variationsreihe. Wenn wir uns der Verein

fachung halber mit einer Dezimalstelle des Mittelwertes begniigen, dann 

k6nnen wir ihn auf 5,0 abrunden. Die Abweichungen von ihm sind dann 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 2 
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-3-2-1 0+1+2+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 

Der wahr~ 
scheinliche 

4· 30 = 120 
I· 80 = 80 
0.148 = 0 

I· 98 = 98 
4· 29 = II6 
9· 6 = 54 
~pa2 = 53 1 

n = 398 
Ipa2 531 
-n- = 398 = 1,33 

_ 1/Ipa2 ,~ u = ± V-n- = + Y 1,33 = 1,15· 

Diese Standardabweichung ist nun eine nach der Klasseneinteilung 

benannte Zahl. Wenn Gewichte in Gramm verglichen wiirden, so ware 
(J in Gramm ausgedriickt. Urn verschiedene derartige Kurven nun ver

gleichen zu konnen, kann man die Standardabweichung auch in Pro

zenten des Durchschnittes ausdriicken und erhielte dann den Variations

koeffizient v = 1~ 11, das ware in unserem Fall 100 ~ 1,15 = 23. (v ist 

ailerdings ein Koeffizient, dessen Anwendung sich nicht allgemeiner 
Wertschatzung erfreut.) Eine fUr weitere Verwendung geniigende varia
tionsstatistische Angabe hatte also im mindesten zu bestehen aus der 
Variationsreihe bzw. Kurve, dem Mittelwert, der Standardabweichung 

bzw. dem Variationskoeffizient. 
Bei allen solchen zahlenmaBigen, aus Messungen, Zahlungen, Beob-

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

sich dariiber klar zu werden, wie graB die Wahrscheinlichkeit ist, daB 

die Resultate aus dem vorliegenden Material statistische Bedeutung 

haben und nicht Zufailsergebnisse sind. Dariiber gibt Auskunft die Be

rechnung des wahrscheinlichen Fehlers, die daher stets bei statistischen 

Resultaten ausgefiihrt wird. Seine Bedeutung kann man sich folgender

maBen klar machen. Die Flache einer idealen binomialen Kurve IaBt 
sich durch zwei senkrechte Linien so einteilen, daB nach auBen von 

diesen Linien genau ein Viertel der Kurvenflache liegt. Man nennt diese 
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Teillinien drum die Quartilgrenzen, die also zwischen sich die Halfte 
der Kurvenflache einschlieBen. Tn Abb. 9 ist die auBerhalb der Quartil
grenzen liegende Flache schraffiert ; demnach enthalt hier die weiBe Flache 
eine Halfte der gesamten Kurvenflache und jeder schraffierte Bezirk je 
ein Viertel. Es ist klar, daB die Lage der Quartilsgrenze bedingt wird 
durch aile die Faktoren, die in die Konstruktion der Kurve eingehen, also 
auch die aus ihnen berechnete Standardabweichung (J. Man nennt nul). 

- J -z 
J If ro. F. 

. - 1 - 0.5 0 +0,5+1 
vn/ere Qbere 

iVl1rlilsgreAze flvlTrti/sgrenze 

'''fUf ''''!/J.r 
Abb·9· 

-1 Q +1 

Abb·9 a. 

+3 
JIfTU.F. 

Abb. 9 U. 9L Darstellung des wahrscheinlichen (mittlere.n) Fehlers (w. F.). 
Nach PEARL. 

die Distanz auf der Abszisse yom 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 Flachen aber gleich sind, so hat diese beliebige Variante 

die gleiche Wahrscheinlichkeit, innerhalb oder auBerhalb dieser Grenzen 

zu liegen oder anders ausgedriickt, man kann auf eine dieser beiden 

M6g1ichkeiten I : I wetten. Die Abb. 9 zeigt auch ohne weiteres, daB 
dieser Mittelfehler der Variante positiv oder negativ sein kann. Wenn 



- 20 -

wir nun, wie das in Abb. 9a geschehen ist, den Kurventeil auBerhalb 

der Grenzen des dreifachen Mittelfehlers schraffieren, so zeigt sich, 

daB er tatsachlich 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 konnte 142: I wetten, daB 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 

erlautem. Der Pulsschlag von ISO Menschen betrage im Mittel 79,68 
± 0,15, also durchschnittlich etwa 80 Schlage mit einem mittleren Fehler 

der Statistik von ± 0,15. Nach Verabreichung irgendeiner Medizin wird 

bei den gleichen Menschen ein PuIs 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 m Diff. 
=yIlt2+m~. 1m vorliegenden Fall ist das 0,25, somit derWert 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 = ~_, wobei a 'wieder die Standard-
Vn 

abweichung und n die Variantenzahl darstellt. 

Schiefe Wir haben bisher stets angenommen, daB die gefundenen Variations-
Kurven. 

kurvender symmetrischen, binomialen Kurve entsprechen. Tatsach-

lich ist das haufig 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 groB sein, daB schlieBlich eine 
ganzeinseitige Kurve entsteht, die also nur einen absteigenden Schenkel 
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hat. Es liegt nahe, aus soleh abweichenden Kurven irgendwelehe Schliisse 
auf ihr Zustandekommen zu ziehen, also etwa, daB es sich urn bastar
diertes Material handelt. Tatsachlich ist das nicht moglich; es kann eine 
solehe Ursache vorliegen, es kann sich auch urn die Wirkung besonderer 
Lebenslagefaktoren handeln oder um bestimmte innere Wachstums
bedingungen. Die mathematische Behandlung soleher Kurven fiihrt in 
der Regel den Biologen nicht weiter, vielmehr muB ihm eine reinbio

logische Analyse Aufklarung verschaffen. Wir werden dem gleichen 
Problem spater bei den zweigipfligen Kurven begegnen. 

Wir sind nunmehr mit den elementarsten HilfsmiUeln ausgeriistet, 
um an die Betrachtung der biologischen Tatsachen zu gehen. Es sind 
allerdings nur die elementarsten, denn es laBt sich leicht denken, daB 
in der Natur die VerhaItnisse nicht immer so einfach liegen wie an den 
hier ausgewahlten, besonders klaren Beispielen. Da begegnet man, wie 
gesagt, Variationskurven, die zwar symmetrisch, aber zu hochgipfelig 
oder zu tiefgipfelig sind, oder solehen, 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 Variabilitat, 
hat sich ein besonderes Grenzgebiet zwischen Biologie und Mathematik, 
die Variationsstatistik, gewidmet, die daran arbeitet, die Methoden der 
KollektivmaBlehre auf biologische Gegenstande anzuwenden. Durch die 
Bemiihungen von Forschem 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 nachsten Vorlesungen noch 
manches erfahren. Da aber fiir uns die Variationslehre nicht Selbst
zweck ist, sondern nur den exakten Ausgangspunkt fiir das Vererbungs

problem darstellt, so diirfte diese elementarste Einfiihrung geniigen, urn 

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 Grundzuge der 

Variationsstatistik findet sich bei LANG. 
Die beste, modernste und auf die Vererbungslehre zugeschnittene Dar

stellung zur EinfUhrung ist die von JOHANNsEN; auch YULES Buch, mehr 
von der statistischen als biologischen Seite geschrieben, ist sehr empfehlens
wert. Ein klassisches Werk ist, G. TH. FECHNER: KollektivmaBlehre, heraus
gegeben von LIPPS. Engelmann, Leipzig 1897. Die h6heren mathematischen 
Probleme der Variationsstatistik sind hauptsachlich von PEARSON und seiner 
Schule ausgearbeitet, deren Arbeiten hauptsachlich die Bande der Zeitschrift 
Biometrica fUllen. DAVENPORTS Buch ist ein nutzliches Nachschlagebuch fur 
Formeln usw. zum Laboratoriumsgebrauch. Eine neue Formel- und Ta
bellensammlung findet sich in Tabulae Biologicae, Bd. IV (Verlag E.W.Junk), 
bearbeitet von PAULA HERTWIG. Sehr empfehlenswert ist auch die klare 
Schrift von PHILIPTSCHENKO, J.: Variabilitat und Variation. Gebr. Born
trager 1927. 



Zweite Vorlesung. 

Die Bedeutung der statistischen Methoden lor die Erforschung 
biologischer Probleme. Homogame Vermehrung, Korrelation, 
Zuchtwahl. Die Grenzen der Methode. Erbliche Rassen und 

zweigipflige Kurven. 

Wir sind nunmehr mit der fluktuierenden Variabilitat als - zunachst 
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 Variabilitat zur Vererbung 
steht und inwieweit die statistische Methode der Betrachtung uns diesem 
Ziel naherfiihrl, wo aber auch ihre Grenzen sind. Anstatt sogleich das 
Endresultat in Form einer Aufzahlung der verschiedenen Dinge, die sich 
hinterder koliektiven Erscheinung der fluktuierenden Variabilitat ver
bergen, zu geben, wollen wir uns allmahlich zu der erstrebten Erkenntnis 
durcharbeiten, indem wir zunachst 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. 

~~h~hi~~t~-_ Eine derartige Gruppe biologischer Erscheinungen und Fragestel-
wahl. lungen ist die geschlechtliche Auswahl bei der Fortpflanzung. Fiir die 

DARWINsche Theorie ist es von gr6Bter Bedeutung, ob eine solche statt

findet, denn wenn Variationen den Ausgangspunkt fiir die Bildung neuer 

Arlen liefem soIlen, ist es auch n6tig, 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, daB, wenn 
wir Variabilitat und Erblichkeit als gegeben annehmen, die ganze Ab
stammungslehre sich auf die Frage konzentriert, ob gleiche Variationen 
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sich mit gleichen paaren, ob es eine "Homogamie'" gibt. Denn wenn 
dies sich nicht erweisen lieBe, so mfiBte die beliebige Vermehrung zwi
schen den Varietaten immer wieder zur EinfOrmigkeit zurUckfiihren. 
(Was fibrigens auch, wenn nur auf erbliche Varianten bezogen, nicht 
ganz richtig ist, wie uns spater die Betrachtung des Mendelismus lehren 
wird.) Zur Entscheidung einer solchen Frage ist die Variationsstatistik 
in hohem Grade befahigt. Genaue Messungen natiirlicher Paarlinge nach 
ihren Eigenschaften muB die Antwort ergeben. Fiir die erwahnten 
Paramaecien lieB sich in der Tat auf diese Weise feststellen, daB immer 
annahemd gleiche Tiere konjugieren 2, wie dies instruktiv aus Abb. 10 

Abb. 10. Ausgewahlte Konjugantenpaare verschiedener Griill>e von Paramaecium aurelia. 
Nach JENNINGS. 

hervorgeht. Das gleiche gilt auch fiir die so oft angezogenen Kolorado
kafer, bei denen sich immer annahemd gleich groBe Exemplare paaren. 
In der folgenden Tabelle nach TOWER sind die Tiere in zehn GroBen
klassen geordnet, und man sieht, daB bei den meisten Parchen die Mehr
zahl der Tiere in beiden Geschlechtem der gleichen Klasse angehorten. 
(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 Mannchen der Langenklasse I volle go mit Weibchen der Langen
klasse I sich paarten, 6 mit Weibchen der Klasse 2 und nur 4 mit Weib
chen der Klasse 3 usw.) Es ist bemerkenswert, daB mit den gleichen 

Methoden auch ffir den Menschen durch PEARSON eine solche bewuBte 

oder unbewuBte Neigung zur Heirat zwischen in den verschiedensten 

• Dieser Ausdruck wird auch in ganz anderem Sinne gebraucht, siehe 
13. Vorlesung. 

2. Bei anderen Infusorien wurde allerdings diese Homogamie nicht fest
geste~lt (EN'RIQUES). 
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variablen Charakteren ahnlichen Paaren festgestellt ist,wahrend GAL
TON, wie wir sehen werden, nichts Derartiges fand. 

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

Grollenklasse Grollenklasse der 0 
der Q I 2 3 4 I 5 6 7 8 9 10 

I 90 10 2 - - - - - - -
2 6 70 6 - - - - - - -
3 4 13 71 13 I - - - - -
4 - 7 12 74 10 5 - - - -
5 - - 8 12 76 10 5 I - -
6 - - I I II 70 II I 3 -
7 - - - - 2 13 82 8S 6 I 

8 - - - ~ - 12 2 - 88 2 

9 - - - - - - - 2 2 6 
10 - - - - - I - - - I 9 0 

die wichtigste biologische Erscheinung, ffir deren Erforschung sich die 
Variationsstatistik als unentbehrliches Hilfsmittel erwiesen hat, die Kor-

Korrelation. relation. Als solchebezeichnet man bekanntlich die Wechselbeziehung 
oder Abhangigkeit zwischen verschiedenen Eigenschaften, wobei man 
allerdings meist an Eigenschaften innerhalb eines und desselben In
dividuurns 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 det Sterblichkeit an Tuberkulose. 
Korrelation ist also nichts als das Abhangigkeitsverhiiltnis zweier Er

scheinungen, und wenn es in einer groBen Zahl von Einzelfiillen be

trachtet wird,. urn das durchschnittliche MaS von Abhangigkeit fest
zustellen, so ist die gegebene Methode die statistische. In der Bio
logie wird es sich allerdings dabei besonders hiiufig urn die Beziehung 
zweier Eigenschaften eines Organismus handeln. Klassisch sind ja die 
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Beispiele fUr die Korrelation, die DARWIN m FiilIe 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~ 

art en mit Federbiischen, wie die polnischen Hiihner, haben Gehirn

hemien, und so gibt es eine Fiille von Beispielen biologischer oder ana

tomischer Natur, die man bei DARWIN finden kann. Es spieIt 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 KalkgehaIt von der Muskelmasse abhangig ist, 'oder ob ein Zusammen

hang zwischen dem GroBenwachstum einer Frucht und ihrem GehaIt 

an bestimmten Substanzen besteht. Eine Korrelationsfrage ist es aber 

auch, welcher Zusammenhang Alkoholismus und Verbrechen verbindet 

oder Gehimgewicht und geistige Fahigkeiten oder zwei verschiedene 

psychische Funktionen oder Fahigkeiten, etwa die Schnelligkeit zu ad

dieren, und die Tone zu unterscheiden. Kurzum, iiberall wo zwei Eigen

schaften von Olganismen 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 Variabilitats

lehre vergleichen will, ob eine Korrelation insofem existiert, als zwei 

variable Eigenschaften in Abhangigkeit voneinander variieren, so be

dient man sich dabei einer Form, die unserer Aufzahlungsreihe fUr die 

gewohnliche Variabilitat entspricht. Man benutzt nur statt einer Reihe 

ein Quadrat oder Rechteck. Als Beispiel kann die auf S. 26 wieder

gegebene Korreiationstabelle fiir die GroBe der paarenden Koloradokafer 

dienen .. Von links nach rechts tragt man die Klassen des einen der zu 

betrachtenden Merkmale ein, in unserem Fall die GroBenklassen fUr die 

mannlichen Kafer. Von oben nach unten finden sich die Klassen des 

anderen mit jenem zu vergleichenden Merkmals, hier die GroBenklassen 

der Weibchen. Dann muB man sein Material folgendermaBen ordnen, 

indem man von einem der Merkmale, gleichgiiItig welchem, ausgeht: Man 

ordnet in unserem FaIle z. B. die Paare, die man kopulierend findet, 

Korre .. 
lations .. 

tahellen. 
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nach der Klasse der Mannchen und erhalt somit zehn Portionen von 

Parchen entsprechend ihrer GroBe. Dann fUhrt man in jeder Portion 

wieder eine solche Ordnung durch, daB hier die in bezug auf das eine 
Merkmal, in unserem Falle Mannchenlange, gleichartigen Paare nach den 

Klassen des anderen Merkmals, also Weibchenlange, geordnet werden. 

Man wurde also die Portion, die die groBten Mannchen der Klasse IO 

enthielte, in bezug auf ihre Weibchen einteilen in I Zehnermannchen 

mit Weibchen Klasse 7, 2 Zehnermannchen mit Weibchen Klasse 8, 

6 ebensolche mit Weibchen von 9 und 90 Zehnermannchen mit Zehner
weibchen. Die so gefundenen Zahlen werden dann in die Stell en der 

Tabelle eingesetzt, die den betreffenden GroBen fUr beide Merkmale ent

sprechen. Einer solchen Tabelle sieht man dann sogleich an, ob eine 
richtige Korrelation besteht. Steigt sie in so regelmaBiger 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 fallt. Es ist klar, daB eine vo1lig ideale vollstandige 
Korrelation sich in folgender Weise ausdrticken wtirde: 

Klassen la b c d e f g h k 

2 IO 

3 45 
4 120 

5 2IO 

6 428 

7 210 

8 120 

9 45 
10 IO 

II 

Bei ganz fehlender Korrelation kame nattirlich im Idealfall das voll

standig symmetrische Bild der gegenuberstehenden Tabelle heraus, wobei 

die gleichen I200 Individuen betrachtet sind. 

Ebenso wie man nun fUr die Variabilitat in dem Variationskoeffi-
koeflizient. zienten ein gutes MaB besitzt, so benutzt man auch, urn einen kurzen 

Ausdruck fur die Starke der Korrelation zu haben, einen Koeffizienten. 
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Dieser Korrelationskoeffizient r wird, wenn wir die von JOHANNSEN 
benutzte Darstellung beibehalten, nach der BRAVAIsschen Formel be-

rechnet, welche lautet: r = :Sax' ay • Das bedeutet: a ist die Abweichung 
n· (Ix • (Iy 

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 ax die Ab
weichung vom Mittel ffir die eine und ay die ffir die andere Eigenschaft. 
n bedeutet wieder die Gesamtsumme der Individuen und (f die Standard-· 
abweichung, deren Berechnung wir schon kennengelernt haben, mit dem 
Index x bzw. y wieder auf die beiden Eigenschaften bezogen. Es muB 
also fiir jedes Individuum die Abweichung der einen mit der der anderen 
Eigenschaft multipliziert und diese samtlichen Produkte addiert (~ = 

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 HARRIS, JEN
NINGS, KAPTEYN) - kommt fiir den Korrelationskoeffizienten r immer 

Klassen I a I b 1 c I d I e I f 1 -I h 1 i 1 k 1 1 

- -1-1- - I 1- -1- -
2 I 2 4 2 11-

3 5 9 IS 9 5 I I 
4 I 5 12 29 44 20 12 5 
5 2 9 20 39 70 39 20 9 2 

6 4 IS 44 70 160 70 44 IS 4 
7 2 9 20 39 70 39 20 9 2 

8 5 12 20 44 20 12 5 
9 I 5 9 IS 9 5 

10 2 4 2 I I 
II -[-

eine Zahl zwischen -I und +I heraus. 1st r = I, so bedeutet das v611ige 

Korrelation, ist es = 0, so besagt das fehlende Korrelation. 1st es ne
gativ, so besagt das negative oder umgekehrte Korrelation, die wir oben 

schon kennen lernten. Wenn wir denmach in einer Untersuchung die 

Mitteilung finden, daB r = 0,g8 ist, so bedeutet das eine denkbar gute 
Korrelation .. Es ist natiirlich klar, daB auch die Korrelation sich .gra-
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phisch darstellen liiBt. GALTONS Methode hierfiir wird uns spater be
gegnen. 

Und nun wollen wir einma! einige wirkliche Beispiele betrachten, 
die uns zeigen sollen, welcher Art die Resultate sind, die mit statisti-
scher Betrachtung der Korrelation erzielt werden konnen. Naturlich 
sehen wir von soziologischen Beispielen ab, wie also etwa Korrelation 
von Alkoholismus und Kriminalitat, von phrenologischen, wie Bezie
hungen zwischen Schadelform und Talent zur Mathematik, von rein 
physiologischen, wie Beziehung zwischen Volum einesOrgans und 
Leistungsfahigkeit, oder gar rein psychologischen, wie Beziehung von 
Gedachtnis und Merkfahigkeit, und beschranken uns auf rein biologische 
FaIle. 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 solI sich auf einen entwicklungsphysiologischen 
Fall beziehen. Ein vie! erortertes Problem der Entwicklungsmechanik 
ist die Frage der bilateralen Symmetrie zahlreicher Tiere. Bei den 
meisten Tieren sind ja rechte und linke Halfte spiegelbildlich gleich. 
Es hat sich nun durch die Studien der experiment ellen Entwicklungs
geschichte gezeigt, daB sehr haufig bereits durch die erste Teilung der 
Eizelle das Material ffir die symmetrischen Korperhalften gesondert wird, 
die sich nun in gewissem MaBe \lIlabhangig voneinander entwickeln. 
Die homologen Organe der beiden Korperhalften sind natfirlich den all
gemeinen Variabilitatsgesetzen unterworfen und zeigen die typisch in
dividuelle Variation. 1st jene Unabhangigkeit aber vorhanden, so wird 
es natiirlich nur zufallig der Fall sein, daB bilateral-homologe Merk

male, z. B. die rechte und linke Hand, der gleichen Variationsklasse an

gehoren, wenn auch die gesamte Variabilitat im groBen ganzen auf 

beiden Seiten die gleiche ist, da ja beide Korperhalften im allgemeinen 
der Wirkung der gleichen auBeren Bedingungen ausgesetzt sind. Wenn 

man also zahlreiche Individuenvergleicht, so wird sich eine Korrelation 
der Variabilitat in beiden Korperhalften ergeben, d. h. wenn auch die 
Symmetrie fur die einzelnen Individuen keine vollstandige ist, so ist es 
doch ffir eine Masse von ihnen eine "Kollektivsymmetrie" (DuNcKER). 
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Folgende Korrelationstabelle zeigt im AnschluB an DUNCKER die Richtig
keit dieses Gedankenganges an einem Beispiel, der Messung der Lange 
der proximalen Glieder des Zeigefingers der beiden Hande bei 55! eng
lischen Frauen, die PEARSON und WHITELEY ausfiihrten. 

(In der Tabelle sind die Zahlen mit 4 multipliziert, um Bruche zu 
vermeiden, so daB es den Anschein hat, als ob 2204 Individuen unter
sucht waren. Die Klassenspielraume betragen I,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. ) 

Lange Lange links 

rechts 38,5 39.5 40,5 4 I ,5 42,5 43,5 44,5 45,5 46,5 47,5 48,5 49,5 50,5 51,5 

39,5 4 4 6 6 - - - - - - - - - -
40,5 4 8 30 10 - - - - - - - - - -
41,5 4 - 52 48 14 - - - - - - - - -
42,5 - - 16 68 84 18 6 - - - - - - -
43,5 - - - 14 128 155 29 4 - - - - - -
44,5 - - 4 4 28 142 181 33 - - - - - -
45,5 - - - - 4 39 181 146 28 4 - - - -
46,5 - - - - - 6 21 II4 165 22 - - - -
47.5 - - - - - - 2 9 98 71 14 4 - -
48,5 - - - - - - - - 13 54 48 II - -
49,5 - - - - - - - - - I 26 7 4 -
50,5 - - - - - - - - - - 2 2 - -
51,5 - - - - - - - - - - - - 2 2 

SchlieBlich sei noch ein Beispiel aus der zuchterischen Praxis an· 
gefiihrt. Fur die Zuckerriibenzucht ist naturlich das Ideal die Erzielung 
eines moglichst hohen Zuckergehaltes. Bei einer bestimmten Rubensorte 
zeigte sich nun, daB Zuckerreichtum mit starker Verzweigung der Wur
zeIn Hand in Hand ging, welch letzteres dem Praktiker nicht erstrebens

wert ist. Daran anschlieBend faBte -wenn wir JOHANNSENS Darstellung 

folgen - die Ansicht bei den Zuchtem FuB, der Zuckergehalt stehe in 
fester Korrelation zur Zweigbildung. JOHANNSEN hat nun die Daten, 

die der Zuchter HELWEG zum Beweis .dieser Ansichten vorgebracht hat, 

im Sinne der korrelativen Variabilitat betrachtet und daraus folgende 

Tabelle gewonnen. 
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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 r = 

- 0,174, also, da r negativ ist, eher eine umgekehrte Korrelation, bei 

seiner Nahe zu 0 aber auch diese nahezu nicht. Die vorgefUhrten Bei

spiele gentigen wohl, urn 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, namlich zwischen Eltem und Nachkommen. 

GALTON ist sogar auf diese Weise zu seinem beriihmten Gesetz gekommen, 

wie sich bald zeigen wird. 

Prozente ver- Prozentiger Gehalt an Trockensubstanz 

zweigter RUben M 8 8,5 9 9,5 10 IO,5 

0 - - - - I - - -
2 - - - 4 5 - - -
4 - 1 3 9 II 6 2 -
6 - 2 7 7 5 6 I -
8 - 2 7 6 3 2 2 -

10 - - 2 3 - I - -
12 - - - 1 - - - -
14 - - - - I - - -
16 - - - - - - - -

Ein besonderer Fall solI aber zunachst noch besprochen werden, der 
in der statistischen Praxis haufig vorkommt und auch bei Vererbungs
fragen eine Rolle spielt. Es kann notig sein festzustellen, ob zwei ver

schiedene statistische Aufnahmen von verwandten Phanomenen beide 

einfach Zufallsresultate darstellen oder ob korrelative Verkntipfungen 

vorliegen. Ein Beispiel (nach PEARL) wird dies klarer machen. Wir haben 

eine Statistik tiber die Verteilung von Scharlachfallen auf Kinder nach 

ihrer verschiedenen Haarfarbe und eine zweite entsprechende fUr Maseru. 

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 fUr bestimmte Haar

farben haben. Die folgende Statistik laBt nun ohne weiteres eine solche 

Entscheidung nicht zu. 
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Frequenz von Maseru und Scharlach nach Haarfarben. 
(Nach McDoNALD aus PEARL.) 

Anzahl Falle von 
Haarfarbe 

Scharlach Masern 

Schwarz 12 0 

Dunkel. 289 85 
Mittel II 09 367 
Blond 360 184 
Rot 94 25 

Sa. 1864 66r 

Die Entscheidung ist nur mathematisch zu erbringen, namlich mittels 

PEARSONS X2 -Probe. In der Formel 

f ( f II )2) 
,2=SSlNN N NI J" 
X I I f + II 

bedeuten N und Nt die Individuenzahlen der beiden Reihen, also 1864 

und 661; I und II die Frequenzen ffir jede einzelne Klasse. 5: bedeutet, 
daB ffir jede Klasse die Rechnung des Bruches auszuftihren ist und aile 
Resultate zu addieren sind, die dann mit NNI multipliziert werden. Zu 

der erhaltenen Zahl X2 kann man dann in einer Tabeile PEARSONS nach

schlagen, me groB die Wahrscheinlichkeit ist, daB das Resultat nicht 
zufallig ist. In unserem Beispiel zeigt es sich, daB die Wahrscheinlich

keit 33000 : I ist, daB tatsachlich die beiden Krankheiten verschiedene 
Haarfarben bevorzugen. 

Und damit kannen wir uns immer mehr dem Zentrum, dem wir zu

streben, niliem, der Anwendung der statistischen Betrachtungsweise auf 
die Erblichkeitslehre. 

Ein Beispiel ffir die statistische Behandlung biologischer Probleme, Statistische 
Betrachtung 

die aufs engste mit der Genetik verkniipft sind, mage uns unserem Ziele de~ Selekuon. 
einen weiteren Schritt noch naher bringen. Es diene gleichzeitig als Folie 

fUr eine Untersuchungsweise des gleichen Problems, die uns in einer der 

nachsten Vorlesungen mit einer der wichtigsten Erkenntnisse der mo-

demen Erblichkeitslehre bekannt machen wird: Wir sprechen von der 

Untersuchung des eigentlichen Zentralproblems des Darwinismus, der 

Zuchtwahilehre, den Versuchen, die gemacht wurden, die artverandemde 

Wirkung der Selektion zahlenmaBig zu beweisen. Eine Untersuchungs-
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 3 
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serie, die hier eine gewisse Beriihmtheit edangt hat, die von WELDON 

an Krabben, wollen wir als Beispiel wahlen. 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 Lange, sichtlich abnahm. So war die prozentuale 

Breite im Jahre 1893 76,3, 189575,4, 189874,4. WELDON glaubte, daB 
dies darauf berube, daB durch emen aktuellenZuchtwahlprozeB die Tiere 

mit breiterem Panzer zugrunde gingen; die besser~ Anpassung der Uber

lebenden sollte auf folgendem beruhen: Durch den Bau eines Wellen
brechers waren die physikalischen Verhaltnisse der Bucht vollig ver

andert worden, vor allem wurden groBere Tonmengen durch einen FluB 

eingefiihrt und die Sandmenge durch die VergroBerung der Stadt und 
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Abb. II. Kurve flir WELDONS Selektionsversuch an Krabben. Punktiert die Kurve 
der Uberlebenden. Nach WELDON. 

der Docks vermehrt, so daB in der Tat sich nachweisen lieB, daB manche 
Tierarten die Bucht verlieBen. (DaB tatsachlich soIche Faktoren die 
Fauna sehr beeinflussen, zeigte sich ja auch an der Fauna der Neapler 

Bucht nach dem Aschenregen des letzten Vesuvausbruches.) Da der 

gezahnte Rand des Carapaxals Atemfilter dient, so ist es denkbar, daB 

die schmaleren Tiere wirklich vor einer Verschlammung der Kiemen 

besser geschiitzt waren. Da es nun nicht moglich war, die Exemplare 

zu untersuchen, von denen angenommen wurde, daB sie getOtet seien, 

so imitierte WELDON kiinstlich die gleiche Situation, indem er die Krab

ben in GefaBen hielt, ill denen dauemd feiner Ton aufgewirbelt wurde. 

Nach einiger Zeit wurden dann die toten Individuen gemessen und mit 

den lebenden verglichen. Obenstehende Abb. II gibt die Kurve der 

Frontalbreite bei 248 Versuchstieren wieder, wobei die punktierte Kurve 
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sich auf die 94 Uberlebenden bezieht. Die Senkrechte bei 0 entspricht 
nun dem Mittelwert der Ausgangstiere, die Linie D dem der Gestorbenen, 
die Linie 5 dem der Uberlebenden, woraus hervorgeht, daB es die brei

testen waren, die zuerst starben. Damit sollte aber bewiesen sein, daB 

die Zuchtwahl allmahlich eine schmalere Rasse bilde. 

Man - besonders CUNNINGHAM und PRZIBRAM - hat gegen diese 

Versuche zahlreiche Einwande erhoben, die sich aIle dahin zusammen

fassen lassen, daB bei der Statistik ganz vergessen wurde, das Material 

biologisch zu analysieren. Um einen derartigen SchluB auf solche Weise 
begrtinden zu konnen, mtiBte aber erst die individuelle Variabilitat des 

Merkmals unter dem EinfluB der Temperatur, Nahrung, Sauerstoff

gehalt, kurzum der Lebenslage analysiert sein, es muB die Lebensdauer 
und die Generationszahl im Experiment feststehen, es muB die Schwan

kung oder Konstanz des Merkmals beim individuellen Wachstum fest

stehen (tatsachlich vermindert sich die Frontalbreite nach PRZIBRAM mit 
der Hautung), 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 nattirliche Grenze 

gelangt. Waren aber aIle Fehlerquellen auch ausgeschaltet gewesen, so 
hatte alles doch an der Frage gelegen: 1st mit der Verschiebung des Mittel

wertes eine erbliche Veranderung verbunden? Wir sehen uns also wieder 

an der Grenze der Erblichkeitsprobleme und vor die Frage gestellt, ob Gre!,z~n der 
statlstlschen 

sie auf statistischem Wege ge16st werden konnen. Forschung. 

Ein anderes klassisches Beispiel fiihrt uns wieder einen Schritt weiter, 
BATESONS beriihmter Fall der zweigipfligen Variationskurve der Zangen 

des Ohrwurms Forficula (Abb. 12). Wahrend in einer Population dieser 
Tiere die Korperlange eine einfache Variationskurve zeigt, ergeben Mes
sungen der Scherenlange stets eine zweigipflige Kurve. Man konnte 

daraus schlieBen, daB es zwei Rassen erblicher Natur in bezug auf 

ZangenIange 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 Gleichgewichtszustande besitzt, die vorwiegend 

auftreten, so daB die auBeren Bedingungen, die die Variation der Korper

groBe hervorrufen, die entsprechende Wachstumsreaktion der Zangen in 

3* 
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nur zwei moglichen Reaktionsreihen treffen, langen oder kurzen Zangen. 
Aber auch dies ist nur eine WahrscheinIichkeit, iiber die die statistische 

Untersuchung nicht hinauskommt. Eine Entscheidung konnte 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, konnen 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-
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trachten die HEINcKESchen 
Studien iiber die Natur
geschichte des Herings, die 
urspriinglich aus rein prak
tischen Gesichtspunkten 
heraus unternommen wa
ren, urn folgende Fragen zu 
losen: Bilden die Heringe 
der europaischen Meere 
einen einzigen Stamm, 
dessen Glieder, die He-
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Abb. 12. Zweigipflige Frequenzkurve fUr die Liinge nehmen, oder zerfiUlt die 
der Zangen von Forficula. Dariiber die beiden 

Typen. Nach BATESON. 
Spezies Hering in unter

scheidbare Lokalrassen mit 
festbestimmtem Wohngebiet, in dem sie regelmaBige jahrliche Wande-
rungen ausfiihren? Erstrecken sich die Wanderziige iiber groBe oder kleine 

Strecken? Sind die zoologischen Unterschiede der Lokalformen erblich? 

Die Beantwortung aller dieser Fragen muB es dann ermoglichen, durch 
Identifizierung der einzelnenSchwarme auf ihren Wanderungen deren Weg 

festzulegen, was fiir dieFischereipraxisvon groBterBedeutungist. Fiirdie 
uns hier beschaftigenden Probleme stehen natiirlich die Rassenfragen im 
Vordergrund. Durch die a1lge~einen biologischen Verhaltnisse der Lebens
und Fortpflanzungsweise des Herings ist nun s.ein Auftreten in geschlos-
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senen Rassenverbanden gegeben. Der Hering lebt namlich von Geburt an 

als geselliges Herdentier in Schwarmen, deren Richtung von der Menge der 
als Nahrung dienenden Planktontiere abhangt. Zum Zwecke des Lai

chens sammelt er sich in dichteren Schwarmen, die typische Laichplatze 
von besonderem Charakter aufsuchen, urn dort ihre Eier an die Unter

lage anzukleben. Diese Laichschwarme sind innerhalb eines bestimm
ten Wohngebietes vollig konstant, wahrend im Gesamtwohngebiet der 

Art die groBten Verschiedenheiten herrschen konnen. Also ein Hering 

Mittel der Eigenschaften 

Rasse 
Nummer des 

Langen- Kiel-
Wirbels mit 

Wirbelzahl 
1. geschlossenem 

breitenindex schupp en-

Hamalbogen 
des Schadels zahl 

N orwegischer Friihj ahrs-
hering . 57,6 27,0 30,1 14,0 

Friihjahrshering des Gro-
Ben Beltes. 55,8 24,5 30,8 14,4 

Friihjahrshering des Schley 55.5 24,3 30.8 13,7 
Friihjahrshering von Riigen 56,0 25,0 30,4 13,9 
Friihjahrsstromling von 

Stockholm. 55,2 24,8 29,2 13,4 
Hering des WeiBen Meeres 53,6 25.3 30,6 12,4 
Friihjahrshering des Zu-

idersees 55,3 24,1 31,1 14,3 
Herbsthering der Ostkiiste 

Schottlands 56,5 24,6 14,8 
Herbsthering des siidost-

lichen N ordsee . 56,4 24,9 15,0 
Herbsthering der Jiitland-

bank 56,6 31,0 14,5 
Herbsthering derwestlichen 

Ostsee. 55,7 25,5 31,0 14,5 

der westlichen Ostsee hat J ahr fUr J ahr seine festbestimmten Laich-

platze mit bestimmter Wasserbeschaffenheit, und die Schwarme werden 

in bestimmten Monaten mit Sicherheit an bestimmten Steilen getroffen. 

An den Laichplatzen wird dann nur einmal im Jahr abgelaicht. Da 

sich aus der Brut eines solchen Laichplatzes immer wieder die neuen 

Schwarme bilden, so sind die Glieder eines Schwarmes wie der Schwarme 

eines engbegrenzten Gebietes aile blutsverwandt; wenn also Rassen exi

stieren, sind sie in den Laichschwarmen verschiedener Gebiete zu suchen. 
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Um nun die Existenz der Rassen feststellen zu konnen - denn mit den 
tiblichen Unterscheidungsmerkmalen der Systematik kommt man nicht 
weiter -, gibt es nur eine Methode, namllch die variationsstatistische 
Untersuchung der variierenden Einzelmerkmale, welchen Weg HEINCKE 
in ausgedehntestem MaBe (tiber 100000 Messungen und Zahlungen) be
schritt. Wie zu erwarten, ergab sich, daB die einzelnen meB- und zahl
baren Eigenschaften, im ganzen tiber 60, die beriicksichtigt wurden, wie 
Wirbelzahl, Kielschuppenzahl, Zahl der pylorischen Darmanhange, re
lative Schadelbreite, 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, daB jeder 
Rasse ffir jedes Merkmal ein typischer Mittelwert zukam. Es laBt sich 
also durch die samtlichen Mittelwerte der verschiedenen Eigenschaften 
jede Rasse charakterisieren, und zwar sind die Unterschiede um so groBer, 
je weiter die Rassen geographisch, d. h. in der Verschiedenheit auBerer 
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 anzunehmen, 

daB sie erblich sind. 
Nun aber ist mit Hille dieser Erkenntnisse die Frage der Wande

rungen zu lOsen, und da ist es klar, daB es moglich sein muB, deren Weg 
zu bestimmen, wenn man an den verschiedensten Stellen· und zu den 
verschiedensten Zeiten Heringe als Stichproben fangt und deren Rassen
zugehOrigkeit bestimmt. Der Erfolg hangt also davon ab, daB es gelingt, 

ffir jedes einzelne Individuum die Rasse festzustellen. Das ist ohne 
weiteres in Anbetracht der Variabilitat der Merkmale nicht moglich. 

Ein Hering z. B., bei dem man 56 Wirbel und 14 Kielschuppen findet, 
kann so ziemllch allen Rassen angehOren. 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 Variabilitatsreihe nach den Gesetzen des Zu
falls. Es kann also ein zufallig herausgegriffenes Individuum in bezug 
auf eine Eigenschaft dem Mittelwert entsprechen, aber auch ein mehr 
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oder minder entfemter Minus- bzw. Plusabweicher sein. Es besteht nun 
eine gewisse Unabhangigkeit in der Variabilitat der einzelnen Eigen
schaften, so daB dasselbe Tier in der einen ein Plus-, in der andeten ein 

Minusabweicher sein kann. Werden nun maglichst verschiedene Eigen

schaften eines Individuums in bezug auf ihre Abweichung yom Mitte1-
wert der Rasse betrachtet, so zeigt sich, daB 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 haufigsten, die graBten am 

seltensten auftreten. Oder mit anderen Worten: Bei der zufalligen Kom

bination einer sehr grofJen Anzahl von Eigenschaften im Individuum 

sind die Abweichungen in den einzelnen Eigenschaften (in der gleichen 

Einheit, ihrem wahrscheinlichen Fehler, ausgedruckt) 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 einer Eigenschaft fur viele Individuen die gleiche wie die vieler 

Eigenschaften fUr ein Individuum. 

Nun ist es eine charakteristische Eigenschaft einer jeden normalen 
Variationsreihe, daB die Summe der Quadrate der Abweichungen yom 

Mittel ein Minimum ist: berechnet man aus irgendeiner der im 2. Vor

trag aufgefUhrten 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 2I, 22, 25 und 28, so ist das Mittel 24, die Abwei

chungen von ihm sind - 3, - 2, + I, + 4 und deren Quadrate 9, 4, 
I, I6, die Quadratsumme also 30. Berechnet man diese Summe nun 
auf irgendeine andere Zahl als den Mittelwert, z. B. 23, dann muB sie 

graBer sein. Die Abweichungen sind dann -2, -I, +2, +5 und die 

Quadrate 4, I, 4, 25, die Quadratsumme also 34, d. h. sie ist groBer als 

jene. Das wurde fUr jeden anderen Wert ebenso stimmen, d. h. also, 

die Quadratsumme der Abweichungen yom Mittelwert ist ein Minimum. 

Aus dieser Tatsache, im Zusammenhange mit dem vorhergehenden, er

gibt sich somit die Moglichkeit, die ZugehOrigkeit eines jeden Indivi

duums zu einer Rasse zu bestimmen: es gehort der Rasse an, auf deren 

Mittelwerte bezogen die Quadratsumme aller Abweichungen aller Eigen-
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schaften ein Minimum ist. Es wird also z. B. ein Hering im WeiBen Meer 
geftmden, der nach seiner Wirbelzahl 58 ein norwegischer Friihjahrs
hering, ein Herbsthering der Jfitlandbank oder ein WeiBmeerhering sein 
kann. Berechnet man nun ffir eine Menge. von Eigenschaften dieses 
Tieres die Quadratsumme der Abweichungen von den Mitteln jener drei 
Formen, so erhalt man - so ist es in einem von HEINCKE berechneten 
Fall - bei der Berechnung auf Mittel der Rasse von 

WeiBem Meer 
Norwegischem Friihjahrshering 

Jfitlandbank 

3,213 
3,696 

6,31 7. 

Es ergibt sich also ein Minimum fUr 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 
DUNCKER, REDEKE, J OHS. SCHMIDT u. a. durchgefUhrt wurden -, so ist 
es klar, daB durch derartige mustergiiltige Untersuchungen die zuver
lassigsten Grundlagen fUr die Vererbungslehre geschaffen werden, die 
allergenaueste Kenntnis der Elemente, mit denen sie arbeitet, der ele
mentaren Einheiten der Organismenwelt. 

?~ti~i~h~': Eine kleine Dberlegung fiber das, was so erreicht ist, zeigt aber, daB 
Betrachtung. ffir die Vererbungsfragen, und damit auch ffir die sich darauf aufbauen

den Evolutionsprobleme durch die Ergebnisse solcher rein statistischen 
Untersuchungen nicht mehr aIs ein Ausgangspunkt gewonnen ist .. Das, 
was die Methode zeigte, war, daB innerhaIbder anaIysierten Population 

sich verschiedenartige Stamme, 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 unabhangig sind, etwa 

wie der Mantel vom Trager? Kann die Zuchtwahl die Population ver
andem durch Auswahl giinstiger Einzelrassen, kann sie die Einzelrasse 
selbst verandem durch Auswahl giinstiger Individuen? Wie verhaIten 
sich die gemessenen Eigenschaften bei den Nachkommen bestimmter 
Gruppen? 
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Wie sollte es nun m6glich sein, diese oder ahnliche 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 zurn 
Zweck der zuverlassigen Bewertung zahlenmaBiger Resultate des Ver
erbungsversuches. 

Wenn wir wieder zu den Heringsversuchen zuriickkehren so k6nnen ZwKeigipflige , urven. 

wir nun sagen, daB der Nachweis statistischer Verschiedenheit inner-
halb der Population die Idee nahelegt, daB ein Gemenge von erblich 
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Abb. 13. Die zweigipflige Kurve fiir die Wirbelzahl eines Gemisches von 58 no.rwegi
schen und 50 Weillmeerheringen (punktiert), verglichen mit einer idealen eingipfligen 

Kurve. Nach HEINCKE. 

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 k6nnen 
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 wfude, 
wenn eine gemischte Population von norwegischen und WeiBenmeer
heringen in bezug auf die Variabilitat der Wirbelzahl betrachtet wiirde. 

Aus der Betrachtung der Kurve k6nnte man schlieBen, daB ein Gemisch 

von zwei Erbrassen vorlag, deren erbliche Wirbelzahl urn 54 bzw. 58 
schwankt. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB eine solche Diagnose 
dasRichtige treffen kann aber nichtmuB, wie wir gerade beimFall der 



Forficula sahen; den Beweis dafiir aber bringt, wie DE VRIES und vor 
allem JOHANNSEN scharf hervorheben, nur das Vererbungsexperiment. 

11 

Ein Beispiel, in dem die 
Voraussetzung in der Tat 
bestatigt wurde, ist der be
kannte Fall des Chrysan-

23 themum segetum nach DE 
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 Garten 

stammte, und erhielt, wenn er die Zahl der Strahlenbliiten betrachtete, 
die in Abb. I4 wiedergegebene zweigipflige Kurve mit je einem Gipfel 
bei I3 und 2I Bliiten. Urn nun zu beweisen, daB es sich hier urn ein 
Gemenge von zwei erblichen Rassen handelt, wurden einmal samtliche 
nicht I3strahlige Kopfchen vor ihrer Befruchtungsfiihigkeit entfemt, 
das anderemal samtliche nicht 2I strahlige und dann die Samen dieser 

Kurvengipfelindividuen geemtet und getrennt ausgesat. Jede Saat er

gab dann eine eingipflige Kurve mit dem Gipfel bei I3 bzw. 2I (Abb. IS), 
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. 
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Urn auch noch ein zoologisches Beispiel anzufUhren, so ergab sich 
ein entsprechendes Resultat aus den Untersuchungen von JENNINGS 

fUr Paramaecium. Nimmt man eine beliebige Kultur dieser Infusorien 

und miBt die Variabilitat fUr Lange 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 fl (genauer Mittelwert 33,4) 

und einen anderen bei 48 fl (genauer M = 48,9). Ziichtet man nun die 
Glieder der beiden Kurvenbezirke getrennt, so erhalt man eine Kultur 
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Abb. 16. Zweigipflige Variationskurve flir die Korperhreite einer Paramaecien
population, die Gipfel a und A den Formen aurelia und caudatum entsprechend. 

Nach JENNINGS. 

mit kleinen Tieren und eine mit groBen, die im Rahmen einer normalen 
fluktuierenden Variabilitat konstant bleiben. In diesem Fall handelt es 
sich also auch urn ein Gemisch von zwei erblichen Rassen, bei denen 
man iibrigens die kleinere, die aurelia-Form, auch an dem Besitz von 

zwei Nebenkernen, die groBe, die cauda tum-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 transgressive Variabilitiit. Zwei einander nahe- ~ransgr~s-
. Slve Vana-

stehende Formen, Rassen, ki:innen sich in ihren Variationskurven iiber- bilitat. 

schneiden. Wenn man Exemplare der Paramaecien auswahlte, die dem 



Biologische 
Ursachen 

Tal zwischen den beiden Kurvengipfeln angehi:iren, so ki:innten sie ebenso

gut dem einen wie dem anderen Typus, aurelia wie caudatum zuzu

zahlen sein. Denn das Variationsgebiet der beiden Typen i,iberschneidet 

sich, ist transgressiv. Die Entscheidung, was vorliegt, kann nur erbracht 

werden, wemi das betreffende Sti,ick 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. 

Immerhin hatte sich in diesen beiden Fallen der SchluB auf Rassen-

::flfgk:l~. verschiedenheit, der durch bloBe Betrachtung der zweigipfligen Kurve 
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Abb. 17. Zweigipflige Variationskurve fur die Flugelllinge einer Population von 

Lymantria monacha Q. 

gezogen worden war, als richtig erwiesen. Wie sehr ein solcher SchluB 
aber irrefiihren ki:innte, wird sofort klar werden, wenn wir einige 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 Lange ihrer Vorderfltigel. Das Bild zeigt 

eine typisch zweigipflige Kurve. Es ware aber ganz irrtiimlich, daraus 

auf ein Gemenge von zwei Rassen oder in Bildung begriffenen Elementar

arten zu schlieBen. Ordnet man namlich das untersuchte Material nach 

seiner Zugehi:irigkeit zu den beiden Gipfelbezirken und betrachtet dann 
seine Herkunft, so zeigt sich in diesem konkreten Fall, daB die Indi

viduen urn den kleinen Kurvengipfel yom Mittelwert 23 mm alle aus 
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Puppen gezogen waren, die im Freien gesammelt worden waren, und 
zwar in einer Gegend, in der der NonnenfraB im Abklingen war. Letz., 
teres bedeutet aber, daB die Bedingungen fiir die Entwicklung der 
Schmetterlinge keine gUnstigen sind. Die groBfliigeligen Individuen des 
zweiten Kurvengipfels mit 28 mm Gipfe1groBe aber stammten samtlich 
aus Puppen, die von den Eiem eines in guter Kultur geziichteten. Weib., 
chens ebenfalls unter den giinstigen Bedingungen einer gutgepflegten 
Zucht sich entwickelt hatten. Die typische GroBendifferenz 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 aufgeklart, der 

in der Geschichte der Variationsstatistik eine gewisse Rolle spielte, WEL
DONS Entdeckung von zwei vermeintlichen, variationsstatistisch zu 
unterscheidenden Rassen des Taschenkrebses Carcinus maenas. Er fand 
namlich fiir die Stimbreite dieser Krabben in Neapel, ausgedriickt in 
Tausendsteln der Panzerlange, 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, daB es sich 
durchaus nicht um den Dimorphismus zweier Rassen handelte. Er fand 
vielmehr, daB die dem niederen Kurvengipfel angehOrigen schmalstir
nigen Individuen samtlich 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, daB die statistische Be

trachtung nicht das Recht hat, das biologisch-analytische Studium der 

registrierten Tatsachen zu vemachlassigen. Gerade bei Fallen der Be
haftung mit Parasiten, speziell der Kastration durch Parasiten, hat man 

einen Dimorphismus feststellen konnen, der sogar mit dem Geschlechts

dimorphismus zusammenhangt, eine Frage, die in n~uerer Zeit genaue 



Untersuchungen erfahren hat. In anderen Fallen erwies sich die Zwei
oder Mehrgipfligkeit der Kurveeines Organs dadurch verursacht, daB 
unter den mannlichen 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. IS. Beispiele flir mann lichen Polymorphismus im Zusammenbang mit Stoff
wecbselzustanden. Recbts die drei Manncbenformen der Krabbe Inachus, links 

die beiden Mannchenformen der Isopode Tanais. Nach G. SMITH. 

wie die Beispiele Abb. 18 zeigen (G. SMITH). Der von der Kurveange

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 fUr die Scheren der 

Forficula erfuhren. Urn zu zeigen, zu welchen Willkiirlichkeiten die 
rein statistische Betrachtung solcher VerhaItnisse fUhren kann, sei als 
Beispiel von nur historischem Interesse der (von den betreffenden For
schern langst aufgegebene) Versuch von DAVENPORT, BLANKINSHIP, 
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VERNON genannt, die systematische Einheit durch die Form der Varia

tionskurve festzulegen. Liegt eine Kurve wie die eben genannte WEL
DONsche vor, die scheinbar eingipflig ist, aber in zwei aufge16st werden 

kann, so haben wir den Beginn einer Artbildung vor uns. Sind zwei 
Gipfel vorhanden und ist das Tal zwischen ihnen unter 50% "groB (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 Ausfiihrungen ist durch das Vorhergehende 

und Folgende von selbst gegeben. 
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Abb. 19. Zweigipflige Variationskurve flir die FliigelHinge einer Familie von 
Lymantria monacha Q O. 

Die Bemerkung iiber die Beziehung der parasitaren Kastration zum 
Geschlechtsdimorphismus fiihrt dazu, darauf hinzuweisen, daB eine 
doppelgipflige Variationskurve auch durch Vemachlassigung eines ge
schlechtlichen Dimorphismus erhalten werden kann. In vorstehender 

Abb. 19 ist die Variationskurve wiedergegeben, die aus der Messung der 

Vorderfliigellange bei Nonnen erhalten wird. die samtlich die Nach

kommen eines Eltempaares sind. Die Kurve hat einen Gipfel bei 21 und 

einen andem bei 28 mm. Die Betrachtung des Materials zeigt sofort, daB 

dem ersteren die kleineren Mannchen, dem zweiten die gr6Beren Weibchen 

entsprechen. 1m allgemeinen wird allerdings ein falscher SchluB aus einer 

solchen Kurvenicht vorkommen, da ein Geschlechtsdimorphismus von 



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

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

oder Pflanze erscheint in zwei typisch ver~ 

schiedenen Formen, die altemativ sind, von 
denen also nur eine oder die andere existenz
moglich ist. Der Fall gehOrt also in die gleiche 
Gruppe wie wahrscheinlich der Forficulafall. 
UiBt sich diese Verschiedenheit in Zahlen 
ausdrucken, so muB natiirlich beistatistischer 
Behandlung haufig einezweigipflige Kurve 
entstehen und daraus konnte dann auf ver
schiedene Rassen geschlossen werden. 

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

Betrachten wir etwa im Pflanzenreich gewisse anormale Zustande 

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-
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taten neben normalen Individuen ein Erbcharakter der Sippe ist. Es 

besteht also bei den betreffenden Pflanzen, z. B. D'ipsacus silvestris, 

ein fester Dimorphismus derart, daB ein Tell der Individuen normal, ein 

anderer Tell tordiert ist. Da das Auftreten der beiden Typen aber durch

aus von der Lebenslage abhangt, so besteht mit anderen Wort en 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, 

well die Reaktion streng alternativ ist. Gabe es aber zwischen beiden 

Zustanden Ubergangsvarianten, wie dies bei quantitativen Merkmalen 

m6glich ist, so erschiene eine doppelgipflige Kurve als Ausdruck einer 

erblichen dimorphen Reaktionsnorm in einer ganz einheitlichen Rasse. 

SchlieBlich ware noch ein Fall zu erwahnen, der bei nicht geniigen

der biologischer Kontrolle des Materials zu irrtiimlich interpretierten 

doppelgipfligen Kurven fiihren k6nnte, namlich der, daB das unter

suchte Material verschiedene Altersklassen enthielte. 1m allgemeinen 

wird ein solcher Fehler natiirlich nicht begangen werden, aber gerade 

bei Formen, bei denen die Altersbestimmung erschwert ist! k6nnten 

leicht solche Irrtiimer entstehen, wenn es sich um Eigenschaften 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-SteiBlange bei 

200 jungen Fr6schen 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 Marz bis Mai gesammelt, 22-24 Monate zahlten. Die Kurvengipfel 

liegen in dem Fall nur um 4 mm auseinander. Wenn auch beim Frosch 

niemand auf die Idee kame, hieraus zwei Rassen zu konstruieren, so 

weiB jeder Systematiker, daB das bei weniger bekannten Organism en 

schon oft genug vorkam. 

Die erwahnten 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 
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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 fUr die Analyse des 
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Abb. 21. Zweigipflige Variationskurve fUr die Nasen.SteiLllange 
von 200 jungen Froschen. 

Materials zukornmt, an einem Punkt versagen, bei der Erblichkeits
frage: hier k6nnen nur die eigentlichen Methoden der Wissenschaftvom 
Leben weiterfiihren, die biologische Beobachtung und das biologische 

Experiment. 
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Dritte Vorlesung. 

GALTONS Gesetz vom Riickschlag und Ahnenerbe. 

Wenn wir im vorhergehenden einerseits die groBe Bedeutung der 

statistischen Methoden fUr eine exakte Analyse des den Vererbungs

erscheinungen zugrun4e liegenden Materials kennengelemt 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 dtirfen wir es doch 

nicht unterlassen, den Versuch kennenzulemen, der gemacht wurde, urn 

auf rein statistischem Wege zur Erkenntnis von Vererbungsgesetzen zu 

gelangen. Denn dieser Versuch FRANCIS GALTONS ist nicht nur durch 

die Genialitat seiner Konzeption bedeutungsvoll, sondem ist auch der 
Ausgangspunkt fUr 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 modemen 
Biologie einnehmen wird. Zugleich wird uns auch die Kenntnis dieses 

Versuchs auf das Schonste zeigen, welchen auBerordentlichen Fort
schritt die Erkenntnis der MENDELschen Gesetze fUr die Vererbungs

lehre bedeutet. GALTON ging von der Dberzeugung aus, daB das Stu
dium der Erblichkeit sich auf die Analyse einer Vielheit von Individuen 

gleichen Schlages, auf eine Population grtinden mtisse. Urn eine solche 

als eine Einheit zu behandeln, gibt aber die Variationsstatistik das 

notige Instrument an die Hand. Denn sie laBt einerseits die Gesamt

heit der Individuen gemeinsam betrachten, wahrend sie gleichzeitig die 

Stellung eines jeden einzelnen Individuums in bezug auf seine Eigen

schaften innerhalb der Gesamtheit berticksichtigt. Dieses Vorgehen er

weist sich deshalb als notig, weil die Kinder eines Eltempaares meist 

so sehr voneinander verschieden sind, daB nur die Betrachtung einer 

groBen Anzahl von Nachkommen gleichartiger Eltem einen Einblick in 

eine etwaige GesetzmaBigkeit im Verhalten von Eltern zu Kindem ge-
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wahren kann. Es handelt sich also darum, auf statistischem Wege eine 

Eltem- und eine Nachkommengeneration in ihren Eigenschaften zu ver
gleichen, urn dadurch zu erkennen, in welcher Weise die Qualitaten 

vererbt werden. Urn das Problem in Angriff nehmen zu konnen, muBte 

nun zunachst eine Vorfrage gelOst werden. ]edes Tochterindividuum Das 
Elternmittel. 

entsteht bei zweigeschlechtlicher Fortpflanzung mit geschlechtlich ge-
trennten Individuen bzw. nicht selbstbefruchtenden Zwittem aus der 

Vereinigung der Eigenschaften zweier Eltem. Sollen also Qualitaten des 

Tochterindividuums mit solchen der Eltem verglichen werden, so miissen 
sie auf die beiden Eltem bezogen werden. Es ware aber verfehlt, dann 

als Vergleichsobjekt den Durchschnittswert der Eigenschaften der bei-

den Eltem zu benutzen. Denn die beiden Geschlechter sind ja typisch 

voneinander verschieden, indem etwa der Mann starker, groBer, weniger 

erregbar ist, Verschiedenheiten, die auch bei den Nachkommen je nach 

dem Geschlecht wieder auftreten. Urn daher stets vergleichbare Werte 

zu bekommen, muB man sie aIle auf ein Geschlecht beziehen, also z. B. 
vorher samtliche weiblichen Werte in mannliche umrechnen. Wenn 

sich etwa fUr die GroBe des Menschen auf statistischem Wege feststellen 

laBt, daB im Durchschnitt (in England) die Manner 1,08 mal so groB 

sind als die Frauen, so muB also, urn einwandfreie Zahlen zu erhalten, 
jeder weibliche GroBenwert fUr die beabsichtigte Untersuchung durch 

Multiplikation mit 1,08 in einen mannlichen verwandelt werden. Urn 
die Erblichkeit der GroBe von Eltem auf Kinder zu bestimmen, muB 
daher das MaB der Kinder bezogen werden auf das Eltemmittel, d. h. 

auf GroBe des Vaters + 1,08 mal die GroBe der Mutter, die Summe divi-
diert durch 2. 

Urn nun mittels dieser Methode zu Resultaten zu gelangen, muBte 
ein Material gewahlt werden, das leicht eine geniigende Zahl von Ein

zeldaten ergibt, das in normaler Lebenslage aufgewachsen war, dessen 

Charaktere moglichst unabhangig von der natiirlichen Zuchtwahl und 

gut meBbar sind, sowie konstant bei dem einzelnen Individuum. Diese 

Bedingungen schienen GALTON bei zwei Untersuchungsreihen erfUllt, die 

er ausfUhrte; sie beziehen sich auf die SamengroBe der spanischen 

Wicke (sweet pea), Lathyrus odoratus, wie auf verschiedene Eigenschaften 

des Menschen. Betrachten wir zunachst letzteren Fall, und zwar nur 

Das 
Material. 
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eine der von GALTON gemessenen Eigenschaften, die KorpergroBe. Sein 

Material erhielt der englicheForscher durch Aussetzung eines Preises 

fUr die besten Familienakte, in denendie gewunschten Daten fur mog

lichst viele Generationen und Individuen enthalten sein muBten. So 

konnte er I50 Familienakte sammeln, deren jeder naturlich uber eine 
groBe Zahl von Person en Auskunft gab. Fur die zu besprechende Reihe 

der KorpergroBe wurden 205 Elternpaare mit 930 zugehorigen erwach
senen Kindern beider Geschlechter benutzt. 

Die KorpergroBe schien GALTON aus den verschiedensten Grunden 
ein besonders geeignetes Material. Sie ist in mittlerem Lebensalter kon

stant, sie ubt keinen bemerkenswerten EinfluB auf die Sterblichkeit, 

sie ist durch die Kombination von mehr als IOO selbsHindig variabeln 

Teilen, Knochen, Bandern, Muskeln usw., bedingt. Da diese fUr das 
Gesamtresultat etwa dieselbe Bedeutung haben, wie eine entsprechende 

Zahl von Nageln in dem. spater zu schildernden Zufallsapparat, so ist 

ihregroBe Zahl die Hauptursache fiir diegroBe RegelmaBigkeit der 

Variationskurve der KorpergroBe. 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, daB auf 
27 Paare gleicher GroBe 32 ungleicher kamen I. Nun ist fiir die weitere 
Betrachtung noch eine Vorfnige zu 16sen: sie kann nur einwandfrei sein, 
wennJiir die GroBe der Nachkommenschaft das Elternmittel maBgebend 
ist und nicht etwa die absolute GroBe der Eltern. 1st das richtig, so 

muss en die Durchschnittszahlen fUr 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 gleichgultig ist 

bei Zugrundelegung der Zahlen von 525 Kindern, so daB also alle Nach

kommenzahlen auf das Elternmittel bezogen werden konnen. 

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 I Zoll 

Klassenspielraum eingeteilt sind und auf jedes Elternmittel die Zahl der 

Kinder, eingeteilt nach ihrer GroBe, in horizontalen Reihen bezogen ist: 

I Diese Annahme GALTONS durfte ubrigens nicht den sonst beobachteten 
Tatsachen entsprechen. 
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Elternmittel GroBe der Kinder " S 
in Zoll 

unter tiber S M. 
62,262,263,2164,265,266,267,2168,269,270,271,2 72,2173,2 73,2 " (fJ 

tiber 72,5 - - - - - - =I~ - - - I 3 - 41-
72,5 - - - - - - 2 I 2 7 2 4 1972,2 
71,5 - - - - I 3 4 3 5 IO 4 9 2 2 43 69,9 
70,5 I - I - I I 3 12 18 14 7 4 3 3 68 69,5 
69,5 - - I 16 4 17 27 20 33 25 20 II 4 5 183 68,9 
68,5 I - 7 II 16 25 31 34 49 21 18 4 3 - 219 68,2 
67.5 - 3 5 14 IS 36 38 28 38 19 II 4 - - 2II 67,6 
66,5 - 3 3 5 2 17 17 14 13 4 - - - - 78 67,2 
65,5 I - 9 5 7 II II 7 7 5 2 I - - 66

1
66,7 

64,5 I I 4 4 I 5 5 
~I 

2 - - - - - 23
1
65 ,8 

unter64,5 I - 2 4 I 2 2 I - - - - - 14 -

Summe 51 7 32 59 481 117 138 12011671 99 64 41 17 14 928 -
M. -I -166,3 !67,8167 ,9167,7 67,9168,31 69,5169,069,0 70,01 -I - -I -

Ziehen Wlr aber aus dieser Tabelle das Gesamtresultat tiber die 

GroBenbeziehung der. Elternmittel zu den zugeordneten Kindermitteln 

(letzte Spalte), soergibt sich die Reihe: 

Eltemmittel: 64,5 65,5 66,5 67,5 68,5 69,5 70,5 71,5 72,5 
NachkommengroBe: 65,8 66,7 67,2 67,6 68,2 68,9 69,5 69,9 72,2 

Eine nahere Betrachtung dieser Zahlen zeigt nun schon auf den ersten Der Ruck
schlag und 

Blick, daB die Mittel der Nachkommenschaft mehr nach dem Mitte1- graphische 
Darstellung 

wert der ganzen Population, der bei 68,5 liegt, verschoben erscheinen dela~~~~e-
oder mit anderen Worten, daB Nachkommen von Eltern, die starke 

Minus- oder Plusabweicher sind, wieder mehr zum Mittel der Popuh-

tion zurtickkehren. Wenn diesel' Rtickschlag 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 ware also die Erblichkeit einer Eigenschaft zahlen-

maBig 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 unddurch 

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 
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angegeben. Der oberste Punkt besagt also, daB zu dem Eltemmittel 
72,5 da<; Kindermittel72,2 gehOrt. Man sieht also, daB das Verhaltnis 
von Eltem zu Kindem als' Korrelation behandelt wird, und wir lemen 
hier somit zugleich einen graphischen Ausdruck fur 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 aile 
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 Eltem
mittel, dann ware ihr Verhalten graphisch durch die Linie AB ausge
druckt. Ihr abweichendes Verhalten wird also durch den Verlauf der 

Linie CD wiedergegeben. Diese Linie 

72 

70 

~~--------~~------~ 

A schneidet aber die andere ungef1i.hr bei 
68 Zoll, also etwa in der Gegend des 
Mittels der Population (68,5), was 50-

mit besagt, daB nur die Nachkommen 
mittelmaBiger Eltem diesen gleichen. 
Das. Verhaltnis der Abweichungen der 
Eltem vom Mittel zu denen der Kinder 66 

ist nun in dieser Darstellung gegeben 
durch das Verhaltnis EA zu EC. Dies 

F Verhaltnis ist aber genau das gleiche 
Abb.22. Die graphische Berechnung fiir jede mogliche EltemgroBe, da ja 

des Ruckschlags nach GALTON. 
nach einem Satz der elementaren Geo

metrie aile Parallelen zu ECA in gleicher Proportion durch FE, 
CD und AB zerschnitten werden. Diese Proportion EC: EA ist nun 

2: 3. Das heiBt aber, jeder Sohn ist im Durchschnitt nur ~/3 so ab
weichend vom Mittelwert als seine Eltem, oder mit anderen Worten, 

er erbt von seinen Eltem ~/3 vom Wert der betreffenden Eigenschaft, 

der KorpergroBe, urn '/3 aber findet ein Ruckschlag zum Mittel. der 
Population statt. Die gleiche Zahl findet man naturlich durch direkte 

Berechnung, wenn man das Verhaltnis jeder Nachkommenabweichung 

vom Mittelwert zu der Eltemabweichung feststeilt und von samtlichen 
das Mittel nimmt, die Erblichkeitsziffer "/3' 

Der zweite Versu<;h, bei einem anderen Objekt eine ahnliche Gesetz-
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maBigkeit festzusteilen, bezog sich auf die SamengroBe 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 GALTON vollig proportional.) Die 
7 Satze wurden dicht nebeneinander auf einzelnen Beeten unter 
gleich giinstigen Bedingungen ausgesat und der Versuch gleichzeitig an 
mehreren Lokalitaten in gleicher Weise ausgeffihrt. Die Samen all dieser 
Mutterpflanzen wurden wieder gemessen und konnten dann auf die be
treffenden Eltem bezogen werden. Die folgende Tabeile gibt das Resul- . 
tat, die MaBe in hundertstel Zoll, die Individuenzahlen in Prozenten: 

Durchmesser der Durchmesser der Tochtersamen M. der 
Muttersamen 

unter liber 
Tochtersamen 

IS IS 16 17 18 19 20 21 

21 22 8 10 18 21 13 6 2 17,5 
20 23 10 12 17 20 13 3 2 17,3 
19 35 16 12 13 II 10 2 J 16,0 
18 34 12 13 17 16 6 2 - 16,3 
17 37 16 13 16 13 4 I - 15,6 
16 34 IS 18 16 13 3 I - 16,0 
IS 46 14 9 II J4 4 2 - 15,3 

Daraus erhalten wir wieder das Endresultat: 

GroBe der Muttersamen: IS 16 17 18 19 20 21 
Mittlere GroBe der Nachkommen: . 15,3 16,0 15,6 16,3 16,0 17,3 17,5. 

Daraus laBt sich die Erblichkeitsziffer wieder berechnen, die in die-
sem Faile kleiner ist, nur 1/3 betragt, wahrend 2/3 Riickschlag statt
findet. GALT.ON, PEARSON, JOHANNSEN haben diesen Riickschlag fUr 
verschiedene andere F1ille berechnet und kommen zu ahnlichen Zahlen, 
wenn sich auch GALTONS Erwartung, daB die Erbziffer ffir viele Faile 
eine Konstante sein mochte, nicht erfiiilte. Zunachst m~B nun gefragt 
werden, wodurch die Erscheinung des Riickschlags bedingt wird, und 
darauf gibt GALTON eine sehr einfache Antwort. Es ist ja Tatsache, Das 

Ahnenerbe. 
daB die Mehrzahl der Eltem dem MittelmaB angehOren, 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 Eltem, sondem auch· 

seiner samtlichen Ahnen, und schon in der zehnten Generation hat es 
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ja r024 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 gnippieren, alsoinsgesamtdel]. typischen Mittel

wert der Population darstellen. Diese Last des Ahnenmittels ist es also, 
die den Typus von dem direkten Erbe der Eltern iuriickzieht, sich ihm 

als Riickschlag anhangt.Das MittelmaB der Ahnen hindert auf der 

einen Seite die Nachkommen besonderer Menschen, sich auch so weit 

vom Durchschnitt zu entfernen, HiBt auf der andern Seite die Nach

kommen degenerierter Eltern "dem Los entgehen, die ganze Biirde des 

vaterlichen Dbels tragen zu miissen" (PEARSON). 
Diese Betrachtung fiihrt aber dazu, festzustellen, welches das Ahnen

erbe ist, das jeder der Vorfahren dem Individuum iiberliefert. Wir haben 

gesehen, daB in dem Fall der GroBe des Menschen 2/3 der Abweichung 
des Elternmittels vom Mittel der Population auf die Nachkommen ver

erbt werden. Nennen wir jene Abweichung D, so ist die Ab~eichung 

der Nachkommen 2/3 D. Nachder gleichen Voraussetzung muB aber 
das GroBelternmittel wieder um 1/3 groBer gewesen sein als D, das Ur

groBelternmittel wieder um 1/3, also 1/9 D groBer als jenes, und so fort. 
Die Gesamtheit der fUr das Individuum in Betracht kommenden Vor

fahrenabweichungen ist also D (r + 1/3 + 1/9 .. ) = 3/2 D. 

Nun ist die tatsachliche Abweichung des Individuums 2/3 D, der ge
samte Erbbeitrag seiner Ahnen belauft sich auf 3/2 D, es kann also 
jeder Ahne nicht seine ganze Besonderheit beigetragen haben. Wird 

angenommen, daB der Anteil einer jeden Vorfahrengeneration um den 
gleichen Teil verkiirzt wurde, so muB dies geschehen sein um 2/3: 3/2 
= 4/9, Fiir den gleichen Wert laBt sich durch eine andere Dberlegung 

die Zahl "/II finden und das Mittel aus diesen beiden Berechnungen be

tragt genau 1/2, Es ist also anzunehmen, daB zu der Gesamtabweichung 

des Individuums vom Rassenmittel, seinem Ahnenerbe, das Elternmittel 

die Halfte beitragt, die andere Halfte von allen iibrigen Ahnen geliefert 

wird, also 1/4 vom GroBelternmittel, I/S von den UrgroBeltern usw., von 

jedem del einzemen Eltern und Vorfahren natiirlich die Halfte dieser 

Werte. Dieses GALTONsche. Gesetz des Ahnenerbes laBt sich am ein
fachsten in nebenstehend abgebildeter graphischer Darstellung fassen 

(Abb.23). Die Flache des Quadrats stellt die Gesamterbschaft dar, die 
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eiriem Individuum von seinen Vorfahren in bezug auf eine bestimmte 
Eigenschaft tiberliefert wird. Die GroBe der kleinen Quadrate, in die 
das groBe Quadrat geteilt ist, gibt das MaG des Erbanteils wieder, die 
die verschiedenen Ahnen beitragen. J ede senkrechte Reihe von Qua
draten, an deren Spitze die Quadratzahlenvon 2 stehen {2, 4, 8, 16 usw;) , 
entspricht einer Ahnengeneration, also die erste Reihe den Eltem, die 

Abb. 23. Graphische Darstellung des Gesetzes yom Ahnenerbe. Erklarung i~ Text. 
Nach . GALTON aus THOMSON. 

zweite den GroBeltem usw. Die Zahl der betreffenden Vorfahren ist 
dann nattirlich durch die Zahl der vertikalen Quadrate gegeben, also 
2 Eltem, 4- GroBeltem, 8 UrgroBeltem. Indem das Individuum, dessen 

Ahnenerbe dargestellt ist, mit I bezeichnet wird und aile Quadrate fort

laufend numeriert sind, tragt jeder mannliche Vorfahre eine gerade, 
jeder weibliche eine ungerade Zahl. Es hat somit flir jedes beliebige 

Individuum des Starnmes mit der Nummer n der Vater die Nummer 2 n, 
die Mutter die Nummer 2 n + 1. Die Ahnenquadrate sind nur ffir vier 
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Generationen eingetragen, aile vorhergehenden tragen sichtlich das weiB

gebliebene Sechzehntel bei. 
Dieses auf mehr theoretischem Wege erschlossene Gesetz suchte nun 

GALTON auch durch kontrollierbare Tatsachen zu beweisen und benutzte 
die dazu von einem Ziichterklub gefiihrten Stammbaume einer Basset

Dachshundzucht. Diese werden in zwei Rassen gezogen, von denen die 
eine weill und gelbbraun gefleckt ist, wozu bei der anderen noch schwarz 
hinzukommt. Er konnte dann aus den Stammbaumen entnehmen, ob 
und wie viele Vorfahren in vier Generationen ffir ein jedes Individuum 
zwei- oder dreifarbig waren. Unter Zugrundelegung der Annahme, daB 
auch fUr diesen Fall die gleichen Zahlengesetze ffir das Ahnenerbe gelten, 
und unter Einfiihrung der aus den Zuchtzahlen sich ergebenden not
wendigen Korrekturen wurden dann aus dem bekannten Verhalten der 
Vorfahren in bezug auf Farbe berechnet, wie groB die Zahl ihrer Nach
kommen mit Zwei- bzw. Dreifarbigkeit theoretisch sein miisse. Die er
rechneteZahl fiirDreifarbigkeit war dann den ganzen 571 Nachkommen, 
die wirkliche Zahl 568, also eine ganz genaue Vbereinstimmung; GAL
TON betrachtet somit sein Gesetz auch fiir den konkreten Fail bewiesen. 

Die nun besprochenen Entdeckungen GALTONS sind zum Ausgangs
punkt ~iner ganzen Richtung der Biologie geworden, die von der Dber
zeugung ausgeht, daB diese Wissenschaft erst dann ein den exakten 
Naturwissenschaften ebenbiirtiges Niveau einnehmen wird, wenn sie 
ebenso mit meBbaren GraBen arbeitet, deren Verwertung fUr biologische 
Probleme auf dem Wege der Statistik geschehen muB. Spezieil in bezug 
auf das Gesetz vom Riickschlag und vom Ahnenerbe sagt PEARSON 

direkt: "Es ist hOchst wahrscheinlich, daB 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

vitationsgesetz fiir den Astronomen." GALTONS Nachfolger, an ihrer 
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 Eliite gelangt, und es 
schien schon, daB von hier aus eine Reformation unserer Wissenschaft 
beginnen sollte. Von welcher Tragweite die so gewonnenen Resultate 
sein k6nnten, 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, k6nnen hervorragende Familien durch sorgfaItige 
Heiratsauswahl schon in wenigen Generationen einen hervorragenden 
Stamm bilden, so daB Vermab.lungsauswahl geradezu zu einer morali-
schen Pflicht fUr die hochstehenden Menschen wird. Auf der anderen 
Seite k6nnen aber auch die minderwertigsten Elemente, die der Schlamm 
der GroBstadt 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 m6glichst 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 gr6Bte Wirkung zu iiben begonnen hatten. Da 
trat vor drei Jahrzehnten der entscheidende Umschwung ein. Die hohe 
Wertschatzung, die sich das biologische Experiment auch fiir die Ab- Kritik. 

stammungsfragen zu erringen begann, und vor allem die Wiederent
deckung der MENDELschen Bastardierungsregeln waren es, die zu einer 
kritischen Betrachtung der statistischen Gesetze fUhrte. Und da waren 

es gerade Forscher, die von der biometrischen Schule ausgegangen waren, 
wie BATESON, JOHANNSEN, DAVENPORT, PEARL, DARBISHlRE, die nun 

zu der 'Oberzeugung kamen, daB jener Weg ein prizipiell falscher ist, 

indem er nur zur Entdeckung statistischer GesetzmaBigkeiten fiihrt, 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 J 0-

HANNSEN, die Fuhrer dieser biologischen Bewegung auf zoologischem 

und botanischem Gebiet, die sich inzwischen die Erblichkeitslehre er
oberte, ein Kampf, von dem die jiingere Generation kaum mehr etwas 

erfahrt, haben dieser ihrer Uberzeugung in recht scharfen Wort en fol

gendermaBen Ausdruck gegeben: "Wir Biologen fUhlen nur zu oft un
sere Schwache, 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 Wachstumsvorgange anwenden sollen. In aller 
Schwache ist es aber unsere Starke, daB wir klar erkennen, wie un

geheuer kompliziert die lebenden Objekte sind, deren Tatigkeiten 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 genugend biologisch gesichtet 

und sondiert ist, urn einer solchen strengen Behandlung unterworfen 
zu werden. Die Biologie hat in vielen Punkten mehr als genug zu tun 
mit der Herbeischaffung guter, ich mi:ichte sagen ,reiner' Priimissen, 

sicherer Tatsachen klarer Art, fUr mathematische Behandlung geeignet. 
Dnd hier haben wir wohl den scharfsten Blick, nicht die Mathematiker. 

Ohne die Hilfe der Mathematik werden wir aber keinen Uberblick ge
winnen ki:innen; 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 mussen die 

Erblichkeitslehre mit Mathematik, nicht aber als Mathematik treiben" 

(JOHANNSEN). 
BATESON aber druckt das gleiche noch viel scharfer 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 Fiihrung PEARSONS und der englischen bio

metrischen Schule ausgefiihrt wurden, zu sprechen, ist jetzt kaum 
mehr notig. DaB derartige Studien schlieBlich zum weiteren Aus

bau der statistischen Theorie ganz gut dienen mogen, kann nicht ge

leugnet werden. Aber in ihrer Anwendung auf die Probleme der Erb

lichkeit lief die ganze Arbeit schlieBlich nur auf eine Verschleierung der 

Dinge, die sie offensichtlich enthiiIlen soIlte, hinaus. Nur eine obedlach
licheKenntnis der Naturgeschichte der Erblichkeit und Variation muBte 
schon geniigen, urn Zweifel an der Grundlage dieser fleiBigen Unter

suchungen entstehen zu lassen. Denen, die in spaterer Zeit einmal sich 

mit dem Studium dieser Episode in der Geschichte der biologischen 

Wissenschaften beschaftigen 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 muB. Zum Teil wird uns das erst klar werden konnen, wenn 

wir die Erscheinungen der MENDELschen Vererbung kennerigelernt ha
ben werden. Aber auch ohnedies erscheint dem Biologen ein Grund

gesetz der Biologie schwer begreiflich, das in keiner Weise sich physio

logisch fassen liiBt; und so kann man DARBISHIRE nicht bose sein, wenn 
er die grundsatzliche 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 weiBen 

und schwarzen Schafe im Auge hat, der Gefragte ist aber stets davon 

iiberzeugt. 1st er ein Biologe, dann sucht er wohl nach einer physiologi

schen 'Erkliirung, muB dann aber aus der Antwort erfahren, daB von 

dem Futter die Rede ist, das die Gesamtsumme aIler weiBen bzw. schwar

zen Schafe verzehrt. Ware der Unterschied zwischen einer Massenregel 

und einer Einzelrege1, der die Pointe des Scherzes bildet, allgemeiner 

bekannt, dann konnte keine soIche 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 RegeIn, und 
einem Massengesetz, wie es das vom Ahnenerbe ist, nicht erkennen laBt. 

"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 fUr ihr Vorhaben untauglich erklaren." 

Es hat in neuerer Zeit allerdings auch nicht an Versuchen gefehlt, 
GALTONS Gesetz mit den modernen mendelistischen Resultaten in Dber
einstimmung zu bringen. YULE, THOMSON, LOCK, CORRENS, PRZI
BRAM, WEINBERG, PEARL haben sich auf den Standpunkt gestelIt, daB 
dies moglich ist. Die Richtigkeit dessen kann wohl kaum bezweifelt 
werden und liiBt 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 laBt, ist, daB es als statistische Konsequenz 
MENDELscher ZahlenverhaItnisse aufgefaBt 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 muB sogar sagen, ist direkt irrefiihrend, 
wie eine rein oberflachliche Betrachtung des Falles der Vererbung der 
GroBe beim Menschen schon zeigt. Jedermann weiB, daB es Erbrasseri 
von groBen und kleinen Menschen gibt. Schotten und Dinkaneger sind 
etwa erblich groBe Rassen, Siideuropaer und afrikanische Pygmaen erb
lich kleine Rassen. Es ist ferner bekannt, daB innerhalb einer rassen

miiBig so hoffnungslos gemischten Bevolkerung, wie es die europaische 
ist, KorpergroBe oft typisch in einzelnen Familien vererbt wird. Es ist 

schlieBlich bekannt, daB gut geniihrte, korperlich nicht iiberanstrengte, 

gesunde Individuen bei Tier und Mensch groBer werden als unterernahrte, 

rachitische, in den Wachstumsjahren iiberarbeitete. Stellen wir uns nun 

etwa eine Population vor von Dinkas, Pygmaen und einer mittelgroBen 
Menschenrasse, diealle teils ktaftige, tells Kiimmerindividuen sind, und 

die alle durcheinander heiraten. Vergleichen wir dann statistisch die 
GroBe der Eltern und Kinder in der Gesamtheit. Was ist das ResuItat? 
Doch nichts als eine Beschreibung des Zustandes der beiden Popula-
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tionen. Niemals wiirden wir aus dem Material lemen, daB die Dinkas 
hohe Statur vererben und die Pygmaen niedere, welches die GroBe eines 
Bastards zwischen beiden ist, ob ein besonders kIeiner Dinka auch kIei
nere Kinder erzeugt und eine groBe Pygmae groBe. Kurzum, wir sehen, 
daB die Betrachtung eines Gemenges von Erbrassen, wie es die Menschen
population ist, uns nichts fiber 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 laBt sich 
eine kritische Betrachtung jener GesetzmaBigkeiten durchfiihren, wenn 
wir ihre wichtigste Folgerung, ihre Anwendung auf die Zuchtwahl, ins 
Auge fassen. Wir werden dabei eines der interessantesten Resultate der 
neueren Vererbungswissenschaft kennen lemen. 
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Vierte Vorlesung. 

Statistische und biologische Gesetze. Die reinen Linien 
und Selektion. 

Ware GALTONS Vererbungsgesetz richtig, so hatte es mit emem 

Schlage zwei groBe Probleme ge16st. Einmal ware die Erscheinung der 

Vererbung der Eigenschaften von Eltem auf Kinder auf ein einfaches 

Zahlengesetz zuruckgeftihrt. Andererseits ware DARWINS heuristische 
Annahme, daB die Zuchtwahl imstande ist, den Typus der Organismen 

durch Auswahl von Variant en 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. K6rperlange, war, wie immer, nicht aHein vorhanden, son-

dem es gruppierten sich urn 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 
yom 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 auBere Bedingungen Statistik und 

Selektion. 
vorausgesetzt muB nun auch in dieser Nachkommenserie die gleiche 
Variabilitat auftreten, d. h. urn den neuen, durch Selektion erhaltenen 
Typus werden sich die Abweichungen wiederum binomial gruppieren. 
PEARSON berechnet statistisch in der Tat nur eine maximal sehr geringe 
Verminderung der Variabilitat. Auf die Kurve bezogen, besagt das, daB 

durch einen solchen erfolgreichen Selektionsschritt die ganze Kurve 

nach der Seite der Auswahl, also z. B. nach der Plusseite, verschoben 

wird. Ein weiterer Selektionsschritt wurde natiirlich den gleichen Er-

folg haben, und so k6nnte es durch in mehreren Generationen fortge-

setzte Selektion geschehen, daB der Typus uber die Grenze der Varia-

bilitat der Ausgangsgeneration hinausgeschoben wird oder mit andem 

Worten, daB die Zuchtwahl einen neuen Typus geschaffen hat. Nach-

5* 
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stehendes Schema, Abb. 24, veranschaulicht uns, im AnschluB an LANG, 

wie in einem solchen Fall die Selektion kurvenverschiebend wirken 

wiirde. Die Kurve der Ausgangsgeneration hat den Typus A; es wird 

ein Plusabweicher an der mit * bezeichneten Stelle der Variationsreihe 

ausgewahlt und dadurch in der nachsten Generation unter 1/3 Riick

schlag in der Richtung des Pfeiles der Typus = Mittelwert nach AI ver

schoben. In der Population dieser Generation wird die gleiche Aus
wahl getroffen und die Verschiebung geht nach A 2 ; noch ist diese Kurve 

mit der der Ausgangsgeneration so transgressiv, daB ihr Typus noch 

im Bereich von deren extremen Plusabweichem liegt. Aber bereits beim 

dritten Selektionsschritt ist der Typus A3 iiber die Variabilitatsgrenze 
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Abb. 24. Schematische Darstellung der typenverschiebenden Wirkung dreier Selektions
schritte unter Beriicksichtigung von GALTONS Riickschlag. 

* die Stellen der Kurven A, AI, A2 , an denen die Auswahl erfolgte. 

von A hinausgeschoben. Und PEARSON berechnet ffir einen konkreten 
Fall, daB durch intensive Zuchtwahl in nur sechs Generationen Eng

lander von 6 FuB erblicher GroBe geziichtet werden konnten. Die 

Zuchtwahl vermochte so in der Tat zu erreichen, was DARWIN von ihr 

verlangt, eine allmahliche Uberfiihrung einer Form in eine andere. 

Es wurde nun soeben bemerkt, daB die Voraussetzung dafiir, daB 

die Nachkommenkurve der Kurve der Eltem analog ist, die Gleich

artigkeit der auBeren Bedingungen ist, deren Einwirkung auf die Varia

bilitat uns spater noch beschaftigen wird. Hier sei nur vorausgeschickt, 

daB sich dann zeigen wird, daB es die Einwirkung der auBeren Be
dingungen ist, die auch bei einem erblich ganz reinen Material Varia

tion hervorruft. Schon eine Betrachtung dieser Tatsache laBt uns einem 
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auf rein statistischem Wege gefundenen Gesetz etwas vorsichtig gegen
ubertreten. Denn wie will die statistische Betrachtung diese Voraus
setzung berucksichtigen und wie will sie die durch ihr Nichtzutreffen 
bedingten Korrekturen anbringen? GALTON selbst hat denn auch diese 
Schwierigkeit erfahren mussen, als er den Versuch machte, sein Gesetz 
auch auf experimentellem Wege zu beweisen. Er wollte mit Hille ver
schiedener Entomologen Schmetterlinge zuchten und durch Messung 
ihrer Flugellange Daten fUr Erblichkeitsfragen erhalten. Seine Versuche 
scheiterten aber "teils durch die storenden Einflusse 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 
vergieiche dazu unsere oben gegebenen Daten fUr die Flugellange der 
Nonne.) 

Berucksichtigt man nun die Wirkungen der AuBenfaktoren auf die 
Variabilitat, so ergibt sich daraus, daB man den Resultaten von Selek
tionsexperimenten auf dem Papier, wie es derartige statistische Be
trachtungen, von denen wir ausgingen, sind, sehr vorsichtig gegenuber
treten muB. Denn wenn etwa die Lebenslage des fUr die Statistik ver
wandten Individuengemenges nicht nliher bekannt ist, so kann in einem 
solchen biologisch unanalysierten Material ein ganz verkehrtes Resultat 
zum Vorschein kommen; 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 groBen Zahlen dadurch er
halten kann, daB alle Lebenslagen nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen 
vorliegen mussen, ist selbst bei vorsichtigster Statistik wohl nicht ge
nugend, jene Fehlerquellen auszuschalten. 

Sehen wir aber von diesen Schwierigkeiten ab, so steckt in der Me- JOAHANN1 SENS 
na yse. 

thode GALTONS und seiner Nachfolger trotz der Genialitat ihrer Begrun-

dung und Durchfiihrung ein prinzipieller Fehler. Der Scharfsinn des 

danischen Botanikers JOHANNSEN hat ihn ans Licht gezogen imd in treff
lichen Gedanken - wie biologischen Experimenten erwiesen und damit 

zugleich eines der wichtigsten Prinzipien der modernen Vererbungslehre 
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aufgedeckt. Vertrauen wir uns im folgenden seiner geistreichen Fiih

rung an. 
Wir haben oben an Hand jener schematischen Kurve, Abb.24, ge

sehen, daB eine erfolgreiche Selektion darin besteht, daB die Variations

kurve als Ganzes nach der einen Seite verschoben wird. Der Typus 
der gewahlten Eigenschaft des betreffenden Organismus, ausgedriickt 

durch den Mittelwert bei guter binomialer Verteilung, wird an eine an

dere Stelle verriickt. Es wird dabei als ganz selbstverstandlich ange

nommen, daB das untersuchte Material von einheitlichem Typus ist, 

denn die binomiale Verteilung der Variabilitat findet sich auch inner

halb der Nachkommen eines Elternpaares von gleicher systematischer 

Kategorie (Art, Varietat usw.), von denen man a priori annahm, daB 

sie erblich identisch seien. 

Was heiBt das nun, der Typus ist einheitlich? Wenn wir von der 

ungeschlechtlichen Vermehrung absehen, so entsteht ein jeder Organis

mus aus den Geschlechtszellen. In diesen muB natiirlich die Fahigkeit 
vorhanden sein, alle die Eigenschaften, aus denen ein K6rper zusammen

gesetzt ist, wie Haarfarbe, LangenmaBe, psychische Fahigkeiten zu re

produzieren. 
Wenn wir zunachst nun davon absehen, uns irgendwelche konkreten 

Vorstellungen iiber die Art zu bilden, wie diese Eigenschaftstrager in 
der Zelle enthalten sind und was sie eigentlich darstenen, so k6nnen wir 
sie mit DARWIN Pangene, mit WEISMANN Determinanten oder losgel6st 

auch von den Gebauden der Vererbungstheorien mit JOHANNSEN als 
Gene bezeichnen. 

Gen, Geno- Ein Gen ist also ein Etwas, dessen Gegenwart in den Geschlechts-
typus, Pha-

notypus. zellen dafUr sorgt, daB in dem Organismus, der sich aus den Geschlechts-

zellen en twickelt, eine bestimmte Eigenschaft auftritt; es ist der Erb

trager der Einzeleigenschaft, ihre Gesamtheit ist der Erbschatz, der von 

den Eltern durch ihre Geschlechtszellen auf die Kinder iibertragen wird. 

Nun solI zwar einem bestimmten Gen eine bestimmte Eigenschaft zu

geordnet sein. Das besagt aber nicht, daB nun auch die Eigenschaft 

in ihrer definitiven Ausbildung mathematisch genau festgelegt ist. So 
mag etwa das Gen fUr den Gr6Benwuchs einer hohen Menschenrasse 

vorhanden sein, aber trotzdem, etwa infolge von Unterernahrung oder 



- JI -

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, daB dann fUr die Erblichkeitslehre alle die Individuen iden

tisch sind, welche dieselben Gene mitbekommen haben. Ob sie dabei 

auch auBerlich gleich sind, ist gleichgtiltig. In der Regel werden sie es 

nattirlich nicht sein, da sie ja unter dem EinfluB der AuBenfaktoren 

der fluktuierenden Variabilitat 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 auBeren Ver

schiedenheiten auch in seinen samtlichen Abweichern auf der gleichen 

Unterlage identischer Gene beruht. JOHANNSEN nennt ihn dann Geno

typus, und seine samtlichen Glieder sind genotypisch einheitlich, sie 

haben in bezug auf die betreffende Eigenschaft identische Erbtrager 

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 Biotypus? 1st das der 
Fall, so konnte auch auf statistischem Wege, bei Einhaltung aller no

tigen Vorsicht, z. B. Beachtung der Lebenslage, tiber 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 Phiinotypus ist, hinter dem sich ein Gemenge unbekannter 

und untereinander genotypisch differenter Biotypen verbergen kann? 

1st das der Fall, dann besagt das Ergebnis einer Statistik, ja sogar, 

wie sich zeigen wird, eines Experiments nichts tiber die Moglichkeit einer 

Typenverschiebung durch Selektion, denn der scheinbare Erfolg kann 

darauf beruhen, daB aus dem Gemenge von genetisch verschiedenen 

Biotypen, die sich hinter dem einheitlichen Phanotypus 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 schoner binomialer 
Verteilung der Varianten erkennen lieB. Es ist nun die Frage, ob eine 
Berechtigung vorliegt, aus der RegelmaBigkeit der Variationskurve auf 
Einheitlichkeit des Typus zu schlieBen. Es ist ein Vergnfigen, zu ver
folgen, wie JOHANNSEN an GALTONS eigenen Zahlen den Beweis des 

KGritik von Gegenteils erbringt. GALTON hatte, wie wir gesehen haben, sein Regres-
ALTONS 

Gesel.. sionsgesetz u. a. aus einem Vergleich der Korperlange der Kinder einer 

Menschenpopulation mit der mittleren GroBe der Eltern berechnet. J 0-

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 fiber 70 Zoll und stellt dann die N achkommen dieser Eltern in 
Variationsreihen zusammen. Es ergibt sich dabei fUr die Nachkommen 
der mittelgroBen Eltern folgende Reihe: 

Klassengrenzen: 59,7 61,7 63,7 65,7 67,7 69,7 71,7 73,7 75,7 
Anzahl Individuen: 16 76 174 201 114 26 5 

Die Nachkommen der kleinen Eltern ergeben: 

Klassengrenzen: 59,7 61,7 63,7 65,7 67,7 69,7 71,7 73,7 
Anzahl Individuen: 3 22 29 70 54 II 

Und schlieBlich die Nachkommen der groBen Eltern: 

Klassengrenzen: 60,7 62,7 64,7 66,7 68,7 70,7 72,7 74.7 
Anzahl Individuen: 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 gezfichtet wurde, wwend die Nachkommen der MittelmaB
eltern auch auf mittlerer GroBe blieben. Die Zuchtwahl h1itte also drei 
differente Typen geschaffen, den Typus in der Selektionsrichtung ver-
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schoben. Nun vereinigen wir aber einmal durch Addition die Zahlen 
fUr die drei Typen, so erhalten wir fur das Gesamtmaterial der N ach
kommen die Reihe: 

Klassengrenzen: 59,7 
Anzahl Individuen: 5 

61,7 63,7 
39 

65,7 67.7 69,7 71,7 
107 255 287 163 14 

75,7 

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 hatten, sagen, daB diese Population einen Typus der Lange 
von 68,09 reprasentiert. Und doch wissen wir, daB in der Reihe jene 
drei Typen enthalten sind, und daraus folgt, daB man der Reihe eben 
von auBen nichts daruber 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 fUr jede der drei willkiirlich 
gebildeten Selektionsreihen. Es ist uns unbekannt, ob sie genotypisch 
einheitlich war, oder ob sie einen Phanotypus reprasentierte, innerhalb 
dessen ein Gemenge einer unbekannten Zahl von Biotypen enthalten 
war. Der statistische Versuch, Erblichkeitsgesetze zu finden, arbeitet 
also nicht mit analysierten Phanotypen. Ehe seine Resultate als er
folgreich hingenommen werden konnen, mussen die gleichen Versuche 
der Selektion zuerst an genotypisch einheitlichen Bestanden durchge
fiihrt werden. Dies aber ist der prinzipielle Fehler, den JOHANNSEN 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 
uber 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
fiihrten Versuchen von der Voraussetzung der Richtigkeit der GALTON
schen Gesetze aus. Die betrachteten Eigenschaften waren die Lange 

der Bohnen, ihre Form, ausgedruckt im Verhaltnis von Lange zu Breite, 

und die Schartigkeit der Gerste, eine Abnormitat, bei der sich in der 

Reihe der Fruchte Lucken finden. So sate er Bohnen von bekannter 
GroBe aus und ordnete sie nach Gewichtsklassen von 10 Zentigramm 

mit einem Spielraum von 25-85 Zentigramm. Sodann wurden die Nach-

Selektion 
in reinen 
Linien. 
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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 
Mittleres Gewicht der Nachkommen: 37,1 

40 50 60 70 80 
38,8 40,0 43,4 44,6 45,7 

Daraus berechnet sich nach Art des oben durchgeflihrten GALTON

schen Beispiels eine Erblichkeitszahl von '/4 ' Es war also eine Regres

sion im GALTONSchen Sinn urn 3/4 eingetreten. Es war aber bei die

sem Versuch das Material der samtlichen Pflanzen einzeln behandelt 
worden und dabei fiel auf, daB aus gleich groBen Mutterbohnen Nach

kommen der verschiedensten GroBe hervorgingen. Betrachtete man z. B. 
die Nachkommen aus den groBten, 80 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 Varia tionsreihe : 
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 flihrte dazu, als Ausgangsmaterial genotypisch 
einheitliche Bestande zu benutzen, urn 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 beriihmte Rii

benziichter VILMORIN hatte in vordarwinscher Zeit gefunden, daB Zucker
riiben von gleichem Zucketgehalt verschiedenwertige Nachkommen er

geben, daB also auBere 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 flir 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 r. Er nennt nun den Inbegriff aller Indi-

I Es ist neuerdings mehrfach darauf hingewiesen worden, daB bei Bohnen 
Wechselbefruchtung haufig ist (EMERSON, TSCHERMAK, SCHIEMANN, LENZ). 
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viduen, welche von einem einzigen absolut selbstbefruchteten Individuum ab

stammen, eine reine 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 I9 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 N achzucht ausge

wahlt wurden, so war das v6llig erfolglos: in der folgenden Generation 
war wieder der Mittelwert der vorhergehenden vorhanden, gleichgiiltig 

von. welchem Punkt der Variationsreihe die Ausgewahlten stammten. 

Gewicht der Mutterbohnen 
Linie 

I 20 30 40 50 60 70 

I 63,1 64,9 
n 57,2 54,9 56,5 55,5 

III 56,4 56,6 54.4 
IV 54,2 53,6 56,6 
V 52,8 49,2 50,2 

"VI 53,5 50,8 52,S 
vn 45,9 49,5 48,2 

VIn 49,0 49,1 47.5 
IX 48,5 47.9 
X 42,1 46,7 46,9 

XI 45,2 45,4 46,2 
XII 49,6 45,1 44,0 

XIn 47.5 45,0 45,1 45,8 
XIV 45.4 46,9 42,8 
XV 46,9 44,6 45,0 

XVI 45,9 44,1 41,0 
XVII 44,0 42,4 

XVIII 41,0 40,7 40,8 
XIX 35,8 34,8 

Doch scheint dies keine Bedeutung fUr die Beurteilung von J OHANNSENS Er-
gebnissen zu haben, bei denen diese Fehlerquelle beriicksichtigt wurde. 
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Mit den Ausdriicken GALTONS war also die Erblichkeitszahl = 0, der 

Riickschlag, die Regression = I, d. h. vollstandig, die Selektion blieb 
ohnmachtig. Die obenstehende Tabelle JOHANNSENS illustriert dies Re

sultat. Sie gibt fUr 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 ausgewahlten Muttersamen 

von 30 Zentigramm Nachkommen von 47,5 im Mittel, die Muttersamen 
von 40 Zentigramm soIche von 45,0, Muttersamen von 50 soIche von 

45,1 und Muttersamen von 60 soIche 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 gr6Bten 

N achkommen gaben. 

Mittleres Gewicht der Mittleres Gewicht der 

Erntejahr 
Muttersamen der 

b-a 
N achkommensamen (I-a 

Selektionsreihe der Selektionsreihe ±m 
a Minus I b Plus a Minus I (I Plus 

1902 60 70 10 63,15 64,85 + 1,70 ± 1,27 
1903 55 80 25 75,19 70,88 - 4,31 ± r,35 
1904 50 87 37 54,59 56,68 + 2,09 ± 0,57 
1905 43 73 40 63,55 63,64 + 0,09 ± 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 zunachst nur auf den 
einmaligen Versuch; v611ig beweisend k6nnen sie erst dann sein, wenn 
sie sich auch bei in mehreren Generationen fortgesetzter Selektion be

wahren. Und das ist in der Tat der Fall. JOHANNSEN fUhrte die Ver

suche so aus, daB er innerhalb einer rein en Linie wieder aus den Nach

kommen der kleinsten Mutterbohnen die kleinsten und aus denen der 

gr6Bten Mutterbohnen die gr6Bten, also die extremen Minus- und Plus

abweicher auswahlte und anbaute. In der Linie XVIII wurden also 

z. B. aus den Nachkommen der kleinsten Mutterbohnen vom Gewicht 20, 

die ein mittleres Gewicht von 4I,0 zeigten, wieder die kleinsten der 

Variationsreihe ausgewahlt, die nur zwischen 10 und 20 Zentigramm 

wogen, und diese ergaben die Minusreihe. Aus den Nachkommen der 

gr6Bten Mutterbohnen von 40 Zentigramm mit dem Mittelwert 40,8 
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wurden dagegen die gr6Bten Individuen der Variationsreihe, na.mIi.ch 
zwischen 60 und 70 Zentigramm, genommen und als die Plusselektions
reihe angebaut. In allen folgenden J ahren wurden dann immer wieder 
die kleinsten der Minusreihe und die gr6Bten der Plusreihe ausgewahlt. 
Das Resultat fiir die Linie I zeigt die vorstehende Tabelle. 

DaB auch hier fortgesetzte Selektion keinen Erfolg erzielt hatte, daB 
die Regression immer eine vollstiindige 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 ± 0,69', 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 fallt nun auf, daB in den einzelnen 
J ahren des Versuchs der Mittelwert ziemlichen Schwankungen unter
worfen ist. Ihre Ursache ist nach dem, was wir frtiher geh6rt 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. M~ k6nnte nun vielleicht auf die Idee 
kommen, daBdiese verschiedene Lebenslage fur das Resultat der Ver
suche eine Bedeutung haben k6nne, denn es ist bekannt (DE VRIES), 
daB in Populationen die Lebenslagewirkung die der Selektion uber
treffen kann. DaB ein solcher Einwand aber unberechtigt ist, geht dar
aus hervor, daB das Resultat sowohl bei Minus- und Plusabweichem 
als auch in samtlichen 19 Linien das gleiche war. Es blieb auch das 
gleiche bei Berucksichtigung anderer Eigenschaften und anderer Objekte, 
und das Resultat ist als feststehend zu erachten, daB innerhalb einer 
reinen Linie die Selektion wirkungslos ist, daB sie nicht imstande ist, 
eine genotypische .Anderung hervorzubringen. 

In instruktiver Weise geht das vorerkannte Verhaltnis der reinen 
Linien zu einer aus vie1en Linien zusammengesetzten Population aus 

umstehender Abb. 25 hervor, in der die gleiche anschauliche Form der 

Variabilitatsdarstellung gewahlt ist, die S. 94 erlautert werden wird, 

, ± 0,69 ist hier der mittlere Fehler der Berechnungen, der ,in dieser 
Tabelle der Exaktheit halber mit aufgefiihrt sei; seine Bedeutung wurde 
oben erortert. 
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Abb. 25. Illustration des Verhill tnisses der reiDen 
LinieD zur Population. E rklllruDg im Text. 

Nnch J ORA NSE • 

also durch Einfiillung der 

GroBenklassen der Bohnen 

in nebeneinander gestellte 

Rohrchen (Treppenkurve). 

Es ist so die Variabilitat 

von fiinf reinen Linien A-E 

dargestellt, wobeidie Klassen 

gleicher GroBe senkrecht un

tereinander stehen. Unten 

aber (A -E) ist die Kurve 

wiedergegeben, die erhalten 

wiirde, wenn man die samt

lichen Linien zu einer Po

pulationzusammenschiittete. 

Dieser kann man nun auf 

keine andere Weise als im 

Vererbungsexperiment nach

weisen, daB sie genotypisch 

nicht einheitlich ist I. 

Wie erklaren sich nun auf 

Grund dieser Forschungen die 
Resultate GALTONS, wie er

klart es sich, daB die Ziich

ter von jeher durch Selektion 

I Man hat neuerdings dar
auf hingewiesen (BAUR), daB 
eine groBe Fehlerquelle dieser 
Versuche darin liege, daB in 
einem so1chen Material haufig 
spontane erbliche Veranderun
gen, sogenannte Mutationen 
(siehe spater) auftreten. 1m 
Fall eines positiven Selektions
erfolges ware dies ein wich
tiger Einwand; JOHANNSENS 
Resultat wird aber dadurch 
nicht getrofien. 
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die gewtinschten Veranderungen an Tieren und Pflanzen zu erreichen 

suchen und oft auch tatsachlich erreichen? Es geht eigentlich schon 
ohne weiteres aus dem Verstandnis des Gesagten hervor. Es wird uns 

noch leichter klar werden, wenn wir einen Blick auf das instruktive 

Schema werfen, an dem LANG das Verhaltnis von Phanotypus zu Geno

typus erlautert (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 Phanotypus. In der Population sind nun 

zahlreiche Biotypen enthalten, die hier in der Zahl der Buchstaben des 

102 

Abb. 26. Scbematiscbe DanteJlung des Verblltnisses von Phlnolypus und Genotypus, 
von Population zu Biotypen bzw. reiner Linie. Nnch LANG. 

Alphabets angenommen sind und mit A-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. DaB 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 haufigsten sind. 

Wiirde man nun in einer solchen Population, die trotz auBerer Einheit-
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lichkeit, die sich in einer normalen Variationskurve ausdruckt, geno
typisch nicht einheitlich ist, zu einem Selektionsversuch Plusabweicher 
der MaBeinheit go auswahlen, so batten wit Individuen gefaBt, die den 
Linien W, X, Y, Z angehoren. Die Nachkommenschaft kann sich 
also, gleiche Lebenslage vorausgesetzt, nur an dem Kurvenbezirk be
finden, in dem diese vier Linien liegen. Wurden sie mit ihrer Minusseite 
mehr nach links reichen, als es in dem Schema der Fall ist, so wtirde 
sich aus dem dann mehr nach links liegenden Mittel der fUnf Linien 
eine GALTONSche Regression ergeben. Es bestande also in diesem Falle 
die erfolgreiche Selektion darin, daB eine Reihe von Biotypen der Plus
seite der Population ausgewahlt wurde. Es HiBt sich nun sehr gut den
ken, daB bei weiteren Selektionsschritten in diesem Material schlieBlich 
die Linie Z allein ausgewii¥t witd, und dann wtirde man sagen, die 
Zuchtwahl hat den Typus nach der auBersten Plusseite verschoben. In 
Wirklichkeit hat sie abet nur den auBersten konstanten Typus dieser Seite 
isoliert. Von jetzt ab ware aber jede Selektion unmoglich, denn es liegt 
ein genotypisch einheitlicher Biotypus vor, in dem sie witkungslos ist. 

Die bedeutungsvollen Untersuchungen JOHANNSENS ergeben also, mit 
seinen eigenen Worten, "zu gleicher Zeit eine volle Bestatigung und eine 
ganzliche Auflosung des bekannten Ruckschlagsgesetzes GALTONS, was 
das Verbaltnis zwischen Eltem und N achkommen betrifft ... Eine Se
lektion in der Population bewirkt also groBere oder kleinere Verschie
bung - in der Richtung der Selektion - desjenigen durchschnittlichen 
Charakters, urn welchen die betreffenden Individuen fluktuierend vari
ieren. Indem ich aber nicht dabei stehen blieb, die Populationen als 

Einheiten zu bet~achten, sondem mein Material ill seine reinen Linien 

auflosen konnte, hat es sich in allen Fallen gezeigt, daB innerhalb der 
reinen Linien der Ruckschlag sozusagen vollkommen gewesen ist: die 

Selektion innerhalb der reinen Linien hat keine Typenverschiebung her
vorgerufen . .. Bei der gewohnlichen Selektion in Populationen witd 

unrein gearbeitet; das Resultat beruht auf unvollstandiger Isolation der

jenigen Linien, deren Typen in der betreffenden Richtung yom Durch
schnittscharakter der Populationen abweichen." 

Termino· Im Interesse der Klarheit sei an dieser Stelle nochmals eine kurze 
logie. 

Definition der benutzten Termini gegeben, deren scharfe Unterscheidung 
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Vorbedingung einer klaren Erkenntnis ist. Es stehen sich einmal gegen
iiber Phanotypus und Genotypus. Phiinotypus 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 gleiehen systematischen Einheit angehOren, wie es 

beim Gebrauch dieses Wortes hier vorausgesetzt wurde (Population von 
Bohnen, Menschen), so sollte fUr eine phanotypisch einheitliche Popula

tion ein besondererTerminus benutzt werden, etwa Idotypus oder Homoo

typus. Dem steht dann der Biotypus gegeniiber als eine Gruppe von 

Individuen genotypisch gleieher Beschaffenheit. Eine reine Linie ist 

schlieBlich der Inbegriff aller ausschlieBlich durch Selbstbefruchtung aus 

einem Ausgangsindividuum entstandenen Organismen. 
Es erhebt sich nun zunachst die Frage, wie weit diese bahnbrechen- .. Weiter~s 

uber reme 
den Ergebnisse sieh durch anderweitige Erfahrungen bestatigen lassen. Linien. 

Dnd da zeigt sieh, wenn wir der Darstellung von DE VRIES folgen, daB 
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 ahnliche 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 gleiehmaBige 
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. Dnd auch in neuerer Zeit ist HAYES in Amerika wieder zu 

genau der gleichen Methode gelangt. Eine wirkliehe praktische Bedeu-

tung sowie auch wissenschaftliche Begriindung erhielt das Prinzip ferner 

in groBerem MaBstabe durch die Sva16fer Ziichtungsmethoden, die eine 

Verwertung des Prinzips der reinen Linien schon vor JOHANNSEN be

deuten, wenn auch ohne derartig planmaBige wissenschaftliche Begriin-

dung und Verarbeitung. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 6a 
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Man pflegte friiher sehr oft die fur den landwirtschaftlichen Anbau 

bestirnmten Nutzpflanzen in der Weise zu verbessem, daB man aus den 

Bestanden die Individuen auswahlte, die die gewunschten Eigenschaften 

am starksten zeigten, und sie zur Nachzucht benutzte. Man nahm also 

eine ganze Anzahl von Individuen, ein Gemisch in bezug auf die ge

wunschten Eigenschaften, wodurch man erreichen wollte, daB auch die 

anderen, nicht mit berucksichtigten Eigenschaften auf mittlerer Hohe 

erhalten blieben. So wurde dann in jeder weiteren Generation ver

fahren. Dabei zeigte es sich nun meistens, daB in der Weise eine beab

sichtigte Ausgeglichenheit der Zuchtung nicht zu erreichen war. Die 

Erklarung dieses Verhaltnisses wurde nun schon durch die Untersuchung 

in Sva16f in den neunziger Jahren, von N. HJ. NILSSON fUr Weizen und 
Hafer, TEDIN fUr Hiilsenfruchte und BOLIN fUr Gerste, gegeben. Es 

wurden aus allerlei verschiedenen alten Getreidesorten nach bestirnmten 
Merkmalen, wie Beschaffenheit der Ahren und Komer, moglichst viele 

Typen ausgesucht, und alle gleichartigen Individuen wurden auf je 
einem besonderen kleinen Feldchen angebaut. 1m folgenden Jahre 

waren aber auf den einzelnen Feldchen wieder ungleichmaBige Bestande 

vorhanden. N ur einige wenige machten eine Ausnahme; sie trugen ganz 
gleichfOrmige Saat. Es zeigte sich nun, daB man zur Aussaat auf diesen 
Feldchen nur die Komer einer einzigen Ahre benutzt hatte, weil zu
fallig der Typus nur in einer Ahre vorgelegen hatte, wahrend sonst 
immer mehrere gleichartig aussehende Ahren angebaut waren. Nun 

wurde im nachsten Jahre eine noch groBere Anzahl einzelner Pflanzen 
ausgewahlt und isoliert angebaut, und sie ergaben in der Regel ein

formige Nachkommenschaft, und diese blieb auch in weiteren Genera

tionen auffallend konstant und gleichformig in Vergleich mit den aus 

mehreren Ursprungspflanzen stammenden Nachkommenschaften, wenn 

auch diese Konstanz in Sva16f lange als eine nur relative aufgefaBt 

wurde, indem weitere Fixierung und VerbesselUng der Pedigrees durch 

fortgesetzte Auslese angestrebt wurde. Das ist das Sva16fer Pedigree

verfahren. Nebenstehende Abb. 27-30 zeigt vier Sva16fer reine Linien 

von Hafer, die jedoch verschiedenen alten Sorten entstammen, die in 

ihrer Hauptmasse den betreffenden Rispentypus als charakteristisches 

Merkmal besitzen. Es ist selbstverstandlich, daB diese Ausgeglichen-



Abb. 27· Abb.28. 

Abb.29· Abb· 30. 

Abb. 27-30. Vier reine Linien von Hafer ans SvalOf, namlich Abb. 27 Steifrispe, 
Abb. 28 Fahnenhafer, Abb. 29 Schlaffrispe, Abb. 30 andere Schlnffrispe. 

Origin ale von NILSSON-EHLE. 

6* 



heit einer Linie schon nach nur einmal wiederholter Auslese nur bei 

Pflanzenarten zum Ausdruck kommt, wo Selbstbestaubung 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 J OHANNSENS Arbeiten auch an vie1en anderen Objekten be
yerKerjbung statigt wurden (z. B. von EAST, FRUWIRTH) stehen nur nicht ganz direkt 
In onen. 

vergleichbare Resultate aus dem Tierreich gegeniiber. Das kommt da-

her, daB 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

tiscn rein yom mendelistischen Standpunkt aus erwiesen waren (was das 

heiBt, kann erst spater wirklich klar werden). Nur der letztere Ver

such lieBe sich direkt den reinen Linien vergleichen. Man hat deshalb 

auch fUr 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 ausgefUhrten 

Versuche mit den an reinen Linien gewonnenen iiberein, wofUr wir nun 

einige Beispiele kennenlernen wollen. 

Wir erwahnen 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 fUhrte solche Versuche mit entsprechen

dem Resultat durch. Am ausfUhrlichsten sind Versuche an Proto

zoen mitgeteiltund so wollen wir uns gleich den JENNINGSschen Ver

suchen mit dem Infusor Paramaecium zuwenden. Von den Variabili

tatsverhaltnissen dieser Tiere haben wir ja schon mehrfach gehort und 

sind daher mit dem Versuchsmaterial bereits bekannt. Es wurden also 
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aus einer Population einzelne in ihrer Lange 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 annahemd 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 ahnliche Veranderungen der 
auBeren Lebensbedingungen ein, so waren auch die Reaktionen in den 

Abb. 31. Konjuganten von Paramaecium aus funf verschiedenen reinen Linien. 
Nach JENNINGS und HARGITT. 

verschiedenen Linien korrespondierende, SO daB also nicht etwa die Wir
kung differenter auBerer Faktoren die Linien vortauscht. Abb. 31 gibt 
einen guten Begriff solcher Konstanz, indem sie die typisch verschie
dene GroBe konjugierender Individuen aus fiinf reinen Linienzeigt. 
Innerhalb der einzelnen Linien war natiirlich die iibliche fluktuierende 
Variabilitat 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 Ausschlage der fluk

tuierenden Variabilitat sehr groBe. NachstehendeAbb.32 gibteine groBe 
Variante einer groBen Linie (a) neb en einer kleinen Variante einer kleinen 

Linie (b) 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 GroBe untereinander gesetzt darstellt. Man 

sieht, die Population schwankt zwischen 310 und 45 fl Lange, von den 

reinen Linien die erste von 310 bis 105 fl. Die senkrechte Linie gibt 

den Mittelwert der Population mit 155 fl an, die Kreuze die Mittel der 
einzelnen Linien. In diesen Linien wurde nun Selektion ausgeiibt. Und 

dabei zeigte sich wiederum, daB sie ganzlich erfolglos blieb. Wurden 

die Nachkommen unter identischen Bedingungen gehalten, so erhielten 

sie nach Plus- wie Minusabweichem dieselbe GroBe, z. B. in einem be
stimmten Versuch: 

Mittlere GroBe der Nachkommen von Plusabweichem: 114,7: 33,9 [l 
Mittlere GroBe der Nachkommen von Minusabweichem: rr6,9: 36,1 fl. 

Abb. 32. Extrem groJ),e (a) und extrem kleine (b) Variante aus einer groJ),en und 
einer kleinen Linie von Paramaecium. Nach JENNINGS. 

In allen Versuchen wurden ] OHANNSENS Ergebnisse auf das schonste 
bestatigt gefunden. 

Was die dritte Gruppe von Versuchen betrifft, bei denen zweige
schlechtige, aber reine Stamme verwandt wurden, so konnen wir ihre 

viel diskutierten Resultate noch nicht verstehen, da sie die Kenntnis 

der MENDELschen Vererbungsgesetze voraussetzen. Sie werden spater 

ausfiihrlich diskutiert werden. Hier seien nur ein paar Bemerkungen 

eingeschaltet, urn zu zeigen, daB wahrscheinlich auch in der freien Natur 

soleh genetisch reines Material reichlich vorhanden ist, so daB die Er

gebnisse von Selektionsexperimenten von der geschilderten Art tatsach

lich auch auf die Verhaltnisse in der freien Natur, also den Evolutions

vorgang, angewendet werden konnen. Es ist bekannt, daB die Syste

matiker als niederste Kategorie spezifisch verschiedener Formen die 
Varietaten und Rassen betrachten, von denen sich innerhalb einer guten 

Spezies eine sehr groBe Zahl finden konnen. Es gibt iibrigens keine all-
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gemein akzeptierte Bezeichnung der niedersten systematischen Kate

gorien, und es wird auch schwer sein, eine einheitliche Bezeichnung da 

durchzufiihren. Sowohl der Begriff der Varietat, wie der der Rasse und 

Elementarart ist schwankend. Fiir Vererbungsfragen ist natiirlich die 

210 155 
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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 Grolle in fl. 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

hangig. Wenn wir zwei Hiihnerrassen haben, die sich nur durch den 

Besitz eines Erbfaktors fiir Gefiederf1irbung unterscheiden, so sind das 
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zunachst solche Kategorien. Nun kann sich aber z~igen, daB in jeder 
Rasse wieder erbliche Differenzen in bezug auf die Eigenschaft Frucht
barkeit vorkommen, so daB da wieder Unterkategorien zu schaffen 
waren. So wird man wohl solche letzten systematischen Kategorien, 
die man vielleicht am besten a1s 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
niibrungsarten bei einer Daphnie, bezieht. Diese Elementarrassen treten 
nun sehr oft, wenn auch nicht immer, an verschiedenen Lokalitaten auf 
und sind dann als Lokalrassen zu bezeichnen, wohl zu unterscheiden 
von den Standortsvarietaten (Lebenslagevariationen). Letztere konnen 
durch identische iiuBere Bedingungen ineinander iibergefiihrt werden, 
erstere aber sind erblich konstant. Natiirlich lii.Bt es sich von vom
herein nicht sagen, ob die yom Systematiker unterschiedenen Elemen
tarrassen oder Varietiiten ersterer oder letzterer Kategorie angehoren. 
Das kann nur das Vererbungsexperiment entscheiden. Wenn der mo
deme Siiugetier- und Vogelsystem,atiker 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 fUr die 
einzelnen Laichschwiirme des Herings (HEINCKE), so kann es sich dabei 
urn ebenso viele Elementarrassen handeln, wie urn Lebenslagevariationen. 
In manchen Fii.llen hat das,Experiment das letztere erwiesen, in anderen 
aber auch ersteres. So sind nach WOLTERECK die Standortsvarietaten 

der Daphnien, wenigstens zurn Teil, erbliche Lokalrassen oder Elemen

tarrassen, und es kann keinem Zweifel unterliegen, daB sich viele der 
yom Systematiker unterschiedenen Varietaten 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 spater, wenn wir auf den Gegenstand zuriick
kommen werden, Naheres horen werden. 

Es ist nun klar, daB sich Elementarrassen in ihren Erblichkeitsver-
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haltnissen im groBen Ganzen wohl ahnlich 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 beschranktem Raume lebt, 
vermehren sich in einer standigen Inzucht. Nun ist es eine der inathe

matischen Konsequenzen der MENDELschen Gesetze, daB unter bestimm
ten Voraussetzungen, die wir spater kennen lemen 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 spater). Sie 
stellen somit fiir die Selektion genau das gleiche Material dar wie reine 
Linien. 

Wo die Elementarrassen al1erdings ortlich gemischt leben, muB das 
nicht zutreffen, wird es aber trotzdem vielfach tun. Denn das, was die 
Einheit storen konnte, die Kreuzung ist, wie es scheint, oft auszu
schlieBen (wenigstens im Tierreich), da sie durch die ausgesprochene 
Homogamie verhindert wird, wie ja schon ffir den Koloradokafer und 
die reinen Linien der Paramacien gezeigt wurde. Und so werden wir 
in den Fallen, wo sich die Elementarrassen durch qualitative, leicht zu 
definierende Merkmale, wie Farbe oder Zeichnung, unterscheiden, ohne 
Schwierigkeit mit genotypisch einheitlichen Bestanden arbeiten konnen, 
ohne daB Selbstbefruchtung vorliegt. Natiirlich muB dann eine beson
ders eingehende Analyse des Materials vorangehen, die jede einzelne 
Variante auf ihre Erblichkeit zu priifen hat und moglichst eine langere 
Inzucht. Bei quantitativen Merkmalen, die die Elementarrassen unter
scheiden, ist die Schwierigkeit in Anbetracht der transgressiven Varia
bilitateine viel groBere. Wie sie unter Umstanden durch griindliche 
Analyse iiberwunden werden kann, haben wir oben bei HEINCKES He

ringsuntersuchungen gesehen; dort war ja fUr jedes Individuum die Mog
iichkeit eroffnet worden, seine Zugehi:irigkeit zu einer bestimmten Ele
mentarrasse (oder Standortsvarietat?) zu erkennen. Und so werden wir 

also, ohne iiber echte reine Linien zu verfiigen, doch mit pmzipiell iden

tischem Material, genotypisch einheitlichen Elementararten, vielfach 
arbeiten konnen. 

Wie wirkt nun die Selektion innerhalb eines solchen Materials? Schon 
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DE VRIES hatte an ihrer Wirksamkeit gezweifelt und besonders REINCKE 

im AnschluB an seine Reringsstudien den SchluB gezogen, daB inner

halb einer Elementarrasse - und als solche betrachtete er ja seine 

Reringsrassen - eine Selektion unwirksam sein mfisse. Setzen wir Ele

mentarrasse prinzipieIl gleich Biotypus (natfirlich nur in bezug auf die 

Resultate der Erblichkeitsforschung, denn der Begriff Biotypus sagt nur 

etwas fiber die genotypische Beschaffenheit seiner AngehOrigen aus, also 

die genotypisch identischen Glieder einer Elementarrasse steIlen einen 

Biotypus dar, ein Biotypus ist aber keine Elementarrasse), so hatte 

REINCKE im wesentlichen bereits jOHANNSENS Resultat vorweggenom

men; aber er hatte es nur erschlossen, nicht bewiesen, da ja die Rerings

rassen dem Experiment nicht zuganglich sind, eine Lficke, die er selbst 

klar hervorhob. Es sind wohl inzwischen auch eine Anzahl von Selek

tionsversuchen an solchem Material ausgeffihrt worden, die aIle das er

wartete negative Resultat ergaben (siehe spater). Es solI nun aber nicht 

verschwiegen werden, daB in neuerer Zeit einige FaIle bekannt gewor

den sind, in denen durch Selektion innerhalb von Rlonen positive Er

gebnisse erzielt wurden. JENNINGS, wie auch seine SchUler MIDDLETON 

und REGNER waren imstande, bei Infusorien und auch vor aIlem bei 
der beschalten Rhizopode Difflugia durch Selektion in reinen' Linien , 
verschiedene erbliche Typen mit konstanten Charakteren zu isolieren. 

Die Deutung dieser Versuche ist aber keine ganz einfache und es dfirfte 

im Augenblick noch schwer sein, auf ihnen bestimmte Schlfisse aufzu

bauen (siehe darfiber die Diskussion bei ERDMANN und jOLLOS, sowie 

den Abschnitt fiber Dauermodifikationen in der achtzehnten Vorlesung). 

Dagegen dfirfte es schwer sein, an dem positiven Ergebnis zu zweifeln, 

das BANTA mit Selektion in Rlonen von Daphnien bei rein partheno

genetischer Fortpflanzung hatte. Er wahlte 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 Verkfir

zung bzw. Verlangerung der Reaktionszeit. Die Differenz aber war 

IIZ Generationen nach Aufh6ten der Selektion noch vorhanden. Spricht 

Modifikation dies nun gegen jOHANNSENS Anschauungen? Wir werden erst spater 
und 

Variation. die M6glichkeiten, solche Versuche zu interpretieren, verstehen k6nnen. 

Aber sie andern keinesfalls etwas an dem Resultat, das wir aus den Er-
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orterungen dieser Vorlesung ziehen wollen, der folgenden positiven 
grundleg~nden Erkenntnis: Es ist streng zu trennen zwischen nicht erb

licher Variation oder M odifikation und erblicher Variation. Die erstete 

ist eine rein phanotypische Erscheinung, betrifft nur das AuBere des 

Organismus und verandert in keiner Weise die Erbbeschaffenheit, die 

genotypische Grundlage, so wenig wie ein RiB im Mantel den Trager 
erblich belastet. Eine Selektion solcher Modifikationen kann daher auch 

keine Verschiebung erblicher N atur 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, daB aus einem Rassengemisch einzelne Rassen der gewiinschten 

Qualitat ausgesucht wurden. Sobald diese Auswahl aber zu der Isolie
rung einer genetisch rcineri Rasse gefiihrt hat, ist der Versuch zu Ende, 

eine weitere erfolgreiche Selektion ist unmoglich. Aus der komplexen 

Erscheinung der fluktuierenden Variabilitat ist also zunachst die nicht 

erbliche Modifikation als wichtige Gruppe herausgelost. 
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Ftinfte Vorlesung. 

Die Verursachung der Modifikationen. Lebenslagevariation. 
Au6ere und inn ere 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, urn die Besprechung 
der Variation vorlaufig zu Ende zu fiihren, mit den Ursachen be

schaftigen, die die nichterbliche Modifikation und ihre statistische Er

scheinung in der Frequenzkurve bedingen. Dabei lassen wir zunachst 
die iibrigen Formen fluktuierender Variation beiseite, die sich spater 

aus dem Mendelismus erklaren werden. Die Kenntnis der Ursachen del 

nicht erblichen Modifikationen wird uns dann aber auch spater noch fiir 

evolutionistische Fragen von Bedeutung erscheinen. 
Wir wissen also, daB 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 urn die Variabilitat in der Lange von Bohnensamen. 

450 Samen einer Population wurden gemessen und nach ihrer Lange 
geordnet, die zwischen 8 und 16 mm schwankte. Die Variationsreihe 

lautete: 

Uinge in mm .. 
Anzahl Bohnen . 

16 

Bohnensorte ein Beispiel abgebildet ist. In eine Glaswanne, die in neun 

Abteilungen geteilt ist, die den neun GroBenklassen der Bohnen ent

sprechen, werden diese nun so eingefiillt, daB jede Abteilung die zu 
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ihrer Klasse gehOrige Bohnenzahl erhalt. Es entsteht dann em Bild, 

wie es Abb.34 zeigt, wobei. die Bohnen als Treppenkurve erscheinen. 
(Von dem kleinen Fehler, der der wirklichen Kurve gegenuber dadurch 

entsteht, daB 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. 

Abb.34. Anscbaulicbe Darstellung de r 
V nrinbiJiL'it der GroBe von Bobnen

snmeo. ncb DE VRIE • 

10 n 11 1J 111-
lJ 108 161 10f! JJ 

16 
1 

Abb. 35 . arintioospolygon der Groc,e >der 
Bobncosnmen zu Abb. 34 mit deo eingczcich
oeten Typcn der Gro[!enklnsseo. Bei B die 

Hliufigkeitsreibe. ' ncb DE V RIES. 

G ALTONS Nun nehmen wir einmal nebenstehend abgebildeten kleinen Apparat 
Zufalls-
apparat. zur Hand, den GALTON angab, und der ganz ahnlich aussieht wie ein 

Tivoli genanntes Kinderspielzeug (Abb. 36). Auf einem Brett finden 

sich in gleichen Zwischenraumen Reihen von senkrechten Nadeln, die 

innerhalb der Reihen alternieren. Oben ist durch Holzbacken eine trich

terformige Eingangspforte hergestellt, und unten sind kleine Abtei

lungen abgegrenzt. Wird nun das Brett schraggestellt und durch den 
Trichter eine Anzahl Schrotkugeln eingeschuttet, so laufen sie zwischen 
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den Nadeln hindurch und ftillen dann die Facher 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 StoB der benach

barten Kugeln Hindemisse entgegen, die sie von ihrem Weg ablenken. 

Da die Hindemisse nach rechts 

wie links gleichmaBig wirken, 

werden sie sich vielfach gegen

seitig autheben, so daB 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 

ftihrt, und zwar ist fur jede 

Seite gleich viel Wahrschein

lichkeit vorhanden. Manche 

Kugeln werden wenig abgelenkt, 

indem es der Zufall gibt, daB 

auBer den vie len nach rechts 

oder links ziehenden Hinder
nissen, die sich gegenseitig aus

gleichen, auch einige nur ein

seitig wirken. Es ist klar, 

daB ein immer gro13erer und 

daher seltenerer Zufall dazu 
Abb. 36. AL TONS Zufnllsnppnro.t. 

gehOrt, daB sich solche einseitig wirkende Hindernisse wiederholen, ein 

Zufall, dessen Unwahrscheinlichkeit mit der Zahl der einseitig wirken

den StoBe steigt, und daher werden in die auBersten Abteilungen, die 

nur den Kugeln zuganglich 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 wurden es bei jeder Versuchsanordnung erhalten, die zufallige Ab

weichungen von einer Norm zum Ausdruck bringt. Die Binomialkurve, 
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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 Haufig

keit eines Beobachtungsfehlers eine Funktion seiner GroBe ist. J e mehr 

sich ein Fehler von dem MittelmaB entfernt, urn so seltener ist er, und 

umgekehrt. Und jetzt wird uns klar, was dieses beriihmte Gesetz, von 

dem GALTON einmal sagte, daB es die alten Griechen als Gottheit ver

ehrt haben wiirden, wenn sie es gekannt hatten, auch fUr die belebte 

Welt bedeutet. Denn wenn wir nun aus dem identischen Ausfall des 

Bohnenversuchs - und er ist ja der Typus fUr die normale Art der 

Variabilitat - und des Schrotkugelspiels einen SchluB ziehen diirfen, 

so muB er so lauten: Der BohnengroBe oder iiberhaupt jedem variieren

den Merkmal kommt eine bestimmte GroBe oder Wert zu, sein Mittel

wert. Er wird aber nicht erreicht, weil die Natur "Beobachtungsfehler" 

macht, die urn so seltener werden, je groBer sie sind. "Die Natur macht 

Beobachtungsfehler" heiBt 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 auBeren Lebensbedin

gungen Hindernisse in den Weg, die ihn teils nach dieser, teils nach jener 

Seite ziehen und urn so seltener in ihrer Wirkung in Erscheinung treten, 

je groBer sie sind. Mit anderen Worten: Wir leiten den SchluB ab, daB 

die tharakteristischen Erscheinungen der Modifikation in Gestalt der 

Variationskurve nichts anderes sind als der Effekt der auBeren Be

dingungen. Wohlgemerkt, wir sprechen jetzt nur von der als Modifika

tion im vorigen Abschnitt herausgeschalten Teilerscheinung der fluktu

·ierenden Variabilitat. 

},Iodifikation Ist das nun richtig, so muB es auf vielerlei Weisen bewiesen werden. 
undAuBen-

faktoren. Zunachst muB sich ganz allgemein fUr das Einzelindividuum der Nach-

weis erbringen lassen, daB den Organismen die Fahigkeit innewohnt, 

auf Einwirkungen der AuBenwelt mit Veranderungen ihrer Eigen

schaften so zu reagieren, daB die veranderte zur urspriinglichen Eigen

schaft sich verhalt 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 a.uBeren Bedingungen in gleicher Art Bestehendes. Zweitens muB 

bei der Betrachtung einer groBen Individuenzahl gezeigt werden, daB 

eine Vera.nderung in den a.uBeren Bedingungen auch mit einer Verande

rung in ihrer Variabilita.tsbreite verbunden ist. Es muB etwa unter dem 

EinfluB eines vera.nderten Mediums eine Verschiebung der Variabilita.ts

kurve stattfinden. Sodann muB gezeigt werden k6nnen, daB in einer 

Gruppe gleichartiger Individuen Eigenschaften mit geringer Variabilita.t 

durch wechselvolleres Milieu zu sta.rkerem Variieren gebracht werden 

k6nnen. Und schlieBlich muB sich umgekehrt zeigen lassen, daB die 

Variabilita.t stark variierender Formen durch Gleichartigkeit der Be

dingun,gen eingeschra.nkt, ja vielleicht sogar ganz aufgehoben werden 

kann. Betrachten wir daraufhin nun einmal die Tatsachen. 

Zuna.chst sehen wir also einmal ganz von der bisher getibten 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 a.uBeren Milieu 

gegentiber verha.lt. Die Frage k6nnte fast mtiBig erscheinen, so selbst

versta.ndlich ist ihre Antwort. Besteht doch der ganze Teil der Tier

und Pflanzenzucht, der als Haltung, Wartung und Dtingung zu bezeich

nen ist, in nichts anderem als in der Hervorrufung von dem Ztichter 

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 tiber das Wesen der zu betrachtenden Eigenschaften 

abzuleiten haben. Die elementare Tatsache selbst erhellt am einfachsten 

aus den zahllosen Versuchen, die Forschung wie Praxis tiber den Ein

fluB der wichtigsten AuBenfaktoren, Temperatur, Feuchtigkeit, Nahrung 

auf die Eigenschaften von Tieren und Pflanzen angestellt haben. Das 

Material ist ein unendliches und es seien nur einige Stichproben aus den 

verschiedenen Versuchsgruppen gegeben. 

Da ist zunachst die Einwirkung der Temperatur, ftir die besonders EintluB der 

aus dem Tierreich interessante Versuche vorliegen, vor allem die be- Temperatur. 

rtihmten 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 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 
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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 erklaren, die Tatsache, daB in zwei Gene

rationen fliegende Schmetterlinge typisch verschiedene Fruhjahrs- und 

Sommerformen (in den Tropen Trocken- und Regenzeitformen) haben 

k6nnen, woftir das klassische Beispiel Araschnia Levana und prorsa ist. 

Da der Verdacht nahe lag, daB die Differenzen durch verschiedene Tem

peraturen bedingt seien, behandelte DORFMEISTER und spater WEIS
MANN die Puppen, die die Sommerform geben sonten, mit Kalte und 

Abb. 37. Araschnia prorsa (links oben) und Ievana (rechts un ten) verbunden durch 
die im Temperaturexperiment erzeugten Ubergangsformen. 

umgekehrt und konnte" dadurch auch aus ihnen die Frtihjahrsform 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 ausgeftihrt wurden, haben nun 

alle dazu geftihrt, zu zeigen, daB man durch geeignete Temperatur

einwirkung auf Puppen Formen erzeugen kann, die auBerlich, phano

typisch, aus der Natur bekannten geographischen Varietaten gleichen. 

STANDFUSS, der Meister der experimentellen Schmetterlingszuchtung, 
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der (bis zum Jahre 1905) 48500 Individuen in solchen Experimenten 
bearbeitete, halt folgende Punkte fUr die Hauptresultate: 1. Viele Arten 
leben an verschiedenen Orten ihles Verbreitungsgebietes in Form von 

Lokalrassen. Sie lassen sich experimentell in tauschender Weise er

zielen oder doch wenigstens annahemd, sowohl was Farbung wie Gestalt 

der Flugel betrifft. So kann aus Puppen des gewohnlichen Schwalb en

schwanzes (Papilio machaon), wenn sie mit 37-380 C behandelt wer-

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

den, ein Falter schlupfen, der durchaus der palastinensischen Sommer

form aus Jerusalem gleicht. Oder aus den Puppen des gemeinen kleinen 

Fuchses, Vanessa urticae, konnen durch Warme Formen erzogen wer

den, die der sudlichen Varietat 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 betrachtlich von 

dem Normaltypus entfemen. So hat das Tagpfauenauge, Vanessa io, 

Aberrationen, in denen die Augenflecke verschwinden. Wir werden sie 

spater noch zu envahnen haben. Durch das Temperaturexperiment 

7* 



- 100 -

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 Faltem, die in beiden Geschlechtem verschieden 

gefarbt sind, kann dieser sexuelle Dimorphismus aufgehoben werden. 

Es konnen durch Temperatureinwirkungen Falter unter Umstanden in 

ihrem Farbenkleide an ganz andere verwandte Arten angenahert wer
den, so der Schwalbenschwanz, Papilio hospiton, in der Richtung auf 

unseren gewohnlichen machaon. 4. Es konnen endlich durch Vertau

schung der Lebensbedingungen Verschiebungen der Formen anderer Art 

stattfinden. So wachst die groBe Pappelglucke, Gastropacha populifolia, 
wahrend 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 wachst als Raupe wah
rend der warmsten Jahreszeit in II Wochen heran und ergibt eine sehr 

viel kleinere Form. Wird die Brut der groBen Glucke in die Lebens
bedingungen der kleinen versetzt, so ergibt sie Falter, die sich der kleinen 

Art nahem. 
Eswerden somit in dies en Versuchen phanotypische Modifikationen 

des Schmetterlingskleides erzeugt, die demonstrieren, wie' unter dem 
EinfluB auBerer Faktoren ein scheinbar so konstantes Merkmal, wie es 
die Zeichnung eines Schmetterlingsfliigels ist, betrachtlich verandert 

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 selbstandige Erbrasse erscheinende Varia

tion. Vom Standpunkt der Erblichkeitslehre unterscheiden sich die bei

den, urn 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 verlauft, wie die geogra

phische Rassenbildung in der Natur, ist ein erbphysiologisches Problem, 

das wir erst viel spater werden betrachten konnen, wie iiberhaupt die 

entwicklungsphysiologische Seite dieser Experimente, die besonders 

interessant ist, hier ganz unberiicksichtigt bleibt. 
Urn zu zeigen, daB hier nicht etwa eine Besonderheit der Schmetter-
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linge vorliegt, Sel III Abb. 39 noch ein Beispiel aus einer anderen In

sektengruppe wiedergegeben, das sich selbst erkHirt. Ubrigens weiB der 

Kenner der physiologischen Literatur, weIche Fiille von Arbeiten tiber 

die Einwirkung der Temperatur auf Lebensvorgange (in bezug auf das 

VAN 'T HOFFsche Gesetz) vorliegen, von den en viele direkt in diesen Ab

schnitt gehoren. Doch mogen die genannten Beispiele fur unsere Zwecke 

gentigen. 

Auch im Pflanzenreich fehIt es nicht an soIchen' Fa,llen, wie etwa 

die in normalen Verhaltnissen rotbliihende Primula sinensis, deren 

a d 

Abb.39a-d. Variabililiit der Pigmentierung bei Habrobracon bei Zucht in verschie
denen Temperatnren. a Tier aus einer 35 0 Zucht, b Tier aus einer 300 Zucht, c Tier 

aus einer 20 0 Zucht, d Tier aus einer 16 0 Zucht. Nach SCHLOTTKE. 

Bltiten bei Treibhaustemperatur so weiB werden wie bei einer weiBen 
Rasse (BAUR). 

Auch ein Beispiel einer Feuchtigkeitswirkung sei aus dem Tierreich Wirkung. der 
Feucht,g. 

gegeben, BEEBES Versuche mit Tauben. Die nord- und mittelameri- keit. 

kanische Taube, Scardafella inca, zeigt nur geringe geographische Varia-

tion in ihrem Verbreitungsgebiet. Dagegen kommen in Honduras, ferner 

Venezuela und Brasilien je eine abweichende Form vor, namlich dia-

leucos, ridgwayi und brazilensis, die sich durch reicheres Pigment auf 

den Federn auszeichnen. Durch Zucht in einer besonders feuchten At

mosphare vermochte BEEBE nun die inca so zu beeinflussen, daB sie 

mit jeder neuen - natiirlichen oder ktinstlich erzwungenen - Mauser 

immer dunklere Federn bildete, wobei allmahlich auch das dunkelbraune 



Abb. 40. a Typiscbe wilde Scardafella inca, b die Form dialeucos, c brazilensis, 
d ridgwayi, e S. inca nach dreimaliger Mauser in feuchter Atmospbare. Nach BEEBE. 
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Pigment in ein glanzend irisierendes Bronze oder Griin iibergeht. So 

enthalt der wilde Vogel auf einer bestimmten Feder 25,9% pigmentierte 
Flache, der im Experiment gehaltene Vogel vor der dritten Mauser 38% 

und nach ihr 41,60%. So gelingt es, die Form inca im Versuch allmah

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 flinf natiirlichen und experi
mentellen Typen wieder. Auch hier zeigt sich iibrigens wieder die .A1m

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 Wurfgesehwister (Berkshire d ), links gehungert, reebts gemastet. 
Naeh v. NATHUSIUS aus KRONACHER. 

Wohl die gr6Bte Fiille von Tatsachen liegt aber fiir die dritte Ver- Wirkung der 
Nahrung. 

suchsart vor, die Einwirkung veranderter Emahrungsbedingungen, fUr 

die schon durch DARWIN manches beriihmt gewordene Beispiel beige-

bracht wurde. So wissen die Kanarienvogelziichter, daB man durch 

Hanffiitterung eine dunkle Farbung des Gefieders erzielen kann, daB 

man durch groBe Dosen von Cayennepfeffer die Farbung von Kanarien, 

auch Hiihnem, in orange verwandeln kann. Der Schweineziichter kann 

durch geeignete Fiitterung aus den kurzk6pfigen hochgeziichteten Kul

turrassen Tiere heranziehen mit dem langen Schadel und sonstigen 
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Habitus des Wildschweinsiwie die Abb. 41 so schOn zeigt (v. NATHUSIUS), 
tiberhaupt kann der Ztichter vielfach durch Ftitterung das Exterieur 

der Haustiere verandern. Die Beispiele lieBen sich nattirlich aus Tier

und Pflanzenzucht beliebig vermehren, da die Ernahrungsmodifika

tion wohl die haufigste alIer Modifikationen ist; nur ein instruk

tives Beispiel sei noch in Abb. 42 abgebildet. Geschwisterraupen glei
cher mittelgroBer Rasse wurden teils in normalen Verhaltnissen gezogen, 

teils bei erhohter Temperatur mit reichlicher Ftitterung, teils in Hunger
zucht. Die Abbildung zeigt die auBerordentliche GroBendifferenz gleich-

Abb. 42. Raupen von Lymnntria dispar. Erklarung im Text. 

altriger Tiere, die nach beiden Richtungen tiber den GroBentypus an

derer groBer oder kleiner Rassen hinausgeht. Die bisher aufgezahlten 

mogen gentigen, die aIle nicht nur die Modifikabilitat unter Einwirkung 

auBerer 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 

erhOhtem MaBe, von der folgenden Gruppe experimenteller Modifika-

tionen. 
In den betrachteten Fallen war eine tiefere logische Beziehung zwi-

passungen. schen dem AuBenfaktor :up.d der Art der Variation nicht ohne weiteres 
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sichtbar. Fur den Einblick in das Wesen der variierenden Eigenschaften 

sind aber viel bedeutungsvoller jene Reaktionen des Organismus, die 

eine deutliche Beziehung zur Qualitat des auslOsenden Milieureizes zei

gen und dies sind im weitesten Sinn jene Variationen der Eigenschaften, 

die man als funktionelle Anpassungen bezeichnet, also zweckmaBige 

Reaktionen auf den bewirkenden Milieureiz. Auch ihre Zahl ist im 

Pflanzen- wie im Tierreich eine ganz auBerardentliche: ein gebrochener 

und schiefverheilter Knochen wandelt seine Innenstruktur so urn, daB 

sie fUr den Widerstand gegen die neuen Belastungsverhaltnisse geeignet 

wird; verandert sich das Hebelsystem von GliedmaBknochen durch Ver.

kurzung eines Hebelarmes, so wandelt sich die Struktur des zugehorigen 

Muskels so urn, daB sie den neuen mechanischen Bedingungen gerecht 

wird (MAREY). Werden Fleischfresser mit Pflanzenkost gefUttert, so ver

langert sich ihr Darm und umgekehrt (BABAK, HOUSSAY, SCHEPEL

MANN). Aber auch AuBeneigenschaften, die sonst fUr die betreffende 

Art oder Gruppe charakteristisch sind, konnen sich in erstaunlicher 

Weise durch funktionelle Anpassung verandem. Da lieBen sich beson

ders aus dem Pflanzenreich eine unendliche Fulle von Beispielen nennen, 

da gerade diese experimentellen Veranderungen der Pflanze und ihrer 

Teile unter dem EinfluB auBerer 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 Blatter besitzt, im Wasser aber ganz fein zer
schlissene Blatter 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 spater zuruckkommen wer

den. Bekanntlich ist dieser eine Wasserlarve des Landmolches Am

blystoma, die in der Gefangenschaft normalerweise als Wasserlarve 

geschlechtsreif wird. Fraulein VON CHAUVIN gelang es aber, sie zu zwin

gen, ihre Verwandlung zum Landmolch auszufUhren, womit ja graBe 

auBere und innere Veranderungen verbunden sind, namlich Dbergang 

von der Kiemen- zur Lungenatmung und entsprechende Einschmelzung 

der Kiemen, Verwandlung des flachen Ruderschwanzes in den runden 

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 7b 
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Landschwanz, Anderung der Haut und ihrer Farbung. Es wurde nun 

ein 15 Monate alter Axolotl zur Metamorphose gezwungen und in 12 Ta

gen so weit gebracht, daB er in feuchtem Moos leben konnte und durch 

Lungen atmete. Nur der v6llige AbschluB der Metamorphose durch 
eine entscheidende Hautung wurde verhindert. Es trat nun eine Reduk

tion des Ruderschwanzes auf die Halfte seiner Breite ein, so daB 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 15 I /. Monaten 
- wurde das Tier langsam wieder ans Wasser gew6hnt, was es nur sehr 

widerwillig tat. Trotzdem begannen schon am 6. Tag die Kiemenfaden 
wieder zu wachsen, und der vorher umgelegte Riickenkamm richtete 

sich wieder auf. N ach 10 Tagen war der kritische Zustand des Tieres 
wieder iiberwunden und schon nach einem Monat waren aIle Charaktere 

des Wassertieres wieder da. Nach 3 I /4 Monaten wurde aber das gleiche 
Tier wieder auf das Land gebracht, wo es in einem halben Jahre wieder 

aIle Veranderungen zum Landtier durchmachte und auch mit der letzten 

Hautung begann, wahrend deren es starb'. Wir werden in einer spa

teren Vorlesung noch einer Reihe analoger FaIle begegnen, die aIle die 
gleiche Art funktioneller Anpassung illustrieren. 

Die Art der Organism en, durch Einwirkung von AuBenfaktoren in 
SO charakteristischer Weise zu variieren, wie es besonders die letzten 
Beispiele zeigten, fiihrt uns nun zu der Frage, was eigentlich die Eigen
schaften sind, deren Variabilitat wir hier studieren. Dnd 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 auBeren Bedingungen wie etwa Temperatur und Luftdruck. 

Auch die Eigenschaften haben einen bestimmten Charakter nur unter 

bestimmten Bedingungen: Die Brustfedem jener Taube sind nicht weill, 

sondem sind bei einem bestimmten Feuchtigkeitsgrad weiB, bei einem 

I Es muB iibrigens bemerkt werden, daB dieser klassische Versuch heute 
nicht mehr so ganz durchsichtig ist, seit wir wissen, daB durch Schilddriisen
praparate der Axolotl zur Metamorphose gezwungen werden kann. (Bei 
dieser Gelegenheit sei iibrigens bemerkt, daB die Hormone als inneres Milieu 
einen auBerordentlichen modifizierenden EinfluB ausiiben k6nnen; Beispiel: 
Kretinismus durch ungeniigende Schilddriisenfunktion.) 
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anderen aber gesprenkelt. Die Erbeigenschaft ist also nicht weill oder 
mit Kiemen, oder kurzer Darm oder rotbliihend, sondern die F1ih.igkeit auf 
G~dlage einer bestimmten genotypischen Konstitution auf bestimmte 
aufiere und innere Bedingungen mit bestimmter Darml1inge, Farbe, Kie
menstruktur zu reagieren: also eine bestimmte Reaktionsnorm (W0LTE

RECK, BAUR, JOHANNSEN). In dem Fall der Limnophila bestand die 
Reaktionsnorm in der Alternative Land- und Wasserblatter. In anderen 
Fallen besteht sie in der F1ih.igkeit, auf abgestuften Reiz abgestuft, also 
fluktuierend zu reagieren. 1m Prinzip ist das das gleiche aber nur in 
letzterem Fall kommt eine fluktuierende Variabilitat 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 Ph1inotypus 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 gewissermaBen als die 
erbliche Abstraktion des Organismus betrachtet, der Genotypus, ist 
nichts anderes als die erbliche Reaktionsnorm, die ererbte F1ihigkeit des 
Organismus, unter bestimmten Bedingungen einen bestimmten Ph1ino
typus zu zeigen, einen anderen, wenn andere Bedingungen gegeben sind. 
Die genotypische Beschaffenheit der Lebewesen ist ihre ererbte Reak
tionsnorm. Welche Reaktionen moglich sind, ist erblich in den Genen 
festgelegt. Wenn wir dann irgendeine der durch die Erbanlage ermog
lichten Reaktionen auf die Bedingungen der AuBenwelt hervorrufen, so 
geschieht es eben im Rahmen der ererbten Reaktionsnorm, nicht etwa 
durch Beeinflussung dieser. 

Eigentlich ist mit der Losung dieser Vorfrage auch schon die Losung 
der Hauptfrage nach der Ursache der fluktuierenden Variabilitat, soweit 

sie dem Gebiet der nicht erblichen Modifikation angehOrt (andere Typen 

der fluktuierenden Variabilitat werden ja erst spater verst1indHch 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 Mili~ueinfliissen gestellt hatten. 
Was zunachst den ersten Punkt betrifft, die Veranderung einer Va 
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Modifikation riationsreihe unter dem EinfluB auBerer Bedingungen, also insgesamt 
und 

Lebenslage. dessen, was man die Lebenslage nennt, so ist er schon aus der rein en 

Beobachtung zu erschlieBen. Eine Fiille biologischer Tatsachen - von 
denen besonders reiches Material, wie iiberhaupt fUr alle diese Fragen, 
von DARWIN beigebracht ward - ist bekannt, die alle zeigen, daB sich 

Tiere verandem, wenn sie in anderen als ihren typischen Lebensbedin

gungen sich befinden. Von Bedingungen, die sich analysieren lassen, also 

nicht einfach allgemein als "veranderte Lebenslage" zu bezeichnen sind, 
sei nur eine als Beispiel angefiihrt, der EinfluB des Salzgehaltes auf 

Wassertiere. BATESoNkonnte die Herzmuscheln (Cardium edule) zentral

asiatischer Seen untersuchen, die einen langsamen EintrocknungsprozeB 

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 daB sie in der untersten, 

also salzigsten Zone, direkt homig waren. Hand in Hand damit gingen 

Veranderungen der Farbe, Struktur und GroBe, und aIle diese Eigen

schaften erwiesen sich bei allen Individuen eines Horizonts als gleich

formig. Und BATESON schlieBt denn auch, daB die Salzigkeit bzw. ent

sprechende auBere Bedingungen die Ursachen der Variation darstellen. 
SoIche Beobachtungen kommen aber auch immer wieder zum Vor-

schein, wenn variationsstatistische Untersuchungen angestellt werden. 
Bei Anstellung von 

Mittleres Gewicht der Mittleres Kulturen in verschie-
jahrgangl 

Zahl der extremsten Gewicht 
Bohnen Minus- Plus- denen J ahren ist die etwa 

abweicher abweicher 

Gesamtheit der auBe-
I 903 25 2 55 80 64 
I904 7II 50 87 73 ren Bedingungen, das 

1905 654 43 73 55 was man Lebenslage 
I 906 384 46 84 63 nennt, ja immer etwas 
1907 379 56 81 ·74 verschieden, und die 

variationsstatistische Untersuchung der verschiedenen Materialien muB 

dann eine eventueIl~ Wirkung soIcher 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 Generation~n vergleicht. (Siehe 

Tabelle S. 76.) 
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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 1907 

aber 74- Es bestand also gewissermaBen eine Variabilitat der Variation 

in der Zeit, das was JOHANNSEN eine kollektive Variabilitat nennt. Auch 

die zoologischen Studien haben das gleiche ergeben. Ein in typischer 

Weise der fluktuierenden Variabilitat unterworfenes Merkmal ist die 

Kopfhohe oder Helmhohe der SiiBwasser bewohnenden Daphnien, auch 

die Lange ihres Schwanzstachels u. a. Diese Formen pflanzen sich durch 

Parthenogenese fort, so daB innerhalb eines Sommers zahlreiche Gene-

J. VI. 28. J!l. 30. VlI. 15. IX. f8.X .3. I. 
Abb. 43. Cyklomorphose der HelmhOhe und Stachelliinge von Hyalodaphnia 

im Anschlu~ an WESENBERG-LuND nach WOLTERECK. 

rationen nacheinander auftreten. Man weiB nun schon lange, daB in 

einem und demselben See die verschiedenen aufeinander folgenden Gene

rationen einen ganz verschiedenen Mittelwert der Kopfhahe haben der

art, daB die Friihsommergenerationen niedrige Kapfe haben, die dann 

in weiteren Generationen haher werden, bei der Spatsommergeneration 

ihr Maximum erreichen und dann wieder zum Herbst und Winter hin 

in den letzten Generationen des Jahres abnehmen, kurz daB in der 

Helmhohe das stattfindet, was man eine Cyklomorphose nennt. Nach

stehende Abb. 43 zeigt es in einem Schema der aufeinander folgenden 

durchschnittlichen GraBen; 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 ausgedruckt durch die Jahreszeit, fest

gestellt. 
Doch damit seien es genug der Beispiele dieser Art, die nur einen 

indirekten SchluB auf die Ursachen der Variabilitat erlauben. Eine di

rekte Antwort gibt naturlich nur das Experiment und es sollen uns daher 
einige Beispiele zeigen, wie es zum gleichen Resultat fiihren muB. 

t!ll~er~r::i~-. Fiir Pflanzen laBt es sich begreiflicherweise besonders leicht zeigen, 
flussung der. d h V .. d d" B B d' . V h' Variations- Wle man urc eran erung er au eren e rngungen erne ersc le-

kurve. bung der Variationskurve erreichen kann. Denn hier lassen sich bequem 

genau meBbare Auderungen in Belichtung, Emahrung usw. ins Experi
ment einfUhren. So konnte DE VRIES die Variationsreihe fur die Frucht

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

belle zeigt. 

FruchtHinge in mm 
Anzahl Exemplare 
der 2. Generation . 
Anzahl Exemplare 
der 3. Generation . 

DE VRIES zieht schlieBlich aus seinen Versuchen ganz direkt den 
SchluB, daB die fluktuierende nicht erbliche Variabilitat eine Erschei

nung der Ernahrungsphysiologie ist. 

Aber auch fUr die von uns bei der Besprechung der biologischen 
Tatsachen angezogenen Tierformen, die Daphniden laBt sich das gleiche 
zeigen. Erinnem wir uns wieder an die mit der Jahreszeit wechseln

den Kopfhohen der Daphnien. Es ist nun versucht worden, diese Er

scheinung teleologisch zu verstehen. OSTWALD hat darauf hingewiesen, 

daB mit steigender Temperatur die inn ere Reibung des Wassers herab

gesetzt wird und umgekehrt. Da die Daphnien als Planktonorganismen 

im Wasser schweben, so bedurfen sie, wie alle in gleicher Lage befind

lichen, eines groBeren Sinkwiderstandes, urn sich bei hoherer Tempera

tur schwebend zu erhalten. Diese VergroBerung des Sinkwiderstandes 

wird nun bei allen Planktonorganismen durch Bildung von die Korper

oberflache vergroBemden Stacheln und Fortsatzen erreicht, und so 

konnten auch die wechselnden Kopfhohen in diesem Sinn zu deuten 

sein. Wenn es auch moglich ist, daB jener Effekt schlieBlich erzielt 
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wird, so koimte doch WOLTERECK. zeigen, daB die innere Reibung des 
Wassers nicht die Ursache jener Variation ist. Die ErhOhung der Rei
bung durch Zusatz von Quittenschleim iibte keinerlei EinfluB aus. Aber 
auch die Temperatur selbst hat keinerlei direkte Wirkung, sondem einzig 
und allein die Emahrung, deren Intensitat, die Assimilationsintensitat, 

ja auch indirekt von der Temperatur abhangig ist. Daher kann man 
bei gleicher Emiihrung mit hoherer Temperatur eine Variationsverschie
bung erzielen, umgekehrt aber auch bei niederer Temperatur durch star
kere Emahrung den gleichen Effekt. 1st also die Temperatur konstant, 
so ist die HelmhOhe direkt porportional der Emahrung. Es bestatigt 
sich also der obige Satz von DE VRIES, daB die Variabilitat eine Erschei-
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Abb. 44. Schematische Kurven der Kopfhohe von Hyalodaphnia in verschiedenen 
Emiihrungsbedingungen nach WOLTERECK. 

nung der Emiihrungsphysiologie ist. Die Resultate der Beeinflussung 
der Kopfhohe durch verschiedene Erniihrungsbedmgungen lassen sich 
gut aus obenstehender schematischer Kurve, Abb. 44, erkennen. Sie 
zeigt uns drei Kurven fiir die Variabilitat der Kopfhohe bei schwacher, 
mittlerer und reicher Emahrung, und man erkennt, wie die Kurve und 
somit auch ihre Mittelwerte m durch giinstige Emahrungsverhrutnisse 

nach der Seite der groBeren Kopfhohe verschoben werden. Hier zeigte 
sich allerdings eine Einschrankung der Aligemeingiiltigkeit des Resul

tats, auf die wir bald zuriickkommen werden. 

Wir konnen diesen Punkt aber nicht verlassen, ohne darauf hin

gewiesen zu haben, daB die Beziehungen zwischen auBeren Faktoren und 
Variabilitat sich ebenso wie fur erwachsene Individuen auch fiir deren 
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Entwicklungsstadien haben nachwe~en 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 

Temperatur 
Strongylocentrotus 

Korperliinge ArmHinge 

II,{O 100,0 100,0 
15,9° II3,5 143,4 
20,4° 120,6 156,8 
23,7° 122,5 149,1 

Echinus 

Korperl:inge Armliinge 

100,0 100,0 
II 3,4 II6,3 
124,5 106,6 
123,9 II 3,7 

und PETER Resultate 
ergeben, die den am 

ganzen Organismus ge

wonnenen durchaus 
analog sind. So ziich

tete VERNON Seeigel
eier unter verschiedenen Temperaturen und fand dann entsprechend 

verschiedene GroBen der resultierenden Larven, wie deren LangenmaB 
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 konnen es also nunmehr als experimentell erwiesene Tatsache 

betrachten, daB die Variationskurven durch Veranderung auBerer Be

dingungen verschoben werden konnen. Wir diirfen also hieraus ebenso 
wie aus den vorher mitgeteilten Beobachtungen iiber 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 SchluB ableiten, daB die nicht 

erbliche Variabilitat (Modifikation) durch auBere Ursachen bedingt ist. 

Der SchluB wird aber erst richtig bindend, wenn wir, wie schon oben 

besprochen, auch noch nachweisen konnen, daB durch veranderte Be

dingungen das MaB der Variabilitat erhOht oder durch konstante Be

dingungen die Variabilitat 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 FaIle sehr 

schwer fallt, die Verschiedenartigkeit oder Konstanz auBerer Bedin-
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gungen zu beherrschen, wahrend man Pflanzen in den gleichen Nahr
l6sungen usw. in wirklich kontrollierbaren gleichen oder differenten Be
dingungen ziichten kann. (Neuerdings ist es allerdings auch gelungen, 

Tiere, namlich die Fliege Drosophila, in sterilen Reinkulturen zu ziichten 

und somit wirklich die Gesamtheit der auBeren Bedingungen zu be

herrschen (DELCOURT und GUYENOT, LOEB, BAUMBERGER). Genetische 

Resultate auf Grund dieser Methode liegen noch nicht vor. Immerhin 
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Abb. 45. Veranderung der.Variationskurve von Paramaecium unter dem EinfiuLl aufierer 
Bedingungen. Die Nummern der Kurven entsprechen den Bezeichnungen umstehender 

Tabelle, die die naheren Angaben enthalt. Nach JENl'INGS. 

geht die postulierte Tatsache auch auf tierischem Gebiet mit geniigender 

Deutlichkeit aus den folgenden Beobachtungen von JENNINGS hervor, 

dieer an dem Infusorium Paramaecium macbte. Auch hier laBt sich 

ein deutlicher EinfluB der auBeren Bedingungen auf die Gr6Benverhalt

nisse der Tiere feststelIen. So schwankt der Mitte1wert fiir die Lange 

in manchen Kulturen zwischen 73 und 200 p, der fiir die Breite sogar 

von 16-84 p. Aber auch das MaB der Variabilitat wird durch Wechsel 

der Bedingungen gesteigert, durch gr6Bere Konstanz aber herabgesetzt. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 8 
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So konnte man in der gleichen Kultur den Variationskoeffizienten, der 
uns ja ein MaG fiir die Variabilitat gibt, fur die Lange von 6,821 bis zu 

13,262 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
bang mit den .Anderungen der Bedingungen verlaufen. Wie sich die 
gesamte Variationskurve dabei verandert, zeigt Abb. 45, in der die zu
gehorigen Kurven zusammen eingezeichnet sind. Die Nummem der 
Kurve entsprechen den Nummem der folgenden Tabelle. 

~ ~ :t I ~ :t I a 5 ~ :t 
.~ 

, 

" t ~ t ~ ~ 5 ~ :t 

Nr. Material " .! " 
o .~ .9 cu ~ .~ o .~ .~ .~ " 
.~ N 

1) e .~ N 
Q) :~ ~t::: ~ .~ ~;,::: 'tl :::: .... ::::1Xl 

~ '5 ~ .~ " 'C 't ·s f :i :J 
.. .. 

:i t ;;..ll ~.o " 0 ;;..0 
..s 'tl 'tl 

;;.,.,. 

7 24 Std. in frischer Heu-
infusion. 17. Juli 200 184,100 8,834 140 - 216 46,020 II,421 36-60 

8 Eine Woche Hunger. 
24.Juli ISO 146,108 7,0031120-176 31,180 12,473 20-40 

9 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. 3 I. Juli 150 174,400 8,530 132- 212 44,800 17,397 32-68 

II 48 Std. in frischer Heu-
infusion. 3. August. 150 191,360 8,945 136- 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 ubrigens auch in den schon erwahnten 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 Variabilitat in der Zahl der Skelettbildungs

zellen in den Larven von Seeigeln. (Siehe Tabelle S. !IS.) 
Es lieBen sich dem noch mancherlei in gleichem Sinn beweiskraftige 

Daten zufugen, die auf statistisch-biologischem Wege gewonnen sind. 

So hat bei der vor nicht langer Zeit aus England nacb Amerikas Kusten 
eingefiihrten Scbnecke Littorina littorea die Variabilitatsbreite so zu
genommen, daB der Variationskoeffizient fur das VerhaItnis von Breite 
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zu Hohe der Schale von 2,3024-2,3775 auf 2,4849-:-3,0340 anstieg 
(BUMPUS, DUNCKER). In gleicher Richtung sind die Ergebnisse von 
MONTGOMERYS Untersuchungen zu verwerten, die zeigen, daB Zugvogel 
in verschiedenen meBbaren Charakteren eine groBere Variabilitat haben 
als seBhafte und unter den Zugvogeln wieder solche hervorragen, die 
die weitesten Wanderungen ausfiihren. 

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

Variations- Variations .. 

Objekt 
koeffizient koeffizient Bedingung 

unter normal en unter abnormen 
Bedingungen Bedingungen 

Echinus 4,688 5,685 Warme 
Strongylocentrotus 4,970 4,508 Warme 

5,625 8,093 Warme 
Sphaerechinus 2,847 6,180 Kleine Schale 

5,019 7,IIO Aquariumwasser 
40446 10,895 Warme 
4,126 6,953 Kleine SchaIen 
5,223 5,883 Natronlauge 
3,865 6,091 N atronlauge 
4,610 3,625 KaIte 
4,387 10,336 Chloroform 
4,321 5,463 KaIte 
3,007 8,634 Warme 
9,850 10,184 Wiirme 
5,186 9,020 Warme 

Folge reicher Ernahrung die, daB viele Individuen zu wachsen beginnen, 
wahrend die durch den Hunger zu sehr affizierten zunachst keine Nah
rung aufnehmen und sich nicht verandern. So wachsen die Variations
koeffizienten so stark, wie es Nr.8 zu 9 in der vorstehenden Tabelle 

(S. II4) zeigen. Bleiben dann die Tiere in der gleichen Fliissigkeit, so 
nehmen sie allmahlich 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 starkeVermehrung; 

der Variationskoeffizient steigt jetzt infolge der Anwesenheit der ver
schiedenartigen Altersklassen, die ja eine sehr verschiedene Lange haben. 

8* 
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Hat die gesteigerte Vermehrung aber spater wieder aufgehort, so faUt 
der Koeffizient. Dessen Schwankungen werden also erklart durch den 

direkten und indirekten EinfluB auBerer Bedingungen auf Wachstum 
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Abb. 46 I-VI. Variationskurven der Staubblattetzahl von Sedumin sechs verschiedenen 

experimenteU erzeugten Typen. Nach Klebs. 
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und Emahrung. 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 iiberhaupt aus diesem und anderen 
mehr historischen Griinden in der Vererbungslehre die Botanik meist 
der Zoologie vorausgegangen ist. A1s die klarsten Resultate, die von 
dieser Seite kommen, wollen wir daher noch die schonen Versuche an
fiihren, die KLEBS an Sedum- und Sempervivumarten ausfiihrte. Er 

Typus I Bedingungen 

I. Gut gediingter, relativ trockener 
Boden, helles Licht. 

II. Lange ungediingter, trockener 
Boden, helles Licht. 

III. Feuchter, gediingterBoden, Warm
beet, abgeschwachtes Licht . 

IV. Rotes Licht, im Gewachshaus . 
V. Kleine Stecklinge in feuchtem 

Boden, im Spatsommer. 
VI. Auf Losungen von Substanzen, wel

che Wurzelbildung einschranken 

Individuen· 
zahl 

3000 

4390 
4000 

2II7 

2570 

Varianten I M. I " 

10--5 9,68 0,7505 

10-4 6,54 1,6187 
10-3 5,05 0,3537 

10-3 7,33 2,3092 

suchte bei Sedum spectabile die Variabilitat variabler wie konstanter 
Organe durch Wechsel auBerer Bedingungen zu beeinflussen. Es ge
lang ibm dabei unter verschiedenen auBeren Bedingungen, wie Wechsel 
von Emahrung und Licht, EinfluB von Chemikalien, die Variabilitats
kurven vollstandig zu verschieben. Betrachten wir einmal die Resul
tate fUr die Zahl der Staubblatter, 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 auBer der Individuenzahl, die gezahlt wurden, die Varia

tionsbreite, Mittelwert und Standardabweichung als MaB der Variabili
tat. Normalerweise variiert die Zahl der Staubblatter von 10-5 mit 

dem Maximum (etwa 80%) bei 10 (Typus I der Tabelle). Die Kurve 

ist eine steil abfallende halbe Kurve. Unter den Bedingungen, die die 

Tabelle bei Typus II verzeichnet, betragt die Variationsbreite bereits 
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10-4, nur etwa 40% zeigen 10, die Kurve falit also vom Gipfel aus 
allmahlich abo 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 foigende Typus IV zeigt 
infoige der dort angewandten Bedingungen eine Variation der Staub
blattzahl von 10-3 mit einer steilen eingipfligen Kurve, indem etwa 

94% der Bluten die Zahl5 aufweisen. Bei Typus V begegenen wir nun gar 
einer Schwankung von 16-4, mit zwei Kurvengipfeln, namlich einer 
Frequenz von 72% bei 10 StaubbIattern und 16% bei 8 Blattern. Endlich 
bei Typus VI eine Variation zwischen 10 und 3 mit einer zweigipfligen 
Kurve, namlich 38% Frequenz bei 10 und 40% bei 5 StaubbIattern. 

Diese Resultate erwiesen sich als im wesentlichen konstant, indem 
sie in zwei aufeinander foigenden J ahren erhalten wurden und in gleicher 
Weise bei verschiedenen Pflanzen der gleichen Art wie bei Stecklingen 
des gleichen Individuums erzielt wurden. Da aIle Dbergange zwischen 
diesen Kurven ebenfalls ethalten werden konnten, so ergibt sich: "Die 
Variation en in der Zahl der Staubblatter von Sedum spectabile erscheinen 
nicht in Form einer einzigen fiir alle Falle charakteristischen Kurve, 
vielmehr in zahlreichen ganz verschiedenartigen, wenn auch durch Dber
gange verbundenen Kurven. J ede von ihnen ist bestimmt dutch ge
wisse Kombinationen auBerer Bedingungen." 

Wir hatten nun schon oben gesagt, daB, wenn die Variabilitat von 
auBeren Bedingungen abhangig ist, man sie einerseits bei konstanten 
oder wenig variablen Eigenschaften bedeutend muB steigern konnen, an
dererseits sie durch Uniformitat der Bedingungen muB aufheben konnen. 

Praktisch wird letzteres wohl kaum volistandig zu erreichen sein; immer

bin gelang es KLEBS in einem Versuch, die Frequenz der Hauptvariante 5 

auf 98,8% zu steigern mit einer Streuung (J = O,II, was der Variabili

tat ° wirklich sehrnahe kommt. Der umgekehrte Fall, daB alle Varianten 
in ungefiihr gleicher Zahl vorkommen, wurde zwarnicht erreicht, immer

hin kam man .ihm recht nahe. 1m Idealfall hiitte die Streuung = 2 sein 

miissen, und es wurde 1,88 erreicht. Das entsprechende Resultat wie 
fur die variablen Staubblatterzahlen wurde aber auch fiir die gewohn
lich nicht variierenden Blumen- und Ftuchtblattzahlen erzielt. Natiir

lich waren da starkere Veranderungen notig, die die Notmalzahl von 5 
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auf 2-14 veranderten. Wahrend normalerweise nur sechs Arten von 
Bliiten vorkommen, namlich mit 1-5 Staubblattern und 5 Blumen- und 
Fruchtblattern, konnte die Zahl der Kombinationen auf 96 gesteigert 

werden: also auch die konstantesten Merkmale konnen zu hoch variabeln 

werden. 
Das genannte Material illustriert wohl zur Geniige unseren Punkt: Disposition 

znm 
die Modifikation, wie ::.ie sich in der binomialen (oder auch anderen hier Variieren. 

nicht besprochenen Formen der) Variationskurve der Eigenschaften aus-
driickt, ist das Produkt der Einwirkung der auBeren Bedingungen auf 

die ererbte Reaktionsnorm, die andernfalls nur den idealen Typus, d. h. 

den Mittelwert der betreffenden Eigenschaft hervorbringen wiirde. Es 

ware nun natiirlich verkehrt, diese Erkenntnis umkehren zu wollen, an

zunehmen, daB wechselnde auBere Bedingungen hohe Variabilitat her
vorbringen miissen. Das hangt eben vollig von der ererbten Reaktions-

norm ab: ist diese derart, daB die Anlage der Eigenschaft leicht mit 
den auBeren Bedingungen reagiert, dann ist hohe Variabilitat moglich, 

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 laBt sich z. B. demonstrieren fiir die Abhangig-

keit der GroBe der Seeigellarven von der Temperatur, ffir die wir oben 

VERNONS Tabelle reproduzieren. Wahrend die Variabilitat bei Stron

gylocentrotus und Echinus fUr die Lange des Scheitelstabes in Abhangig-
keit von der Temperatur eine sehr groBe war, reagierten Sphaerechinus-

larven gar nicht auf solche Veranderungen. 1m iibrigen bedarf es keiner 
weiteren Beispiele, da die verschiedene Variabilitat nahe verwandter 

Formen eine jedern Systernatiker wohlbekannte Erscheinung darstellt, 
wobei allerdings Modifikation und die ganz anders zu erklarende erb-
liche Variation nicht auseinander gehalten werden. 

Ebenso wie nach Arten laBt sich auch nach Organen innerhalb einer 

Art eine verschiedene Disposition zum Variieren feststellen. Urn wieder 

auf das gleiche Material von VERNON zuriickzugreifen, dessen Befunde 

iibrigens auch durch andere Autoren wie PETER bestatigt wurden, so 

erwies sich die Korperlange der Sphaerechinuslarvenim Gegensatz zu 

der anderer Arten als nicht variabel, die Armlange dagegen in hochstem 

MaB, wie die folgende Tabelle zeigt: 



Zyklische 
VariabiJitat. 

- IZO· -

Temperatur KorperHinge Armlange 

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 fUr embryonale Organe gezeigt wurde und 

an vielen weiteren Beispielen sich aufweisen lieBe, gilt auch fur Organe 
des ausgewachsenen Organismus. Auch hierfur 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 GesetzmaBig
keiten dafur aufzufinden. So sollen starker differenzierte Organe mehr 

variieren als primitivere, innere mehr als auBere, Unterscheidungsmerk
male niederer systematischer Gruppen mehr als die hoherer; doch er

scheint solchen Verallgemeinerungen gegenuber Vorsicht geboten. 
Dagegen scheint das Lebensalter, der Entwicklungszustand eines 

Organismus in der Tat eine gesetzmaBige Beziehung zu seiner Disposi
tion zum Variieren zu haben. VERNON, der daruber ausgedehnte experi

mentell-statistische Untersuchungen an Seeigelentwicklungsstadien aus
fUhrte, kommt fUr die GroBenvariation direkt zu dem SchluB, daB die 

Einwirkung der auBeren Bedingungen auf einen wachsenden Organismus 
von dem Moment der Befruchtung an stetig abnimmt. Und es scheint 
in der Tat hier eine GesetzmaBigkeit vorzuliegen, die den inneren Faktor 
der Variabilitat zu dem individuellen Entwicklungsstadium in Bezie
hung bringt. Gerade fur derartige GroBenverhaltnisse sind mehrfach 

die gleichen Ergebnisse zutage getreten, so in DE VRIES' Untersuchungen 

fur die SamengroBe der Oenothera, in WELDONS und BUMPUS' Studien 

uber GroBenvariation bei Krabben und Schnecken, ja sogar nach PEAR

SONS Berechnungen fur 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 AnlaB ge

geben hat und vielfach vollig irrtumlich gedeutet wurde. Wir meinen 

die zyklische Variabilitat von SuBwasserorganismen. Wir haben oben 
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schon die sogenannte Zyklomorphose der Daphnien besprochen, ihre 

zyklisch en Veranderungen im Laufe eines Jahres. Solche Zyklomor-

Abb. 47. Zyklomorphose von Anuraea cocblearis (ausgcwlibIte Typen), I die Ausgangs
form macracanth., von der vier verscbiedenartige Zyklomorpbosereihen ausgehen. 

Nach LA TERBORN aus STEVE!!. 

phosen, urn deren Erforschung sich in der Neuzeit besonders WESEN

BERG-LUND groBe Verdienste erwarb, sind nun bei verschiedenen Plank

tonorganismen, auch solchen pflanzlicher Natur, beobachtet worden, 
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vielleicht am schOnsten und griindlichsten ffir das Radertier Anuraea 
cochlearis, ffir dessen jahrlichen Variationsgang LAUTERBORN jenen Aus
druck pragte. Umstehende Abb.47 zeigt uns eine solche Variations
reihe aus einem und demselben Gewasserin verschiedenen Jahreszeiten 
(auch Temporalvariation genannt). Die zu erwartende Abhangigkeit die
ser Reihe von der Temperatur hat sichaber mit groBer Wahrschein
lichkeit als irrig erwiesen. Es stellte sich vielmehr durch das Experi
ment heraus, daB keinerlei auBere Faktoren ffir diese Zyklomorphose 
maBgebend sind, sondem innere Ursachen, und diese hangen zusammen 
mit der Sexualitat, der Bildung befruchteter Wintereier. Also ein innerer 
Faktor, das Stadium der Sexualitat, wirkt auf die morphologischen 
AuBencharaktere wie ein Milieufaktor. 

Die Variabilitat in diesem Fall ist also eine solche in der Zeit, in 
aufeinander folgenden Generationen~ Aber nicht auBere Bedingungen 
verursachen sie, sie sind nicht Modifikationen, sondem der Ausdruck 
eines rhythmisch ablaufende Reaktionen bedingenden Gens, eines Gens, 
das bewirkt, daB in bestimmtem Ablauf durch eine Generationsreihe 
hindurch Variationen (die selbst modifizierbar sind) auftreten, bis der 
Zyklus zum Ausgangspunkt zUrUckgekehrt ist. Es handelt sich also 
um einen rhythmischen VererbungsprozeB im Zusammenhang mit einem 
sexuellen Zyklus. Die Variant en des Zyklus, die aufeinander folgenden 
Formen, sind also gar keine Variationen erblicher oder nicht erblicher 
Natur, sondem konsekutive Zustande in einerparlhenogenetischen Reihe, 
die yom Vererbungsstandpunkt aus der Reihe konsekutiver Entwick
lungsstadien anderer Organismen zu vergleichen ist. 

Wir sind uns nunmehr wohl zur Genfige fiber 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. Urn uns nochmals vor Augen zu fiihren, welchen 

Erkenntnisfortschritt es bedeutet, und anderenteils zu dem Wesen der 
erblichen Variation, wie es det Mendelismus gekl1irt hat, fiberzuleiten, 

wollen wir zum SchluB dieser Vorlesung noch eine Art historischer Re
miniszenz auffrischen. 

DARWIN und seine nachsten Nachfolger vermochten noch nicht den 
scharfen Unterschied zwischen nicht erblicher Modifikation und erblicher 



- I23 --

Variation innerhalb des Phanomens der fluktuierenden Variabilitat zu 

machen. In WEISMANNS noch tiber DARWIN hinausgehender Zucht-
r 

wahltheorie spielt nun die Frage nach der Ursache der Variabilitat eine 
groBe Rolle. WEISMANN kam dabei zur lJberzeugung, 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 Variabilitat nahm nach der Amphi
mixis eher ab als zu. Wahrend im Lauf der gewohnlichen ungeschlecht

lichen Vermehrung die Variabilitat eine sehr groBe und von den auBeren 

Faktoren stark beeinfluBbare ist, sind konjugierende Tiere, die Konju
ganten, immer von einem bestimmten Typus, der unabhangig ist von 
der vorausgegangenen Variabilitat, und nach der Konjugation sinkt die 

Variabilitat. Folgende Zahlen beweisen das: Mittelwert der Korper

lange von Nichtkonjuganten 203,177, desgleichen von Konjuganten 

172,408. Variationskoeffizient der Nichtkonjuganten 5,174, der Konju
ganten 2,586. Ferner fanden PEARSON und LEE, daB parthenogenetisch 
erzeugte Wespen dieselbe Variabilitat haben wie die aus befruchteten 

Eiern hervorgegangenen, ebenso CASTLE und seine Mitarbeiter, daB 
durch Inzucht der Fliege Drosophila in sechs Generationen die Varia
bilitat nicht verandert wird. Zum entgegengesetzten Resultat fiihrten 
allerdings die statistischen Erhebungen PEARSONS fUr den Menschen, 

dessen Variabilitat mit groBerer Almliehkeit seiner Vorfahren geringer 

werden solI, ebenso PEARL und DUNBARS Inzuchtversuche mit Para

maecien, die ebenfalls eine Verringerung der Variabilitat ergaben. 

Nach aHem in den letzten Vorlesungen Gesagten erkennen wir olme 

weiteres, daB sowohl die Fragestellung als die Methode der Losung 

falsch war. Denn das Resultat kann nicht durch die Tatsache der Be

fruchtung, sondern nur durch die genotypische Beschaffenheit der Eltern 

bedingt sein. 1st sie bei beiden Eltern identisch, dann variieren die 

Nachkommen, gleiche Lebenslage vorausgesetzt, aucb nicht mehr. 1st 

sie aber verschieden, dann mag tatsachlich bei den Nachkommen eine 
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gesteigerte "Variation" eintreten. Diese Variation ist aber etwas ganz 
anderes als das bisher Betrachtete, namlich eine sogenannte MENDEL

sche -Faktorenspaltung und Rekombination. Was das ist, mussen wir 
nunmehr kennen lemen. 
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Sechste Vorlesung. 

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

Wir sind nunmehr mit geniigenden Kenntnissen der Eigenschaften DdieMBethode 
er astar-

der Organismen, die fiir die Erblichkeitsprobleme in Betracht kommen, dierung. 

ausgestattet, urn der wichtigen Frage nahetreten zu konnen, 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 Molekiilgtuppe 

auf physiologische Vorgange studieren will, so wird er sie mit allen mog-
lichen Grundsubstanzen verbinden, urn aus der 0bereinstimmung bzw. 

Verschiedenheit in der Wirkung aller jener Verbindungen seine Schliisse 

ziehen zu konnen. Eine ganz entsprechende Methode bietet sich nun 
fUr das Studium des Verhaltens der Erbeinheiten dar: man wird sie 
mit moglichst verschiedenen andem Grundkorpem 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 muB also ali; das wichtigste Mittel 
angesehen werden, einmal das Verhalten der Gene bei der Vererbung 
festzustellen, sodann die genotypische Zusammensetzung eines Organis-

mus zu analysieren. Dnter 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 

Varietaten, Arten oder Gattungen hervorgehen. 

Die Bastardierungslehre ist nun in der Neuzeit zu ganz besonders 

glanzenden Resultaten gelangt, die in ihrer groBen Bedeutung das Zen

trum der neueren Erblichkeitsforschung darstellen. Nicht etwa, daB 
man friiher nicht bastardiert hatte; aber die altere Bastardforschung 

hatte es nicht erreichen konnen, in ihre zahlreichen Einzelbefunde die 

Die altere 
Bastard

forschung 
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Ordnung einer GesetzmaBigkeit zu bringen. la, es ist noch nicht so 
lange her, daB man iiberzeugt war, daB die Mannigfaltigkeit der Er
scheinungen sich iiberhaupt keinem Gesetz fiigen konne. Und doch ist 

jetzt das Unmogliche gelungen, ein Fortschritt, der, wie allgemein be

kannt, erst der Genialitat 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 al

teren Bastardforschung werfen. Sie ist in der Hauptsache das Werk 

der Botaniker, von denen sich hervorragende Forscher wie KOLREUTER, 
KNIGHT, GARTNER, FOCKE, NAUDIN, WICHURA jenen Fragen widmeten, 

wahrend im Tierreich die FaIle von Bastardierungen, die an Haustieren 

vorgenommen wurden, meist der Wissenschaft verloren gingen. 1m we

sentlichen hat nur DARWIN in groBem MaBstabe das ibm zugangliche 
Material gesammelt und durch seine eigenen beriihmten Untersuchungen 

bereichert. Nach ibm kann fUr die Zeit vor der Wiederentdeckung der 
MENDELSchen Gesetze nur noch STANDFUSS genannt werden, der mit 

Schmetterlingen arbeitete, und HAACKE, der bei Mausekreuzungen der 
Entdeckung der GesetzmaBigkeit nahe kam. 

Wenn man die Erfahrungen der alteren Bastardforschung iiberblickt, 
bemerkt man immer wieder mit Staunen, wie nahe sie oft der entschei

denden Entdeckung gewesen ist. Es war ihr bekannt, daB das Verhalten 
der ersten Bastardgeneration ein ganz verschiedenes sein kann. Die 
Bastarde zeigten manchmal eine vollstandige Vermischung der Charak
tere der Eltemindividuen, oder sie zeigten in gewissen Teilen vaterliche, 
in anderen miitterliche Eigenschaften. Es war aber auch bekannt, daB 
oft die Eigenschaften des einen der Eltem iiber die des andern iiber
wogen, prapotent 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 volliges Dberwiegen des einen der Eltem, so daB die Nachkommen

schaft nur den einen Charakter zeigte. Urn 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 
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GODIN berichteten Fail einer ziegenahnlichen Schafrasse vom Kap er
innert, deren Widder bei Kreuzung mit zwolf verschiedenartigen Mutter
schafen immer nur Nachkonunenschaft seiner Rasse produzierte. Oder 
wird das Seidenhuhn mit einem Bantamhuhn gekreuzt, so zeigt die Nach
konunenschaft nicht eine Spur der seidigen Fedem. Es war aber auch 
bekannt, daB es Eigenschaften gibt, die bei Bastardierung nie ver
schmelzen, und zwar stellte DARWIN fest, daB dies vor allem solche sind, 
die vorwiegend bei domestizierten Tieren und Pflanzen als Sports auf
tretert, wie distinkte Farben, Nacktheit der Haut, Glatte der Blatter, 
Fehlen von Homem oder Schwanz, iiberzah.lige Zehen, Zwergwuchs und 
viele andere Abnormitaten. Entweder schlagen die N achkommen typisch 
nach einem der EItem: Kreuzung von grauen und weiBen Mausen liefert 
graue; oder aber ill. der Nachkommenschaft treten die beiden EItem
typen rein auf, wie etwa wenn hom- oder schwanzlose Rassen mit nor
malen gekreuzt werden. Ja, es konnen sogar die beiden eIterlichen 
Typen an einem Individuum getrennt auftreten: Bei Kreuzung fiinf
zehiger Dorkinghiihner mit vierzehigen Rassen konnen Nachkommen 
entstehen, die an einem FuB vier, am andem fiinf Zehen haben; bei 
Kreuzung von Einhuferschweinen mit normalen konnen Junge ent
stehen, die zwei normale und zwei einhufige FiiBe haben. Die wenigen 
Beispiele mogen geniigen, urn die beobachteten Verschiedenheiten der 
Kreuzungsresultate zu zeigen. 

Diesem verschiedenen Ausfall derersten Bastardgeneration entspricht 
nun auch die MannigfaItigkeit im VerhaIten weiterer Generationen 
(immer noch nach Ansicht jener aIteren Forscher). Da sind zunachst 
die Bastarde mit Vermischung der eIterlichen Eigenschaften, die diesen 

Zustand rein weitervererben, wie vor ailem bei Pflanzenbastarden, z. B. 

dem spater noch zu besprechenden Aegilops-Bastard, beobachtet wurde, 
oder vieileicht richtiger gesagt, beobachtet sein sollte. Bei anderen zeig

ten sich aber die eIterlichen Eigenschaften in der spateren Nachkommen

schaft in der allerverschiedensten Weise gemischt. Besonderes Interesse 
fanden solche Faile natiirlich wegen ihrer praktischen Bedeutung. Denn 
wenn in der Nachkommenschaft der Bastarde eine solche "Variabilitat" 
auftrat, so konnte dies entweder im Interesse der Hervorbringung neuer 

Handelssorten sehr begriiBt werden oder bei der Sorge urn Erzielung 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 9 
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"reinblutiger" Formen die Bastardierung verabscheuen lassen. Fur 
unseren jetzigen Standpunkt sind derartige Beobachtungen naturlich 
besonders interessant. So lesen wir bei DARWIN: "Wenn zwei distinkte 

Rassen gekreuzt werden, so sind die Nachkommen der ersten Generation 
allgemein nahezu gleichfOrmig im Charakter . " Aber urn von ihnen 

weiter zu zuchten, sind sie, wie man gefunden hat, v611ig nutzlos; denn 

wenn sie auch selbst im Charakter gleichfOrmig sein m6gen, so ergeben 

sie doch, wenn sie gepaart werden, viele Generationen hindurch erstaun
lich verschiedenartige Nachkommen. Der Zuchter wird zur Verzweiflung 

getrieben und kommt zu dem SchluB, daB er nie imstande sein werde, 

eine intermediare Rasse zu bilden." Da haben wir den Beobachtungs

kern der MENDELschen Entdeckungen bereits niedergelegt! Ja, auf bo

tanischer Seite wuBte man sogar, daB in den spateren Bastardgenerationen 

nicht nur eine "Variabilitat" zu konstatieren ist, sondern daB die Cha

raktere derEltern wieder rein erscheinen k6nnen, undNAUDIN fandI862 
dafur eine Erklarung, die sich kaum von der MENDELschen unterscheidet. 

Bei dieser Verschiedenartigkeit der spateren Bastardgenerationen fiel 
nun vor allem auch auf, daB oft Charaktere auftraten, die die Eltern 

nicht besessen hatten. Ihre nahere Betrachtung fiihrte zu der Auffassung, 
daB es Charaktere der Ahnenformen seien, Atavismen, die durch die 
Kreuzung zum Vorschein gebracht wurden. So kam bei Kreuzung von 

Hiihnerrassen in der Nachkommenschaft pl6tzlich die Farbe des wilden 
Bankivahuhnes, des vermutlichen Vorfahren der domestizierten Hiihner 
zum Vorschein; und besonders beriihmt wurden ja DARWINS Tauben

kreuzungen, die zeigten, daB in der Bastardnachkommenschaft verschie
denartiger Taubenrassen die Farbe und Zeichnung der wilden Felstaube 
auftritt. Ein ZusaIIi.menhang dieser Erscheinung mit den anderen ebenso 
zusammenhanglosen Erfahrungen der Bastardforschung konnte aber 

nicht eruiert werden. Dnd den schon erwahnten lassen sich noch manche 

isoliert stehende Befunde anschlieBen. So war bekannt, daB durch Bastar

dierung einzelne Eigenschaften von einer Rasse gesondert, abgespalten 

und mit einer andern verbunden werden k6nnen, eine Methode, die 

besonders in der gartnerischen Praxis eine groBe Rolle spielte und-spielt. 

Der Erfolg konnte aber immer nur durch sorgfaltige Auswahl in einer 

Reihe von Generationen erzielt werden. So berichtet DARWIN, daB Lord 
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ORFORD seine beIiihmte Meute von Windspielen einmal mit einer Bull

dogge kreuzte, "welche Rasse deshalb gewahlt wurde, weil ihr das Ver

m6gen des Spurens abgeht, und weil sie das besitzt, was gewiinscht 

wurde, Mut und Ausdauer. In dem Verlauf von sechs oder sieben Gene

ration en waren aIle Spuren der auBeren Form der Bulldogge eliminiert, 

aber der Mut und die Ausdauer blieben". 

Diese wenigen Beispiele aus den Resultaten der alteren Bastard- MENDEL. 

forschung m6gen genugen. Sie zeigen ausreichend, warum die Anschau-

ung herrschen konnte, daB in dies Chaos keine GesetzmaBigkeit gebracht 

werden k6nne. Und wie verstandlich 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 I865, urn 35 Jahre hin-

durch unbekannt zu bleiben. Und doch hatte ihr Bekanntwerden die 

gr6Bten Perspektiven er6ffnen mussen. WelcheEntwicklung die Biologie 

genommen haben wiirde, wenn DARWIN sie gekannt hatte, bemerkt ein-

mal BATESON, ist kaum auszudenken. Leider aber hatten Gr6Ben seines 

Faches, wie NAGEL!, der die Untersuchungen kannte, ihre Bedeutung 

unterschatzt. Andere bekamen die an verborgenem Ort publizierte 

Schrift nicht zu sehen, und da MENDEL selbst nicht mehr darauf zuruck-

kam, blieb sie verschollen, bis im Jahre I900 gleichzeitig DE VRIES, 

CORRENS und TSCHERMAK die Gesetze wieder entdeckten und MENDELS 

Schrift ans Licht zogen. Welchen EinfluB diese kurze Publikation seit-

dem auf die gesamte Biologie gewonnen hat, ist heute jedermann be-

kannt; das auBere Symbol dafur ist die Bezeichnung Mendelismus fUr 

die ganze modeme Bastardlehre. Die klassische Schrift des Augustiner-

paters yom K6nigskloster in Brunn ist in ihrer Kurze und wundervollen 

Klarheit noch heute, wo so viel Material gleicher Art vorliegt, die beste 

Lektiire zur EinfUhrung in die modeme Bastardlehre, so daB wir sie 

auch hier zum Ausgangspunkt nehmen wollen. Wer MENDELS Methode, 

Resultate und Schlusse verstanden hat, ist fUr das Verstiindnis aller 

weiteren Befunde ausgerustet. 

MENDELS Erfolg in dem Bestreben, ein Gesetz der Bastardierung zu v~~;,~~~~ 

finden, basiert auf der klaren Erkenntnis der Notwendigkeit, daB einmal 

die Versuche in solchem MaBstab ausgefUhrt werden miissen, daB man 

9* 
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die Zahl der verschiedenartigen Bastardnachkommen genau feststellen 
kann, daB man femer die Formen den richtigen Generationen zuordnen 
und so ihre Zahlenbeziehungen vergleichen kann. In achtjahriger Arbeit 

fUhrte 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 Elute offnet, so daB Fremdbestaubung leicht aus
geschlossen werden kann, und die Bastarde zeigen normale Fruchtbar

keit. FUr den Versuch wurden nun verschiedene Rassen gewahlt, nach

dem im Vorversuch festgestellt war, daB sie reine Nachkommen gaben. 
Urn 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

wahlt, namlich: 
I. Die Sameri sind entweder rund oder kantig. 

2. Die Cotyledonen im Samen, die durch die Schale durchschimmem, 

sind entweder hellgelb oder orange bzw. griin. 

3. Die Samenschale ist entweder weill oder gefiirbt (grau, graubraun, 

lederbraun, violett gefleckt). In ersterem Fall sind auchdie Eluten weill, 
in letzterem farbig (Purpur, violett und rot). 

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

5. Die unreifen Hiilsen sind griin oder gelb. 
6. Die Bluten sind entweder achsenstiindig oder endstandig. 
7. Die Stammachse ist entweder sehr lang oder kurz (etwa 5: I). 
Pflanzen mit diesen Eigenschaften wurden also paarweise gekreuzt, 

und zwar nach beiden Richtungen, was sich fur den Erfolg als gleich~ 

gultig erwies. Die erste Bastardgeneration, die wir gleich hier mit der 

jetzt allgemein ublichen PUNNETTschen Bezeichnung als die Fl-(I.Filial-) 

Generation bezeichnen wollen, zeigte nun in allen Kulturen eine vollige 

Gleichheit, sie folgte namlich in ihrem Aussehen ausschlieBlich dem einen 

der Eltem. Also im ersteri Fall waren samtIiche Samen rund, die Eigen-
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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 Aufzahlung sind die Charaktere, die sich als dominant 
erwiesen, kursiv gedruckt. Diese F.-Pflanzen wurden nun durch 

Selbstbefruchtung vennehrt und so die folgende, die F.-Generation er

halten. Dnd in ihr traten nun wieder die reinen Charaktere der beiden 

Eltempflanzen auf, undzwar waren es typisch in samtlichen Kulturen 
auf je drei dominante ein rezessiver; Zwischenfonnen aber fanden sich 

nie. Die genauen Zahlen flir die sieben Versuchsreihen gibt die folgende 

Tabelle: 

Gesamtzahl 
Davon 

Gezlihlt Nr. Charakter 
in F2 Dominante I Rezessive D:R 

wurden 
D R 

I Samengestalt 7324 5474 1850 2,¢ : I die Samen 
2 Farbe der Cotyle-

donen. 8023 6022 2001 3,01: I die Samen 

3 Farbe der Samen-
1 3,15: I schalen u. Bliiten 929 705 224 ganzePflanzen 

4 Form der Hiilsen I 181 882 299 2,95: I " " 
5 Farbe der Hiilsen 580 428 152 2,82: I 

" " 
6 Bliitenstellung . 858 65 1 207 3,14.: I " " 
7 Achsenlange. 1064 787 277 2,84: I 

" " 
I 19959 I 14949 I 5 010 I 2,98 : I I 

Es sei hier gleich hinzugefligt; daB MENPELS Experimente von einer 
groBen Zahl von Forschem wiederholt und bestatigt wurden. Die fol

gende Tabelle, die JOHANNSEN zusammenstellte, gibt die Gesamtresul-

Forscher D I R 
Gesamt-

D:R 
I 

Mittlere 
Gelhe Samen Griine Samen zahl Fehler 

MENDEL 1865 • 6022 2001 8023 3,0024 : 0,9976 ±0,0193 
CoRRENS 1900· 1394 453 1847 3,0189: 0,98II ±0,0403 
TSCHERMAK 1900 3580 1190 4770 3,0021: 0,9979 ± 0,0251 
HURST 1904. 1310 445 1755 2,9858 : 1,0142 ±O,0413 
BATESON u. A. 1905 11903 3903 15 806 3,0123 : 0,9877 ±0,0138 
LOCK 1905 .. 1438 514 1952 2,9467 : 1,0533 ±0,0392 
DARBISHIRE 1909. 109 060 36186 145 246 3,0035: 0,9¢5 ±0,0045 
WINGE 1924. 19 195 6553 25748 2,9820: 1,0180 +0,0125 

Samtliche 153902 51245 1205 147 3,0008 : 0,9992 +0,0038 
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tate aller dieser Versuche, die, wie ersichtlich, mit groBter Genauigkeit 

das Verhaltnis 3: I ergeben, da die geringe Abweichung innerhalb der 

berechneten Fehlergrenze liegt. 

Die weitere Frage ist nun die, was aus den 3 Dominanten und I Re

zessiven in der folgenden Generation F3 wird, die wieder durch Selbst

befruchtung mit Registrierung jeder einzelnen Pflanze erhalten wurde. 

Dabei zeigte sich, daB die Rezessiven ausschlieBlich Nachkommen ihrer 

eigenen Art gaben. Die Dominanten erwiesen sich aber als von zweierlei 

Art. 1/3 von ihnen gab ebenfalls nur Nachkommenschaft gleicher Art, 

2/3 aber verhielten sich ebenso wie die Bastarde in F I , d. h. ihre Nach

kommenschaft war wieder im VerhaJtnis von 3 Dominanten zu I Re

zessiven gespalten. Urn eine wirklich beobachtete Zahl zu nennen, so 

gab en von 565 Pflanzen, die aus runden (dominanten) Samen von F 2 

gezogen waren, 193 nur runde Samen, 372 aber runde und kantige im 

Verhaltnis von 3 : 1. Da samtliche Versuche die gleichen Zahlenverhalt

nisse ergaben, so folgt daraus, daB die Pflanzen in F2 aus drei Gruppen 

bestehen, 1/4, welche nur den dominant en Charakter besitzen, 1/4, welche 

nur den rezessiven haben, sowie 2/4, welche ebenso zusammengesetzt 

sind wie die Batarde von F I, also beide Charaktere vereinigen. 

Die Zucht in weiteren sechs Generationen zeigte nun, daB stets das 

gleiche stattfindet, daB namlich die Viertel reiner Dominanten und reiner 

Rezessiven immer nur reine N achkommen ergaben, die 2/4 Bastarde 
aber immer wieder im Verhaltnis von I Dominante : 2 Bastarden : I Re

zessiven spalten. Wenn A der dominante, a der rezessive Charakter isP, 

so erfolgt stets die Spaltung der Bastarde in 

A +2Aa+a. 

Es folgt daraus, daB in jeder Generation immer wieder die Charak

tere der Bastardeltem rein abgespalten werden, so daB bei Fortpflanzung 

in Inzucht und bei gleichmaBiger Fruchtbarkeit der Bastarde immer 

zahlreicher die Stammformen auftreten, ohne daB die Bastardformen 

I Wir benutzen im folgenden die Originalbezeiehnungsweise von MENDEL, 

der ein reines (homozygotes) Gen nur mit einem Buehstaben A oder a be
zeiehnet. Reute sehreiben wir stets AA und aa und werden dies aueh 
weiterhin in diesem Bueh tun. Wenn also MENDEL sehreibt AB, so heiBt 
es jetzt AABB, fur Aab heiBt es A abb usw. 
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v611ig verschwanden. Wenn angenommen wird, daB jede Pflanze nur 

vier Samen reife, so ergaben sich in weiteren Generationen die Zahlen: 

Generation A Aa a A : Aa: a 

2 : 2 

2 6 4 6 3 : 2 3 
3 28 8 28 7 :2 7 
4 120 16 120 IS :2 IS 

5 496 32 496 31 : 2 : 31 

1Z 2n_ I : 2 : 2n_ I 

Dnd nun ging MENDEL dazu fiber, Bastarde zu untersuchen, deren 

Eltem 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 r ausschlieBlich die dominanten Merkmale sichtbar waren, gleich
gfiltig, ob sie sich auf einer der Eltempflanzen ailein befunden hatten 

oder teils auf einer, teils auf der anderen. In dem Beispiel also hatten 
aile F,-Pflanzen runde und gelbe Samen. In F2 aber trat wieder eine 
Spaltung ein, und zwar erschienen alle vier m6glichen Kombinationen, 

namlich 

I. 315 runde gelbe, 
II. 101 kantige gelbe, 

III. lOS runde griine, 

IV. 32 kantige grfine. 

Es sollen nun wieder die Buchstaben A rund, a kantig, B gelb, 
b grfin bedeuten, also die dominanten mit groBen, 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 A B 
65 oder griine, also beschaffen waren A B b 
60 und kantige gelbe, also beschaffen warenAaB 

138 . und griine, sowie kantige gelbe und griine, 
also beschaffen waren AaB b. 

Es waren also in dieser Gruppe· samtliche Kombinationen vorhanden, 

die moglich sind, wenn immer die beiden Dominanten mit auftraten. 
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Die II. Gruppe ergab 
28 Pflanzen mit kantigen gel ben Samen, Beschaffenheit also aB 
68 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 moglichen Kombinationen mit der andern 

Dominante A. Endlich die Pflanzen aus Gruppe IV gaben samtlich 

Samen von gleichem Charakter: 

30 Pflanzen mit kantigen grunen Samen, beschaffen also abo 

Sie enthielten also nur die beiden reinen Rezessive. 

Diese samtlichen Pflanzen lassen sich nun nach diesen Ergebnissen 

in drei Gruppen ordnen. 1. AB, aB, Ab, ab, die aIle durchschnittlich 

33ma1 auftraten und jeden Charakter nur rein besitzen, entweder domi

nant oder rezessiv. In der Tat ist ihre Nachkommenschaft in der nachsten 

Generation ebenso beschaffen. 2. AB b, aBb, AaB, Aab, die im Durch

schnitt je 6smal kamen und in je einem Charakter Bastarde sind, d. h. 

das dominante und rezessive Merkmal tragen, im anderen aber rein sind. 

In der nachsten Generation bleibt dementsprechend das eine Merkmal 

rein, das andere spaltet wieder. 3. Die Form AaBb, die 138mal auf

trat und in beiden Eigenschaften Bastard ist, daher in der nachsten 

Generation genau das gleiche ergab wie F2 aus Fl. Das Verhaltnis dieser 

drei Gruppen zeigt sich aber auf das beste wie I : 2 : 4. Ordnet man daher 

die Individuen von F2 ansteigend nach ihrem Bastardcharakter an, so 

ergibt sich die Reihe: 

AB + Ab + aB + ab + 2ABb + 2aBb + 2AaB + 2Aab + 4AaBb. 

Diese aber ist, wie MENDEL erkannte, die Kombinationsreihe, die aus 

der Kombination der beiden Ausdriicke entsteht: 

A + 2Aa + a 
B + 2Bb + b. 

Darans folgt aber, daB bei der Bastardierung mit mehreren Merkmals

paaren ein jedes sich vollig unabhangig yom andern verhalt und sie 



- 137 -

sich in allen Arten kombinieren konnen, die sich aus der Spaltung der 

Einzelcharaktere entwickeIn lassen. Oder anders ausgedriickt, und das 
ist vielleicht das wichtigste allgemeine Resultat: der Organismus be
steht aus einheitlichen Erbeigenschaften, die unabhangig voneinander 

vererbt werden. Der engdiiltige Beweis dafiir ist darin gegeben, daB, 
wenn alle sieben Charaktere be

riicksichtigt werden, durch Ba
stardierung 27 = I28 verschieden 
kombinierte, aber konstante For

men entstehen konnen (bei zwei 

Eigenschaften waren es j a 22 = 4), 

die im Experiment auch alle ge
ziichtet wurden. 

Und nun kommen wir zu der 

scharfsinnigen Uberlegung, . die 

MENDEL anstellte, urn alle diese 
Tatsachen zu erklaren, und die 

das nicht nur tut, sondern auch 
in den Stand setzt, alle seither 

untersuchten Bastardfalle zu er

klaren, 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
fahrungsgemaB sind die Formen 

konstant, die, wie bei jeder 

Abb.48. mrill eiDer von DARBISHIR E gezilcb
teten F.-Erbsenpf!QDte aus der Krell%ung geibe 
lind grUne Samen mit Spaltung in 3 gelbe 
(scbwarz), I grilne (weiGl. Nacb DARB I HIRE. 

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 konstarite 

Kombinationen gibt. Die Bastarde miissen also - und zwar in gleicher 



Zahl - reine Gameten bilden mit den moglichen Kombinationen der 

reinen Eigenschaften. Der Bastard ABab bildet demnach Gameten AB, 

Ab, aB, abo Unter dieser Annahme, der beriihmten Reinheit der Ga

meten, werden aber alle beobachteten Tatsachen erkHirt. 1st sie richtig, 

so muB sich fUr jede Kreuzung das Resultat voraussagen lassen. Zur 

Probe wurde dann unter anderem die schon oft angefUhrte Dihybride 

aus den Eltempflanzen AB und ab (d. h. rund gelb und kantig griin) 

bestaubt mit Pollen der einen Eltempflanze abo Die Dihybride ABab 

muB also Eier bilden AB, Ab, aB, ab, so daB diese bestaubt mit Pollen 

von ab nur geben konnen: 

ABab Abab aBab abab, 

das heiBt die Nachkommenschaft muB in gleicher Zahl rund gelb, rund 

griin, kantig gelb und kantig griin sein. Das Resultat aber war 3I runde 

gelbe, 26 runde griine, 27 kantige gelbe und 26 kantige griine. Und 

genau so gut stimmten samtliche anderen Kontrollen, so daB in der 

Tat bewiesen war, daB die Bastarde reine Gameten aller Kombinationen 

bilden. 

Unter diesen Umstanden laBt sich natiirlich leicht bestimmen, was 

aus jeder Bastardierung in F. und weiterhin entstehen muB. Handelt 

es sich urn ein Eigenschaftspaar A X a, so heiBt der Bastard Aa, und 

wenn er reine Gameten bildet, sind diese entweder A oder a. Bei Selbst

befruchtung bzw. 1nzucht in FI konnen A lind a vom Vater wie der 

Mutter so zusammenkommen, wie es der Zufall gibt. Es werden also 

zu gleichen Teilen entstehen nach folgendem Schema 
Pollen A A a a 

I "./ I 
t /"" t Eier A A a a 

also AA + A a + a A + aa. 

Das ist aber genau das Verhaltnis. das wir oben verwirklicht gesehen 

haben 
AA + Aa + aA + 

3 DO~lte 
,~----~--~---------~ 

I rein Dominant : 2 Dominantrezessive 

I I 
t t 

muB rein bleiben muB weiterspalten in 

AA + Aa + aA + aa usw. 

aa 

I Rezessive 

I 

I 
t 

muB rein bleiben 
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Ebenso muG sich dann aber auch das Verhaltnis ffir 2 Eigen
schaftspaare berechnen lassen. Wenn der Bastard ABab 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 andem verbinden, also: 

A B mit A B A b mit A B a B mit A B ab mit AB 
" "Ab Ab " Ab " Ab 

" aB 
" ab 

" aB 
ab 

" aB 
" ab 

" aB 
ab. 

Es uibt also I6 Kombinationen. Man fiihrt ]' etzt allgemein diese t!Combhina-0'" lonssc ema. 

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

Gameten: AB Ab aB ab 

AB Ab aB ab 

AB AB AB AB AB 
I rund rib I mnd gelb 2 mnd gelb 3 mnd gelb 4 

V VI IX 

AB Ab aB ab 

Ab Ab Ab Ab Ab 
mnd gelb 5 rund grun I mnd gelb 6 mnd griin 2 

V II IX VII 

AB Ab aB ab 

aB aB aB aB aB 
mnd gelb 7 mnd gelb 8 kantig gelb I kantig gelb 2 

VI IX III VIII 

AB Ab aB ab 

ab ab ab ab ab 
mnd gelb 9 mnd griin 3 kantig gelb 3 kantig griin I 

IX VII VIII IV 

Resultat erkennen laBt. Ein Quadrat wird in so viele kleine Quadrate 

eingeteilt, als Kombinationen m6glich sind, bei 2 Eigenschaftspaaren 
also I6. Es werden dann die Gametenarten horizontal und vertikal da-
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neben geschrieben und dann in allen senkrecht von ihnen ausgehenden 

Rubriken wiederholt. Fiir obigen Fall siehe das Schema (S. 139). 
Aus dem Schema ersieht man sofort folgendes: 1. Das Gesamt

resultat bei der Spaltung von 2 Eigenschaftspaaren ist in F2 ein Auf

spalten im Verhaltnis von 9: 3: 3: I; und zwar zeigen je 9 Individuen 
von 16 die beiden dominanten Eigenschaften (A, B), je 3 die eine 

Dominante mit der anderen Rezessiven (A, b), je 3 die andere Domi

nante mit der einen Rezessiven (a, B), und je I unter 16 nur die bei

den rezessiven Eigenschaften (a, b). Oben S. 135 wurde das wirkliche 
Resultat MENDELS aus dieser Spaltung angegeben, und man sieht, daB 

in der Tat das beobachtete Verhiiltnis von 315: 101: 108: 32 gut mit 

dem erwarteten, namlich 313,8: 104,4: 1.04.4 : 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 be:lug auf die beiden dominanten Eigen

schaften (AABB), also als einziges unter 9 dieser Gruppe, je eines ist 
rein in bezug auf eine dominante -and die andere rezessive Eigt:nschaft 

(AAbb oder aaBB), also nur eines unter 3 dieser Gruppe, und eines 
ist endlich rein in bezug auf die beiden Rezessiven (aabb). Da die letzte 
Gruppe nur I von I6 enthalt, 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 MaBgabe ihrer Zusammensetzung weiter

spalten. 

3. Es werden unter den I6 Formen im ganzen nach ihrer Zusammen

setzung 9 Genotypen vertreten sein, die im Schema mit I-IX be

zeichnet sind, obwohl auBerlich sichtbar nur die genannten 4 Typen, 

also Phanotypen, 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 auGer den beiden dominant en 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. 

Fiihren wir, urn diese so instruktive Methode sicher zu beherrschen, 
nun auch noch eine Kombination von 3 Eigenschaftspaaren durch, 

wobei wir den von MENDEL wirklich durchgefiihrten Fall betrachten, 

daB gekreuzt werden 2 Pflanzen von der Beschaffenheit: 

A runde Samen, a kantige Samen, 

B gelbe Cotyledonen, b griine Cotyledonen, 

C graubraune Samenschale, c weiBe Samenschale. 

Der Bastard heiBt also ABCabc und erscheint rund, gelb, graubraun. 

Wenn er reine Gameten bildet, so konnen diese von 8 verschiedenen 
Zusammensetzungen sein, entsprechend den 8 moglichen 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, daB im ganzen acht verschiedene 

Samenarten auftreten. 1. Runde, gelbe, graubraune ABC, 2. runde, 

gelbe, weiBe AB c, 3. runde, griine, graubraune AbC, 4. kantige, gelbe, 
graubraune aBC, 5. runde, griine, weiBe Abc, 6. kantige, gelbe, weiBe 
aB c, 7. kantige, griine, graubrauneabC und8. kantige, griine, weiBe abc. 

Die erste Gruppe mit allen drei dominant en Eigenschaften ABC ist mit! 
gekennzeichnet und umfaBt 27 von 64 Individuen. Unter diesen ist wie
der nur eines, das mit der fetten Zahll, rein. Die 2.-4. Gruppe, die 
je zwei dominante und eine rezessive Eigenschaft zeigen, also ABc, 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.-]. 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 enthalt die 8. Gruppe mit allen drei rezessiven Eigen

schaften abc nur ein reines Individuum. 
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ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
ABC ABC ABC ABC ABC ABC ABC ABC ABC 

I I 12 13 !.~ I 5 16 17 18 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
ABc ABc ABc ABc ABc ABc ABc ABc ABc 

19 ? I 110 I II. ? 2 ? 3 I 12 ?4 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
AbC AbC AbC AbC AbC AbC AbC AbC AbC 

I 13 114 ; I I 15 ; 2 116 ; 3 ; 4 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
aBC aBC aBC aBC aBC aBC aBC aBC aBC 

I 17 I 18 119 : :[ 120 : 2 : 3 :4 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc 

121 ? 5 ; 5 122 -I ?6 ;6 -2 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
aBc aBc aBc aBc aBc aBc aBc aBc aIle 

123 ? 7 124 : :i ? 8 + I :6 +2 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
abC abC abC abC abC abC abC abC abC 

125 126 ; 7 : ;7 ; 8 : 8 XI X2 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
abc abc abc abc abc abc abc abc abc 

127 ?9 ;9 : 9 -3 +3 X3 1 

Es erscheinen also sichtlich 8 verschiedene Typen, und zwar sind 
das, urn uns nun wieder der alten Ausdrucksweise zu bedienen, Phano

typen. Denn nach der Gametenzusammensetzung sind 27 verschiedene 

Genotypen zu unterscheiden (bei zwei Eigenschaften waren es 9). Wiir
den wir sie im Schema auszahlen, so fanden wir 8 reine Typen je 

einmal, 12 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 Phanotypen

verteilung: 

27ABC: 9Ab C: 9ABc: 9aB C:3Abc:3aBc: 3abC: 1abc. 
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Die genotypische Verteilung dagegen: 

IABC: IABc: IAbC: laBC: IAbc: laBc: labC: labc: 2ABCc: 2AbCc: 

2aBCc: 2abCc : 2ABbC : 2ABbc : 2aBbC : 2aBbc : 2AaBC : 2AaBc: 

2AabC : 2Aabc : 4ABbCc : 4aBbCc : 4AaBCc : 4AabCc : 4AaBbC: 

4AaBbc: 8AaBbCc. 

In dem wirklichen Versuch MENDELS waren die Zahlen der Pflanzen, 

die sich als zu diesen 27 Genotypen zugehorig erwiesen: 

8+14+9+ II +8+10+10+7+ 22 +17+25+20+15 +18+19+24+14+18 

+20+ 16+45 + 36+ 38 +4°+49+48 + 78, 

also in guter Dbereinstimmung mit dem erwarteten Verbaltnis: 

1:1:1:1:1:1:1:1:2:2:2:2:2:2:2:2:2:2:2:2:4:4:4:4:4:4: 8 . 

Wir seben somit, wie auch fiir 3 Eigenschaften aus dem Kombi

nationsschema aIle Erwartungen des Versuchs herausgelesen werden 

konnen. Da also die Erwartungen sich aIle bei der Annahme der Rein-

heit der Gameten aus der Kombinationsrechnung ergeben, so lassen Zahlenkon

sich natiirlich aIle Zahlenmoglichkeiten auf einfache Weise berechnen. sequenzen. 

Wir baben gesehen, daB bei einem Paar von Eigenschaften oder Allelo

morphen die Spaltung in F 2 im Verhaltnis von 3: I eintritt, also in 

-} + ; Individuen. Da sich das Verhalten bei mehreren Eigenschaften 

nun aus dem der einzelnenEigenschaften kombiniert, so muB fiir zwei 

Eigenschaften das Resultat sein: 

(' 3 I) (.3 I ) 9 3 1 4 + 4 4 +4, = 16 + 2 . 16 + 16 

und fiir drei Eigenschaften: 

(_J. + _1)3 = 27 + 3 . 2. + 3 . 1. + ~ 
4 4 64 64 64 64' 

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

gemein also fiir n Eigenschaften = (~- + : r-
Es betragt somit die Anzahl der in F2 auftretenden Phanotypen 2", 

also bei 3 Eigenschaften 8. Unter diesen sind, wie wir gesehen haben, 

ebenfalls 2" rein, und ebenso groB ist ja die Zahl der m6g1ichen Gameten

arten des Bastards. Von diesen 2" Phanotypen zeigt einer die Charak-



- I44 -

tere samtlicher n (im Beispiel 3) dominanten Eigenschaften, je emer 

den Charakter von n- I Dominanten und I Rezessiven (im Beispiel 

2 Dominanten und I Rezessiven), je einer den von n-2 Dominanten 
und 2 Rezessiven (im Beispiel I Dominanten und 2 Rezessiven) usw. 

und schlieBlich einer den Charakter samtlicher, also n rezessiven Eigen

schaften. Die Zahlenverhaltnisse dieser 2 n Phanotypen sind die, daB 

unter 221• Individuen (im Beispiel 22X3 = 64) 3n (also 33 = 27) samt
liche n Dominanten haben, je 3n -- l n-I Dominanten und I Rezessiv 

(3 3 - l = 9), je 3n - 2 n-2 Dominanten und 2 Rezessive (3 3 - 2 = 3) und 

so weiter bis 30 = I samtliche Rezessive. 

Es ist leicht, die in allen moglichen mendelistischen Experimenten 

auftretenden Zahlenverhaltnisse in solcher Weise zu berechnen. Fur 
schwierigere FaIle sind besondere Tabellen ausgearbeitet, wofur auf 

JENNINGS Zusammenstellung verwlesen sei. Fur die elementarsten Falle 
sind einige der haufigsten Zahlen in den folgenden Tabellen zusammen

gestellt. 
Bei Dominanz der Charaktere eines jeden Paares sind folgendes die 

erwarteten Zahlenverhaltnisse der Phanotypen in F 2 , berechnet aus der 

oben gegebenen Formel (! + : t 
Zahl der 

Faktoren-
paare 

2 

3 
4 

5 

n 

(3+l)n 

(3 + I)l 
(3 + 1)2 
(3 + 1)3 
(3 + 1)4 

(3 + 1)5 

Zahlenverhaltnis der Phanotypen in F 2 

3+ 1 =3: 1 
32 + 2 X 3 + I = 9 : 3 : 3 : I 
33+3X32+3X3+ 1=27 :9: 9: 9: 3: 3: 3: I 
34+4X33+6X3"+4X3 + I =81: 27: 27: 27 

: 27 : 9: 9 : 9 : <) : 9 : 9 : 3 : 3 : 3 : 3 : I 
35+ 5 X 34+ 10)( 33+ IOX32+ 5X3+ I =243 

: 81 : 81 : 81 : 81 : 81 : 27 : 27: 27: 27: 27: 27 
: 27 : 27 : 27 : 27 : 9 : 9 : 9 : 9 : 9 : 9 : 9 : 9 : 9 
:9:3:3:3:3:3: 1 

11 (n-I) 
3n+nX3n-l + --- X 3n- 2 + 

2 

n(n-I) (n-2) n-3 
+ 3! X3 ... +1 

I 
Genotypische 

Kombinationen 
in F2 

1024 

Die folgende Tabelle gibt einig:e weitere Zahlenverhaltnisse fUr ein

fache MENDELsche Populationen: 
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Zahl der Gameten~ Gameten- Homozygote 
Heterozygote 

Genotypisch 
Faktoren- arten des kombinationen Kombinationen 

in F2 
verschiedene 

paare Fl· Bastards in F2 in F2 F 2 -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 i 64 40 32 729 
n 2 n 4n I 2 n 4n - 2n 3 n 

Diese Tabeilen zeigen bereits, daB die voilstandige Faktorenanalyse 

eines Experiments mit etwa IO selbstandig mendelnden Faktoren

paaren die Zucht von Millionen von Individuen in F2 erfordert. Es 
braucht wohl kaum hinzugefiigt zu werden, daB die in solchen Experi

menten erhaltenen Zahlenverhaltnisse, wenn sie nicht absolut klar sind, 

zahlenkritisch betrachtet werden mussen, daB also der mittlere Fehler 
fur das Resultat zu berechnen ist. 

Diese Berechnung ist je nach der Art des Failes verschieden aus- Der Mittel· 
fehler der 

zufiihren, besonders wenn es sich urn kompliziertere MENDEL-Faile han- MEN I DEL-
spa tung. 

delt. Die Methoden sind elementar in dem oft erwahnten Buch von 

JOHANNSEN 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 : I erwartet und es wird im kon
kreten Fall unter 423 Individuen eine Spaltung gefunden von 332 : 9I. 

Die ideale Erwartung ware gewesen 3I7,25 : I05,75. Nun ist die Stan
dardabweichung (j (siehe oben) bei alternativer Variation (j =-ya:b, 
in diesem Fall (j = fJI7,25 . I05,75 = I83,I7. Der mittlere Fehler, 

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

Mittelfehler = 8,91. Das Resultat ist also: 

1. Beobachtung 
332 : 91 

2. Erwartung Differenz zwischen lund 2 

317,25: 105,25 ± 8,91 14,75 

Die Differenz zwischen Erwartung und Beobachtung ist also etwa 

1,66 mal die GroBe des Mittelfehlers, also betrachtlich unter der Grenze 

des dreifachen Mittelfehlers. 

Hier war der Mittelfehler auf die gefundenen Zahlen selbst berechnet. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. loa 
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Er konnte auch auf das Vbereinstimmenmit dem erwarteten Verhaltnis 

3 : I berechnet werden. Dann haben wir im gleichen Beispiel statt genau 

3: I erhalten 332: 9I = 3,I39 : 0,86I. Nach den gleichen Formeln be
rechnet sich dann (J ffir die Erwartung 3: I = I,732I und m ffir die 
423 Individuen = ± 0,084. Die Differenz von Beobachtung und Er
wartung ist dann 0,I39, also wieder ungefahr I,6mal der Mittelfehler. 
In der obigen Tabelle ffir die Erbsenexperimente war der Mittelfehler 
auf diese Spaltungszahlen berec1met. 

Aus diesem einfachenBeispiel folgt leicht die Berechnung ffir andere 
Spaltungszahlen, die man sich auBerdem durch Tabellen erleichtem 
kann, die sich z. B. bei JOHANNSEN finden. 

Wir konnen an dieser Stelle uns gleich auch mit der jetzt allgemein 
ublichen Nomenklatur verlraut machen. Das, was wir hier reine Typen 
nannten, wird als homozygot bezeiGhnet und unreine als heterozygot. Also 
eine Form ist in bezug auf eine betrachtete Eigenschaft homozygot, 
wenn sie ihren Erbfaktor in gleieher Weise von beiden Eltem erhielt, 
in. zwei Portionen besitzt, in der Buchstabenformel fUr die betreffende 
Eigenschaft nur groBe oder nur kleine Buchstaben vorkommen; sie ist 
darin heterozygot, wenn sie VOll beiden Eltem 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 P F. F 2 

usw. fur die Generationen lernt€:n wir schon kennen, ebenso die Aus

driicke spalten und reiniuchten. Die einzelnen mendelnden Gene konnen 
wir auch Erbfaktoren, MENDEL-Faktoren nennen. Ein zusammenge

horiges Faktorenpaar wird als ein Paar Allelomorphe (BATESON) oder 

kurz Allele (JOHANNSEN) bezeic1Ulet. Ein Bastard in einem Allelen
paar heiBt monohybrid und dementsprechend weiterhin dihybrid, tri

hybrid usw. 
Es ist wohl aus der Darstellung der wichtigsten Resultate MENDELS 

nnd ihrer Konsequenzen nicht nur der geniale Scharfblick dieses For
schers sichtbar, sondern auch die Tatsache verstandlich 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 k6nnen. 
Die auBerordentliche 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 Bestatigungen des 
Grundgedankens der MENDELschen Gesetze gebracht, daB es heute nicht 

wenige Forscher gibt - und es sind gerade die erfahrensten -, die iiber

zeugt sind, daB es iiberhaupt nur eine wichtige Art von Vererbung, die 

MENDELsche, gebe. Wir wollen deshalb in den folgenden Vorlesungen 

die wichtigsten Tatsachen des Mendelismus an Hand ausgewahlter Bei

spiele kennen lemen. 
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Eine sehr praktische Formelsammlung zur Benutzung bei allen Rechen
operationen, die bei Bastardierungs- und anderen Vererbungsarbeiten be
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JENNINGS, H. S.: The numerical results of diverse systems of breeding. 
Genetics 1-2. 1916/17. 

Etwas kiirzer fUr die Hauptfiil.le: 

HERTWIG, P.: Tabellen der Vererbungslehre in Tabulae biologicae. Ed. 
W. Funk. 1927. 



Siebente Vorlesung. 

Die Dominanzregel. Reine und unvollkommene Dominanz. 
Intermediare und Mosaikbastarde. Das Spaltungsgesetz. 

Einfache FaIle von Mono- und Dihybridismus. 

Die Hauptgesetze, die aus MENDELS Untersuchungen folgen, sind 

I. das Gesetz der Spaltung der Eigenschaften nach berechenbaren Ver

haltnissen, 2. die Reinheit der Gameten, aus der die Spaltungsgesetze 

gefolgerl werden, 3. die Zusammensetzung der Organism en aus Erb
einheiten. Es wird also unsere erste Aufgabe sein, zu verfolgen, wie 

weit die neu gefundenen Tatsachen diese GesetzmaBigkeiten stfitzen. 
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 ausschlieBlich die Charaktere 
eines der Eltem zeigt, und wir sahen, daB schon DARWIN versuchte, 
fiir solche Falle eine Regel zu finden. Die neueren Bastardierungsstu- Don;tinante 

Elgen-
dien haben nun eine Fiille von Fallen mehr oder minder ausgesproche- schaften. 

ner Dominanz entdeckt, die sich auf aile erdenklichen Arlen von Eigen
schaften im Tier- und Pflanzenreich beziehen. Mit ihrer Aufzahlung 
lieBen sich viele Seiten fUllen, und wir bemerken daher nur, daB alle 
Arlen von Eigenschaften im Tier- und Pflanzenreich, die sich ausden-

ken lassen, die Erscheinung der Dominanz im Bastard zeigen konnen. 
Urn nur einige Beispiele zu nennen, so kann es sich handeln um quanti-
tative Charaktere: Wir sahen bereits in MENDELS Versuchen hohen Wuchs 

fiber niederen bei Erbsen dominieren; umgekehrt dominiert das kurze 

Haar der gewohnlichen Nagetiere (Kaninchen) fiber das lange Angora-

haar. Oder es betrifft Formcharaktere: Wir sahen bei MENDELS Erbsen 

runde Samen fiber kantige dominieren; bei Hfihnem dominieren die 

verschiedenarligen Kammformen wie Rosen- oder Erbsenkamm fiber 

den gewohnlichen Lappenkamm; die gewohnlichen Fedem dominieren 

fiber die seidigen der Negerhiihner; der KurzsteiB der Kaulhiihner eben-
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so iiber seine normale Beschaffenheit. Oder es betrifft F arben, das am 

meisten bearbeitete Gebiet: Wir sahen bei MENDEL gefarbte Erbsen

bliiten iiber weiBe dominieren; beil den Nagetieren dominieren die ver

schiedenen Farbungen iiber das albinotische WeiB; rote Schnecken

schalen dominieren iiber gelbe; der rote Fliigelstaub der mitteleuropa

ischen Callimorpha iiber den gelben der siideuropaischen. Auch Zeich

nungscharaktere kommen in Betracht: So dominieren ungebanderte 

Schnecken iiber gebanderte, die Scheckung gewisser Nagetierrassen iiber 

die Ganzfarbigkeit. Auch von Physiologischen Charakteren ist entspre

chendes bekannt: Rostempfanglichkeit beim Getreide dominiert iiber 

relative Unempfanglichkeit, 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 Kurzschwanzigkeit der Manxkatzen iiber das 

normale Verhalten, dagegen der normale Zustand des Labyrinths der 

Mause iiber die pathologische Ve:randerung, die das Tanzen bedingt. 
Und endlich sind auch die Instinkte nicht zu vergessen: So dominiert 

der Brutinstinkt der HUbner iiber sein Fehlen bei manchen Rassen, das 

absonderliche Schreien agyptischer HUbner iiber die gewohnliche Laut
gebung. 

Diese wenigen Beispiele mogen geniigen, wir werden ja auch ohne
hin noch andere kennen lemen. Es handelt sich nun zunachst darum, 
fUr die Falle wirklicher Dominanz zu untersuchen, ob sich irgendeine 

GesetzmaBigkeit dafiir feststellen liiBt, welche Art von Eigenschaft iiber 
eine andere dominiert. Versuche in dieser Richtung sind denn auch 

mehrfach untemommen worden, ohne daB sie zu einem festen Resul

tat gefiihrt hatten. So glaubte man annehmen zu diirfen, daB das phylo

genetisch altere Merkmal iiber das jiingere dominiere. In den meisten 

Fallen diirfte es allerdings schwer zu entscbeiden sein, was phylogene

tisch alter ist. Da aber, wo es sich feststellen laBt, 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 altere 

Schwanzlosigkeit der Katzen iiber den normalen Zustand oder die mela., 
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nistischen Aberrationen mancher Schmetterlinge tiber die Normalform. 
Die Verallgemeinerung ist also sieher undurchfiihrbar. Etwas besser 
steht es mit einem anderen Versuch, der aus einer jetzt allgemein tib
lichen Betrachtungsweise der Allelomorphe oder Merkmalspaare hervor
gegangen ist. BATESON hat vorgeschlagen, die Merkmalspaare unter dem 
Gesiehtspunkt der Presence und Absence zu gruppieren, das heillt also die 
Annahme zu machen, daB immer das Vorhandensein des Faktors ffir 
eine Eigenschaft dessen Fehlen gegentiberstehe. Die Allelomorphe ftir 
die MENDELsche Erbsenfarbe hieBen also: Gelb - kein Gelb (= griin), 

fUr die Fellfarbe der Nagetiere: Farbe - keine Farbe (= Albino), 
Scheckung - keine Scheckung (= ganzfarbig), ffir den KurzsteiB man
cher Htihnerrassen: Verhinderungsfaktor der SteiBentwicklung - kein 
solcher Faktor (= normaler Schwanz). Es unterliegt auch keinem Zwei
fel, daB 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, daB das dominante Merkmal immer das anwesende 
sein muB. 

Wie gesagt, ist die Darstellung der Presence-Absence-Theorie die 
rationellste, und es erleichterl die Darstellung aller MENDEL-Falle auBer
ordentlich, wenn der dominante Erbfaktor (mit groBen Buchstaben be
zeiehnet) als positiv dem rezessiven Faktor (mit kleinen Buchstaben 
bezeichnet) als negativ gegentibersteht. Man muB nur nieht so weit 
gehen, diese Vorstellung allzu wortlich zu nehmen, also etwa zu glau
ben, daB die Erbmasse einer dominanten Form das Ding besitzt, das wir 
einen Faktor ffir die betreffende dominanteEigenschaft nennen, wah
rend die rezessive Form an der gleichen Stelle ihrer Erbmasse ein Loch 
aufweist. Wir mtissen vielmehr die Formulierung als eine rein deskrip
tive auffassen. Wenn wir zwei Stiihle zusammen betrachten, einen Ro
kokostuhl und einen Renaissancestuhl, so konnen wir auch sagen, Re

naissancestuhl und kein Renaissancestuhl, ohne daB damit gemeint ware, 

daB der andere Stuhl tiberhaupt nicht existiert. Wenn wir also in Zu

kunft das Fehlen eines Faktors seinem Vorhandensein gegentiberstellen, 
so ist es in diesem Sinne gemeint. 'Wenn wir dann spater von Faktoren

ausfall reden werden, so meinen wir nicht, urn bei dem Vergleich zu 

bleiben, das Verschwinden des Stuhles, sondem eines bestimmten Oma-

BATESON" 
Theorie. 
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ments. Auf das Wesen der Domin;mz wird aber durch die Darsteilungs

methode der Presence-Absence-Theorie kein Licht geworfen, es kann 
nur aus dem physiologischen Studi.um der Erbfaktoren erkannt werden, 
wie wir spater sehen werden, wenn wir die Quantitat der Erbfaktoren 

betrachten. 
Nun wurde .es bisher von uns als selbverstandlich angenommen, 

Dominanz. daB da, wo Dominanz vorliegt, wirklich nur der dominante Charakter 

sichtbar ist. Das bedeutet also, daB der Bastard, der das dominante 
und das rezessive Merkmal zugleiGh enthaIt, oder die Heterozygote, wie 
wir von jetzt ab mit dem bereits in der letzten Vorlesung eingefiihrten 
Terminus sagen wollen, von der reinen dominanten Stammform oder 
Homozygote nicht auBerlich zu unterscheiden ist. (Der Begriff Homo
zygote bedeutet natfirlich, daB ein Merkmal nur rein vorhanden ist, be
zieht sich also sowohl auf dominante wie rezessive Eigenschaften. AA, 
aa, AAbb, aabb, AABB sind alle homozygot; Aa dagegen ist hetero
zygot, AABb ist in der Eigenschaft A homozygot, in der Eigenschaft B 
heterozygot. ) 

Je genauer wir nun in das Studium der MENDEL-Faile eindringen, 
um so mehr zeigt es sieh, daB reine Dominanz etwas recht Seltenes ist. 
Bei scheinbar reiner Dominanz kann bisweilen der gescharfte Blick des 
Zfichters die Heterozygote von der Homozygote unterscheiden, wie ein 
jeder erfahrt, der mit diesen Dingen arbeitet, und MENDEL selbst war 
sich fiber die Unvollkommenheit der Dominanz schon im klaren. In 
manchen Failen ist die Unterscheidung von Homo- und Heterozygoten 
nur auf einem bestimmten Entwi.cklungsstadium· moglich. Derartiges 

beschrieb der Verfasser ffir Raupencharaktere des Schwammspinners 
und CORRENS fUr Brennesselkreuzungen, die die Sagung des Blattrandes 

(dominant) nur bei den ersten La.ubbIattem in der Heterozygote ver

schieden zeigen. Dem schlieBen sieh dann solche Faile an, bei denen 
zwar auBerlich ein Unterschied nicht wahrzunehmen ist, die mikro

skopische Untersuchung aber Hetero- und Homozygoten unterscheiden 

liiBt. Von besonderem Interesse erscheinen hierffir die Befunde von 

DARBISHIRE, weil sie sich auf MENDELS klassischen Fall der Dominanz 
der runden Erbsen fiber kantige beziehen. Die Untersuchung der Starke
komer der rein dominantmerkmaligen Heterozygotensamen zeigte nam-
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lich, daB sie deutlich eine gemischte Beschaffenheit aus den charakte

ristisch differenten Gr6Ben, Formen und Strukturen der Starkek6mer 
der Eltempflanzen aufwiesen, so daB mit Hilfe des Mikroskops sich 

Homozygoten und Heterozygoten ohne weiteres unterscheiden lassen. 
Wir werden dieses Ergebnis in der nachsten Vorlesung nochmals zu be

sprechen haben. 
In nicht wenigen Fallen aber lassen sich die reinen Dominanten und 

die Dominantrezessiven auch ohne besonderen Scharfblick und genaue 
Untersuchung unterscheiden, indem letztere etwa den dominanten Cha

rakter abgeschwacht zeigen. BATESON drtickt dies auf Grund seiner 

An- und Abwesenheitslehre so aus, daB in diesen Fallen zwei Portionen 

des dominanten Charakters n6tig sind, urn ihn voU zur Ausbildung zu 

bringen, eine Annahme, die jedenfalls eine treffende Beschreibung der 

Tatsache bedeutet. So findet etwa CORRENS bei Kreuzung gelb- und 

griinblattriger Wunderblumen, daB das dominante Grtin in Fl heller 

erscheint. Werden weiB dominante Htihnerrassen mit braunen gekreuzt, 

so ist Fl weiB, die Tiere k6nnen aber im Gefieder braune Flecken auf
weisen, die Dominanz ist also unrein. Und gerade aus dem Gebiete der 

Htihnerkreuzungen sind besonders durch DAVENPORT eine ganze An

zahl solcher Fane bekannt geworden. So ist die gew6hnliche Kopfform 

gegentiber dem Vorhandensein eines Federbusches rezessiv, trotzdem 
zeigte sich aber in Fl der Federbusch reduziert, wie umstehende 
Abb. 49a, b, c zeigen. Das Fehlen der Federhose an den Schenkeln do
miniert tiber ihr Vorhandensein, aber einige Fedem finden sich doch 
in Fl. Ebenso dominiert das Vorhandensein einer fiinften Extrazehe bei 
vierzehigen Htihnerrassen mehr oder minder tiber ihr Fehlen, aber in 

Fl findet man auch Individuen mit schlecht ausgebildeter fiinften Zehe, 
mit einer solchen nur an einem FuB oder gar tiberhaupt ganz vierzehige 

Tiere, die natiirlich deshalb trotzdem sich als echte Heterozygote erweisen. 

Diese Beispiele lieBen sich beliebigaus allen Tier- und Pflanzengruppen 

vermehren. 

Von diesen Fallen unvollstandiger Dominanz sind dann solche nicht ~'luk·d 
tUleren e 

zu trennen, zumTeil auch schon mit besprochen, bei denen eine Fluk- Dominanz. 

tuation in derErscheinung des dominierenden Merkmals zu erkennen 

ist. Ftir die Extrazehe der Hiihner wurde das schon DARWIN bekannte 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. lob 
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Verhalten erwahnt. Man kann sogar sagen, daB stets, wenn die Domi

nanz eine unvollkommene ist, das MaB der Dominanz in verschiedenen 

Einzelversuchen fluktuiert, mehr oder minder ausgepragt ist. Das laJ3t 

sich besonders bei quantitativen Eigenschaften zeigen, deren Werte als 
eine Variationsreihe dargestellt werden k6nnen. Konkrete Beispiele wer
den uns noch begegnen. 

II 

" 

c 

Abb. 49. a Kopf des Minorkahuhns, b des polnischen Huhns, c des Bastards a X b. 

Nach DAVENPORT aus GODLEWSKI. 

Diese Falle von reiner, unvollsUindiger und fluktuierender Domi

nanz fUhren nun zu solchen hiniiber, bei denen von Dominanz iiber

haupt nicht die Rede sein kann, sondem typischerweise in F, eine 

Vermischung der beiden elterlichen Charaktere stattfindet, so daB eine 

Zwischenform, ein intermediiirer Bastard entsteht. Es gibt auch fUr 

diese Form des Verhaltens geniigend Beispiele aus beiden Organismen
reichen; man nennt oft auch einen MENDEL-Fall mit intermediarer 

F, den Zeatypus, und den mit Dominanz den Pisumtyp, iibrigens 
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ziemlich iiberfliissige Bezeichnungen. Als besonders instruktiv ist ja 

der von CORRENS berichtete Fall bekannt, daB bei Kreuzung der 

weiBbliihenden Wunderblume M irabilis Jalapa mit einer rotbliihenden 

die F1-Generation hellrot bliiht. Ganz das entsprechende stellt sich dar, 

wenn Hiihner, die weiBe Eier legen, gekreuzt werden mit solchen, die 

braune legen; der Bastard legt nach BATEsoNs Studien intermediare. 

I 

I X. 

Abb. 50. Spilosomn lubricipedum, zntimn und der intermedil[re Bastard, 
links <? , recb ts 

Ganz besonders haufig findet sich dies rein intermediare Verhalten aber 

bei meristischen Merkmalen, also solchen, die GroBenverhaltnisse be

treffen. Hohes und niederes Nasenloch bei Hiihnern gibt in FI ein mitt

leres, hoch- und niederstengliger Mais mittlere Pflanzen, einfache und 

zllsammengesetzte Starkekorner, wie wir schon fUr die Erbsen sahen, 

schwach zusammengesetzte, lang- und kurzohrige Kaninchen solche mit 

mittleren Ohren. Als Beispiel diene Abb. 50; oben der Bar (Arktiide) 



Mosaik
bastarde. 

Wcchselndc 
Dominanz. 

- I56 --

Spilosoma lubricipedum, unten seine schwarze Form zatima, dazwischen 

der intermediare Bastard. 

Auch solche Beispiele werden uns haufig begegnen, besprochen und 

abgebildet werden. Sie finden im einzelnen eine sehr verschiedenartige 

Erklarung. 

Dominantes oder intermediares Verhalten ist also das Typische fUr 

die Erscheinung eines mendelnden Charakters in heterozygotem Zustand. 

Gelegentlich zeigt es sich aber, daB bei Kreuzung von zwei scheinbar 

nur in einem Faktor differenten Rassen der F1-Bastard ein Verhalten 

zeigt, das in keine dieser Gruppen paBt. So ergeben z. B. die Kreu

zungen gewisser schwarzer und weiBer Huhnerrassen "Mosaikbastarde", 

die ein schwarz und weiB gesprenkeltes Gefieder zeigen (Abb. 5Ia, b, c). 

Der bekannteste Fall ist der der Andalusierhiihner, bei den en aus Schwarz 

und SchmutzigweiB die Bastardfarbe Blau (Schiefergrau) entsteht. Es 

ist aber sehr wahrscheinlich, daB in dies em, wie allen verwandten Fallen, 

gar nicht nur ein Faktorenpaar vorliegt, obwohl es nach der mono

hybriden MENDEL-Spaltung so scheinen k6nnte, sondem kompliziertere 

Verhaltnisse, die wir spater erklaren werden. 

In en tsprechender Weise hat sich a uch eine andere Erschein ung als ver

wickelterer Fall erwiesen, die man ursprunglich 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 erkHirt, derart, daB in der Heterozygote im einen Geschlecht 

der eine, im andem Geschlecht der andere Partner eines Allelomorphen

paares dominant sein sollte. Wahrscheinlich handelt es sich aber urn 

ganz andere Dinge. .Ahnliches gilt fUr Falle, in denen bei scheinbar 

der gleichen Kreuzung manchmal der eine, manchmal der andere 

Partner des Faktorenpaares dominant erscheint. Wo solche Falle aber 

naher analysiert wurden, zeigte sich, daB die scheinbar identischen 

Kreuzungen dies gar nicht waren. TOYAMA zeigte z. B., daB es bei den 

Kokons des Seidenspinners einen dominant en Faktor fur weiBe Farbe 

gibt, aber auch einen andem rezessiven Faktor, der gar nichts mit 

ersterem zu tun hat. Bei Kreuzungen mit weiBen l~assen kann es daher 

passieren, daB Formen benutzt werden, die Bastarde zwischen Rassen 
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mit dominanten und solche mit rezessivem Weill sind; die Verschiedenheit 

der Resultate beruht aber dann nicht auf einem Wechsel der Dominanz 

II 

" 

& 

Abb. 51. a Weiller Hahn. Vater des Mosaikbastards c. b Schwarze Henne. 
Mutter des Mosaikbastards c. c Sogenannter gesprenkelter Mosaikbastard 

zwischen den Eltern a, b. Nach DAVENPORT aus GODLEWSKI. 
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eines Faktorenpaares, sondem dem unbewuBten Arbeiten mit zwei Fak

torenpaaren, deren Anwesenheit erst in solchen Fillen bemerkbar wird, 

weil jeder eine auBerlich gleich erscheinende AuBeneigenschaft, WeiB, 

hervorruft. Es ist das, iibrigens wie aIle anderen mendelistischen Tat

sachen, eine schone Illustration dafiir, daB das .AuBere, der Phanotypus, 

nichts iiber die genetische Beschaffenheit, den Genotypus, auszusagen 

D~~f:=~z- braucht, den nur das Vererbungsexperiment erschlieBt. Eine ganz an-
wechsel. dere Art von Dominanzwechsel wird uns spater beschaftigen, namlich 

Wechsel der Dominanz im Lauf der individuellen Entwicklung. Wir 

werden sehen, daB sie eine Konsequenz der quantitativen Zustande 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 Umstanden ist sie nur eine Besonderheit der phanotypischen Er
scheinung in der Heterozygote. Sie ist, genauer gesagt, ein entwicklungs

physiologisches Problem; wir werden spater, gerade von diesem Ge

sichtspunkt aus, nochmals darauf zuriickkommen miissen. Die Haupt
erscheinung der MENDELschen Vererbung ist aber die Bastardspaltung 
mit ihrer Erklarung durch die Reinheit der Gameten. So wenden wir 
uns denn jetzt dem weiteren Studium der Spaltungsgesetze zu. Wir 
beginnen dabei mit den einfachsten Tatsachen, urn allmahlich bis zu den 

verwickelten Erkenntnissen der neuesten Forschung vorzuschreiten. 
EIMo~;~rer Wenn wir uns also nunmehr der Betrachtung der MENDEL-Spaltung 

hybridismus. zuwenden, so wird es wohl nicht notig sein, fiir jeden Einzelfall aus

zufiihren, 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 ausgefiihrten Paa

rung die vorausberechenbaren Werte zeigt. Die Methode, wie das zu ge

schehen hat, geht ja ganz selbstverstandlich aus MENDELs eigenen Ver

suchen hervor, die wir deshalb so ausfiihrlich besprochen haben. Uns 

mag daher in den meisten Fallen die Feststellung des Endresultates 
geniigen. An der Spitze unserer Betrachtung miissen natiirlich zunachst 

die einfachen MENDEL-Fille stehen, die sich ohne weiteres aus MENDELS 
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eigenen Ergebnissen erklaren und die uns nur ein paar mogliche Vari

anten nebst den praktischen Zahlenkonsequenzen vor Augen fiihren sollen. 
Wir werden so vom Elementaren ausgehend allmahlich zum Schwie

rigen gelangen. Stellen wir zunachst dem einfachen MENDELschen Mono

hybridenfall auch ein Beispiel aus dem Tierreich zur Seite, LANGS Kreu

zungen von Varietaten der Helix hortensis. 

Bei dieser, in der Zeichnung ihrer Schale stark variierenden Schnecke 
gibt es unter anderem als erbliche Rassen gelbe ungebanderte Formen 

und gelbe mit fiinf schwarz en Bandem. Diese wurden dann miteinander 

bastardiert. Die Versuche sind dadurch besonders schwierig, daB die 
Schnecken Zwitter sind. Nun kommt, was zuerst festgestellt werden 

muBte, Selbstbefruchtung zwar in der Regel nicht vor, wenn sie auch 

ausnahmsweise stattfindet. (~ei anderen Schnecken ist sie dagegen hau
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 daB 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 ungebanderten 
Tieren. F2 aber spaltete nach Inzucht erwartungsgemaB in 3/4 unge

banderte und I/4 gebanderte: Die wirklichen Zahlen eines Versuchs sind 
31 ungebanderte, 10 gebanderte. Nach dem oben Entwickelten muB fiir 
diese F2-Formen nun die Formel gelten AA : Aa: aA : aa. Die geban
derten sind natiirlich die rezessiven aa, die rein weiterziichten miissen. 

Die 3/4 dominantmerkmaligen miissen aber aus '/3 reinen Dominanten 
und 2/3 Dominantrezessiven bestehen, die hier bei volliger Dominanz 
auBerlich nicht unterscheidbar sind. Bei selbstbefruchtenden Pflanzen 

trennt nun selbstverstandlich die isolierte Weiterzucht in F3 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 

zufallig zwei reine Dominanten AA herausgegrif£en, dann bleibt eben 

auch die Nachkommenschaft rein. 2. Man hat, was vie! haufiger statt-
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finden wird, zwei Heterozygoten, die Dominantrezessiven Aa oder aA 
verwendet, dann mull die Nachkommenschaft wieder im VerhaItnis von 

3 : I spaIten, denn es liegt ja alles genau ebenso, wie bei der Fortpflan

zung der Bastarde von Fro 3. Man wahIte zufallig eine reine Domi

nante AA und eine Heterozygote Aa. Es mull dann genau das gleiche 

sich ereignen, als wenn der Bastard von F, Aa mit seinem dominanten 

Elter AA gekreuzt wurde, also das gleiche wie bei einer Ruckkreuzung. 

p 

fl 

f2 

X 

A ( , 

A A r , I , 

Abb. 52. Schematische Darstellung der Ergebnisse von LANGS Kreuzung 
ungebiinderter und gebiinderter Varietiiten von Helix hortensis. 

Nach BAUR-GOLDSCHMIDTS Wandtafeln. 

Deren ResuItat ergibt sich ohne weiteres, wenn wir uns die Gameten 

wieder klar machen: AA bildet nur Gameten A, Aa bildet Gameten A 

und a. Es sind also die Gametenvereinigungen moglich 

AA Aa AA Aa, 

d. h. die Halfte der Nachkommen mull sein AA, also rein ungeban

dert, die andere Halfte Aa, also heterozygot, aber auch ungebandert 

aussehend. Die Nachkommen der 3. Moglichkeit waren also alle unge-
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bandert, wie die der ersten, aber die Halfte von ihnen waren hetero

zygot, wie die nachste Generation nun wieder erweisen wiirde. LANG 
erzielte nun in der Tat bei seinen Versuchen diese erwarteten Resul

tate in annahernd den richtigen Zahlenverhaltnissen. 

Wir haben in der vorigen Vorlesung erfahren, daB in sehr vielen 

Fallen der Bastard in Fr einen interrnediaren Charakter zeigt (Zeatypus). 

Wenn das der Fall ist, muB natiirlich bei der Spaltung in F2 der Unter
schied zwischen den reinen Dominanten und den Heterozygoten deut

lich in Erscheinung treten, die Spaltung muB stattfinden in r/4 domi

nantmerkmalige, 2/4 intermediare und r/4 rezessive. Nur die interrne

diaren Wiirden dann in F 3 weiterspalten. Wir erwahnten bereits den 

klassischen CORRENsschen Fall der weiBen und roten Mirabilis jalapa. 
In Abb.53 sei ein anderer Fall wiedergegeben, die Kreuzung des ge

wohnlichen Spilosoma lubricipedum mit seiner dunkeln Variante zatima. 

Fr ist intermediar in der Ausdehnung des Schwarz und F2 spaltet im 
Verhaltnis r: 2 : I. 

Ein ebenso charakteristischer zoologischer Fall wurde auch bereits 

erwahnt, der Fall der Farbe der Andalusier- und Bredahiihner. Diese 

von den Ziichtern blau genannten Forrnen sind nie in Reinzucht zu 

halten; und das kommt daher, daB sie interrnediare Bastarde zwischen 

einer schwarz en und einer schmutzig weiBen Rasse darstellen. Danach 

miissen sie, wenn miteinander gepaart, spalten in r/4 schwarze, 2/4 blaue, 
r/4 schmutzigweiBe. Das i.,t in der Tat der Fall: BATESON und seine 

Mitarbeiter fanden als Resultat 41 schwarze: 78 blaue : 39 weiBe. Wir 
werden iibrigens spater auf mogliche Komplikationen dieses Falles zu
riickkommen. 

SchlieBen wir nun an diese Falle MENDELScher Monohybriden einen brPcti~~~s. 

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. 

TOYAMA kreuzte zwei Rassen, die sich in folgenden zwei Merkmalen 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. II 
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unterschieden: die eine produziert ungezeichnete Raupen, die sich in 
gelbe Kokons einspinnen, die andere gestreifte Raupen, die weiBe Ko
kons spinnen. Da aIle Nachkommen in F, gestreift waren und gelbe 

Kokons anfertigten, erweisen sich diese Eigenschaften als dominant; es 

besaB 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 Fund nichtgelb = weiB mit I, so heiBen die 

beiden Eltern 

S/XsF, 

der Bastard somit SIFs, also Gestreift-Gelb. Nach dem friiher mitge
teilten muB er vier Arten von Gameten bilden, namlich SF, SI, sF, sl; 

diese ergeben dann in F2 16 Kombinationen, namlich 

SF I Sf sF sf 
SF SF SF SF 

gestreift I gestreift gestreift gestreift 
gelb I gelb gelb gelb 

SF I Sf sF sf 
Sf 

i 
Sf Sf Sf 

gestreift gestreift gestreift gestreift 
gelb I weiB gelb weiB 

I 

SF I Sf sF sf 
sF I sF sF sF 

gestreift I gestreift ungezeichnet ungezeichnet 
gelb I gelb gelb gelb 

SF ! 
, Sf sF sf 

sf sf sf sf 
gestreift gestreift ungezeichnet ungezeichnet 

gelb I weiB gelb weiB 

Es miissen also gebildet werden 9 gestreift-gelbe: 3 gestreift-weiBe: 

3 ungestreift-gelbe: 1 ungestreift-weiBe. Die wirklichen Zahlen TOYA

MAS stimmen damit gut iiberein, namlich 

1. Gestreift-gelbe SF 6385 Indiv. = 56,38% = etwa 9 

2. Gestreift-weiBe SI 2147 = 18,96% = etwa 3 

3· Ungezeichnet-gelbe sF 2099 = 18,53% = etwa 3 

4- Ungezeichnet-weiBe sl 691 = 6,1 %= 1. 

II* 



Wurde aus diesen vier Gruppen nun F3 gezogen, so muBte folgendes 

eintreten, wie aus der Zusammensetzung der Formen im Kombinations

schema sich ablesen laBt: 

A. In der I. Gruppe, die beide Dominanten zeigte, waren im gleichen 

Phanotypus nach ihrer genotypischen Zusammensetzung verschieden

artige Individuen enthaIten: I. solche vom Charakter SF SF, die also 

in beiden dominanten Charakteren rein waren, welche zu x/g vorhanden 

sein muBten; 2. solche vom Charakter SF sf, die also in beiden Charak

teren heterozygot waren und sich, wie leicht am Kombinationsschema 

nachzuzahlen, in 4/g der Exemplare fanden; 3. solche vom Charakter 

S S FI, also homozygot im Charakter S, aber heterozygot im Charak

ter F, und diese finden sich zu 2jg. Endlich 4. solche vom Charakter 

Ss FF, also im andern Charakter heterozygot,im andern homozygot, 

ebenfalls zu 2/g• Da nun die verschiedenen Genotypen auBerlich nicht 

zu unterscheiden sind, so kann der Zufall bei der Paarung dieser F 2 -

Formen folgende Partner zusammenbringen: I. Den I. Typus mitsich 

seIbst oder jedem anderen, dann muB 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 Fx in 

Inzucht weiter gezfichtet wurde, namlich SFsl X SFsI, also muB Spal

tung in die vier Typen im bekanntenVerhaltnis eintreten. 3. Der 

2. Typus mit dem 3., also SFs I X S SFf. Ersterer hat die Gameten 

SF, SI, sF, sl, letzterer nur SF und SI, es sind also 8 Kombinationen 
moglich, von denen 6 SF enthaIten, 2 SI; es ist also eine SpaItung in die 

Phanotypen SF und SI zu erwarten im VerhaItnis 3 : I. 4. Typu'3 2 kommt 

mit Typus4 zusammen. TypUS2 hat wieder die Gameten SF, SI, sF, sl, 

Typus 4 aber nur SF, sF. Von den 8 moglichen Kombinationen ent

haIten also 6 wieder SF, 2 aber nur sF, also ist SpaItung zu erwarten 

in die Phanotypen SF: sF = 3: I. 5. Der 3. Typus kann mit dem 2. 

zusammenkommen, das ist natfirlich das gleiche wie der umgekehrte 

Fall 3. 6. Der 3. Typus kann mit seinesgleichen zusammenkommen. 

Da er nur in bezug auf die Eigenschaft FI heterozygot ist, so muB also 

das gleiche eintreten, wie wenn zwei Monohybriden sich paaren, also 

eine SpaItung in SF: SI = 3: I, also ebenso wie im 3. Fall. 7. Der 

3. Typus kann mit dem 4. zusammenkommen; ihre Gameten sind SF, 
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SI und SF, sF; ihre Kombination wird immer SF enthalten, das Aus

sehen also einheitlieh dominant sein, wie im 1. Fall. 8. Der 4. Typus 

kann mit dem 2. zusammenkommen, das ist das gleiehe wie der um

gekehrte Fall 4. 9. Der 4. Typus kann mit dem 3. zusammentreffe.l, 

das ist das gleiehe wie der umgekehrte Fall 7 ; endlieh 10. kann der 

4. Typus mit seinesgleiehen sieh begatten; da er nur in der Eigensehaft Ss 

heterozygot ist, haben wir wieder das entspreehende, wie im Fall 6, 

also eine monohybride Spaltung in SF: sF = 3 : 1. Das aber ist das 

gleiehe wie im Fall 4. Man sieht somit, daB die 9/16 dominantmerk

maligen F,-Individuen, wenn nur unter sieh gepaart, in F3 vier versehie

dene Arten von Naehkommensehaft ergeben werden, wie sie die FaIle 1 

bis 4 reprasentieren. Das wirkliehe Resultat ist aber genau das er

wartete. Es ergaben namlieh von 21 Paarungen 

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

3 Paarungen gestreift gelbe und gestreift weiBe, und zwar 677 : 240 

Individuen gleieh 73,82% : 26,17 % = 3 : 1, wie es Fall 3 verIangt, 
8 Paarungen gab en gestreift gelbe und ungezeiehnet gelbe, und zwar 

1475: 513 = 74,2 % : 25,8 % = 3: 1, wie es Fall 4 verlangt, 
2 Paarungen endlieh gab en aIle 4 Typen, namlieh 

1. Gestreift -gel be 326 Indiv. = 55,72% = etwa 9 

2. Gestreift-weiJ3e 90 = 15,36% = etwa 3 

3· Ungezeiehnet -gelbe 126 = 21,53% = etwa 3 

4· Ungezeiehnet -weiJ3e 43 = 7,34% = 1. 

wie es der Fall 2 verlangt. Dies also die Naehkommensehaft der Ge

streift gelben von F2. 

B. Unter den 3/16 gestreift-weiJ3en von F2 finden sieh, wie da'l Kom

binationssehema zeigt, 1/16, die nur 5 und I enthalten, und '/16, die 

auJ3erdem noeh s besitzen. Es ist also 1. moglieh, daJ3 die ersteren unter 

sieh paaren, und dann miissen 'lie als Homozygote die gleiehe Naeh

kommensehaft ergeben; 2. konnen die letzteren unter sich paaren. Da 

sie nur in einem Eigensehaftspaar Ss heterozygot sind, so muJ3 eine 

einfaehe MENDEL-Spaltung im Verhaltnis 3 51: 1 s I eintreten. 3. Konnen 

letztere mit ersteren zusammenkommen; da dann in jedem Fall 5 in die 

Kombination eingefiihrt wird, so muJ3 das Resultat wie bei 1 lauter 
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Formen Sf sein. Der Versuch ergab in der Tat dann in F3 aus den 

Nachkommen der 3/,6 gestreift weiBen in 16 Paarungen: 

7 Paare gab en ausschlieBlich gestreift weiBe, wie Fall I und 3 ver

langen, 

9 Paare gaben gestreift weiBe und ungestreift weiBe, und zwar 1698 : 

504 = 77, II % : 22,88 % = etwa 3 : 1. 

C. Bei den 3/,6 ungezeichnet gelben von F, muB in F3 natiirlich das 

gleiche eintreten, nur daB hier, wie das Kombinationsschema zeigt, die 

andere 1)ominante und die andere Rezessive in Betracht kommen. Das 

Ergebnis ist in der Tat, daB aus 15 Paarungen in F3 entstanden: 

8 Paare gaben ausschlieBlich ungezeichnet gelbe, 

7 Paare gaben ungezeichnet gelbe und ungezeichnet weiBe, und zwar 

150 7: 457 = 76,73 % : 23,26% = etwa 3: 1. 

D. Endlich bleiben noch die '/,6 ungezeichnet weiBe ubrig, die ja 

reine rezessive sein mussen, somit rein weiter zuchten, und in der Tat 

blieb F3 ebenso. 

Zur bildlichen Illustration des Dihybridismus diene Fig. 54 einer 

Meerschweinchenkreuzung von CASTLE mit den beiden Genpaaren 

schwarz-weiB, kurzharig-langhaarig, wobei schwarz und kurzhaarig 

dominant sind und in F2 die Spaltung 9: 3: 3: I erfolgt. 

R~~~:;'- Wir sehen somit hier einen hochst typischen Fall von MENDELschem 
binationen. Dihybridismus. Er zeigt uns aber noch etwas weiteres. Die Ausgangs

tiere waren gestreift weiB X ungezeichnet gelb. In der Nachkommen

schaft fanden sich bereits in F2 die neuen Kombinationen gestreift 

gelb und ungezeichnet weiB. Da, wie das Kombinationsschema zeigt, 

diese in je '/,6 der Exemplare homozygot auftreten mussen -im Schema 

liegen die Homozygoten ja immer in der Diagonale von links oben nach 

rechts unten - so muB es durch fortgesetzte richtige Auswahl schlieB

lich gelingen, diese Homozygoten zu isolieren und damit zwei rein zuch

tende neue Kombinationen zu schaffen, und sie wurden in der Tat auch 

isoliert. Es k6nnen also auf dem Wege der Bastardierung neue Rassen 

geschaffen werden, die alle denkbaren Neukombinationen der bei den 

Eltem vorhandenen Charaktere zeigen. Es ist dies naturlich fUr die 

praktische Anwendung des Mendelismus in Tier- und Pflanzenzucht 

hochst 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

stell en ist, natiirlich vorausgesetzt, daB sie nicht eine physiologische Un

moglichkeit ist und daB es sich urn unabhangig mendelnde Charaktere 

handelt. Spater werden uns auch andere begegnen. Als Beispiel, wie 

auf diese Art das Unerwartetste erreicht werden kann, moge die fol

gende von LANG ausgefiihrte Kombination dienen. Bei den erwahnten 

x 

r~------------------~J~,------____________ , 
" ---------

Abb. 54. Kreutung sebwan-kurzbaariger und weiB-langbno.riger Meersebweineben. 
aeh B R-GOLD CHMIDTS " andtllfeln. 

p 

p . 

fiinfbandrigen Schneck en kommen Varietaten vor, bei denen sich die 

Bander in einzelne Tiipfel auflosen (var. punctata) und solche, bei denen 

die Bander in der Hohe der Schale miteinander verschmelzen (var. coa

lita). Beides beruht auf der Anwesenheit eines entsprechenden Erbfak

tors. Es stehen also die Eigenschaften Ganzbandrigkeit, Tiipfelbandrig

keit und Verschmolzenbandrigkeit zur Verfiigung. Konnte man nun 

durch Bastardkombination Tiipfelbandrigkeit mit Verschmolzenbandrig

keit kombinieren, so miiBten die Tiipfel in der Hohe der Schale zu-
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sammenflieBen und es entstande eine quergebiinderte Schnecke; und das 

wurde tatsachlich erreicht wie Abb. 55 zeigt. Analoge Beispiele gibt es 

in Hiille und Fiille, vor all em 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

mediar 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 + It gegeben waren, werden 

sie bei zwei intermediar sich verhaltenden Eigenschaften natiirlich durch 

die Formel (I + 2 + 1)2 erhalten, da ja in diesem Fall fUr jede Eigen-

2 3 4 

Abb. 5S 1- 4. Helix (Tachea) nemoralis. I tiipfe1biindrig, 3 und 4 verschmolzenbiindrig, 
2 quergebiindert also Bastardkombination aus beiden. Nach LANG. 

schaft die Spaltung die drei Typen I DD + 2 DR + I RR ergibt. Wenn 
also ein Eigenschaftspaar Dominanz, das andere intermediares Ver

halten zeigt, so ist die Konsequenz fiir F2 (3 + I) (I + 2 + I) = [3 + 6J 

+ 3 + [I + 2J + I, was natiirlich entsprechend zusammengenommen 

(die Klammern) das klassische Verhaltnis von 9: 3 : 3: I darstellt. Wie 

sich auf diese Zahlenreihe die einzelnen Typen verteilen, illustriert 

Abb. 56 nach einem zuerst von BIFFEN studierten Fall. Es handelt 

sich urn 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 SteHung, die eine lange, schlanke Ahre hervorruft. Diese bei

den Eigenschaften vererben intermediar. Die Allelomorphe sind also 

D (densus) dicht, d nicht dicht = locker, B (barba) Faktor, der die 
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Bartbildung verhindert, b sein Fehlen, der Bart vorhanden. Werden 

also eine diehte-grannenlose Form DB und eine loekere-bartige db ge

kreuzt (P = parentes, Eltern), so ist F1 ) wie das Bild zeigt, intermediar

grannenlos. In F2 muB dann die Spaltung so eintreten, daB sie sieh 

aus dem Verhaltnis 3 B : I b und DD: zDd: dd kombiniert. Das gibt, 

wie die einfaehe Multiplikation zeigt und das Bild bestatigt, die Phano-

p 

3 6 3 
Fz 

Abb. 56. Kreuzung dichter grannenloser (schwedischer Binkelweizen) mit lockeren 
bartigen (mazedoniscber Landweizen) Ahren mit Spaltung in F2 in sechs Typen. 

Nach Originalen von Dr. SCHIEMANN. 

typen 3BD grannenlos dieht: 6BDd = grannenlos-intermediar: 3Bd 

= grannenlos-lang: I bD = bartig-dicht : z b Dd = bartig-intermediar: 

I bd = bartig-lang. 

Wir k6nnen diese Besprechung der einfachen MENDEL-Faile nicht Xenien. 

abschlieBen, ohne kurz einen Fall erwahnt zu haben, der zunachst etwas 

unklar erseheint, sich dann aber auf das einfaehste aufl6st. Einer der 

seh6nsten Falle von MENDELsehem Dihybridismus ist die CORRENssehe 

Kreuzung des Mais, Zea mays X eoeruleodulcis. Ersterer hat weiBe 
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glatte Korner, letzterer blaue gerunzelte. In Fx ist der Bastard stets 

blau und glatt und in F2 tritt eine Spaltung ein im Verhaltnis von 

Abb. 57. Maiskolben von F2 mit blau-glatten, weiJ1'glatten, blau-runzeligen und 
weiJ1-runzeligen Kiirnern. Photo von CORRENS. 

9 blauen-glatten: 3 weiBen-glatten: 3 blauen-runzligen: I weiBen-runz

ligen, wie obenstehend abgebildete von CORRENS gezllchtete Kolben 

beweisen (Abb. 57). Das ist zunachst nicht we iter merkwiirdig. Nun be

ruht aber die blaue bzw. weiBe Farbe auf dem durch die durchsichtige 
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Schale durchscheinenden Nahrgewebe des Embryo, dem Endosperm. 

Dieses ist aber gar kein Teil des Embryos, sondern schien, bevor man 

die Sachlage aufgeklart hatte, ein Teil des mtitterlichen Organismus zu 

sein. Der Bastardembryo FI 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 Korperge

webe der Mutter nennt man eine Xenie. Die Erklarung hat sich nun 

durch NAWASCHIN und GurGNARD so ergeben, daB bei der Befruchtung 

zwei Samenkerne in den Embryosack eindringen, von den en der eine 

das Ei befruchtet, der andere die Zelle, aus der sich jenes Nahrgewebe 

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 unabhangiger'rTri-hunbd. 
etra y n-

MENDEL-Spaltung fUr drei und mehr Faktorenpaare beibringen. Eines dismus. 

fUr drei Faktorenpaare lernten wir bereits aus MENDELS eigenen Kreu

zungen kennen, so daB wir die Ableitung der Spaltung in acht Phanotypen 

nicht zu wiederholen brauchen. Zur Illustration diene ein ahnliches 

Beispiel wie fUr den Dihybridismus, namlich eine Meerschweinchen

kreuzung von CASTLE, bei der Zl1 den bereits oben betrachteten zwei 

Allelenpaaren kurzhaarig-langhaarig und schwarz-weiB noch ein drittes 

hinzukommt, namlich Anordnung der Haare in Rosetten-normaler 

Haarwuchs. Abb. 58 zeigt die Spaltung in die acht Typen im Verhaltnis 

von 27 : 9: 9: 9: 3 : 3 : 3 : I, namlich 1. kurz-schwarz-Rosetten, 2. kurz

schwarz-glatt, 3. kurz-weiB-Rosetten, 4. lang-schwarz-Rosetten, 5. kurz

weiB-glatt, 6.lang-schwarz-glatt, 7.lang-weiB-Rosetten, 8.lang-weiB-

glatt (Rosetten sind dominant tiber glattes Haar). Bei hoheren Fak

torenzahlen beginnen nattirlich die Schwierigkeiten, die sich aus der 

Notwendigkeit ergeben, sehr groBe Zahlen zu ztichten und fUhren bald 

an die praktische Grenze, wenn sie nicht schon vorher dadurch erreicht 

ist, daB es nicht so viele tmabhangig spaltende Charaktere gibt. Was das 

heiBt, werden wir erst spater verstehen konnen. J etzt sei nur noch zum 

AbschluB dieses A-B-C des Mendelismus ein Beispiel mit vier Faktoren-
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paaren gegeben. Wie die Tabellen S. 145 zeigen, bildet ein Bastard, der 

in vier Faktoren heterozygot ist, 16 Arten von Gameten, namlich wenn 

die Faktoren heif3en A, B, C, D, a, b, C, d: 

ABeD ABed ABed Abed abed 
ABeD abeD aBed 
AbeD Abed abed 
aBeD aBeD abeD 

aBed 
AbeD 

x 

r-----------------,/ ~,----------------~, 

Abb. 58. Tribybride Meerschweinchenkreuzung. ErklllruDg im Text. 
nch BA UR-GOLDSCIUIIDTS Wnndtnfeln. 

p 

F2 daraus ergibt nicht weniger wie 256 genotypische Kombinationen, 

die in einem Kombinationsschema zu drucken die Seitengrof3e nicht ge

stattet. 1m FaIle von Dominanz in jedem Allelomorphenpaar miissen 

sich in soIcher F.-Generation 16 verschiedene Phanotypen im Verhaltnis 

von 81: 27 : 27 : 27 : 27 : 9: 9: 9 : 9 : 9 : 9: 3 : 3 : 3 : 3 : I finden, nam

lich soIche, die ane vier dominanten Charaktere zeigen, (816), soIche mit 
\25 
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drei dominanten und einem rezessiven Charakter (vier Sorten in je :;6)' 
solche mit zwei dominant en und zwei rezessiven Charakteren (sechs 

Sorten in je 2~6)' solche mit einem dominant en und drei rezessiven Cha

rakteren (vier Sorten zu je 2~6) und endlich in allen vier Charakteren 

rezessive C~6)' Da unter diesen 256 Kombinationen nicht weniger als 

81 genotypisch verschieden sind, so diirfte eine weitere Analyse in F 3 

und F4 bei nicht selbstbefruchtenden Tieren eine Aufgabe von phantasti

schem Umfang bereits sein. 

Faktoren, 
Zahl 

Zahlen- Erwar~ 

Anwesende die nur verhiilt- tetes 

Aussehen der Phaenotypen dominante rezessiv 
der 

nis Zahlen-
Indivi~ 

Faktoren vorhanden unter verhiilt-
sind 

duen 
256 nis 

wildfarbig, schwarzaugig GNSR I 436 94.5 81 
schwarz, schwarzaugig NSR g 127 27,5 27 

Wl 

braunwild- (zimt-) farbig, I 

schwarzaugig " GSR ! n 103 22,3 I 27 
verdiinnt, wildfarbig, I 

I 

i 
I 

schwarzaugig . GNR s 130 28,2 
I 27 

"ldfarbig. rotaugig GNS 
I 

I' 103 22,3 27 
braun(schokolade), schwarz-

augig SR I gn 40 8,7 9 
erdiinnt braunwild- (zimt-) I 

! v 
farbig, schwarzaugig GR ns 31 6,7 I 9 

verdiinnt schwarz (= blau), 
schwarzaugig NR gs 37 8,0 9 

schwarz, rotaugig NS gr 35 7,6 9 
braunwild -(zimt-)farbig,rot-

augig GS nr 38 8,2 9 
erdiinnt schwarzwild(blau-

I aguti), rotal1gig GN sr 38 8,2 9 
erdiinnt braun (silber- I 

v 

v 
farbig) schwarzaugig R gns II 2,4 I 3 

br.aun (schokolade),rotaugig 5 gnr 12 2,6 I 3 
verdiinnt braunwild- (zimt-) 

I 
farbig, rotaugig G nsr 15 3.3 3 

verdiinnt schwarz (blau), 
I rotaugig • N gsr 17 3,7 3 

verdiinnt braun (silber- I 

farbig), rotaugig I 1,5 
i gnsr 7 I 1 • 
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Ein aktuelles Beispiel, das sich auf Kreuzung von Mauserassen (die 

uns noch spater beschaftigen werden), bezieht, ist, nach LITTLE und 

PHILLIPS, 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, n laBt das 

Fell braun erscheinen. S ein Faktor, der jede Farbe in kraftigem Ton 

erscheinen laBt, wahrend s die Farbe "verdiinnt". R endlich ein Faktor, 
der dunkle Augen bedingt, wahrend Tiere mit r rotaugig sind. (Wir 

nehmen vollige Dominanz innerhalb der Allelomorphenpaare an, so daB 

homo- und heterozygote Individuen phanotypisch gleich sind. Spater 

werden wir sehen, daB das nicht ganz stimmt, die SpaItung also noch 

komplizierter ware.) Es wird also nun gekreuzt ein aus der Natur stam
mendes wildes Tier, das aIle dominanten Faktoren homozygot besitzt, 

also G G NN S S RR mit einem geziichteten Individuum, das aIle rezes

siven Charaktere zeigt, namlich verdiinnt, braun, rotaugig (gg nn ss rr). 

F, (Gg Nn Ss Rr) muB natiirlich derWildform gleichsehen. In F2 sind 
16 Phanotypen zu erwarten (TabeIle, S.173) und wurden in den ge
gebenen Zahlenverhaltnissen erhalten, die mit den Erwartungen so gut 
iibereinstimmen, wie es die relativ kleine Individuenzahl von lI80 ge

stattet. (Die Farben in Klammem [Tabelle S. 173J beziehen sich auf 
die spater zu benutzenden Bezeichnungen der Farben.) 

Zum SchluB der Betrachtung der elementaren MENDEL-FaIle miissen 
wir noch ein Wort iiber die sogenannte Riickkreuzung horen. Man 
nennt eine Riickkreuzung die Kreuzung eines Bastards mit der reinen 

EItemform, also der Heterozygote mit einer Homozygote. In aktuellen 

Vererbungsexperimenten sind diese Riickkreuzungen von groBer Wichtig

keit aus sogleich ersichtlichen Griinden. 1m Fall von Dominanz einer 

Eigenschaft iiber ihren Partner verlauft die monohybride Riickkreuzung 

folgendermaBen. Der Bastard Aa aus den Eltem AA und a a kann riick

gekreuzt werden mit der dominanten Eltemform AA oder der rezessiven 

EItemform aa. In ersterem Fall liefert der Bastard Gameten A und a, 

die dominant-homozygote Form nur A. So sind nur zwei Kombina
tionen moglich AA und aA im VerhaItnis I: 1. Die beiden in die Kreu

zung eingehenden Formen erscheinen wieder zu gleichen Teilen. Da sie 
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aber beide den dominant en Faktor besitzen, so ist im Falle volliger 

Dominanz nichts von der Spaltung zu erkennen-. Bei der Ruckkreu
zung mit der rezessiven Homozygote jedoch, also Aa X aa, kombiniert 

sich A oder a des Bastards mit nur a der rein en 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 phanotypisch in den dominanten und den rezessiven Typ. 

Nun nehmen wir noch einen doppelt heterozygoten Bastard, also 

von der Formel Aa B b und kreuzen ihn zuruck mit der reinen rezessiven 

Form aa b b. Bekanntlich bildet jener Bastard vier Sorten von Gameten, 

namlich AB, Ab, aB, abo Die reine rezessive Form aber bildet nur 

Cameten a b. Somit entstehen bei dieser Ruckkreuzung folgende Kom

binationen: 
Bastard Aa Bb X reine Rezessive aa bb, 

Gameten des Bastards: AB Ab aB ab, 

Gameten der rezessiven Form: abo 

Riickkreuzungskombinationen: 

Gameten I A B A b a b 

ab AB Ab 
ab ab ab 

ab 
ab 

Die vier Typen entstehen zu gleichen Teilen. Ein Blick auf das Schema 
zeigt aber, daB das phanotypische Aussehen der vier Typen genau den 
Charakter der vier Gametensorten des Bastards reprasentiert, da ja die 

rein rezessiven Gameten ab keinen sichtbaren EinfluB auf das Resultat 
ausuben. Das sichtbare Resultat dieser Ruckkreuzung zeigt uns also 
genau die Beschaffenheit der Gameten des Bastards wie die Zahlen, in 
denen sie gebildet werden, hier I : I: I: 1. Aus diesem Grunde benutzt 

man diese Ruckkreuzung, wenn man die Gametenarten des Bastards 

und ihre relative Zahl in Fallen feststellen will, die von den bisher be

trachteten Elementarfallen abweichen. Wir werden von dieser Tatsache 

in einer spateren Vorlesung Gebrauch zu machen haben. 

Es sei nur angedeutet, daB in der Anwendung der Vererbungsgesetze 

auf den Menschen die Ruckkreuzungen eine entscheidende Rolle spielen, 

da ja in der Mehrzahl der Falle der Mensch in einem mendelnden Erb-
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charakter, besonders denen pathologischer Natur, heterozygot sein wird. 

Stammbaume solcher'Charaktere werden also in der Regel die r: r-Spal

tung zeigen, und nur nach Verwandtenehen auch die 3: r-Spaltung. Die 

Zahl der so analysierten einfachen MENDEL-FaIle ist sehr groB. Viel 

seltener sind zuverlassige dihybride FaIle analysiert, deren interessan

testes Beispiel die Vererbung der Blutgruppen ist. Wegen aller Einzel

heiten, die, so interessant sie an sich sind, doch fUr die eigentliche Ver

erbungslehre nichts Neues bringen, sei auf die speziellen Lehrbiicher ver

wiesen. 
Wir haben es bisher als selbV'erstandlich angenommen, daB die ein-

v:[~:~~- fachen MENDEL-Spaltungen bei groBen Zahlen genau das erwartete 
Zahlenverhaltnis ergeben. Es sei gleich hier darauf hingewiesen - und 

wir werden dem Problem noch ofters begegnen - daB dies nicht durch

aus der Fall sein muB. Es ware nur dann der Fall, wenn aIle Gameten

sorten in genau der erwarteten Zahl nach Zufallsgesetzen gebildet wer
den und femerhin in gleichem Verhaltnis auch zur Befruchtung ge

langen. Sehr oft scheint dieser Idealfall ja verwirklicht. Aber es be

steht ja die Moglichkeit, daB unter den vielen dauemd in den Geschlechts

drUsen zugrunde gehenden Geschlechtszellen eine bestimmte Sorte 
haufiger vertreten ist; oder daB auf dem Wege zur Befruchtung einzelne 
Gametensorten widerstandsfahiger oder schneller sind und bessere Be
fruchtungschancen haben, oder aber daB bei der Befruchtung bestimmte 
Gameten physiologisch besser aufeinander abgestimmt sind und deshalb 
haufiger kopulieren. In allen diesen und ahnlichen denkbaren Fallen 

kamen nicht ganz ideale Spaltungszahlen zustande. Es ware aber ver

kehrt daraus zu schlieBen, daB nun die Gesetze nicht stimmen; viel

mehr muB in solchen Fallen untersucht werden, was die Verschiebung 

bedingt und in vielen Fallen laBt sich das auch befriedigend feststeIlen, 

wie wir spater sehen werden. 

Wir haben in allen bisher betrachteten Fallen gesehen, daB 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 del' Gameten genannt, hat sich bisher stets 
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bewahrt. 1m Anfang der MENDELschen Forschung glaubte man gelegent

lich, unreine Gameten gefunden zu haben. In allen Fallen zeigte sieh 
aber, daB eine genauere Analyse diese Annahme nieht bestatigte. Bis 

heute liegt denn auch kein auch nur wahrscheinlicher Fall von Gameten

unreinheit vor, die somit eine Moglichkeit 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 erklaren, 

war die Erkenntnis der Reinheit der Gameten und ihrer Kombination 

nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen. Die Eigenschaftstrager, oder, wie 

wir jetzt sagen, Erbfaktoren oder Gene bleiben im Bastard unabhangig 

voneinander und werden auf die sich bildenden Geschlechtszellen nach 

Zufallsgesetzen verteilt, so daB jede Kombination die gleiche Wahr

scheinlichkeit hat, somit die gleiche Zahl von Geschlechtszellen jeder 

moglichen Sorte im Durchschnitt gebildet wird. Die Genialitat dieser 

Erkenntnis erscheint urn so bemerkenswerter, wenn man bedenkt, daB 

zu MENDEL'> Zeit die Naturgeschichte der Geschlechtszellen nahezu un
bekannt war, daB die zellularen Einzelheiten des Befruchtungsvorganges 

noch nicht entdeckt waren und man von all den Feinheiten der Zell

struktur noch keine Ahnung hatte. Erst IO Jahre nach Erscheinen 

von MENDELS Arbeit begann die neue Zellenlehre ihren glanzenden Ent

deckungszug und hat heutzutage vollstandig aufgeklart, 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 muB, 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. Urn sie aber rein voneinander zu son

dem, ist irgendeine mechanische Einrichtung notig, in dem Beispiel ein 

Magnet. Die Zellforschung hat nun gezeigt, daB tatsachlich in der Zelle 

ein Mechanismus vorhanden ist, der die Verteilung der Erbfaktoren in 

der im MENDEL-Experiment erwiesenen Weise ermoglicht, und die Kom-
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bination der Zellforschung'mit dem genetischen Experiment hat den 
bindenden Beweis erbracht, daB dieser Mechanismus tatsachlich an der 
Basis der MENDELschen Vererbungsgesetze liegt. Nicht nur dies; sie 

hat auch ergeben, daB die verwickelten Abweichungen von dem ein

fachen MENDEL-Fall, die wir spater studieren werden, nur so ihre ein

fache Erklarung finden, ja daB sie direkt logische Konsequenzen aus 
dem Wesen jenes Mechanismu<; sind. Ehe wir daher in der Betrachtung 

der Vererbungsgesetze fortfahren, mussen wir diesen Mechanismus ver

stehen lemen. 

Wir haben schon gehOrt, daB in der Regel ein Organismus sich aus 
einer befruchteten Eizelle entwickelt. Rein zellular betrachtet unter

scheiden sich nun die Geschlechtszellen in nichts Wesentlichem von all 

den anderen Zellen, di.e den Korper der Lebewesen zusammensetzen. 

Wissen wir doch auch, daB unter Umstanden eine gewohnliche Korper
zelle ebenfalls imstande ist, einen neuen Organismus zu reproduzieren. 

Aus einem kleinen herausgeschnittenen Stuck 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 durfen also annehmen, daB die fur 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 sU(~hen sein werden? 

Das was dem Forscher, der die Lebenserscheinungen der Zelle stu- Die Mitose. 

diert, immer wieder als das merkwiirdigste entgegentritt, ist die Fahig-
keit der Zelle, sich durch Teilung zu vermehren und diese Teilung auf 
eine hochst eigentiimliche Art durchzufiihren. Die Teilung besteht darin, 

daB die beiden Hauptbestandteile der Zelle, der Zelleib oder das Proto-
plasma und der Zellkem halbiert werden und so zwei Tochterzellen ent-

stehen, die auBer in der zunachst geringeren GroBe genau der Mutter-

zelle gleichen. Nun verlauft aber in der uberwaltigenden Mehrzahl der 

tierischen und pflanzlichen Zellen der TeilungsprozeB nicht als eine ein-

fache Halbierung, sondem 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 Korn-

chens, des Centrosoms, eine Strahlenfigur bildet, die durch die Teilung 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Anflage. I2b 
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Abb. 59'-12. 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, II, 12 Rekonstruktion der Tochterkeme. 

Gezeichnet von Dr. DINGLER. 



des Centrosoms sich bald verdoppelt und in ihre beiden HaIften aus
einanderweichend zwei gegeniiberliegende Pole der Zelle einnimmt. 1n
zwischen haben im 1nnern 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 lost 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 Lange 
nach gespalten, so daB jetzt zwei Spalthalften 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. ]etzt aber verlauft der ganze ProzeB wieder riickwarts, 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. 

Vberlegen 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 1nhalt des Kernes in 
Chromosomenschleifen zusammengefaBt und diese durch eine Spaltung 
verteilt: das besagt, daB der Kerninhalt oder richtiger seine farbbare 
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 Half ten zu verteilen. Wir konnten es so ausfiihren, 
daB wir den Sack in der Mitte durchschniirten und so in zwei gleiche 
Halften zerlegten. Sehr genau ware allerdings diese Teilung nieht. 
Besser ware es, wir ziihlten die Bohnen ab und legten die Halfte auf 
jede Seite; dann hatten wir in der Tat gleiche Zahlen, aber die eine Bohne 

ist groB, die andere klein, die eine sehr niihrstoffhaltig, die andere ver

dorben, kurz, unsere beiden Haufen waren immer noch nicht vollig 

gleich. Wirklich gut geteilt hatten wir erst, wenn jede Bohne der Lange 
nach halbiert und die Halften 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 moglichst genau 



auf die Tochterzellen zu verteilen. Der SchluB liegt also nahe, daB hier 
in den Chromosomen QUalitaten der Zelle lokalisiert sein miissen, 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, daB wir hier in den Chro
mosomen die Trager der das Wesen der Art ausmachenden erblichen 
Eigenschaften zu sehen haben? Tatsachlich hat Roux schon vor einem 
halben ]ahrhundert gerade auf Grund der genannten Tatsachen auch 
diesen SchluB gezogen. 

DerKemals Wollen wir diese Annahme erweisen, so miissen wir zunachst einmal 
Erbtriiger. 

den Beweis dafiir erbringen, daB der Zellkern, in dem sich ja nur bei 
der Teilung die Chromosomen erkennen lassen, der Trager der erblichen 
Eigenschaften ist. Der Beweis laBt sich mit groBter Wahrscheinlichkeit 
aus den Erscheinungen der normalen wie der experimentell beeinfluBten 
Befruchtung fUhren. Bei der Befruchtung dringt eine mannliche Samen
zelle in die weibliche Eizelle ein. Beide Zellen, die sogenannten Gameten, 
bestehen trotz verschiedener auBerer Form aus den typischen Bestanci
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 
Fallen wird nun beobachtet, daB bei der Befruchtung nur der Kopf in 
die Eizelle dringt (und ganz entsprechend bei den hoheren 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 vaterlichen 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. 
DieChrobm'!. 1m Kern diirfen wir also mit Recht die Trager der Vererbung suchen. 

somen el 

der :!~~Ch- Wo sie dort liegen, zeigt ein weiter eindringendes Studium der Befruch-

tung. Wir sagten, daB bei ihr die Kerne der Gameten verschmelzen. 
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Oft ist dies aber nicht ganz wortlich zu nehmen, vielmehr bleiben die 
Kerne zunachst nebeneinander liegen. Die weitere Entwicklung zum 
Organismus, die nach der Befruchtung einsetzt, besteht nun in einer 
unubersehbaren Folge von Zellteilungen, deren erste bald nach der Be

fruchtung eintritt. Da kann es denn sein, daB die Zellteilungsfigur sich 

bildet, ohne daB 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 

Kern. Die fertige Zellteilungsfigur enthalt also eine Anzahl, hier vier 

Chromosomen, von denen die Halfte von der Eizelle, die Halfte von der 

Samenzelle stammt. Bei der nun folgenden Teilung werden alle der 

Lange nach gespalten und auf die Tochterzellen verteilt. Es erhalt so

mit eine jede Tochterzelle zur Halfte vaterliche und zur andern Halfte 
mutterliche 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 mussen wir schlieBen, daB auch in den Chromosomen 
die betreffenden Eigenschaften lokalisiert sein mussen. 

Wir haben nun bisher keinen besonderen Wert auf die Zahl der DieChromh o· 
somenza l. 

Chromosomen gelegt. Und doch ist diese nicht etwa gleichgultig. Es 
zeigt sich vielmehr, daB 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 72 und so fort. Kurzum, 
jede Art von Lebewesen besitzt eine fUr sie charakteristische Chromo
somenzahl in den Kernen ihrer Zellen. Nun haben wir gehort, daB 
bei der Befruchtung zwei solche Kerne sich miteinander vereinigen. 

Hatten sie auch die typische Zahl, so ware nach der Befruchtung in 

der Zelle die doppelte Anzahl vorhanden. Aile Zellen der Nachkommen

schaft, also auch ihre Geschlechtszellen, bargen jetzt die doppelte Chro

mosomenzahl und wenn sie sich wieder bei der Befruchtung vereinigten, 

so bekame die Enkelgeneration bereits die vierfache Zahl und so fort. 

SolI das nicht eintreten, und tatsachlich 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 Halite herabgesetzt 

2 

3 4 

5 6 
Abb. 60 1-6. Die Befruchtung des Ascariseies. Die miitterlichen Kerne und Chromo
somen schwarz, die vaterlichen schraffiert. I Eindringen des Spermntozoons, 2 die 
erste Reifeteilung des Eikerns, 3 seine zweite Reifeteilung, du.rch die die Halfte der 
Chromosomen entfernt wird, 4 rnannlicher und weiblicher Kern in Rube, 5· Aus
bildung der beiden Cbromosomen 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. Tatsachlich 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 verlauft, daB durch sie die Halfte der 
Chromosomen aus der Zelle entfemt wird. Eine jede befruchtungsfahige 
Geschlechtszelle enthaIt also nur die Halfte der normal en Chromo

somenzahl. 
Auf diese Teilung nun, oder richtiger gesagt, zwei Teilungen, durch Di~;':~~o. 

die die Chromosomenzahl auf die Halfte herabgesetzt wird, konzentriert reduktion. 

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 Reifeteilungen 
richten, so finden wir in einer zur Reifeteilung fertigen Geschlechtszelle 
die Chromosomenbereits in eigenartiger Weise fUr das Kommende vor-
bereitet. Es zeigt sich namlich, daB bereits im Beginn dieser Teilungen 
in der mitotischen Figur nur die Halfte 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 zuruckverfolgt, 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 ausgefullt - so fand man stets, daB Di~ shynap• 

tlSC en 
im Kern eine Reihe absonderlicher Veranderungen des Chromatins vor- Phlinomene. 

gingen. Sie beginnen mit einer dichten Aufknauelung 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 Kempol orientieren. Und als SchluB der synaptischen Phano-
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 Tetraderiform. Kein 

Zweifel, daB hier wahrend der Synapsis die Halbierung der Chromo

somenzahl zur Halbzahl von Tetraden stattfinden muB. 

Dber das, was wahrend dieser Synapsis in Wirklichkeit mit den Chro

mosomen vor sich gegangen ist, gibt uns die schematische Abb. 62 Aus

kunft. 

CS'::'~:":~" Es sind drei Chromosomenpaare als Normalzahl angenommen, von 
konjugation. denen ein Paar schwarz und punktiert angegeben ist. a zeigt eine ge

wohnliche Mitose der Urgeschlechtszellen, b den Dbergangin die Syn

apsis, c ein in dieser Periode haufig vorkommendes Stadium mit ge

wundenen Faden, d die Vorbereitung zur Parallelkonjugation homologer 

Chromosomen, e-g deren Durchfiihrung nur ffir das eine Chromosomen
paar gezeichnet. Die Pseudoreduktion wahrend 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 sindwir vor

bereitet zu erfahren, was in den Reifeteilungen geschieht: Das Wesen der 
Reifeteilungen besteht darin, daB 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, sondem auch die halbe Zahl der vorhandenen Chromo

somen besitzt. 

Wir haben uns in der bisherigen Darstellung nur an den allgemeinen 

VerIauf der Dinge gehalten und von der Betrachtung aller Einzelheiten 

abgesehen. Tatsachlich ist die Erforschung dieser Phasen im Leben der 

Geschlechtszellen fast zu einer ganzen Wissenschaft ausgewachsen, deren 

Einzeltatsachen uns aber hier nicht beschaftigen. Fur 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, daB 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. 

a 

I 

( 

d g 

Abb. 61 a-g. Die synaptischen Vorgange in den Eikernen 
von Dendrocoelum. In d und e findet die Chromosomen

konjugation statt. Nach GELEI. 

~~J 
~ 

a 

b ([jj)) 
" 

Abb.62a-g. Schema der 
synaptischen Y organge. 

Nach BELP,R. 
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Moglicherweise kommt daneben noch ein anderer Typus des Verhaltens 

der Chromosomen, besonders bei Pflanzen, vor. Er unterscheidet sich 

dadurch von dem vorigen, daB die in der Synapsis konjugierenden Chro

mosomen sich nicht parallel nebeneinander legen, sondem mit den Enden 

(Endkonjugation, Telosyndese). Ein Fall der Telosyndese, der allen 

Anforderungen an Sicherheit des N achweises geniigt, existiert bisher aber 

nicht. Am Wesen der Reduktionsteilung andert diese, wenn iiberhaupt 

vorkommende, dann seltene Variante, nichts; sie ist hochstens fUr gewisse 

A B c 

D E 

Abb. 63 A-E. Schema des Verlaufs der Reduktionsteilung bei Annahme von 3 Tetraden. 
Erklarung im Text. Nach GREGOIRE. 

Spezialprobleme, die uns spater 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. 
Die Reife- Abb. 63 A -E und 64 A -C geben den Verlauf der zwei Reifetei-

teilung. 

lungen in einem Schema wieder, das sich ebensogut auf tierische Sam en-

zellen als auf pflanzliche Pollenkomer beziehen kann. Bei den Eizellen 

ist die Reifung im Prinzip ebenso und nur im Detail insofem verschie
den, als von den vier entstehenden Zellen drei winzig klein und als so

genannte Richtungskorper nicht mehr be£ruchtungsfahig sind, wie aus 
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der Abb. 60 zu erkennen ist. Es ist in nebenstehendem Schema wieder 

angenommen, daB die Normalzahl der Chromosomen sechs betragt. In 
der reifefahigen GeschIechtszeIle 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 haufigste Vorkommnis; es gibt aber auch sichere 

FaIle in denen die zweite Reifeteilung die Reduktionsteilung ist und 

sogar FaIle, 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 

A B c 
Abb.64A-C. Schema des Verlaufs der Aquationsteilung, an Abb. 63 anschliefiend. 

A folgt auf 63 E, ist nur um 900 gedreht. Nach GREGOIRE. 

eingestellt. In C weichen aber zu jedem Teilungspol entweder schwarze 

oder punktierte Chromosomen auseinander. DaB hier nun ein jedes be
reits wieder doppelt erscheint, ist eine unwesentliche Besonderheit: die 

Teilung der Chromosome fUr die zweite Reifeteilung wird so friih schon 
angedeutet; in vielen Fallen geschieht das sogar schon auf dem Sta
dium A. Die beiden aus der 1. Reifeteilung hervorgegangenen Zellen 

haben somit jede (D) die Halite der (langsgespalten erscheinenden) 

Chromosomen, jede drei von den sechs Chromosomen, die den Zellen 

sonst typisch zukamen. Abb. 64 A, B, C zeigt dann den Verlauf der 

2. Reifeteilung. Sie geht wie eine gewohnliche Zellteilung vor sich, 

bei der die einzelnen Chromosomen der Lange 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 ganzlich unklar ist, hat fur die weiteren Betrach

tungen zunachst keine Bedeutung. (Dber ihre mogliche 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. 

1m Schema ist es nun so dargestellt worden, daB die eine Zelle aIle 

schwarzen, die andere aIle punktierten Chromosomen erhielt. Dnd das 

ftihrt zu der Frage, ob es denn gleichgultig ist, in welcher Weise die 

Verteilung erfolgt. 

t~!~n~e~~r . Ware dies Schema wortwortlich richtig, dann besagte es, daB zwei 

cs~~;;:,~- Gruppen von Chromosomen existierten, von den en 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 urn einen 

weiteren Schritt erweitern. Wir wissen, daB die Samenzelle mit ihrer 

Chromosomenhalfte die gleichen Eigenschaften zu ubertragen imstande 

ist, wie die Eizelle mit der ihrigen. Denn bei der Bastardierung ist es 

meist ganzlich gleichgtiltig, welche von den Elternformen der Vater bzw. 

die Mutter ist. Aber auch jede reife Geschlechtszelle muB allein in ihrer 

Chromosomenhalfte samtliche Eigenschaften vertreten besitzen. Denn 

aus einem Seeigelei entsteht bei kunstlicher Parthenogese der gleiche 

Seeigel wie aus dem befruchteten Ei, und ein kernloses Seeigeleifragmel't, 

das befruchtet wird, also nur den Samenkern enthalt (sozusagen mann

liche Parthenogenese) gibt ebenfalls eine richtige Seeigellarve. Es muB 

also der reife Ei- wie Samenkern samtliche Chromosomenarten, eine 

ganze "Chromosomengarnitur" (HEIDER) oder "Genom" besitzen. Das 

befruchtete Ei muB somit jede Chromosomenart zweimal enthalten, nam

lich einmal mutterlicher, einmal vaterlicher Herkunft. Wenn sich also 

die Geschlechtszellen der kommenden Generation bilden, mussen sie 

ebenfalls zur Halfte vaterliche, zur Halfte mutterliche Chromosomen ent

halten, die ihnen im Laufe der Zellgenerationen yom Ei her durch die 

ganze Entwicklung hindurch - die Keimbahn! - uberliefert 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 aIle Chromosomenarten, die vor der Reifung 
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doppelt vorhanden waren; von diesen stammte die Halfte vondem Vater, 

die Halfte von der Mutter: Folglich konnen die beiden Chromosomen, 

die sich in der Synapsis vereinigten, nur je ein vaterliches und je ein 

miitterliches Chromosom der gleichen Qualitat 7 

gewesen sein! 

Die Tatsache, daB es immer je ein vaterliches 

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 betragt; daB somit jede 

reife Geschlechtszelle ein Chromosom jederSorte 

besitzt, die befruchtete Eizelle aber wie jede 

2 

bb. 65. Die Cbromosomen
garnitur einer Ureizelle der 
Wllnze Protenor belfragei 
mit 14 Cbromosomen, die 

Korperzelle zwei jeder Sorte. Wie kann nun be- sicb in ieben u.nter sicb 
verscbiedene Pure ordnen 

wiesen werden, daB tatsachlich die Chromosomen lassen. Nacb WILSON. 

der Zelle paarweise qualitativ verschieden sind? 

Zunachst kann gezeigt werden, daB bei sehr vielen Tier- und Pflan- ~';:~~~hl~,~e 

zenarten das Chromosomensortiment aus sichtbar verschiedenen Einzel- d~h~~~~:r 

Abb. 66. Snmenzelle einer Heuscbrecke mit ungleicb gronen Cbromosomenpllnrliugen. 
Pboto Bi!LAR. 

chromosomen besteht, eine Verschiedenheit, die fUr aIle einzelnen Ge

schlechtszellen konstant ist. Die obige Abb. 65 gibt den Chromo-
Goldschmi dt, Ve re rbungswi ssenscha ft, s. A lIflage. 

somcn . 
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somenbestand einer Wanze wieder, der deutlich die verschiedene GroBe 
und Form der einzelnen Chromosomen zeigt. Und in solchen Fallen 

wurde nun des ofteren festgestellt, daB jede GroBenart 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 aIle jene ChromosomengroBen auf

weisen. Es haben sich somit je zwei gleichwertige Chromosomen ver

einigt. (Sehr schOn wird das in der Mikrophotographie Abb. 66 demon-

e I g 
Abb. 67a-g. Schema der Verteilung vilterlicher und miitterlicher Chromosomen in den 

Reifeteilungen. 

striert.) Nach dem vorhin Ausgefiihrten konnen dies aber nur je ein 

yom Vater und ein von der Mutter stammendes Element gewesen sein. 

Wenn wir uns dies en 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, daB die Normalzahl der Chro

mosomen 8 betragt, von den en 4 yom Vater (schwarz), 4 von der Mutter 

(weiB) stammen (a). Sie zeigen die paarweise GroBendifferenz. In der 

Synapsis (b) legen sie sich parallel zusammen, und zwar groBes zu 
groBem, kleines zu kleinem, mit anderen Worten, homologe Chromo

somen konjugieren. Treten diese Doppelchromosomen nun in die Reife-
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teilung ein (c, d, e), so ordnen sie sich in der Spindel an, wie es der Zu
fall ergibt und nicht etwa immer aIle schwarzen auf einer, aIle weiBen 
auf der andern Seite. Nach den Reifeteilungen (I, g) besitzt dann jede 
reife Zelle ein komplettes Chromosomensortiment, jede Sorte einmal. 
Aber das Einzelchromosom mag vaterlicher oder miitterlicher Herkunft 

sein, wie es gerade die zufallige Einstellung in die Reifespindel mit sich 

I 

z 

9 

Jl 

EJl[" 

~.'~. 
Q 

Abb. 6. chern .. der Vc:rteiluogsmoglichkeitcn von vier CbromosornenprulJ'eo in der 
Reifeteilung. 

brachte. So konnen, obwohl jede Zelle ein ganzes Sortiment oder Genom 

besitzt, doch r6 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 spateren Vorlesung den ge

radezu mathematischen Beweis fUr 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 

" \ ; " , . ...... ~~\I,,-;. ........ 
--- ---10 
....... /,1'':, ...... 

" I I \ , 
I 1\ 

J2 

,]5 

18 

22 

werden kann. Wir werden dann auch das 

iiberwaltigende 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 bestatigt finden. Hier sei 

nur der klassische Versuch BOVERIS aufge

fUhrt, auf entwicklungsmechanischem Wege 

die qualitative Verschiedenheit der Chromo

somen eines Sortiments zu beweisen. 
Bei der gewohnlichen Befruchtung dringt 

stets nur eine Samenzelle in das Ei ein. 

Durch Anwendung einer bestimmten Methode 

kann es aber beim Seeige1 erreicht werden, 

daB zwei Samenzellen eintreten. Beide bil-

den sich zu einem Kern urn, und jeder laBt 
seine Chromosomenzahl hervortreten. Die 
normale Chromosomenzahl betragt aber bei 
diesem Seeigel 36, also enthalt der reife Ei
kern wie die reifen Samenkeme nach dem, 
was wir eben gehort haben, 18. In dem dop

pelt befruchteten Ei finden sich also S4 Chro
mosomen. Nun bildet ein solches Ei seine erste 

Teilungsspindel nicht wie andere, sondern es 
c entstehen an Stelle von zwei Teilungspolen 

Abb. 69 a-c. Schema der Chro-
mosomenverteilung auf die deren vier, und wenn dann die Teilung erfolgt, 
Keme der ersten Blastomeren so werden gleichzeitig vier Zellen gebildet, 

des disperm befruchteten 
Echinuseies. Nach BOVER!. 

wie Abb. 69 zeigt. Wie ist nun die Chromo-

somenverteilung auf diese vier Zellen? Die 

S4 Chromosomen verleilen sich zunachst zwischen die vier Pole der Tei
lungsfigur ganz so wie es der Zufall ergibt. Es kann also z. B. der neb en

stehend abgebildete Fall, ebenso wie auch jeder andere denkbare ein-
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treten (Abb. 69), daB zwischen die einzelnen Pole 6,26,12 und 10 Chro
mosomen gelangen. Diese werden dann in gewohnlicher Weise liings
gespalten, wie Abbildung b zeigt, und dann nach den Polen gezogen. 
Die vier entstehenden Zellen enthaIten dann 32, 18, 36 und 22 Chromo
somen. Nun nehmen wir einmal an, die 18 Chromosomen der Geschlechts
zellen seien nach Qualitaten verschieden, bezeichnen sie mit den Buch
staben des Alphabets und nehmen, urn uns die Sache zu vereinfachen, 
nur vier, namlich a, b, e, dan. Dann konnte es der Zufall so fiigen, 
daB sie sich so auf die vier Pole verteilen, wie es Abb. 70a darstellt. 
Tritt dann die Verteilung ein, so erhalten die vier entstehenden Zellen 
das an Chromosomen, was Abb. 70b zeigt. Ein Blick laBt erkennen, 
daB samtliche vier Zellen auch samtliche vier Sorten von Chromosomen 
erhalten. Nun konnte aber auch die Verteilung auf die Pole so sein, 
wie es Abb. 70e zeigt. Nach der Teilung resultierte dallD die Chromo
somenanordnung der Abb. 70d, die erkennen laBt, daB drei der Zellen 
jede Chromosomenart erhalten, einer aber, die punktiert ist, die Sorte d 
fehIt. Eine weitere Moglichkeit ist in Abb. 70e wiedergegeben. Das 
ResuItat der Verteilung in 70t ergibt, daB zwei der entstehenden Zellen 
ein Manko aufweisen, der oberen punktierten namlich fehIt d, der un
teren die Sorte b. Wieder eine andere Chromosomenverteilung zeigt 
Abb.70g. Hier kommen dann, wie 70hzeigt, vier Zellen zustande, von 
denen gar dreien etwas fehIt. Und endlich bei demletzten Musterbeispiel, 
Abb. 70i, k, sehen wir als EndresuItat vier Zellen entstehen, von denen 
keine jede Sorte von Chromosomen enthaIt. 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 Erbtrager ver
schieden, so mussen dementsprechend die Larven in dem Viertel, in dem 

ihren Zellen gewisse Chromosomen fehlen, auch gewisse Eigenschaften 

vermissen lassen, defekt sein. Tatsachlich finden sich in Zuchten aus 
solcheil. doppeIt befruchteten Eiem 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 FiiBen stehen, wenn sich noch zeigen laBt, in welchem VerhaItnis 
die verschieden beschadigten Larven zu erwarten sind und daB die Wirk-

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 
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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
geIn 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 auszahlte, in welchem Viertel samt
liche Zahlen von 1-18 vorhanden waren und in welchem nieht. Aus 
zahIreiehen Zahlungen ging dann hervor, daB in einem gewissen Pro
zentsatz der Falle alle vier Quadranten samtliche Zahlen enthielten, 
in anderen nur 3, 2, I oder gar keiner. Wurden nun die in dem wirk
lichen Experiment erhaltenen Larven gezahlt, so zeigte sieh, daB die 
gefundenen gesunden, Il." II., 3/" und ganz defekten in genau dem 
gleiehen Verhaltnis auftr~ten wie in dem Holzkugelversuch die Falle, in 
denen keinem, einem, zwei, drei oder allen vier Quadranten bestimmte 
KugeIn fehlten. Damit aber war die qualitative Verschiedenheit der 
Chromosomen bewiesen. 

Nunmehr k6nnen wir daran gehen, uns klar zu machen, wieso der Chromo-
somen und 

Mechanismus der Chromosomenverteilung tatsachlich den der MENDEL- 5MBNltuDELO 
. pa ng. 

Spaltung zugrunde liegenden Mechanismus darstellt. Die einfache An-
nahme ist die, daB mendeInde Erbfaktoren in irgendeiner Weise in den 
Chromosomen Hegen, daB die Chromosomen die Vehikel ffir diese Fak
toren darstellen. 

Erinnem wir uns an eines unsrer erstenBeispiele einereinfachenMEN
DEL-Spaltung, die rot- und weiBbliiliende Wunderblume, und stellen uns 
nun vor, der Erbfaktor, dessen Anwesenheit diese Bliitenfarben bedingt, 
was immer ffir eine Beschaffenheit er haben m6ge, sei in einem der Chro
mosomen der Zellen dieser Pflanze gelegen. Vielleieht 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 daffir sorgt, daB die an der Pflanze 

wachsenden Bliiten eine bestimmte Farbe zeigen. Nuil nehmen wir an, 

die Chromosomenzahl dieser Pflanze sei acht (in Wirklichkeit sind es 

16, aber die bild1iche Darstellung.ist einfacher mit acht). Jede aus einer 
Befruchtung entstandene Pflanze erhalt also, wie wir schon wissen, 

dann vier Chromosomen von der Mutterpflanze und vier von der Vater-
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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 

fur rote Blutenfarbe enthalten. Ganz entsprechend muB es naturlich 

bei den weiBbluhenden mit einem Erbfaktor fur weiBe Blutenfarbe sein. 

Wollen wir uns das bildlich darstellen (Abb. 71), so k6nnen wir die vier 

Zellen der Pllanze mit 
roter Eliite weiJ],er Bliite 

Geschlechtszellen der 
rotbliihenden weiJ],bliihenden 

Zellen des hellroten Bastards 

Abb. 71. Die Chromosomen bei der Kreuzung roter und weiJ],er Wunderblumen. 

Chromosomenpaare der Zelle, urn sie unterscheiden zu k6nnen, verschie

den groB darstellen - wir hOrten ja friiher, daB dies tatsachlich haufig 

der Wirklichkeit entspricht - und k6nnen annehillen, daB das gr6Bte 

Paar es ist, in dem der Blutenfarbenfaktor liegt. Diesen deuten wir 

durch einen Kreis in dem Chromosom an, und zwar durch einen schwar
zen Kreis beim Faktor fur rote Bluten, einen weiBen Kreis beim Faktor 

fur weIDe Bluten. AIle Zellen der Wunderblume muss en 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 Sort en 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 weiJ3e Bliitenfarbe besitzt (dritte 
Reihe von Abb. 71). Der Kiirze halber wollen wir von jetzt an diese 
Chromosomen d~ rote und das weiJ3e nennen; es wird ja wohl nie
mand glauben, daB sie. wirklich rot und weill seien. 

Wenn wir nun aus dem hellroten Bastard die zweite Bastardgenera
tion ziehen wollen, so miissen wir uns zunachst dariiber klar werden, 
wie die reifen Geschlechtszellen dieses Bastards aussehen. Denn wir 
erinnem uns immer wieder, daB die Geschlechtszellen die bewuBte Reife
teilung durchmachen miissen, bei der die Chromosomenzahl auf die 
Halfte herabgesetzt wird. Wir erinnem uns auch, daB das so geschah, 
daB sich je ein vom Vater und von der Mutter stammendes Chromosom 
gleicher Sorte zu einem Parchen zusammenfanden, und daB 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 muB sich 
natiirlich das "rote" mit dem "weiJ3en" Chromosom paaren, und wenn 
dann die Verteilung der Partner erfolgt, geht das rote Chromosom zu 
dem einen, das weiBe zu dem andem Pol. Dadurch werden nun in 
der Reifeteilung zwei Zellen gebildet, von denen die eine nur ein rotes, 
die andere nur ein weiJ3es Chromosom besitzt, wie dies in Abb. 72 dar
gestellt ist. Natiirlich geht das gleiche in allen Geschlechtszellen vor 

sich, mannlichen wie weiblichen, und das besagt natiirlich, daB von 
den reifen Ei- und Pollenzellen des Bastards genau die Halfte nur das 
rote, die andre Halfte nur das weille Chromosom besitzen. Der auf

merksame Leser erkennt sofort, daB hier nun ein Hauptpunkt der 

MENDELschen Gesetze bereits seine Erklarung findet: die Reinheit der 

Geschlechtszellen. Denn durch diese Chromosomenverteilung sind ja 
ta:tsachlich die einen Zellen rein fiir den Rotfaktor - es fehlt ihnen das 
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weiBe Chromosom-, die anderen aber sind rein ffir den WeiBfaktor 
- es fehlt ihnen das rote Chromosom. Alles weitere foIgt tatsachIich 
Iogisch aus dieser entscheidenden Tatsache. 

Denn wenn jetzt die beiden Arten von GeschIechtszelien der beiden 
GeschIechter Gelegenheit zur Befruchtung bekommen, dann kann, wenn 
nur der Zufall fiber die Vereinigung entscheidet, eine Eizelle mit rotem 
Chromosom sowohI von einer PoIIenzeIIe mit rotem, aIs einer solchen 
mit weiBem Chromosom befruchtet werden; und ebenso kann eine Ei
zeIIe mit weiBem Chromosom von beiden Sorten PoIIenzeIIen befruchtet 

I 

3 

Abb. 721-5. Die Cbromosomen bei der Geschlecbtszellenreifung des Wunderblumen
bastards. I Cbromosomenpaarung in den Geschlechtszellen des Bastards, 2, 3 Reife

teilung des Bastards, 4, 5 die heiden Sorten GeschlechtszeJlen des Bastards. 

werden. D. h., da ja immer nur eine EizeIIe mit einer PoIIenzeIIe ver
schmiIzt, daB es vier verschiedene Befruchtungsarten gibt, die aIIe die 
gIeiehe Chance haben, namIich, wenn wir nur auf das eine Chromosom 
achten, rotes Chromosom mit rotem, rotes Chromosom mit weiBem, 
weiBes Chromosom mit rotem, weiBes Chromosom mit weiBem. Das er
gibt aber niehts anderes aIs die wohlbekannte MENDEL-SpaItung 1/4 rote, 
1/2 heIIrote, 1/4 weiBe (Abb. 73). So erkIart sieh ohne weiteres die 
MENDEL-SpaItung aus dem VerhaIten der Chromosomen in ReifeteiIung 
und Befruchtung, wenn die mendeInden Erbfaktoren ihren Sitz in einem 
Chromosom haben. 
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Nun miissen wir uns noch davon iiberzeugen, daB die Chromosomen
lehre der MENDELschen Vererbung, wie wir es kurz nennen konnen, 
auch zutrifft, wenn es sich nicht urn die Vererbung eines mendelnden 
Faktorenpaares, sondern von mehreren handelt. Wir hatten ja bei Be
trachtung solcher Fiille gesehen. daB jedes Paar von mendelnden Erb
faktoren sich so verhalt, als ob es allein anwesend sei, und daB somit 

beider Spaltung aile 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-

®C!)~@ 
1. ~t. z. 

Eizellen des Bastards Pollenzellen des Bastards 

Die vier Befruchtungsarten 

Abb. 73. Die vier Befruchtungsmtiglichkeiten zwischen den Bastardgeschlechtszellen. 

mosomen erkla.ren wollen, so konnen wir uns an das Beispiel einer Ver
erbung von zwei Faktorenpaaren halten, das wir friiher illustrierten, die 
Kreuzung von schwarzen kurzhaarigen mit weiBen 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 ftir die Fellfarbe schwarz bzw. weiB 

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 weiBe Chromosom, sowie das 

kurzhaarige bzw. das langhaarige Chromosom nennen. Und urn unsere 
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Abbildungen nicht durch die vielen Chromosomen unubersichtlich zu 
machen, nehmen wir wieder an, daB es nur vier Chromosomenpaare 

A B 
Abb. 74A,B. Die Chromosomen des schwarz-kurzhaarigen und weiLl-langhaarigen Meer· 
schweinchens. A Zellen von schwarz-kurzhaarigen, B von weiLl-langhaarigen Tieren. 

gabe. 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, namlich der schwarz-kurzhaarigen und der weiB-Ianghaarigen 

A B 
Geschlechtszellen von 

ZeUcn des F.-Bastards A X B 

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

Tiere ist dann so, wie es Abb. 74 zeigt. Abb. 75 oben gibt uns dann 

die Chromosomenbeschaffenheit der Geschlechtszellen dieser Tiere nach 
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der Reifeteilung wieder, und wir sehen, daB die Geschlechtszellen (gleich

giiltig ob Ei- oder Samenzelle) auBer den zwei gewohnlichen Chromo
somen, die uns hier nicht interessieren, ein schwarzes und ein kurz
haariges bzw. ein weiBes und ein langhaariges Chromosom enthalten. 

Aus der Bastardbefruchtung zwischen diesen Geschlechtszellen - wir 

deuten jetzt immer die Samenzellen durch Hingliche Form und ein 

Schwanzchen an - entsteht der F1-Bastard, dessen Zellen die zweite 

Reihe von Abb. 75 zeigt. Er besitzt nattirlich in allen seinen Zellen 

II 

Abb. 76. Chromosomenpaarung und Reifeteilung des gleichen Bastards. 
a Paarung der Chromosomen in den Geschlechtszellen des Bastards. b, c die beiden 

Arten der Einstellung der Chromosomen in die Reifeteilung. 
4. lund z, 3 die vier Sorten von Geschlechtszellen. 

acht Chromosomen, darunter ein Paar, bestehend aus einem schwarzen 
und einem weiBen, 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 erinnem uns immer wieder 

an die Vorgange 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 Parchen schwarz

weiB und ein Parchen langhaarig-kurzhaarig ein, und die vier Chromo

somenparchen ordnen sich zum Zweck der Reifeteilung in der bekannten 

Weise in einer Ebene im Aquator der GeschIechtszelle an, und darauf 

riickt je ein Partner jeden Parchens zu einem der beiden Pole der Tei
lungsfigur auseinander. Wenn wir nun unsere beiden Chromosomen

paare betrachten, so ergibt es sich, daB 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 weiBe 

und das langhaarige ebenfalls in die gleiche ~elle 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 weiBe und das langhaarige. Wenn nun der 

reine Zufall dariiber entscheidet, wie sich em Chromosomenpaar in die 

Teilungsfigur einstellt, dann wird es ebensooft vorkommen, daB weill 
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 Reifet~ilung vier verschiedene Sorten von 
Geschlechtszellen in durchschnittIich gleicher Zahl vorhanden sein, wie 
Abb. 76 zeigt: namlich solche mit dem schwarzen und kurzhaarigen 

Chromosom (r), solche mit dem schwarz en und langhaarigen Chromo

som (2), solche mit dem weiBen und kurzhaarigen Chromosom (3) und 

endlich solche mit dem weiBen und langhaarigen Chromosom (4). Na

tiirlich bildet das weibliche Bastardtier diese vier Sorten von Eiem, 

und ebenso der mannliche Bastard diese vier Sorten von Samenzellen. 

Wenn aus dieser ersten Bastardgeneration nun die zweite gezogen 

wird, konnen die vier Sorten von Eiem von den vier Sorten Samen

zellen befruchtet werden, und wenn es wiederum nur yom Zufall ab

hangt, welches Ei und welche Samenzelle zusammenkommen, dann sind 

4 X 4 = r6 verschiedene Befruchtungsmoglichkeiten gegeben, die wir 
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uns in Abb. 77 darstellen konnen. Wenn wir jetzt die Worte schwarz

weiB mit 5 und W abktirzen und ebenso kurzhaarig-langhaarig mit K 
und Lund zu jeder der 16 Befruchtungsmoglichkeiten in diesen Ab

ktirzungen dazu schreibeIi, welche Chromosomen vorhanden sind, dann 

Sam en
zellen 

<~ 

z.~ 

1.~ 

~ 
Sf{ 
SK t. 

~ 
SK 
51.. 5. 

~ 
SK 
WK 9. 

~ 
SK 
Wl 13. 

z.~ 

@¥ 
Sl 
SK 2. 

@W 
SL 
SI.. 6. 

~ 
Sl 
WK 10. 

~ 
SL 
Wl 1'1. 

J.@ 

~ ~ 
WK Wl 
SK 3. SK 'I. 

~ ~ 
WK WL 
Sl 7. SI.. 8. 

~ ~ 
WK Wl 
WK n. WK 12. 

~ ~ 
WK WL 
WL IS. Wl 16. 

Abb. 77. Die 16 Befruchtungsmoglichkeiten zwischen den je vier Sorten Eiem 
und SnmenzeJlen. 

sehen wir, daB wir genau das gleiche Schema bekommen, das wir frtiher 

(S. 139) fUr die MENDEL-Spaltung mit zweiFaktorenpaaren benutzt haben. 

Wir brauchen also wohl nicht nochmals auszuzahlen, wie die 16verschie

denen Bastarde der zweiten Generation aussehen, was wir ja friiher genau 

untersuchten, sondern stell en jetzt einfach fest, daB tatsachlich alles 

im Verhalten der Chromosomen auf das genaueste mit den Ergebnissen 
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der MENDEL-Spaltung tibereinstimmt, daB also bewiesen ist, daB auch 

fUr zwei mendelnde Faktorenpaare die Annahme, daB diese Erbfak

toren in zwei verschiedenen Chromosomen gelagert sind, eine vollstan

dige Erklarung der Vererbungstatsachen liefert. 

Wir sehen somit, daB die Annahme, daB mendelnde Faktoren in den 

Chromosomen lokalisiert sind, vollstandig das Gesetz von der Reinheit 

der Gameten erklart, und ebenso die Tatsachen der Spaltungsgesetze, 

soweit wir sie bisher kennen lemten. 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 durchgefUhrte 

Anschauung leuchtet wohl ohne weiteres ein. Reute aber kann sie, 

nach vieler Diskussion fUr und wider, als eine elementare Tatsache gelten. 

Wie dies bewiesen wurde, k6nnen wir aber erst zeigen, wenn wir uns 

mit einer Anzahl weiterer Resultate der Bastardierungsexperimente be

kannt gemacht haben werden, die nicht tiber den Rahmen des ein

fachen Mechanismus hinausgehen, den wir bisher kennen lemten. 

Termini. Zum SchluB dieser Vorlesung seien noch einmal die gebrauchlichsten 

Termini zusammengestellt. Die normale Chromosomenzahl heiBt die 

diploide oder 2 n-Zahl, die reduzierte Zahl ist die haploide oder I n-Zahl. 

Bei Pflanzen, bei denen ja ein Generationswechsel zwischen diploiden 

und haploiden Formen stattfindet, spricht man dementsprechend von 

einer Diplophase und Raplophase und da die letztere die Gameten er

zeugt, heiBt sie der Gametophyt, erstere der Sporophyt. (Weiteres in 

jedem Lehrbuch der Botanik.) Die n-Zahl der Chromosomen heiBt eine 

Chromosomengamitur, Chromosomensortiment oder Genom. Den Reife

teilungen gehen die synaptischen Phanomenen voraus, beginnend mit 

dem Stadium des dichten Knauels oder der eigentlichen Synapsis. Die 

dann folgenden Umbildungen der Chromosomen haben fUr die verschie

denen Stufen eigene Namen wie Leptotan, Strepsinema, Diplotan, Pachy

tan, Bouquetstadium, Einzelheiten derenwegen auf die cytologischen 

Lehrbticher verwiesen sei. Die Vereinigung homologer vaterlicher und 

mtitterlicher Chromosomen heiGt Konjugation, und zwar wird Parallel

konjugation (Parasyndese) und Endkonjugation (Telosyndese) unter

schieden, falls letztere tiberhaupt vorkommt. Die Reifeteilungen sind 
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reduktionell oder aquationell; die Reduktion kann m einer der beiden 

Reifeteilungen erfolgen: Prareduktion und Postreduktion. AuBer diesen 

wichtigsten Terminis werden noch viele andere in der Spezialliteratur 

benutzt. 
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N eunte 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. 

Z~~bci'::,~n. Sowohl bei der BesprecllUng der elementaren MENDEL-Falle als auch 
der Gene. b . • 1 ih B· h d Ch h el der Ana yse rer eZle ung zu er romosomenle re bedienten 

wir uns zunachst einer Ausdrucksweise, die einfach einen Erbfaktor als 

Verursacher einer AuBeneigenschaft ansah. Das ist nun eine, sozusagen, 

naive Vorstellung, die sich bei nliherer Betrachtung als unmoglich er

weist. Die . Situation ist vielmehr die, daB das sichtbare Resultat auf 

dem Zusammenarbeiten aller Erbfaktoren, der gesamten genotypischen 

Beschaffenheit beruht. Der Faktor N, sagen wir fUr schwarze Fellfarbe 
erzeugt nicht als solcher ein schwarzes Fell, sondem er bedingt, daB 
die Fellfarbe schwarz wird, vorausgesetzt, daB eine bestimmte geno
typische Beschaffenheit vorliegt, also bestimmte Faktoren A, B, C usw. 
vorhanden sind. 1st 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 hangt also yom Zusammenspiel vieler Fak
toren, wenn nicht aller abo Eigentlich ist das ja auch selbstverstand

lich. Wenn wir annehmen, daB die Bildung der Haare von Erbfaktoren 

abhangt, 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 muB man sich immer damber 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 Zahlenverhaltnissen wie phanotypischen Be

funden resultieren, die zunachst von den einfachen MENDELschen Er

wartungen abweichen. Die Analyse erweist sie aber in jedem Fall als 

v6llig im Rahmen der elementaren Voraussetzungen erklarbar. Mit sol

chen Erscheinungen wollen wir uns nun im folgenden befassen. 

Da ist eine erste Gruppe von Tatsachen, die in verschiedenartiger n~ceh~~:~:"_ 
Weise das Zusammenarbeiten der Erbfaktoren demonstrieren; ihr ist dierung. 

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 weiBer Rassen. Die zuerst von TSCHERMAK studierte Er

scheinung, die dann vor allem durch BATESON und seine Mitarbeiter, 

wie durch CORRENS, CUENOT, SHULL geklart wurde, hat als Ganzes, 

oder in ihren Teilen die verschiedenartigsten Bezeichnungen erhalten, 

wie Latenz, Hybridatavismus, Kryptomerie, Reversion (Ruckschlag), 

die schwer voneinander abzugrenzen sind. Es laBt 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, daB ein Organismus 

Eigenschaften enthalten kann, die nicht sichtbar in Erscheinung treten, 

die er latent besitzt und die aus irgendeinem Grund gelegentlich zum 

Vorschein kommen k6nnen. Es ist ferner bekannt, daD Organism en 
p16tzlich oder nach Bastardierung Eigenschaften zeigen, die vermutlich 

den en ihrer Ahnen entsprechen, Atavismen sind. Bekanntlich haben 

gerade diese Atavismen im Gefolge von Kreuzung eine groBe historische 

Rolle in der Biologie gespielt, indem DARWIN wichtige Schlusse auf der 

Tatsache aufbaute, daB 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 

geftihrt, auch das Auftreten von Neuheiten nach Bastardierung auf 

Grund der Beschaffenheit der Gameten zu erklaren und damit die zu 

erwartenden Zahlenverhaltnisse zu bestimmen. In zahlreichen genauer 

analysierten Fallen haben solche Bestimmungen bereits ihre Feuerprobe 

bestanden. 



- 2I2 -

Wir beginnen mit dem bei Tieren zuerst bekannt gewordenen Fall, 

dem klassischen Fall der Vererbung der Kammformen bei Htihner

rassen, der schon DARWIN beschaJtigte und durch BATESON und PUN

NETT vor allem seine Klarung erfuhr. Viele Htihnerrassen 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 

x 

~--------------~,----------------

Abb. 78. Kreuzung von Erbscnkllmm (links) mit Ro enkllmm (reehts). F. Wnlnull.kllmm, 
F. 9" alnull.: 3 Rosen:3 Erbsen: I einfaeber Kamm. (Wnndtafeln von J3,. R-GOLDSCH.)JIDT.) 

beiden reinztichtenden Kammformen erweisen sich nun bei Kreuzung 

mit dem einfachen Kamm als dominant und geben dann in F2 eine 

einfache Spaltung im Verhaltnis 3 : I. Im wirklichen Experiment kamen 

z. B. zum Vorschein 695 Rosenkamme: 235 einfachen Kammen. Wurde 

nun Erbsenkamm mit Rosenkamm gekreuzt, so hatte F, eine neue 

Kammform, die in der Natur bei den malayischen Htihnem vorkommt 

und wegen ihres Aussehens als WalnuBkamm bezeichnet wird. In 

p 

F. 

F. 
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F2 treten aber nun typischerweise vier Kammformen auf, namlich 

WalnuBkamm, Erbsenkamm, Rosenkamm und ein/acherKamm (Abb.78). 

Letzterer trat also als Neuheit auf. Die Gesamtzahlen der Versuche 

der englischen Forscher waren 

279 WalnuBkamme, 

132 Erbsenkamme, 

99 Rosenkamme, 

45 einfache Kamme. 
Da das Auftreten von vier Phanotypen auf die Anwesenheit von zwei 

Merkmalspaaren schlieBen laBt, ist ein Verhaltnis von 9: 3 : 3 : I zu er

warten, dem die Zahlen auch einigermaBen entsprechen. Urn ihr Zu

standekommen zu erklaren, wurden die notwendigen Versuche gemacht, 

die unter Heranziehung von tiber 12000 Individuen zu folgender ein

fachen Kla.rung des Falles fiihrten: Der Erbsenkamm beruht auf der 

Anwesenheit eines Faktors P (= Pisum), der den einfachen Kamm in 

den Erbsenkamm verwandelt. Ebenso beruht der Rosenkamm lJ,uf dem 

Faktor R (Rosa), der einfachen Kamm in Rosenkamm verwandelt. Nach 

der Presence- und Absencetheorie steht nun jedem dieser dominant en 

Merkmale sein Fehlen als Rezessiv gegentiber. Es heiBt somit das Rosen

kammhuhn RRpp, namlich Rosenkamm und kein Erbsenkamm, das 

Erbsenkammhuhn aber rr PP, namlich Erbsenkamm und kein Rosen

kamm. RRpp X rr PP = RrPp, das ist WalnuBkamm heterozygot. In 
F2 muB dies nun, wie wir wissen, so spalten, daB vier Phanotypen ent

stehen, von denen 9/16 beide Dominanten enthalten, RP also WalnuB

kamm zeigen, je 3/16 eine Dominante, also R p oder r P, was Rosen

bzw. Erbsenkamm gibt, und 1/16 keine Dominante, also rp: kein Rosen

kamm und kein Erbsenkamm ist aber der einfache Kamm. Man wird 

sich bei dieser Erklarung vielleicht daran stoBen, daB r und p doch 

eigentlich das gleiche sind; wir werden gleich die einfache Erklarung 

dafiir finden. Tatsachlich laBt diese Interpretation jede weitere Kreu

zungsmoglichkeit vorausberechnen; urn nur zwei Kontrollversuche zu 

nennen, so sei die Kreuzung erwiihnt zwischen dem WalnuBkamm von 

F1 und einem einfachen Kamm, also RrPp X rrpp. Ersteres hat dann 

wieder die vier Gametenarten RP, Rp, r P, rp, letzteres nur rp. Es sind 

somit nur vier Kombinationen moglich, und zwar in gleicher Zahl RPrp, 
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Rprp, r Prp, rprp. In der Tat ergab die Gesamtheit der Kreuzungen 

644 WalnuBkamme, 705 Rosenkamme, 664 Erbsenkamme, 716 einfache 
Kamme. Eine zweite Kontrolle konnte in folgendem bestehen: Unter 

den 9/,6 WalnuBkammen in F2 muB je '/,6 Homozygote sein, die also 

rein zfichten. In der Tat gab ihre Zucht ausschlieBlich WalnuBkamme, 

namlich 216 Individuen. Ebenso muB das '/,6 mit einfachem Kamm 

stets rein homozygot sein; auch es erfiillte diese Erwartung in 1937 

Fallen. 

Vielleicht noch schlagender ist aber die Kontrolle ffir die Richtig

keit der Interpretation, die durch eine ebenfalls von BATESON ausge
fiihrte Kreuzung mit einem ganzanderen Hfihnerschlag gegeben wird. 

Das Bredahuhn besitzt an Stelle des Kammes zwei Hocker. Es zeigte 

sich nun durch Kreuzung mit einfachem. Kamm, daB dies auf dem 
Fehlen des Kammfaktors, aber auf der Anwesenheit eines dominant en 

Verdoppelungsfaktors beruht. Wenn dieses Bredahuhn nun mit einem 

Rosenkammhuhn gekreuzt wurde, so handeIte es sich urn drei Faktoren, 

namlich R Rosenkamm, r sein Fehlen, der Verdoppelungsfaktor (dupli

citas) D, d sein Fehlen, der Kammfaktor C (crista), sein Fehlen c. F, 
hieB also RDCrdc, muB also doppelten Rosenkamm haben. In F2 ist 
dann die Spaltung in acht Phanotypen zu ~rwarten, unter welchen, wie 
ja leicht zu kombinieren ist, als Neuheit~n auftreten mfissen die Zu
sammensetzungenDCr, also verdoppelt~r-Einfachkamm und Cdr, also 

. gewohnlicher Einfachkamm. Beide Neuheiten erschienen auch. BATE
SON bemerkt dazu mit Recht, daB ohne Kenntnis der MENDELschen 

Gesetze ein solcher Fall einfach unerklarlich erscheinen mfiBte. 
Zus:;,bci~n. Dieser Fall ist geeignet, uns mancherlei fiber die Beziehungen der 
der Gene. Faktoren zueinander und fiber das VerhaItnis von Faktor zu AuBen

eigenschaft zu lehren. Zunachst sehen wir, daB 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 konnen. Ware er nicht da, so wiirde die geno

typische Anlage des Tieres einen normalen Kamm hervorrufen; seine 

Anwesenheit abe?modifiziert die EntwickIung so, daB ein Rosenkamm 

resuItiert. Gleiches gilt ffir den Faktor ffir Erbsenkamm. Werden nun 

die beiden Modifikationsfaktoren im gleichen Individuum miteinander 
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vereint, so iiben 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 hatten 

die Kreuzungen vielleicht zu folgender Ausdrucksweise gefiihrt: Es sind 
uns drei Faktoren bekannt, die zum Aufbau eines WalnuBkammes notig 

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 Baber einen Erbsenkamm hervorruft. B ist ein Faktor, 

der in Anwesenheit von A einen Erbsenkamm bedingt. Ein Vergleich 

dieser und der friiher benutzten Ausdrucksweise zeigt, wie es nicht die 

Anwesenheit eines Faktors, sondem sein Zusammenarbeiten mit allen 

anderen ist, das die AuBeneigenschaft hervorruft. 

Was nun das Auftreten des einfachen Kammes in F2 betrifft, so fallt 

es natiirlich unter den Begriff des Atavismus, denn diese Kammform 
ist die der wilden Stammform der Hiihnerrassen. Hier erklart es sich 

ohne weiteres, wie sie zustande kam: die beiden Modifikationsfaktoren 

waren in F 2 weggespalten worden, so daB die iibrige 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, daB diese beiden Faktoren 
in verschiedenen Chromosomen liegen. Das wieder zeigt uns, was wir 
spater noch ofters bestatigt sehen werden, daB Faktoren, die ein und 

dasselbe Organ beeinflussen, in verschiedenen Chromosomen lokalisiert 
sein konnen. Betrachten wir uns die Spaltung aber von diesem Gesichts
punkt aus, so verschwinden auch leicht einige Schwierigkeiten der Sym

bolik, an denen sich der Anfanger leicht stoBen mag. Wir konnen uns 

die Situation in den Chromosomen in zweierlei Art vorstellen. Ent

weder ist es so, daB 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 Pals etwas ganz Neues hinzukommt; entsprechend beim Rosen

kamm in einem andem Chromosom. Das entspricht der Annahme, 
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daB die presence-absence Theorie wortwortlich zu nehmen ist. Die an

dere Moglichkeit ist, daB unter den vielen Faktoren, die die Kamm

bildung bedingen, A, B, C, D usw. einer, sagen wir B, bei einem Erbsen
kammhuhn so verandert ist, daB die normale Kammentwicklung dadurch 

unmoglich 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 veranderten Faktor Bp schrei
ben und sein Allelomorph ist nicht Fehlen von Bp , sondern B; ent

sprechend ist es fUr Rosenkamm, sagen wir C,. Die Formeln fUr die 

Rassen waren dann: GewohnlicherKamm AA BB CC DD ... Erbsen-

kamm AA BpBp CC DD ... Rosenkamm AA BB Cr Cr DD ... WalnuB-

kamm AA BpBp Cr Cr DD . .. Bei solcher Formulierung fallt dann die 

anstoBige Ausdrucksweise, daB Fehlen von r oder von p oder von r und p 
ein einfacher Kamm ist, weg; sie zeigt gleichzeitig, daB es gar nicht not

wendig, ja vielleicht gar nicht wtinschenswert ist, die presence-absence 
Methode der Beschreibung wortlich zu nehmen. Uber all diese Dinge 

sollte man sich bei Benutzung der Buchstabensymbole im klaren sein. 

In dem besprochenen Fall brachte die Faktorenkombination und 
Rekombination in den Eltern nicht sichtbar vorhandene AuBeneigen-
schaften hervor, einmal durch Haufung 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 groBe Bedeutung 
zukommt, wird Ahnliches uns von folgenden Fallen gelehrt: Bei den 

Mausen gibt es bekanntlich, wie auch bei anderen Tieren, weiBe Formen 

mit roten Augen, denen somit das Pigment fehlt. Diese Albinos ztichten 

rein. Mit einer reinen farbigen Maus gekreuzt dominiert die Farbe tiber 

den Albinismus, d. h. ihr Fehlen, und F2 spaltet in drei Farbige: I. Al

bino. Das ist aber durchaus nicht immer der Fall, bei vielen solchen 

Kreuzungen trat vielmehr in F2 eine neue Eigenschaft auf, also neben 

Grau und WeiB, Schwarz oder Gelb oder Braun. Es muB also verschie

denartige Albinos geben. Die genaue Analyse dieser Formen, deren 
Grund von CUENOT gelegt wurde, ergab nun, daB es in der Tat sehr 

verschiedenartige Albinos gibt. 
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Es ist aus der physiologischen Chemie bekannt, daB 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 Bltiten aus einem Glukosid (dem 

Chromogen) mit Hilfe einer Oxydase oxydiert; fUr 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 Ktirze halber, den Faktor, der die Produktion von Chro

mogen kontrolliert, den Erbfaktor nennen und den Faktor, der dafUr 

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 tiberhaupt keine Farbe gebildet. 1st er aber 

anwesend, dann hangt die entsprechende Farbe von der Gesamtheit 

der vorhandenen Faktoren abo Daraus folgt also: ein Albino kommt so 

zustande, daB eine gefarbte Maus den einen Faktor zur Erzeugung der 

Farbe, sagen wir das Komplement verliert, so daB der bzw. die anderen 

keine Farbe produzieren konnen. Es gibt daher genau ebensoviele 

Sorten von Albinos als es konstante Farbrassen gibt, deren bisher tiber 

40 analysiert sind (MiB DURHAM, PLATE, HAGEDORN), also auch eben
soviel auBerlich gleiche, im Fehlen des Komplements gleiche, aber in 

den anderen unsichtbaren Farbfaktoren, den Chromogenen, verschiedene 

Albinos. Da nun eine gefarbte Maus selbstverstandlich beide Faktoren 

besitzt, so muB bei der Bastardierung zwischen gefarbter und Albino 

eine Gametenkombination erscheinen konnen, die den Erbfaktor, das 

Chromogen des Albino, mit dem Komplement, das der farbige Elter in 

den Bastard einfUhrte, zusammenbringt. Tragt der Albino unsichtbar 

den gleichen Erbfaktor (oder nach obigem richtiger ausgedrtickt die 

gleiche Faktorenreihe), wie sein gefarbter Partner, z. B. fUr Grau, dann 

tritt nattirlich eine einfache MENDEL-Spaitung 3 : I ein, da ja gewohn

licher Monohybridismus in bezug auf das Farbkomplement bzw. sein 

Fehlen vorliegt. Tragt aber der Albino eine andere Farbe, so muB diese 

in F2 in allen Kombinationen, in denen sie mit dem Komplement zu-
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sammentrifft, erscheinen. Kreuzt man, urn nun ein wirkliches Beispiel 

zu nennen, eine reine graue Maus mit einem Albino, der von schwarzer 

Rasse stammt, so ist die Lage die folgende : Gist wieder der Farb
faktor fUr Grau (in Wirklichkeit ein Faktor, der das vorhandene Pig

ment in den Haaren sich in Ringeln anordnen HiBt; wenn eine Serie 

von spater zu nennenden Faktoren vorhanden ist, von denen wir hier 

nur den Faktor fUr schwarz berucksichtigen, dann entsteht das, was wir 

X 
r 

p, 

.r A 

Abb.79. Kreuzuog grnucr Ml!use mit Albioos IIUS SchwlIlz. 
Nllch BA R-GOLD CRMIDTS Wllodtnfelo. 

Wildfarbe oder grau nennen); N der fur Schwarz (in Wirklichkeit ein 

Faktor, der schwarze Farbe bedingt, vorausgesetzt, daB die nicht be

riicksichtigte weitere Serie von Faktoren anwesend ist und cler Faktor 

G fehlt). C ist das Komplement, das das Erscheinen der Farbe bedingt 

und c sein Fehlen. Die graue Maus heiBt also, wenn sie in allen anderen 

hier nicht zu berucksichtigenden Faktoren rein ist und auch natiirlich 

aIle besitzt, die zum Zustandekommen des reinen Wildkleides notwendig 

sind, CC GG NN, die aIle drei in verschiedenen Chromosomen liegen, 

also unabhangig mendeln. Der latent schwarze Albino heiBt aber 
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ccggNN, wobei nattirlich g das Fehlen von Grau ist, was ja, Wle Wir 

schon horten, fUr die schwarzen zutrifft. Der Bastard F, heiBt 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, cGN, cgN. Nach dem Kombinationsschema erhalten 

wir, wenn wir es hier einmal wieder anwenden wollen in F 2 : 

CGN CgN cGN 

I 
cgN 

CGN CGN CGN CGN 
grau grau grau I grau ! ---

I 

I 
"-----~--~ 

CGN CgN cGN I cgN 
CgN CgN CgN 

I 
CgN 

grau schwarz grau schwarz 
I 

CGN CgN cGN I cgN 
cGN cGN cGN 

I 

cGN 
grau I grau Albino Albino 

-~-,--- -~ 

CGN CgN cGN cgN 
cgN cgN cgN cgN 
grau schwarz Albino Albino 

Also tiberall, wo CGN ist, grau, wo CN ist, schwarz, und wo nur c ist, 

weiB, das sind 9 graue: 3 schwarze: 4 Albinos (Abb.79). 

Das Kombinationsschema zeigt ohne weiteres, daB das neue Zahlen

verhaltnis nur eine Modifikation der klassischen Zahlen fUr Dihybridis

mus 9: 3 : 3 : I infolge phanotypischer Gleichheit der beiden letzten 

Klassen ist. Ein Blick auf die Albinos im Schema zeigt auBerdem, daB 

hier in F2 nun genotypisch ~rei verschiedene Arten von Albinos vor
liegen: solche, die latent grau vererben, desgleichen mit schwarz und 

solche, die grau heterozygot vererben. 

Ftir die gleiche Erscheinung mit ihren zahlreichen Varlanten lieBen 

sich noch mancherlei Beispiele aus dem Tier- wie Pflanzenreich anfUhren. 

Zunachst sei noch eines vom gleichen Typus gegeben, urn auch einmal 

mit dem Trihybridismus in Bertihrung zu kommen. Bei RaUen finden 

sich ganz ahnliche, wenn auch einfachere Erbliehkeitsverhaltnisse der 

Haarfarue wie bei Mausen. Bei diesen haben wir bisher nur ganzfarbige 

Tiere betraehtet; neben ihnen kommen aber bekanntlieh aueh Seheeken 

vor, und diese Seheekung beruht auf einer selbstandigen Erbeinheit. 



- 220 -

Bei Ratten gibt es nun einen besonders charakteristischen Scheckungs

typus, bei dem Kopf und Hals gefarbt sind, der weiBe Korper aber nur 

einen farbigen Langsstreifen am Riicken, die Haube, besitzt (siehe 

14. V orlesung). 

Die Albinos der Ratte konnen nun wieder wie bei den Mansen die 

Anlage einer bestimmten Farbe tragen, und so auch, wie ebenfalls bei 

den Mansen, den Scheckungsfaktor, der zusammen mit den Farbfak

toren so viel Typen von Scheck en bedingen kann, als es Farben gibL 

Krenzt man also einen Albino, der von schwarzgescheckten Vorfalcren 

stammt, mit einer grauen Ratte, so haben wir folgende Erbformeln: 

Der Albino enthalt den Schwarzfaktor N, der sich znm Wildfarbfaktor G 

genau wie bei den lVIansen verhalt, ferner den Scheckungsfaktor t, der 

gegeniiber der Ganzfarbigkeit T (totaliter) sich rezessiv verhalt, aber 

es fehlt ihm das Komplement. Die grane Ratte besitzt das Komple

ment C, ferner den Graufaktor G, den Schwarzfaktor N nnd den Faktor 

filr Ganzfarbigkeit T. Der Albino heiBt also NNttccgg, die Wildratte 

NNTTCCGG. F, muB deshalb wieder ebenso anssehen, wie die wild

farbige Ratte. In F2 mnB dann die Spaltnng nach dem Schema filr 

drei Eigenschaftspaare vor sich gehen, da ja N beiden Eltern zukommt. 

Die Gameten sind danach: 

NTCG, NTCg, NTcG, NtCG, NTcg, NtCg, NtcG, Ntcg. 

Ihre Kombination muB gegeniiberstehende Tabelle ergeben. 

Da aIle Formen mit samtlichen Dominanten gran sind, aIle die c 

tragen, Albinos sind, aIle die T tragen, ganzfarbig und die, die nnr t 
haben, Schecken, N und G wenn gleichzeitig anwesend Wildfarbe be

dingen, so daB nur die Formen mit g schwarz sein konnen, ergibt sich 

das Verhaltnis von 27 Granen : 9 Grauschecken : 9 Schwarzen : 3 Schwarz

schecken: 16 Albinos (siehe TabeIle). 

Weitere Als erste Variante des Prinzips, namlich des Zusammenarbeitens von 
Spaltungen 

u~J 39':~. Farbfaktoren und Komplement zur Erzeugung von Farbe sei ein Beispiel 

gegeben, bei dem der Albino zwei Bedingnngsfaktoren eines Farbungs

grades in die Kreuzung einfilhrt und die gefarbte Form nur einen, also 

umgekehrt wie bei dem Beispiel der Mausealbinos. Die Konsequenz 

ist, daB bereits in F, eine neue Farbe erscheint, namlich die im Albino 

"latent" vererbte, wahrend Fe wieder die Spaltung in die drei Typen 
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NTCG NTCg NTcG NtCe NTcg NtCg NtcG Ntcg 
NTCG NTCG NTCG NTCG NTCG NTCG NTCG NTCG 

grau grau grau grau grau grau grau grau 

I 2 3,4 5,6,7 8 '--- ___ -1 __ - ____________________________ _ 

NTCG NTCg I NTcG I NtCG I NTcg NtCg NtcG Ntcg 
NTCg NTCg' NTCg NTCg NTCg NTCg NTCg NTCg 
grau schwarz grau I grau 1 schwarz schwarz grau schwarz 

9 I' IO II 2 3 12 4 
-- --,- --- 1---------------- -1--- -- --' - --

NTCG NTCg I NTcG NtCG NTcg I NtCg NtcG Ntcg 
NThG NThG:1NThG NThG NThG NThG NThG NThG 

grau grau Albino grau Albino grau Albino Albino 
13 14 I I 15 2 16 3 4 

NTCG NTCg TN-T~GrN~CG-'NTCg I NtG; N;;G -Ntcg-

NtCG NtCG NtCG I NtCG NtCG NtCG 'I NtCG NtCG 
1 I I grau grau I grau Grau-' grau , Grau- I Grau- Grau-
I 'I' scheck I scheck I scheck 1 scheck 

17 18, 19 I I 20 I 2 3 4 
- -- -- -1- ---, 1----- -- - -- - ----
NTCG NTCg I NTcG NtCG INTeg I NtCg NtcG: Nteg 
NTcg NTcg I NTcg N Teg NTcg NTcg NTeg NTeg 
grau I sChwarz" Albino grau I Albino I schwarz Albino i Albino 

21 5 I 5 22 I 6 I 6 7 i 8 

NTCG -I: NTCg i NTcG NtCG INT~g - NtCg r NtcG -'N~---;;-
NtCg NtCg I NtCg NtCg NtCg NtCg! NtCg 1 NtCg 

scheck scheck scheck I scheck 
grau I' schwarz 1" grau Grau- schwarz sChwarz-I Grau- ,Schwarz-

23 , 8 I 24 I 5 7 I I' 6 ' 2 

-NTC-G - NTCg NTcG NtCG NTcg NtCg Nt;;;-!,-N;-;;-

NteG NtcG NtcG NtcG NteG NteG I NtcG NtcG 
grau grau Albino Grau- Albino Grau- Albino Albino 

scheck scheck 

_7J_IC) __ ! __ 8 __ ~II_ 26 i 9 
-----,--'-

i 12 
, 

I Ntcg NTCG NTCg NTeG NtCG NTcg NtCg NteG 

1 

Ntcg 
I Albino 

Ntcg Nteg Nteg Ntcg Ntcg Nteg Ntcg 
grau schwarz Albino Grau- Albino Albino Albino 

scheck 
27 I 9 13 9 I 

14 I 3 IS 16 

im VerhiiJtnis von 9: 3 : 4 demonstriert. Folgender aktuelle Fall illu

striert dies: Die Kreuzung findet statt zwischen rotbliihenden Salvia 

horminum und weiBbluhenden (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 heiBen die Formeln der beiden El

ternpflanzen: rotbliihend ppRRCC, weiBbliihend PPRRee. Der F1-Ba

stard heiBt ppRRCe, bliiht also violett. Die F2-Spaltung verlauft aber 

genau wie in obigem Schema fiir Mause, in dem wir nur G durch P und 
N durer. R ersetzen miissen und uns erinnern, daB Formen mit P und R 
violett bliihen. Ein wirkliches Resultat dieser Zucht von BATESON, 

SAUNDERS und PUNNETT war: 3I4 violett: II7 rote: I48 weiBe. 
In den letzten Beispielen kam die Neuheit in F1 oder F2 dadurch 

zustande, daB bei der Gametenkombination der von dem einen Elter 

eingefiihrte unsichtbare Farbfaktor mit dem zugehOrigen Komplement 

zusammentraf. Es ware nun aber auch ganz gut denkbar, daB es einen 

Albino geben k6nnte, der anstatt des Komplements den Erbfaktor ver

loren hat, so daB man nun Albinos unterscheiden k6nnte, die Farbe 
ohne Komplement und solche, die Komplement ohne Farbe besitzen. 

Wiirde man sie kreuzen, so kame in F1 Farbe und Komplement zu

sammen und man stande vor der absonderlichen Tatsache, daB zwei 

ungefarbte Eltern farbige Nachkommenschaft hatten. Und von solchen 
Fallen sind in der Tat auch bereits eine Anzahl bekannt. Das sch6nste 
Beispiel aus dem Tierreich ist das von BATESON fUr die Kreuzung von 

zwei weiBen Hiihnerrassen ermittelte, die allerdings keine Albinos sind, 
da ihnen das Pigment nicht vollstandig fehlt, vielmehr auch im Gefieder 
in Form minuti6ser grauer Flecken auftritt. Die beiden hier in Betracht 
kommenden Rassen, das weiBe Negerhuhn uod ein weiBer Stamm eigener 
Zucht BATE SONS haben ein rezessives WeiB, wahrend es bei anderen 

Rassen auch WeiB gibt, das iiber Farbe dominiert. Die Kreuzung dieser 

beiden Rassen ergab nun in F1 ausschlieBlich farbige Individuen (II3 

Stuck), etwa von der Farbe des wilden Ahnen der Haushiihner Gallus 

bankiva. Die Erklarung ist nach dem oben Gesagten die, daB die eine 

Rasse den Farbfaktor ohne Komplement und die andere dasumgekehrte 

enthielt. Wenn der Faktor fUr die braune Wildfarbe B (brunneus) ist 

und fUr das Komplement wieder C, hieB der eine Elter Be, der andere bC, 

der Bastard also BCbe. In F2 ist demnach eine Spaltung imVerhiiltnis 

9: 3: 3: I zu erwarten. Von diesen haben aber nur 9/16 beide Domi
nanten, die anderen ja nur eine oder keine. Es k6nnen also nur jene 
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9/,6 gefarbt sein, das Resultat muB sein 9 gefarbte: 7 weiBen und das 

war auch der Fall. Es ist klar, daB von diesen 7/,6 weiBen nur '/,6 rein 
ist, so daB aus den iibrigen durch geeignete Kreuzungen wieder farbige 

erhalten werden konnen. Ehe die richtige Erklarung bekannt war, 

konnte man glauben, hier einen Beweis gegen die Reinheit der Gameten 

zu haben: die sogenannten ausgewahlten weiBen von F2 enthielten sicht

lich noch Farbcharakter (in kryptomerem Zustand, wie es TSCHERMAK 

nennt). Die gegebene Erklarung zeigt, daB es in der Tat bei 6/,6 so 

sein muB. Es sei schlieBlich auch ein analoges Beispiel aus dem Pflan

zenreich genannt. Es entstanden bei Kreuzung von zwei weiBbliihenden 

Rassen der spanischen Wicke Lathyrus odoratus in F, nur purpurne 

Bliiten, wie sie die wilde Stammform besitzt und in F2 trat Spaltung 

in 9 gefarbte: 7 weiBen ein. Als wirkliche Zahlen geben BATESON, 

MiB SAUNDERS und PUNNETT 382 gefarbte : 269 weiBen an. 

Die gegebenen klassischen Beispiele erklaren wohl geniigend die Situa-

tion und ermoglichen das Verstandnis anderer verwandter FaIle. Ihre 

aufmerksame Betrachtung hat wQhl auch einen Einblick gewahrt in die ii::~~:~~
Art, wie verschiedene selbstandig mendelnde Erbfaktoren zusammen ar- ~~~<i'e~~~n 
beiten bei der Erzeugung der AuBeneigenschaft und gleichzeitig Licht Epistase. 

auf die Anwendungsweise der Buchstabensymbole zur Bezeichnung von 

MENDEL-Faktoren geworfen. Ehe wir weitergehen, seien dariiber aber 

noch ein paar weitere Worte eingeschaltet, da eine miBverstandliche 
Ausdrucksweise leicht auch zu irrtiimlichen Vorstellungen fiihren kann. 

Wir bezeichneten hier die Faktoren, die dem Zustandekommen einer 

Eigenschaft zugrunde lagen, mit dem Anfangsbuchstaben des lateini-

schen Wortes fUr den betreffenden AuBencharakter z. B. G (griseus) ffir 

graue Fellfarbe. Sicherlich ist dies fUr den Lernenden eine Erleichterung 

und wurde deshalb auch durchgefiihrt. Man darf sich aber auch nicht 

die Gefahr verhehlen, die einer soIchen Ausdrucksweise anhaftet, wenn 

sie zu wortlich verstanden wird. Nehmen wir etwa die schon genannten 

Faktoren fUr Mausefarbung wie G grau, N schwarz und fiigen noch 

den spater uns begegnenden Sattigungsfaktor 5 zu, bei dessen Fehlen 

aIle Farben verdiinnt erscheinen. Nehmen wir nun eine wildfarbige 

Maus und sagen, ihre Formel ist G G NN 55 RR wobei RR den Rest 

aller anderen nicht genannten Faktoren bedeutet. Wenn wir nun die 
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Buchstabensymbole wortlich nehmen, SO Ware zunachst gar nicht ein

zusehen, warum die Maus grau ist und nicht eine andere Farbe zeigt. 

Man miiBte dann hinzufiigen, daB das Vorhandensein von G (grau) das 

Sichtbarwerden von N (schwarz) unterdriickt, oder, wie der Kunstaus

druck lautet, G iiber N epistatisch (bzw. N unter G hypostatisch) ist. 

Eine Maus von der Formel gg NN 55 RR ist nun schwarz und eine 

von der Formel g g n n 55 RR schokoladebraun. In gleicher Ausdrucks

weise hieBe es also, daB N iiber 5 epistatisch ist und so konnten wir 

ein ganzes epistatisches System der Faktoren aufstellen, das, was LANG 

die Hierarchie der Faktoren nennt. In der Beschreibung ist das oft 

recht bequem, aber sachlich ist es falsch. Gist nicht ein Faktor fUr 

grau und N nicht ein solcher fiir schwarz. Gist vielmehr ein Faktor 

der, wenn 5, N usw. anwesend ist, wildfarbige Tiere bedingt; fehlt N 

im System, dann sind sie aber zimtfarbig, fehlt 5, dann sind sie ver

diinnt wildfarbig, fehlt N und 5, dann sind sie verdiinnt zimtfarbig, 

fehlt dazu noch ein spater zu nennender Faktor B, dann sind sie creme. 

Ebenso sind Tiere ohne G mit N nur schwarz, wenn alle anderen Fak

toren vorhanden sind; ohne 5 waren sie blau, ohne B schildpattfarbig 

und so weiter. Wenn man also obige Ausdrucksweise anwendet, so muB 
man sich dariiber klar werden, was sie bedeutet. Viele Autoren ziehen 

es denn auch vor, ganz auf die Benutzung von Buchstabensymbolen, 

die an die AuBeneigenschaften erinnern, abzusehen und nUl' immer wie

der die Anfangsbuchstaben des Alphabets zu benutzen (wie es schon 

MENDEL tat), urn von vornherein jene miBverstandliche Beurteilung des 

Symbolismus auszuschlieBen. 

Urn nun vollig iiber das Zusammenarbeiten mendelnder Faktoren 

ins klare zu kommen und gleichzeitig vollige Beherrschung der elemen

taren Faktorenanalyse zu erlangen, wollen wir das besonders gut durch

gearbeitete Material der Farbrassen der Mause noch etwas an einigen 

aktuellen Beispielen erweitern, um dann schlieBlich das Gesamtresultat 

eines solchen Faktorenzusammenspiels wiirdigen zu konnen. 

Betrachten wir zunachst eine Kreuzung, die den Zusammenhang 

von Wildfarbe, schwarz, schokoladebraun, und zimtfarbig demonstriert. 

Die in Betracht kommenden Faktoren sind r. Der Faktor G, dessen 

Anwesenheit das Pigment im Haar zu Farbringen anordnet und die 
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Wildfarbe bedingt, wenn der Rest von Faktoren vorhanden ist. 2. Der 
Faktor N, der in Abwesenheit von G, aber Anwesenheit der iibrigen 
Faktoren schwarz bedingt. Die iibrigen Faktoren, von denen wir an

nehmen, daB sie bei den zur Kreuzung benutzten Rassen gleichmaBig 
homozygot vorhanden sind, miissen von uns bereits bekannten Fak

toren u. a. enthalten den Faktor C, ohne den iiberhaupt keine Farbe 

entsteht, den Faktor T, ohne den ein Scheck entstande, den Faktor 5, 
ohne den aIle Farben verdiinnt erschienen. Die Situation ware also die: 

Ein Tier von der Formel GG NN (+ Rest) ist wildfarbig grau; eins, 
dem G und N fehlen, also gg nn (+ Rest), ist schokoladebraun. Wir 

kreuzen nun diese beiden Farbrassen und erhalten in FI (wenn wir jetzt 

den iiberall den Formeln zuzufiigenden Faktorenrest weglassen) Formen 

Gg Nn, also wiederwildgrau. In F2 erhalten wir aber die 16 Rekombina

tionen, die wir wohl nicht mehr aufzuschreiben brauchen, von denen 
neun G und N enthalten, drei nur mit n aber G, drei nur N mit g, eine 

nur g und n. Die ersten sind wieder wildfarbige, die letzten wieder schoko
ladebraune; die aber, die G ohne N enthalten (Gn), sind zimtfarben 

(welches das Resultat von braun mit Pigmentringelung ist), und die mit 

N ohne G, (g N) schwarz (welches das Resultat aller Faktoren ohne G 

ist). Ein aktuelles Resultat solcher Kreuzungen von CUE NOT und Mill 

DURHAM war 63 wildfarbene: 21 zimtfarbene: 20 schwarze: 8 schoko
ladebraune. Es sei nebenher darauf verwiesen, daB bei dieser Kreu
zung in F2 zwei neue Farbrassen durch Rekombination auftreten; femer 
zeigt sie, daB man ohne Erbanalyse nicht sagen kann, ob zwei Erbeigen
schaften auf einem mendelnden Merkmalspaar beruhen. Man hatte viel
leicht erwarten konnen, daB wildfarbig und braun ein Paar von Allelo
morphen darstellen. Tatsachlich zeigte der Versuch, daB die Differenz 
auf zwei in verschiedenen Chromosomen gelegenen Faldoren beruhte. 

Die Mitwirkung zweier weiterer Faktoren bei der Bewirkung des 

Farbkleides ist uns bereits aus friiheren Beispielen bekannt, des rezes

siven Scheckungsfaktors t und des Farbkomplements C. Wir wollen nun 

noch das Eingreifen des Sattigungsfaktors 5 in die Farbstimmung be

trachten, dessen Anwesenheit fUr die Erzeugung der satten Farbe notig 

ist, dessen Abwesenheit aber die Farben verdiinnt erscheinen laBt. 

Wildfarbe wird zu verdiinnt wildfarbig, schwarz zu mattschwarz, meist 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 15 
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blau genannt, braun zu hellbraun, auch silberfalb genannt. Ein Bei

spiel illustriere dies, Mill DURHAMS Kreuzung von schwarz en NN 55 

mit silberfalben nn ss. (Wir lassen wieder in den Formeln die auf beiden 

Seiten identischen, namlich von uns schon bekannten Faktoren ggCCTT 
weg.) FI ist also schwarz N 5ns. F2 muB aber Spaltung nach dem 

Schema des Dihybridismus geben in die vier Phanotypen N 5, Ns, n5, ns 
im Verhaltnis 9 : 3 : 3 : 1. Tiere, die N 5 enthalten, sind wieder schwarz, 

solche mit Ns haben verdiinntes schwarz oder blau, n5 sind sattes braun 
oder Schokolade und ns bedeutet verdunntes bralin oder silberfalb. Es 

mussen also in F2 blaue und schokoladefarbige neu auftreten. Das wirk

liche Resultat aber war: 

67 schwarze: 21 blaue : 20 schokoladefarbige : 5 silberfalbe. 

Es ist klar, daB genau das gleiche Resultat entstehen muB, wenn eine 
blaue mit einer schokoladefarbigen Maus gekreuzt wird, da hier die scho

koladefarbige den Sattigungsfaktor und die blaue den Schwarzfaktor 

mitbringt. In der Tat gab diese Kreuzung: 

44 schwarze: 17 blaue : 17 schokoladefarbige : 8 silberfalbe. 

Dem k6nnen wir nun noch eine Kreuzung zufiigen, die eine weitere 
Verwicklung zeigt, indem Albinimus, also Fehlen des Farbkomplements 
C, beteiligt ist. 

So kreuzte MiB DURHAM eine blaue Maus mit einem Albino schoko

ladefarbiger Herkunft. Erstere enthalt wie gesagt den Schwarzfaktor 
N mit dem Verdunnungsfaktor s, wozu bei Betrachtung gegenuber dem 
Albino noch das Farbkomplement C gezahlt werden muB, das dem Al

bino fehlt. Sie heiBt also NNssCC (+ Rest). Der Albino enthalt kein 

N, aber 5, ist also auf Grund seines Faktorenrestes latent schokolade

farben, ist aber ein Albino wegen des Fehlens von C. Er heiBt also 

nn 55 ee. FI lautet alsoNC5nes,ist also schwarz,zeigt mithin bereits 

eine Neuheit. In F2 muB dann eine Spaltung nach dem Schema des 

Trihybridisrlms eintreten, wobei bekanntlich acht Phanotypen auftreten, 

die unter 64 Individuen den Charakter zeigen: 

27 NC 5: 9 NCs: 9 Ne5: 9 nC 5: 3 Nes: 3 nCs: 3 ne5: I nes, 
27 NC 5 bedeutet aber schwarz gefarbt gesattigt = schwarz, 

9 NCs bedeutet schwarz gefarbt verdunnt = blau, 
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9 NcS bedeutet schwarz farblos gesattigt = Albino (mit unsicht

barem schwarz), 

9 nC 5 bedeutet braun, farbig gesattigt = schokolade, 

3 Ncs bedeutet schwarz ungefarbt verdiinnt = Albino (mit un

sichtbarem blau) , 

3 nCs bedeutet braun farbig verdiinnt = silberfalb, 

3 nc 5 bedeutet braun ungefarbt gesattigt = Albino (mit unsicht

barem schokolade), 

I ncs bedeutet braun ungefarbt verdiinnt = Albino (mit unsicht
barem silberfalb). 

Es miissen also gebild~t werden: 

27 schwarze: 9 blaue: 9 schokoladefarbige : 3 silberfalbe: I6 Albinos. 

Es erschienen in Wirklichkeit: 

33 schwarze: IO blaue : 8 schokoladefarbige : 2 silberfalbe : I2 Albinos. 

Diese Beispiele, die, urn vollstandig zu sein, erganzt werden miiBten 

durch samtliche denkbaren Kombinationen bekannter Faktoren, ge

niigen wohl, urn das Zusammenarbeiten der MENDEL-Faktoren zum Re

sultat klar zu machen. Wir sprachen dabei allerdings bisher nur von 

einfachen, unabhangig voneinander mendelnden Faktoren; natiirlich 

muB spater un sere Erkenntnis noch durch Faktoren erganzt werden, 

deren andersartige, namlich nicht unabhangige Vererbungsweise wir an 

dies em Punkt der Betrachtung noch nicht. verstehen. Es ist klar, daB 
bereits auf die hier wiedergegebene Weise eine weitgehende Erbanalyse 

von Eigenschaften moglich ist. Ihre Voraussetzung ist allerdings, daB 

man Rassen besitzt, die sich im Be<;itz der betreffenden Erbfaktoren 

unterscheiden, so daB ihre Bastardierung den Vorgang der Faktoren

kombination ermoglicht. Auf solche Weise hat man denn in der Tat 

einzelne Objekte in ziemlich weitgehender Weise analysiert und so wollen 

wir uns zum SchluB dieses Abschnittes noch ein solches Resultat be

trachten, das alles vorhergehende zusammenfassend illustriert. 

Es ist klar, daB die durch solche Analyse aufgestellten Erbformeln 

allerdings immer etwas Relatives an sich haben, indem weitere For

schung imstande ist, scheinbar einheitliche Eigenschaften wieder zu zer

legen. Aus dem, was wir b~reits iiber die Farbrassen der Mause erfahren 

haben, geht das recht deutlich hervor. Erst stand die Farbe als Einheit 

15* 
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dem Albinismus gegenuber. Dann Joste sich erstere in eine Reihe von 
sich verdeckenden Farben auf, diese wieder erwiesen sich als durch den 

Sattigungsfaktor beeinfluBbar und durch zwei getrennte Faktoren be

dingt, endlich zeigten sich die Albinos als unmerkliche Trager aller mog

lichen Farbeigenschaften. Dnd dabei sind uns durchaus noch nicht alle 
Moglichkeiten begegnet. Augenblicklich ist der Stand der Analyse der 

wichtigsten unabhangig mendelnden Farbungsfaktoren der Mauserassen 
-ein Stand, der sich aber mit jeder neuen Dntersuchungweiter kompli

ziert und das diene uns als Beispiel einer weitgehenden Erbanalyse -

der, daB mindestens elf Paare von Alleloll!orphen isoliert sind, deren 
verschiedenartige Kombination 2048 rein~uchtende Rassen ergeben 

konnte. Dazu kommen einige weitere noch nicht vollstandig analyc;ierte 
und dann die Fulle der nicht unabhangig mendelnden Faktoren und 

anderer Komplikationen, die wir an diesem Punkt unserer Besprechun
gen noch nicht verstehen konnen. Von diesen Allelomorphen sind uns 

vier Paare schon begegnet, namlich der Graufaktor G (richtiger der 
Faktor fUr die Anordnung der Haarpigmente in Ringeln), der Schwarz

faktor N, der Sattigungsfaktor 5 und das Farbenkomplement c. Dazu 
kommt nun noch ein Braunfaktor B (brunneus), bei dessen Fehlen allen 
Farben etwas gelb beigemischt erscheint, also gelbwildfarbig statt wild

farben, schildpattfarben statt schwarz, orange statt schokoladefarbig. 
Sodann ein Faktor, der ahnlich wie der Sattigungsfaktor notig ist, damit 
die Farben voll erscheinen, bei dessen Fehlen die Farben abgeschwacht 
werden, namlich schwarz zu " lilac" , schokolade zu champagnerfarbig, 

und gleichzeitig die Augen rot werden, der Faktor R (ruber). Sodann ein 

Faktor gleicher Natur, der Faktor F (fulgeils), bei dessen Fehlen die 

Farben matt erscheinen. Endlich der merkwiirdigeGelbfaktor L (luteus), 

der, wie wir spater erfahren werden, nur heterozygot existenzfahig ist. 

Dazu kommen nun noch die Faktoren fur die Flachenverteilung der Far

ben, T (totaliter), bei dessen Fehlen anstatt Ganzfarbigkeit rezessive 

Scheckung auf tritt, M (maculatus) ein dominanter Scheckungsfaktor und 

A (argenteus), ein Faktor, dessen Fehlen weiBe Haare zwischen den ge
farbten stehen Hi.Bt und so silberige Tone hervorruft. Wenn wir von dem 

Gelbfaktor Lund dem dominanten Scheckungsfaktor M absehen, deren 

Verhaltnis zu den anderen Faktoren noch nicht ganz klar ist, so sind 
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zunachst folgende Sort en von Farbverteilung moglich, von denen jede 
einzeIne in samtlichen Farbtonen wieder vorkommen kann: 

I T {~ 
C t {~ 

ganzfarbig 
ganzfarbigsilbem 
gescheckt 
geschecktsilbem 

IT {~ I Albin:0s mit . den 
c glelchen VIer 

t {~ Typen latent. 

J eder von diesen acht Typen kann dann je nach Anwesenheit oder 
FeWen von R schwarzaugig oder rotaugig sein, wobei auch noch die 
Farbe beeinfluBt wird, was wir unberucksichtigt lassen wollen. Bei je
dem einzeInen dieser Typen konnen nun die samtlichen folgenden Far-
benkombinationen vertreten sein: 

N 

G 

g 

n 

· wildfarbig (agouti) 
• mattagouti 

verdiinnt (blau) agouti 
mattblauagouti 
gelbwildfarbig 
mattgelbwildfarbig 
verdiinntgelbwildfarbig 
mattverdiinntgelbwildfarbig 

· zimtfarbig 
· mattzimtfarbig 
· verdiinntzimtfarbig 

verdiinntmattzimtfarbig 
hellorange 
matthellorange 
cr~me 

mattcr~me 

schwarz 
mattschwarz 
blau 
mattblau 
schildpattfarbig 

· mattschildpatt 
verdiinntschildpatt 
verdiinntmattschildpatt 
schokolade 
mattschokolade 
silberfalb 
mattsilberfalb 
orange 
mattorange 
verdiinntorange 

· verdiinntmattorange 
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Das ergibt also 16· 32 oder 2 9 Typen, wenn die beiden vorher ge

nannten Faktoren weggelassen werden. Natiirlich lassen sich die auf

gezahlten F arbtypen nicht aIle ohne weiteres unterscheiden; bei manchen 

geht es leicht, bei anderen gehOrt lange Ubung dazu, bei wieder anderen 

ist die Unterscheidung nur durch das Resultat weiterer Kreuzung mog-

1ich. Es steht aber fest, daB die zahIlosen Kreuzungen, die von CASTLE, 

DARBISHIRE, GUAITA, HAACKE, MORGAN, CUENOT, MiB DURHAM, PLATE, 

HAGEDOORN, LITTLE, DUNN ausgefuhrt sind, stets das erwartete Re

sultat gaben. A1s Beweis diene die fo1gende Tabelle, die nach den Ver

suchen HAGEDOORNS zusammengestellt ist und fUr jeden Faktor nur die 

Kreuzung zwischen rezessiven Homo- und Heterozygoten (Xx X xx) 

enthalt, die also Spaltung im Verhaltnis I: I ergeben muB: 

Homo-heterozygoten-Ruckkreuzung bei Betrachtung nur eines 
Faktors (in Klammer liAGEDOORNS Bezeichnung x 

Faktor Spaltung in Zahl 

C (A) gefarbte : Albino 340 : 364 
B (B) nicht gelblich : gelblich II6 : 107 
N(C) Nn: nn 298 : 28I 
5 (D) vollgefarbt : verdunnt I72 : I94 
R (E) schwarzaugig : rotaugig I33 : I54 
A (F) ganzfarbig : silbern I8 : I3 
G (G) Gg: gg 2I2 : I97 
F(H) vollgefarbt : matt 5 I : 58 
T(L) ganzfarbig : gescheckt II6 : I3 I 

2: erhalten I4S6 : I 499 
2: erwartet I477,5 : I477,5 

In ahnlicher Weise wurde die Erbana1yse fUr Ratten, Meerschwein

chen, Kaninchen, Huhner, Seidenraupen und viele Pflanzenarten durch

gefuhrt. Wer das Vorhergehende sich k1ar machte, wird muhe10s alle 

jene Resultate verstehen (abgesehen von den Komp1ikationen, die wir 

noch kennen 1ernen werden). So sei nur noch ein Fall andeutungsweise 

x Die verschiedenen Autoren benutzen fur die gleichen Faktoren ver
schiedenartige Symbole; wir haben hier stets die Anfangsbuchstaben der 
lateinischen Worte genommen, die die auffallendste Wirkung der betreffen
den Faktoren charakterisieren; HAGEDOORN und BAUR benutzen, wie be
reits MENDEL, die Anfangsbuchstaben des Alphabets. ' 
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genannt, die Gartenvarietaten des L6wenmauls, Antirrhinum majus. 

Diese den Gartnem in Hunderten von Varietaten bekannte Form wurde 

von MiB WHELDALE und BAUR einer umfangreichen Analyse unter

zogen, die BAUR bereits mit einer groBen Zabl selbstandig und auch 

nichtselbstandig mendelnden Merkmalen bekannt machte, von denen 

hier nur 13, die zuerst analysiert wurden, in Betracht gezogen seien. 

Die Erbformel jeder Pflanze wurde also in bezug auf diese bekannten 

Faktoren mindestens 13 Buchstaben enthalten, bzw. wenn homozygote 

Charaktere auch doppelt geschrieben werden, stets 26 Buchstaben. 

Diese 13 Faktoren A-R sind im wesentlichen der gleichen Natur, wie 

wir sie bereits bei anderen Objekten kennen gelemt haben. Da ist 

ein Faktor, der dem Komplement unserer fruheren Beispiele gleicht, 

dessen Anwesenheit die Farbung erm6glicht, dessen Abwesenheit stets 

weiBe BIuten bewirkt. Da ist ein Faktor, der dem Scheckungsfaktor 

entspricht, nur daB die Ganzfarbigkeit dominant, Scheckung rezessiv ist. 

(Bei Mausen gibt es, wie wir erwiihnten, ja sowohl dominante wie rezes

sive Scheckung.) Die "Scheckung" besteht hier darin, daB die BIuten

r6hre bei sonst bunter BIute elfenbeinfarbig ist (Delilaform). Da sind 

Faktoren, die vorhandene Farben verandem, zu vergleichen dem Satti

gungsfaktor der Mause, verschiedenartige Farbfaktoren, deren jeweilige 

Kombination bestimmte Farben ergibt, Faktoren fUr besondere BIiiten

form, solche fUr grune, gelbe oder blasse Blattfarbe, kurzum eine Menge 

Erbeinheiten, deren Zusammenspie1 uns ohne weiteres verstandlich sein 

muB, wenn wir alles bisher Besprochene kennen. Bei den wirklichen 

Kreuzungen wurden dann auch stets die Erwartungen erfUllt. Urn dies 

nur an einem wirklichen Zahlenbeispiel zudemonstrieren, so wurde ein

mal eine Pflanze mit elfenbeinfarbiger normaler BIute mit einer roten I 

pelorischen gekreuzt. F, war rot normal. F2 trat die erwartete Spal

tung im Verhaltnis von 9: 3 : 3 : I em m 

rot normal 133 

rot pelorisch 43 

elfenbein normal 45 

elfenbein pelorisch 13. 

I Das Rot war das von BAUR rot auf elfenbein genannte. 
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Die Eltem waren also in zwei Eigenschaften verschieden, ihre Erb
formeln waren 

ABCDEFghlMNPR x ABcDeFghlMNPR, 

wobei C der Elfenbeinfaktor ist, E der ffir normale Blfiten. Alle anderen 
sind in beiden Pflanzen identisch, darunter ist das unumgangliche Farb
komplement B und der Faktor ffir Ganzfarbigkeit D; die nur rezessiven 
Faktoren g und l sind solche, die die Farbung verandem wfirden usw. 

Es ist klar, daB auf die<;em Wege die Erblichkeitsanalyse sehr weit 
getrieben werden kann: BAuR glaubte mit einigen 20 Faktoren die ganze 
Formenmannigfaltigkeit des Antirrhinum majus erklaren zu konnen: es 
sind ja auch mit 20 Faktoren fiber eine Million (220) konstante Kom

binatiollen moglich, wobei ein eventueller Unterschied zwischen Homo
und Heterozygoten noch gar nicht beriicksichtigt ist. 

V~~hn Aus dem letzten Beispiel geht nun ohne weiteres eine sehr wichtige 
~::d~~. Konsequenz hervor. Wenn Formen mit allen dep. denkbar verschiedenen 

Faktorenkombinationen des Lowenmauls beisammen gefunden wfuden, 
so sprache man wohl von einer auBerordentlichen Variabilitat dieser 
Form. Das gleiche ware mit den Mauserassen der Fall. ja, wenn man 
letztere aile beisammen hatte, so konnte man sie wohl auch in eine 
kontinuierliche Reihe von schwarz durch alle Farbentone und -heUig
keiten bis weiB anordnen und so eine scheinbar kontinuierliche Varia
tionsreihe erhalten; wfuden sich Homo- und Heteroiygoten noch unter
scbeiden (bei intermedi1irem statt dominantem Verhalten der Allelo
morphe), !'o waren die tlbergange so allmahlich, daB sie in einer solchen 
Population gar nicht getrennt werden konnten. Die Erbanalyse zeigt 
aber, daB die scheinbar kontinuierliche Reihe distinkt diskontinuierlich 

ist, namlich das Resultat mannigfacher Rekombinationen mendelnder 

Faktoren. Damit haben wir eine neue Art von Variation en kennen ge

lemt, die unter Umstanden auBerlich nicht von fluktuierender Varia
tion unterschieden werden kann, die Variation durch MENDELsche Re
kombination. ]a sie kann sogar in allen Einzelheiten die binomiale 

Variationskurve aufzeigen, \Vie uns die folgende Vorlesung lehren wird, 
die gleichzeitig uns mit einer andem Art des Zusammenarbeitens men
delnder Faktoren bekannt machen wird. 
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Zehnte Vorlesung. 

Polymerie oder multiple Faktoren. Homomere und fraktionierte 
Polymerie. Scheinbar intermedHire Vererbung. 

In der letzten Vorlesung befaBten wir uns bereits mit dem Zu

sammenarbeiten mehrerer oder vieler Faktoren zur Bestimmung einer 

Einzeleigenschaft. Wir kommen nunmehr zu einem im phanotypischen 

Resultat andersartigen Zusammenwirken von Faktoren, namlich zum 

Bedingtsein einer Eigenschaft durch eine mehr oder minder groBe Zahl 

gleichsinnig wirkender Faktoren, deren Wirkung sich quantitativ kumu

liert. Wir werden also z. B. acht Faktoren fUr GraBenwuchs finden, 

die den doppelten Wuchs verursachen als ihrer vier. Man spricht dann 

von polymeren oder multiplen Faktoren. Die Erscheinung, die zu auBer

ordentlich interessanten Konsequenzen fUhrt, wird uns alsbald klar 

werden. 

An die Spitze dieses Tatsachenkomplexes kannen wir nun eine Er- ~~~P{j::.~~ 

scheinung stellen, die sich in einem Punkt eng an die Tatsachen an- sON-EHLE. 

schlieBt, die wir in der letzten Vorlesung kennen lernten. NILSSON-

EHLE machte die Entdeckung, daB es solche Eigenschaften gibt, die von 

mehreren Erbeinheiten bedingt werden, von den en aber jede einzelne 

fUr sich allein auch die betreffende Eigenschaft verursachen kann. Bei 

der Kreuzung von Haferrassen mit schwarzen Spelzen mit solchen mit 

weiBen (rich tiger grauweiBen, da es sich urn diese zwei Farben handelt; 

hier wird das grau nicht mit beriicksichtigt) erwies sich schwarz als 

dominant und F2 spaltete typisch im Verhaltnis 3: 1. Bei gewissen 

Rassen nun war das aber nicht der Fall; bei der Spaltung traten viel-

mehr viel zu viel schwarze Individuen auf, namlich bei einem Versuch 

630 schwarze: 40 weiBe. Das ist ein Verhaltnis von 15,8 schwarz: I weiB. 

Dies fUhrte auf die Idee, daB es sich urn das Verhalten 15: I handeln 

kanne, also einen absonderlichen Fall dihybrider Kreuzung. Das Ver-

haltnis ware sofort erklart, wenn man annimmt, daB die schwarze Spel-
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zenfarbe von zwei Schwarzfaktoren bedingt ist, von denen jeder einzelne 
ebenso wie beide zusammen schwarz ergeben. Der schwarze Hafer ent

hielte dann N (niger) und M (melas), die beiden Schwarzfaktoren (neb en 

dem hier zu vernachHissigenden grau) , der weiBe Hafer n und m. F. ware 

schwarz NMnm und F2 wurde spalten in 

NM Nm nM nm 
NM NM NM NM 

1 2 3 4 

NM Nm nM nm 
Nm Nm Nm Nm 

5 6 7 8 

NM Nm nM nm 
nM nM nM nM 

9 

I 

IO II 12 

NM Nm nM nm 
nm nm nm nm 

weiB 
13 14 15 16 

Da 15 von 16 Kombinationen einen der dominant en Schwarzfak
toren enthalten, nur I ausschlieBlich kleine Buchstaben aufweist, erklart 
sich ohne weiteres das Verhaltnis von 15 schwarz: I weiB. Der Beweis 
fiir die Richtigkeit der Interpretation wird naturlich aus dem Verhalten 
von F3 und F4 zu erkennen sein. Wenn schwarze F2 -Pflanzen durch 
Selbstbefruchtung, in isolierter Parzellenkultur, weiter gezuchtet werden, 

so muB es natiirlich verschiedene Moglichkeiten geben. In den Kom~ 
binationen, die mindestens drei groBe Buchstaben besitzen (1,2,3,5,9)' 

muB ein jeder Gamet auch mindestens einen groBen Buchstaben, also 

Schwarzfaktor mitbekommen, d. h. da samtliche Gameten schwarz tra

gen, moB die Nachkommenschaft ausschlieBlich schwarz sein; das gleiche 

muB bei den Kombinationen 6 und II der Fall sein, da sie ja homo

zygot sind, mithin rein weiterzuchten. Von 7/.6 der F 2 -Pflanzen muB 

somit bei Selbstbefruchtung rein schwarze Nachkommenschaft erhalten 

werden. In der Tat ergaben bei isoliertem Anbau der einzelnen F 2 -

Pflanzen auf getrennten Parzellen 17 von 43, also recht genau 7/.6 rein 

schwarze Nachkommenschaft. Weiter ist zu erwarten, daB samtliche 
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Kombinationen, in denen nur ein groBer Buchstabe vorkommt, also die 

Rubriken 8, 12, 14, 15 des Kombinationsschemas, in F3 in 3 schwarze: 
I weiBe spalten, denn sie sind ja nur in einer Eigenschaft heterozygot, 

miissen also eine einfache monohybride Spaltung zeigen. In der Tat 

ergaben II von den 43 Pflanzen, mithin genau 4/ ,6, diese Spaltung, 

namlich 428 schwarz : 120 weiB. Sodann ist zu erwarten, daB aIle Kom

binationen, welche die vier Buchstaben NMnm enthalten, also 4, 7, 

Cd_ 

,0 -+ 

J CO 
0- ~ 

co · co , 
1:0 

C'd . CO , 
1:0 

co ·eo 

• '1:0 

cd· CO , 
15: 1 

t:d 
~ 

(0· Cd 

1: 0 

{,d· {,d , 
1:0 

cO · C'd , 
15: '1 

cd · Cd , 
J:1 

cO ,d 
! ! 

(0·,0 CO· cd , , 
1:0 15:1 

C'd.·cO Cd·cd , , 
15: 1 J:1 

,0·,0 cO·cd , , 
1:' 0 J : 1 

cd· cO cd. ·,d , ~ 
J : 1 0:1 

Abb. 80. Kombinationsschema zur Spa\tung von Capsella bursa-pastoris X Heegeri: 
Die Tiefe der Sebraf6erung der Samenknpse\ entspricbt der Zabl der vorbandenen 
domin.nten F.ktoren. Unten in jeder Rubrilc das bei Selbstbefruchtung in FJ u 

erwartende Verhiiltnis Bursa pastoris: Heegeri. Nacb SH LL. 

10, 13, im Verhaltnis 15: I spalten, denn sie haben ja die gleiche zwei

fach heterozygote Zusammensetzung wie der F,-Bastard. In der Tat 

ergaben II der 43 ParzeIlen, also wieder genau 4/,6 diese Spaltung, 

namlich 715 schwarz: 39 weiB. Endlich miissen die Nachkommen der 

weiBen F 2 - Pflanzen rein weiterziichten, was sie auch auf ihren vier Par

zellen taten. Die Interpretation des Resultates erwies sich somit als 

richtig. 

Es sind seitdem auch andere FaIle gleicher Natur bekannt geworden, 

von denen noch einer anschaulich in vorstehender Abb. 80 illustriert sei. 



Es handelt sich um SHULLS Kreuzungen des Hirtentaschchens Capsella 
bursa-pastbris mit der Rasse Heegeri. Die Hirtentaschenform der Schot

chen der Art ist wohlbekannt. Die Rasse Heegeri besitzt aber etwa 

gliihlampenformige SchOtchen. Fl zwischen beiden zeigt die Hirten

taschenform. In F. finden wir wieder beide Formen im Verhaltnis von 

IS: 1. Das Schema zeigt die Erklarung mit Hilfe von 2 dominanten 
Faktoren C und D, von denen jeder allein, wie auch beide zusammen, 

die Hirtentasche hervorruft. Die genotypischen Einzelheiten sind genau 
wie im vorigen Beispiel, ebenso auch ihre Priifung in F3. Das unter 

jeder Kapsel stehende Zahlenverhaltnis gibt die Erwartungen in F3 bei 

Selbstbefruchtung wieder, die genau so sind, wie wir sie im einzelnen 

soeben bei NILSSON-EHLES Fall ableiteten. 
NILSSON-EHLE studierte nun auch einen Fall gleicher Art, bei dem 

3 Faktorenpaare beteiligt waren, von denen ein jeder die gleiche Wir

kung l;tervorruft, namlich rote Komfarbe beim Weizen (gegeniiber 

weiBer). Das Resultat muB dann natiirlich in F. sein: 63 rot: I weiB. 

Bei diesem Versuch zeigte sich nun eine Tatsache, die von grundlegen
der Wichtigkeit fiir die Kenntnis der polymeren Faktoren und ihrer Wir

kungsweise ist. 
Wir nahmen an, daB die phanotypisch gleichen Individuen in F., 

also 63/64 bei drei Allelomorphen, vollig gleich seien. Es zeigte sich nun 
aber, daB das insofem nicht der Fall sein muB, als bei der durch drei 
Komponenten bedingten Rotfarbung der Weizenkomer die Farbe in F. 
doch zwischen hellerem und dunklerem Rot variierte. In diesem Fall 

konnte also wohl das Verhaltnis der drei Allelomorphe nicht das sein, 

daB jedes Gen fiir sich das gleiche hervorruft wir ihre Gesamtheit, son

dem man miiBte annehmen, daB zwar jedes Gen rot bedingt, aber daB 

die Wirkung von zwei Genen ein doppeltes Rot ergibt, die von drei 

Genen ein dreifaches, kurz, daB die einzelnen Faktoren in der Kombi

nation ihre Wirkung addieren. Derartiges wundert uns nicht mehr, da 

es uns schon ofters begegnete, z. B. beim Verhaltnis von Dominanz und 

intermediarem Verhalten in Fl' 1st das aber der Fall, dann konnen 
wir ja berechnen, wie oft die verschiedenen Abstufungen des Rot vor

kommen miissen, indem wir im Kombinationsschema auszahlen, wie 

oft in den Kombinationen I Rotfaktor, 2 Rotfaktoren usw. vorkommen. 
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Wenn wir das nun ausfiihren, so soli in folgendem Schema angenommen 
sein, daB das Rot von den 3 Faktoren A, B, C bedingt wird, .und in 
jeder Rubrik ist durch eine Zahl angemerkt, wie oft ein Rotfaktor ver
treten ist. 

ABC ABc AbC aBC! Abc aBc abC abc 
ABC ABC ABC ABC1ABC ABC ABC ABC 

6 5 5 5 4 4 4 3 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
ABc ABc ABc ABc ABc ABc ABc ABc 

5 4 4 4 3 3 3 2 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
AbC AbC AbC AbC AbC AbC AbC AbC 

5 4 4 4 3 3 3 2 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
aBC aBC aBC aBC aBC aBC aBC aBC 

5 4 4 4 3 3 3 2 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc Abc 

4 3 3 3 2 2 2 I 

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
aBc aBc aBc aBc aBc aBc aBc aBc 

4 3 3 3 2 2 2 I 
--

ABC ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 
abC abC abC abC abC abC abC abC 

4 3 3 3 2 2 2 I 

ABC I ABc AbC aBC Abc aBc abC abc 

a;c I 
dbc abc abc abc abc abc abc 

2 2 2 I I I 0 

Es kommen somit vor 
6 Rotfaktoren Imal 

5 6mal 

4 15ma1 

3 20mal 
2 15mal 
I 6mal 
0 I mal 

Das bedeutet aber etwas sehr Wichtiges. Die reinen Eigenschaften der 
beiden Eltem werden sich nur in je I Individuum finden. Innerhalb 
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der 63 roten Formen werden am haufigsten die Mittelroten (3 Rotfak
toren) sein, am seltensten die ganz dunkel- oder hellroten (6 bzw. I Fak
tor). Mit anderen Worten: Das Rot in F2 tritt in stufenweisen 'Ober
gangen auf, die in der Zahl, in der sie vorkommen, genau die gleiehe 
symmetrisehe Verteilung zeigen, wie die Glieder der fluktuierenden Varia
bilitat einer einheitliehen Eigensehaft. 

Polymerie. Wir bezeichnen nunmehr diese Faktoren fUr Rot, die sich in ihrer 

Wirkung addieren, als polymere oder multiple Faktoren. Es hat sich 
nun gezeigt, daB sie besonders bei der Vererbung von quantitativen 
Charakteren wie GroBe, Wuehs, Intensitat eine auBerordentliehe Rolle 
spielen und die Erseheinungen, die dabei beobachtet werden, in vor
trefflicher Weise erklaren. Leiten wir uns zunaehst also einmal die theo
retischen Erwartungen abo Wir nehmen an, daB wir zwei Rassen kreuzen, 
von denen die eine eine typische GroBe von 40 besitzt, die andere eine 
solche von 100. Diese erbliche Differenz beruht auf der Anwesenheit 
von 3 Faktorenpaaren AA BB CC polymerer Natur. D. h., daB jeder 
dieserFaktoren fUr sich einen Wachstumszuwachs von lO bedingt, d. h. 
also in heterozygotem Zustand lO, in homozygotem 20. Die folgenden 
oder ahnlichen Kombinationen wiirden daher einen Zuwaehs bedingen 
von 

AA BBCC = 60 
AA BB Cc = 50 
AA BB cc = 40 
AA Bb cc = 30 
AA bb cc = 20 

und so fort. 

Kreuzen wir nun eine Rasse von niederem Wuchs, sagen wir, einer 

Hohe von 40 cm, mit einer hochwiichsigen, 100 cm erreichenden, deren 
Differenz auf der Anwesenheit von 3 Paaren multipler Faktoren beruht, 

so erhalten wir folgende Situation: Die groBe Rasse heiBt AA BB Cc, 
die kleine aa bb ee. Der F,-BastardheiBt AaBb Ce, hat also 3Zuwachs

faktoren, d. h. er steht mit 40 + 30 = 70 em zwischen den beiden El
tern. In F2 erhalten wir dann die 64 Kombinationen der trihybriden 
Kreuzung. Wenn wir das ffir NILSSON-EHLES Fall gegebene Schema 
benutzen und anstatt der Rotfaktoren GroBenfaktoren setzen, so er
halten wir 
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I Individuum mit 6 Zuwachsfaktoren = GroBe 100 

6 5 90 

IS 4 80 
20 

15 
6 
I 

3 
2 

I 

o 

Die F 2 -Spaltung lautet also: 
GroBenklassen: 40 50 60 70 80 90 100 
Individuenzahl: I 6 IS 20 IS 6 I 

70 

60 

50 

40 

Diese Zahlenreihe ist uns nun von der Betrachtung der binomischen 

Variationskurve her wohlbekannt. Sie ist ja ein Glied in der Reihe 

der binomischen Koeffizienten des Ausdrucks (a + b)n (siehe S. 10). Die 
Kurve dieser F 2 -GroBentypen gleicht also jener Variationskurve. Ware 

nun die erbliche GroBendifferenz anstatt durch 3 polymere Faktoren

paare durch 6 solche bedingt, von denen jeder Faktor einen GroBenzu

wachs von 5 Einheiten hervorruft, so erhielten wir nach dem gleichen 

Prinzip in F2 13 Typen, die je 5 em voneinander different sind und zwar 

im Zahlenverhaltnis von: 

GroBenklasse: 40 45 50 55 60 65 70 75 80 85 90 95 100 
Zahl: . I 12 66 220 495 792 924 792 495 220 66 12 I 

Wenn wir nun noch bedenken, daB in jeder Klasse, als Folge der Modifi

kabilitat, die GroBe urn die ideale GroBe herumschwankt, so erhalten 

wir in solchem Fall bereits eine vollkommene Variationsreihe von klein 
bis groB mit so unmerkbaren Db ergangen , daB von einer MENDEL-Spal
tung nichts mehr auBerlich zu erkennen ist. 

Daraus folgt aber noch eine Reihe wichtiger Konsequenzen. Zu
nachst sehen wir, daB bei dieser polymeren Spaltung mit 6 Faktoren 

mindestens 4096 Individuen in F2 gezogen werden miissen, damit iiber
haupt eine nennenswerte Chance vorhanden ist, daB die extrem.en Glie
der der Reihe, also die Charaktere der urspriinglichen Elternpaare, er

scheinen. Sodann sehen wir, daB bei dieser Spaltung mehr als 85% der 

Individuen in die mittleren 5 GroBenklassen fallen, so daB also, selbst 

wenn die groBe Zahl von 3000 F2-Individuen geziichtet wiirde, nur In

dividuen zu erwarten sind, die nicht allzusehr vom Mittel, wie es in F, 

besteht, abweichen. Der einzige Unterschied ware der: In F, ist natiir

lich bei einem quantitativen Charakter eine gewisse Fluktuation urn 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 16a 
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den Wert 70 herum zu erwarten, ebenso wie ja auch die Elternrasse 

von 40 bzw. 100 nicht bei diesen GroBen konstant ist, sondern je eine 

Fluktuation mit dem Mittelwert 40 bzw. 100 zeigt. In F2 aber verbindet 

bei vorhergehender Annahme die Fluktuation 5 GroBenklassen und reicht 

ein wenig jederseits dariiber hinaus. Die Variationskurve von F2 muB 

daher unter allen Umstanden eine groBere Variationsbreite zeigen als 

in F , . Wenn viele polymere Faktoren im Spiel sind, diirfte dies daher 

auBer bei auBerordentlichen Versuchszahlen, das erste typische Kriterion 

einer polymeren Spaltung sein. 

Eine weitere Konsequenz wird uns aus folgender Dbedegung klar. 

Angenommen, wir haben den Versuch mit 6 polymeren Faktorenpaaren 

ausgefiihrt und erhalten unter etwa 2000 Individuen als kleinste solche 

von GroBe 60, die also 4 Wachstumsfaktoren besitzen miissen. Neh

men wir an, eine solche ausgesuchte F2-Pflanze habe die Formel: 

AaBbCcDdeeft. Ziehen wir daraus durch Selbstbefruclltung eine F3-

Generation, so ist die Wahrscheinlichkeit, daB nun die in F2 fehlenden 

kleinsten Individuen, auch bei nicht iibermaBig hohen Versuchszahlen, 

erscheinen, eine betrachtlich groBere, als sie in F2 war. Denn die Re

kombination erfolgt nun mit nur 4 Faktorenpaaren und wiirde in F 3 
nach dem Schema fUr 4 Faktoren ergeben (die ausgesuchte Pflanze war 

als vierfach heterozygot angenommen worden): 

Zahl der Zuwachsfaktoren: 0 I 2 3 4 5 6 7 8 
GroBenklasse: 40 45 50 55 60 65 70 75 80 
Individuenzahl: I 8 28 56 70 56 28 8 I 

Dies zeigt, daB die Chancen fiir das Auftreten der Klassen von niederem 

Wuchs betrachtlich gestiegen sind. Eine weitere· derartige Auswahl in 

F3 wiirde wiederum die Chancen fiir das Auftreten des Elterntypus in 

F4 heben und so fort. Allgemein gesprochen ist also eine Konsequenz 

der Polymerie, daB zwar in F2 oft nichts zu beobachten ist, ale; eine 

gesteigerte Variabilitat urn das Elternmittel; daB aber die fortgesetzte 

Auswahl der groBten bzw. kleinsten Individuen in folgenden Genera

tionen zu dem Isolieren der urspriinglichen Elterntypen fiihren muB. 

Endlich muB noch eine Konsequenz erwahnt werden, namlich, daB 

bei der polymeren Spaltung Individuen erscheinen konnen, die groBer 

oder kleiner als die Extreme der Ausgangsrassen sind. Das ist moglich, 
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wenn jede der gekreuzten Rassen einen nicht vollstandigen Satz von 

Zuwachsfaktoren besaB. Angenommen, wir haben eine kleine Rasse 

von der Formel AABBccddeeft (wieder unter der gleichen Annahme, 

daB jeder Faktor einen Zuwachs von 5 cm zur GroBe 40 cm bedingt), 

deren GroBentyp somit 60 cm ware und kreuzen sie mit einer groBen 

Rasse vom Typus aabb CCDDEEFF, also dem GroBentyp 80 cm. Die 

Rekombination dieser Faktoren im Bastard konnte dann auch zu den 

Formen aabbccddeetf = 40 cm und AABBCCDDEEFF = 100 cm 

fUhren, also kleineren und groBeren als die Ausgangsrassen waren. 

Die letzte wichtige theoretische Konsequenz springt wohl ohne wei

teres in die Augen: namlich, daB wir hier wieder eine Variation vor 

uns haben, die auBerlich sich in nichts von der nicht erblichen Modi

fikation unterscheidet und doch etwas so ganz anderes ist. Wir werden 

spater bei Besprechung der Zuchtwahl an diesen Punkt anzuknupfen 

haben. 

N achdem wir nun die Konsequenzen der Polymeriehypothese 

kennen, wollen wir sie durch ein paar Beispiele illustrieren, die jene 

theoretischen Erwartungen erfullt zeigen. Zunachst seien zwei FaIle illu

striert, bei denen sichtlich die Zahl der polymeren Faktoren nicht sehr 

groB ist, da in F2 trotz maBiger Zahlen die Eltemtypen beinahe reali

siert werden. 

Zunachst seien die Untersuchungen von EAST, der wohl uberhaupt 
zuerst die Polymeriehypothese aussprach, uber quantitative Merkmale 

beim Mais genannt. Werden solche Merkmale betrachtet, so ist es klar, 

daB die fluktuierende Variabilitat zu berucksichtigen ist. Es mussen 

also die Variationskurven des betreffenden Merkmals fUr Bastardeltem, 

FI und F2 verglichen werden. Fur FI ist dann in der Regel eine inter

mediare Kurve zu etwarten. Wie steht es aber mit F2? Nach den Aus

fUhrungen der vorhergehenden Seiten kann eine polymere Spaltung in 

F2 eine einer Variationsreihe hochst ahnliche Phanotypenverteilung er

geben. Handelt es sich nun urn ein fluktuierendes quantitatives Merk

mal, so hat jeder dieser Phanotypen z. B. der sieben oben aufgezahlten, 

seine eigene kleine Variationskurve, die, wenn die Typen nahe bei

sammen liegen, mit der des benachbarten Typus transgredierend ist. 

Die Gesamtheit dieser Einzelkurven ergibt aber dann wieder eine schein-

16* 
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bar einheitliche Phanotypenkurve fUr die ganze F 2 -Generation. Diese 

Kurve muB aber eine viel hohere Vatiationsbreite haben als die F,
Kurve und bei geniigend groBen Zahlen bis zu den Extremen der Eltern
kurven reichen. Dnd das ist in der Tat im groBen ganzen der Fall. 

Abb. 81 gibt einen solchen Versuch von EAST wieder. Das betrachtete 

p 

IIII X I , 
". " 

, Ui"g~ 1.] 1'J 15 '7If 11 11 " ZO If 

11 IV , Zohl .J n 1% " Z6 15 1() 1 I 

F, IIIIIII 
1.0,,// ' 10 ." 1Z 13 1<1 15 
Zo I 1 11 1Z 1'1 11 , 'I 

F2 111111111 
LtiT, 7 

, , 10 17 11 1.1 1'J 'fS 1(1 17 11 " 10 II 
Z(1 I I S 11 JJ JJ JJ 27 1'1 1.1 10 11 1/ 1 Z 7 

Abb.81. Vererbung der Kolbenllinge beim Mais, oben Variationsreihen der beiden 
Eltem (P-Generation), darunter Variationsreihe von F, und von F2 • Nach EAST. 

quantitative Merkmal ist die Lange des Maiskolbens. Oben finden 

sich die beiden Elterntypen mit langen und kurten Kolben in ihren 

Variationsreihen dargestellt und unter jedem Typus steht seine Langen

klasse und die Zabl der Varianten. Dann folgt die intermediare F,

Generation und die vie! starker variable F 2 , die hier auch nahezu 

die Elternextreme erreicht. Als Gegenstiick dazu sei in Abb. 82, em 
Goldsehmidt, Vererbungswissenschaft, s. Aufl age. 16 b 



ahnlicher Fall nur in seinen Variationskurven dargestellt, namlich das 

Verhalten der Lange des Blumenblattes bei Kreuzung von gewohn

lichem Lein mit Linum angustifolium nach TINE TAMMES. Auch hier 

zeigt ein Blick auf die Kurven das gleiche Verhalten der Variations

breite bei einem Vergleich zwischen P, FI und F2. 
Fiir den Fall, daB die Zahl der Faktoren so groB ist, daB nur all

mahlich durch Auswahl der kleinsten bzw. groBten Individuen von F2, 

F3 usw. die Annaherung an den Eltemtyp erzielt werden kann, diene 
ebenfalls ein Resultat EASTS als Beispiel, namlich die Vererbung der 

Lange von Tabakbliiten bei Kreuzung von Rassen mit langer und kurzer 

Bliitenrohre. Nach allen v01;ausgehenden theoretischen Erorterungen 
konnen wir die Resultate einfach zu einer Tabelle (S. 244) zusammen

stellen, die sich selbst erklart. 

in~;';'~'d~~~e Eine aufmerksame Betrachtung der besprochenen Tatsachen zeigt, 
Vererbung. daB im Fall von polymeren Faktoren die MENDEL-Spaltung sehr leicht 

iibersehen werden kann, wenn die Zahlen der Versuche nicht geniigend 

groB sind oder wenn sie in den spateren Bastardgenerationen nicht mit 
Auswahl der extremen Individuen verbunden werden. In den soeben 

zitierten Untersuchungen von EAST war aus F2 auch eine F3-Genera
tion gezogen worden aus Individuen der Mittelklassen. Diese F3-Genera
tion weicht nicht wesentlich von der F2-Verteilung ab, wie folgende 
Tabelle zeigt: 

Klassen (wie in vorhergehender Tabelle) 

1 2 3 4 5 6 7 S 9 IO II 1 12 1314115116117 ISI19120121 22123 

P kleine Rasse I 21 140 49 -- - - - - -1- - -1-1-1-=I*!;. - -
P groBe Rasse . -- -1--- 19 1 
FI 

I -1-,--4 IO 41 75i40 3 
~I~~; F2 - - 3 9 IS 47 55193 7S sll --

F3 aus F 2 - J1912 1-

; , 

Klasse 13 . - - -1- -1- 4 201 25 59 
_i_I_:_ 

Der Typus oder Mittelwert erscheint hier von F I-F 3 nicht nennens

wert verandert und der erste Eindruck ist, daB keine Spaltung vorliegt, 

sondem ein intermediarer Bastard, der konstant weiterziichtet. In der 
alteren Bastardforschung sowohl wie in der ersten Zeit des wieder

erwachten Mendelismus hielt man es fiirmoglich, daB es solche nicht-
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spaltende intennediare Bastarde gabe. Man kann heute mit Sicherheit 
sagen, daB es keinen einwandfreien derartigen Fall gibt. (Von gewissen 
Verhaltnissen bei Artbastarden abgesehen, auf die wir spater noch 
zurUckkommen werden.) In vielen Fallen diirfte die genaue Analyse 
die Existenz multipler (polymerer) Faktoren nachweisen und den Fall in 

obigem Sinne erklaren (andere Erklarungsmoglichkeiten werden uns 
noch begegnen). Zwei Bei-
spiele, denen eine gewisse 
historische Bedeutung zu
kommt, mogen dies er
lautern. Das eine ist die 
Vererbung der Ohrenlange 
bei Kaninchen. CASTLE 

hat durch ausgedehnte 
Kreuzungsstudien festge
stellt, daB bei Kreuzutig 
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langohriger mit kurzohri- 7 7,5 8 8,5 9 9,5 10 10,5 11 11,5 12mnt 

gen Rassen die Nachkom- Abb.82. Variationspolygone der Blumenblattliinge in 
P, Fx, Fa bei Kreuzung zweier Leinformen. 

menschaft intennediar ist 
und dieser Charakter in 

Nach TINE TAMMES. 

allen folgenden Generationen konstant bleibt. Bei den Elterntieren 
unterliegt natiirlich die Ohrenlange einer gewissen fluktuierenden Varia
bilitat, deren Umfang bei den langohrigen Fonnen 20-30 mm betragt; 
bei den kurzohrigen 10 mm. Die Nachkommen zeigen gewohnlich eine 
mittlere VaIjabilitat. Die folgende Tabelle gibt das wirkliche Resultat 
einer solchen Kreuzung wieder, wobei die eingeklammerte Zahl unter 
den Nachkommenzahlen das Elternmittel darstellt, urn das die Nach
kommen variieren. 

p ~ II8mmx ~ 2IOmm 
FI (5 Is6mm+ ~ 166 mm + (5 I70mm+ ~ I70 mm+ ~ I70mm 

t [I64 mm] t 
'", X Ii 

Fa (5 I60mm + C; 168 mm + 1 I70mm + ~ 172 mm + (5 I80mm + ~ 185 mm 
[168 mm] 

Wurden diese so erhaltenen Halbbluttiere' mit Langohren wieder ge

kreuzt, so gab es wieder in der Mitte stehende Dreiviertelbluttiere, wie 



folgende Kreuzung zwischen einem Halbblutweibchen und einem lang

ohrigen Mannchen beweist. 

p ~ 152 mm x 6 210 mm 
F, ~ 170mm + 6 170mm + ~ I80mm + ~ 183 mm + 0 184mm 

[181 mm] 

Es zeigt sich also, daB die Ohrenlange sich konstant intermediar ver
erbt. Dieser Fall hat nun eine besondere Bedeutung dadurch erlangt, 

daB er der erste war, an dem durchLANG das Polymerieprinzip auf dies 

Problem angewandt und demonstriert wurde, wie schwierig es jetzt ist, 
einen wirklichen Beweis fiir intermediare konstante Vererbung zu er

bringen. Die Durchfiihrung der Interpretation geht aus allem vorgehen

den hervor; der mung halber sei sie aber auch nochmals fUr diesen 

Spezialfall ausgefiihrt. Wir k6nnen mit LANG annehmen, daB lange 
Ohren durch drei Gene bedingt seien. Angenommen Ohren von 100 mm 

seien kurze, so macht ein Langohrengen sie urn 40 mm langer, drei Gene 
urn 120 mm, also zu 220 mm. Werden 220 mm-Kaninchen mit 100 mm

Tieren gekreuzt und F, ist indermediar, so zeigt es 160 mm-Ohren. In 
F2 tritt nun die Spaltung so ein, daB sich die Phanotypen genau so 
verteilen mtissen, wie es oben fiir die Wirkung der drei Rotfaktoren ab
geleitet wurde. Da aber intermediare Vererbung vorliegt, so verteilen 
sich die Phanotypen nicht auf der dominant en Seite, sondern tiber die 
ganze Reihe hin, und da die 40 mm-Wirkung eines jeden Langohren
faktors, da wo er heterozygot erscheint, halbiert wird, erhalt man die 

auftretenden Gr6Ben, wenn man die Zahl der im Kombinationsschema 
anwesenden Halbfaktoren (groBe Buchstaben) mit 20 mul~ipliziert zur 

Lange des Kurzohrs (100 mm) addiert: Denn die Form ABCc = 100 

+ (40 + 40 + ~) = 200 ist dort geschrieben AA BB C c = 100 + 
(5 . 20) = 200. Unter diesen Voraussetzungen erhielten wir in F 2 die 

Phanotypenverteilung: 

220 mm I Individuum 
200 6 Individuen 
180 15 
160 20 
I40 " 15 
120" 6 
100 I Individuum 
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Bei Kreuzung des Kurz- und Langohrenkaninchens brauchte unter 

20 Nachkommen nur die Mittelklasse vertreten zu sein: so entsteht der 
Eindruck der Konstanz der intermediaren 160 mm-Bastarde in F2 • Erst 

unter 64 Nachkommen ist ja ein den Eltem gleichendes Junges zu er
warten. Je gr6Ber nun die Zahl der Merkmalspaare ist, urn so gr6Ber 

wird natlirlich die Mittelklasse. Flir 12 Merkmalspaare berechnet sich 

so die Zahl der Individuen mit Ohren zwischen 140 und 180 mm auf 

etwa 15 Millionen unter 17 Millionen (was nach den in der II. Vorlesung 

gegebenen Zahlenableitungen ja leicht zu berechnen ist), und unter diesen 

ist nur je ein reines Exemplar vom Charakter der Eltem. Wenn also 
in der Tat die Ohrenlfulge von mehreren Merkmalspaaren bedingt ist, 

so brauchen es nur sehr wenige Faktoren zu sein, urn bereits eine kon

stant-intermediare Vererbung mit einer Variabilitat urn das Mittel vor

zutauschen. 
Wenn die Supposition richtig ist, so kann sie bei Tieren, die nicht 

durch Selbstbefruchtung vermehrt werden k6nnen, wobei sich ihre 
genotypische Zusammensetzung leicht zeigen wlirde, nur so erwiesen 
werden, daB ausnahmsweise unter den scheinbar rein intermediar zlich

tenden Bastarden auch Exemplare vorkommen, die sich ganz oder teil

weise dem Elterntypus nahem. Die Wahrscheinlichkeit, sie zu finden, 

wachst noch, wenn aus den extremen F2 -Typen F3 gezlichtet wird. 
Oder aber es lassen sich erblich. konstante Formen isolieren, die mehr 
patro- oder matroklin sind, entsprechend den Gr6Benklassen, die die 
Merkmale bedingen, in unserem Beispiel also 100, 140, 180, 220 mm. 
Denn wir wissen ja, daB bei drei Eigenschaften 8 homozygote Typen exi
stieren, die im Kombinationsschema sich immer in der Diagonale links 
oben -rechts unten finden und von denen bei intermediarer Vererbung, 
wie das Kombinationsschema zeigt, 2 X 3 identisch aussehen. Und wenn 

soIche isoliert wlirden, miiBten sie rein weiterzlichten. Bei pflanzlichen 

Objekten mit Selbstbefruchtung ist es allerdings ein Leichtes, diese 

Homozygoten zu isolieren. Bei Tieren dlirfte es aber nicht leicht vor

kommen, daB bei den begrenzten Zahlen der Zuchten zufallig zwei Homo

zygoten zusammenkommen, von denen bei Annahme von nur 10 Eigen

schaften bereits nur etwa '/'000 der Gesamtindividuenzahl existieren. 

LANG weist nun darauf hin, daB es in der Tat bei CASTLE Angaben 
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gibt, die darauf hindeuten, daB gelegentlich Individuen mit stark goneo
kliner Ohrenmnge auftreten. Andere Forscher, die sich mit dem glei~ 
chen Problem befaBten (BAUR), fanden die Erwartungen aus Polymerie 
auch bestatigt. 

1m hochsten MaB bemerkenswert erscheint, daB diese Interpretation 
nun auch einen Fall erkliirt,der frillier die Hochburg der konstanten 
Bastardvererbung darstellte, den Fall des Mulatten. BATESON bezeich
nete frillier dieses Kreuzungsprodukt zwischen Neger und WeiBen direkt 
als den einzigen sicherenFall einer solchenVererbung. Die genaue Unter
suchung der Hautfarbe der Nachkommenschaft von Mulattenpaaren durch 
G. und C. DAVENPORT, wobei die dunkeln und hellen Farbkomponenten, 
aus denen sich der Hautton zusammensetzt, mittels des Farbkreisels 
exakt bestimmt wurden, zeigt aber, daB sie eine ganze Variationsreihe 
von hell zu dunkel in verschiedenem Gemisch bildeten. So hatten sieben 
Kinder eines solchen Paares folgendes Verhii.ltnis von Schwarz zu WeiB 
in ihrer Hautfarbe, bestimmt nach der Skala des Farbenkreisels: 

Schwarz 6 23 25 31 32 33 46 
Weill 60 25 25 24 17 33 ---; 

Bei einem Neger ist das Verhiiltnis 75, bei einem WeiBen~. Da 
. 2 ~ 

nun auBerdem in der Nachkommenschaft von Mulatten ganz weiBe wie 
fast ganz schwarze Individuen auftreten konnen; so kann es kaum mehr 
einem Zweifel unterliegen, daB auch dieser Fall sich in genau der glei
chen Weise wird erklaren lassen, wie der der Kaninchenohrenlange, wie 
das auch DAVENPORTS annehmen und LANG genau durchgefiihrt hat. 
Es ist wohl nicht notig, die Einzelheiten des Falles, die sich ohne wei
teres dem Prinzip einreihen, naher auszufiihren. Hier ist aber auch der 

dVerKe:.bung Ort, auf die Vererbung der GroBe beim Menschen zuriickzukommen, die 
er orper-

grolle. GALTONS Versuch zugrunde lag, auf statistischem Wege ein Vererbungs-

gesetz zu finden. Die Feststellung kommt wohl nicht unerwartet, daB

DAVENPORT imstande ist, den GroBenwuchs des Menschen ebenfalls auf 

ein System multipler Faktoren zUrUckzufiihren, und zwar scheint es, daB 
es nicht eine Haufung von GroBenwuchsfaktoren ist, die erblich hohe 
Statur hervorbringt, sondem umgekehrt die Abwesenheit einer Serie 
von Hemmungsfaktoren (gleich Anwesenheit ihrer Rezessive), welche 
sich zum erblichen kleinen Wuchs haufen. 
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Damit konnen wir nun unsere friiheren Ausfiihrungen uber Popu

lationen und reine Linien erganzen. Wir sahen, wie das positive Resul
tat der Selektion, das GALTON festgestellt hatte, darauf beruhte, daB 

die Population aus zahlreichen Biotypen gemischt war. ]etzt erkennen 

wir aber auch, weshalb die Population trotzdem den gleichen Typ einer 

Fluktuationsreihe als Variationskurve aufwies wie sie die Modifikation 

in einer reinen Linie bedingt. Es ist die Kurve der F 2 -Generation einer 

Bastardierung mit polymeren Faktoren; wobei noch zur Erklarung hin

zuge£ugt werden muB, daB es eine mathematische Konsequenz aus den 

Wahrscheinlichkeitsgesetzen ist, daB in einer frei durcheinander bastar

dierenden Population die Typen der Bastardkombination in den glei

chen Zahlenverhaltnissen angetroffen werden wie in einer F 2 -Generation, 

vorausgesetzt, daB keine Selbstbefruchtung und keine Ausmerzung oder 

Begiinstigung durch Selektion stattfindet. 

Bei der Hervorbringung einer Eigenschaft durch polymere Faktoren HodmHomerie 
un etero-

nahmen wir es bisher als selbstverstandlich an, daB jeder Faktor den merie. 

gleichen Effekt im Endresultat ausubt und daB die Wirkungen sich 

einfach addieren. Tatsachlich ist es bei den meisten derartigen Fallen 

von Vererbung quantitativer Eigenschaften kaum moglich zu entschei-

den, ob das der Fall ist oder nicht, ob die polymeren Faktoren gleiche 

Wirkung haben, homomer sind, oder quantitativ verschiedene Wirkung 

ausuben, heteromer sind. Es liegen aber bereits ein paar Fane vor, in 

denen die Analyse es wahrscheinlich gemqcht hat (was ja an und fUr 

sich auch am plausibelsten ist, da Wachstum sich aus einer Serie ganz 

differenter physiologischer Teilprozesse zusammensetzt), daB den ein-

zelnen multipeln Faktoren ein bestimmter, aber differenter quantita-

tiver Anteil am Endresultat zukommt. So hat z. B. EMERSON versucht, 

die Resultate von Kreuzungen zwischen hochwachsenden und niederen 

Bohnenrassen so zu erklaren: Es ist einmal ein Faktorenpaar vorhan-

den, das den Wachstumstypus hoher - niedriger Wuchs im allgemeinen 

bedingt; das ist das gleiche einfache Paar von Allelomorphen, wie es 

MENDEL auch fur die Hohe von Erbsenpflanzen feststellte. Dazu kom-

men noch zwei andere Faktorenpaare fiir die Lange und Zahl der Inter

nodien, die nach dem Prinzip der multiplen Faktoren kumulativ wirken 

und innerhalb einer Hauptwachstumsdifferenz noch einen mit anderen 
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Zahlen festgelegten Effekf im Endresultat bedingen. Ganz analog ist 
das Resultat, zu dem CORRENS bei semen Kreuzungen mit verschieden
farbigen Chlorophyllsippen von Mirabilis jalapa kam. An der Intensi
tat von griin sind zwei Faktorenpaare NN, CC beteiligt, von denen C 
im homo- wie heterozygoten Zustand eine Intensitat von 30% bedingt, 
wahrend N homozygot (NN) einen weiteren Zuwachs von 70%, hetero
zygot (Nn) einen" solchen von 60% bedingt. Daher zeigen Pflanzen der 
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Abb.83. Vererbung des Gewichts bei Kreuzung von Sebright und Hamburger Hilhnem. 
Oben Gewichtsklassen in g. Damnter P-, F.-, Fz·Tiere als schwarze Kreise nach ihrem 

Gewicht geordnet. Aus PUNNETT. 

Formeln NN CC, NN Ce, Nn CC, Nn Ce, nn CC, nn Ce in der glei
chen Reihenfolge die Farbintensitaten IOO, IOO, go, go, 30, 30. Noch 
bestimmter sind die Angaben, die PUNNETT und BAILEY fiir die Ge

wichtsvererbung bei der Kreuzung von Zwerghiihnem (Bantams) und 

gewohnlichen. Rassen (Hamburger) machen. Die letzteren wiegen etwa 

das Doppelte der ersteren. Der allgemeine Gang des Experiments ist 
so, wie wir es ffir die Polymerie geschildert haben, also intermediares 

Verhalten in F. und erhohte Variation in Fa, wobei auch Formen er

halten wurden, die kleiner bzw. groBer als die Eltemrassen waren. 
PUNNETT und BAILEY kommen zu der "Oberzeugung, daB die aktuellen 
Daten am besten folgendermaBen erklart werden konnen: Es sind vier 
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Wiichsigkeitsfaktoren ABCD im Spiel, und zwar ist die Formel fUr die 
Zwergrasse aabbccDD, die fUr die Hamburger AABBCCdd. Von diesen 
bewirken die Faktoren A und B zusammen einen Zuwachs von 60%, 

zur MinimalgraBe in homozygotem, von 38% in heterozygotem Zustand. 
Die Faktoren C und D dagegen bewirken einen Zuwachs von 30% im 

homozygoten und 25% im heterozygoten Zustand. Ganz entsprechend 

unseren frUheren aIlgemeinen Ausfiihrungen sind dann die im Experi

ment erzeugten Tiere von besonders hohem oder besonders niederem 

Gewicht. RekombinationenvonderFormeIAABBCCDDbzw.aabbccdd. 

Der Gang dieses Versuchs ist in Abb. 83, 84 dargestellt und illustriert. 
Die Abbildungen bediirfen wohl keiner weiteren Erklarung. 

Die Leichtigkeit und Eleganz, mit der die Polymeriehypothese Krici~~;es 

schwierige FaIle einfachen mendelistischen VorsteIlungen eingliedert, hat Polymerie. 

vielfach dazu gefiihrt, sie als deus ex machina iiberaIl da anzurufen, 

wo die Analyse versagt. Demgegeniiber muB betont werden, daB sie 

dann nur eine Berechtigung hat, wenn auch die daraus abzuleitenden 

Konsequenzen als tatsachlich vorhanden nachgewiesen werden kannen. 
Auf der andem Seite findet man aber auch vielfach, besonders bei der 

Vererbungslehre Femerstehenden die Ansicht vertreten, daB die Be
nutzung der Polymeriehypothese eine Art von Spielerei sei, da man 

natiirlich aIles erklaren kanne, wenn man nach Bediirfnis neue Faktoren 
zu Hilfe rufe. Solche Kritik vergillt, daB mit der Polymeriehypothese 
bestimmte mathematische Konsequenzen verbunden sind, mit denen 
die Tatsachen in Dbereinstimmung gezeigt wurden. Sie vergiBt aber 
auch, daB wir jetzt schon FaIle kennen, in denen die Einzelfaktoren 
eines polymeren Systems isoliert werden konnten. Eine solche Analyse 
wurde z. B. yom Verfasser fUr den Melanismus der Nonne durch-
gefiihrt (die oben S. 8,9, Abb. 4 wiedergegebene Variationsreihe des Mela-

nismus der Nonne beruht tatsachlich, wie wir jetzt erst verstehen 

kannen, auf der polymeren Rekombination von drei Genpaaren), 

von BRIDGES und MOHR fiir den "Haarwirbel" der Fliege Drosophila. 

Aber auch der Vererbungsforscher sollte sich dariiber klar sein, daB 

Polymerie der Ausdruck bestimmter entwicklungsphysiologischer Ver

haltnisse ist. Wenn z. B. mehrere polymere Faktoren zusammenarbeiten, 

urn die Schwarzung eines Schmetterlingsfliigels hervorzubringen, so be-
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deutet das nicht die naive Vorstellung, daB jeder Faktor einen Bruchteil 

von schwarz produziert. Sondem es bedeutet, daB, wenn entwicklungs

geschichtlich die Ablagerung von Pigment in den Fltigelschuppen statt-

1 2 3 

Abb. 84 I- 6. ZU dem in Abb. 83 dargesteJlten Experiment. [Hamburger Hahn, 2 Silber
bantamhenne, 3 Fx-Henne, 4 F1-Hahn, 5 extrem leichte F2 ·Henne, 6 extrem 

schwerer F2 Hahn. Nach PUNNETT. 

findet , ihr MaB von mehreren, unabhangig bestimmten Ereignissen ab

hangt, z. B. Zeitpunkt der Pigmentproduktion, Entwicklungszustand der 

Schuppen, Beschaffenheit des Elutes usw. 
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Es sei schlieBlich noch bemerkt, daB eine gewisse Moglichkeit be- Berechnung 
der Zah l 

steht, durch den Vergleich der Variationsreihen von FI und F, im Fall poiJe":,~rer 

polymerer Spaltung abzuschatzen wie viele homomere Gene etwa an 

4 5 6 
Abb. 4. (Fortsetzuog.) 

der Verursachung der betreffenden Eigenschaft beteiligt sind. CASTLE 

und WRIGHT haben dahir die folgende Formel angegeben: 
D' 

n= - --, 
8(0"~ - O"i)' 

wobei D die Differenz zwischen den Mittelwerten der elterlichen Rassen 

ist, VI und V, die Standardabweichnungen der Variationsreihen von F J 

und F 2 • 
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Doch damit sei es genug von der Erscheinung der Polymerie. Hier 

diente sie uns nur als Erlauterung einer besonderen Art des Zusammen

arbeitens mendelnder Faktoren zum Gesamtresultat. Wir werden spater 

nochmals im Zusammenhang mit dem Selektionsproblem ausfiihrlich auf 

die Erschein ung zuruckkommen mussen. 
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Elfte Vorlesung. 

Die Vererbung mehrerer Faktoren im gleichen Chromosom. 
Die Geschlechtschromosomen. Geschlechtsgebundene Vererbung 

und Chromosomenlehre. Nichtauseinanderweichen der 
Geschlechtschromosomen. 

In unseren bisherigen Betrachtungen nahmen wir es als selbstver

standlich an, daB aIle mendelnden Faktoren unabhangig voneinander 

vererbt werden. Das bedeutet cytologisch, daB sie in verschiedenen 

Chromosomen gelegen sind. Nun wissen wir aber, daB die Zahl der "tf:::er::, 
Chromosomen meist eine relativ niedrige ist, sicher niederer als die Zahl c;;~~~:~m. 
mendelnder Faktoren. Daraus folgt, vorausgesetzt die Richtigkeit der 

Chromosomenlehre der MENDEL-Spaltung, daB es entweder einen Me

chanismus geben muB, der eine Faktorenverteilung erlaubt, selbst wenn 

die Faktoren im gleichen Chromosom gelegen sind, oder aber, daB es 

bei keiner Tier- oder Pflanzenform mehr gleichzeitig und unabhangig 

mendelnde Faktoren geben kann als die reduzierte Zahl der Chromo-

somen betragt. Nehmen wir an, wir haben eine Tierform mit der nor-

malen Chromosomenzahl acht. Wir finden in der Natur IOO Erbrassen 

vor und stellen durch Kreuzung fest, daB sie sich aIle durch je einen 

Erbfaktor voneinander unterscheiden. Durch Bastardkombination 

konnte man dann theoretisch eine Form aufbauen, die aIle IOO Domi-

nanten besitzt und eine, die aIle IOO Rezessiven enthalt. Wenn nun 
all diese Faktoren in vier Chromosomenpaaren liegen sollen, so kann 

im Rahmen der oben geschilderten Chromosomenverhaltnisse die Spal-

tung unter keinen Umstanden anders verlaufen, als wenn nur vier Fak-

toren vorhanden waren: aIle im gleichen Chromosom gelegenen Faktoren 

gingen bei der Vererbung immer zusammen, sie erschienen miteinander 

gekoppelt oder, anders ausgedriickt, willden korreliert vererbt. Wieviele, 

aus einer einfachen MENDEL-Spaltung als monohybrid mendelnd be-

kannte Faktoren, auch in eine solche Kreuzung eingingen, das Resultat 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 
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ware eine tetrahybride Spaltung und wir konnten sagen, daB alle Fal{

toren, die dabei wie eine Einheit beisammen bleiben, also voneinander 

abhangig oder gekoppelt vererbt werden, im gleichen Chromosom liegen. 

Eine so1che Tatsache ware naturlich gleichzeitig ein weittragender Be

weis fUr die Richtigkeit der Chromosomentheorie der MENDEL-Spaltung. 

Er ist tatsachlich erbracht worden und die Fulle der Tatsachen, die sich 

auf diesen Punkt der Bastardlehre beziehen, gehort zu den interessan

testen und wichtigsten Fortschritten der neuen Vererbungslehre. 

Mutation. Bevor wir mit ihrer Darstellung beginnen, sei ein Wort vorausge-

schickt uber einen Begriff, den wir hier mehrfach anwenden mussen, 

den Begriff der Mutation, dessen ausfUhrliche Besprechung einer spateren 

Vorlesung vorbehalten ist. Unter Mutation versteht man eine Verande

rung ip. der Faktorenkonstitution eines Lebewesens, die plOtzlich und 

ohne Ubergange aus bisher unbekannten Griinden erscheint. Es tallt 

etwa plOtzlich ein Erbfaktor aus der Erbmasse aus; bei einer Fliege 

etwa taUt ein Faktor aus, der zur Entwicklung der Flugel notwendig 

ist und die so entstehende flugellose Fliege ist eine "Verlustmutante". 

Sie ist jetzt erblich in einem MENDEL-Faktor von der Stammart ver

schieden und gibt, mit ihr gekreuzt, eine einfache MENDEL-Spaltung. 

Ebenso kann ein neuer Faktor in der Erbmasse auftreten und wir er

halten eine Additionsmutante, oder aber der Zustand eines Faktors kann 

sich andem und wir erhalten eine Mutante, die wir, wenn sie rezessiv 

ist, als Verlustmutante, wenn sie dominant ist, als Additionsmutante, 

beschreiben konnen. Von derartigen Mutationen werden wir also im fol

genden oft zu sprechen haben und merken uns, daB sie zur Stammart 

sich verhalten wie eine Rasse, die sich in einem (dominanten oder rezes

siven) MENDEL-Faktor von ihr unterscheidet. 

Die nachstliegende Art nun, wie bewiesen werden k6nnte, daB zwei 

oder mehrere gemeinsam (gekoppelt, korrelativ) vererbte Faktoren im 

gleichen Chromosom gelegen sind, ware die, daB auf irgendeine Weise 

sich ein bestimmtes, auBerlich erkennbares Chromosom als Trager einer 

bestimmten Eigenschaft erweisen lieBe und dann andere Eigenschaften 

gefunden werden, die mit jener zusammen vererbt werden. Tatsachlich 

war dies der Weg, auf dem zuerst der geforderte Beweis erbracht wurde. 

Das betreffende Chromosom ist das sogenannte Geschlechtschromosom, 
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und die Eigenschaften sind einerseits das Geschlecht, andererseits die 

sogenannten geschlechtsgekoppelten oder geschlechtsgebundenen Eigen
schaften. Der Betrachtung dieses grundlegenden Teils unseres Pro
blems wenden wir uns nun zu. 

Da ist es zunachst unsere Aufgabe, mit jenem besonderen erkenn- Ges~i:chts. 
baren Chromosom bekannt zu werden, in dem der Faktor ftiT Geschlecht chromosom. 

vererbt wird, dem Geschlechtschromosom, auch akzessorisches Chromo-
som oder X-Chromosom genannt. Wir schlieBen dabei direkt an unsere 

frillier erworbenen Kenntnisse tiber das Verhalten der Chromosomen in 

Reifeteilungen und Befruchtung an. Die ersten entscheidenden Be

obachtungen auf diesem Gebiet hatte HEN KING gemacht, ihre Bedeu-
tung ftir unser Problem wurde aber erst von Me CLUNG richtig erkannt. 

Aber auch seine Interpretation hat sich weiterhin als unrichtig er-

wiesen, und es ist das Verdienst von MiB STEVENS und vor allen Dingen 

E. B.WILSON, die Tatsachen geklart und in ihrer Bedeutung gewtirdigt 
zu haben. Nach allem, was wir jetzt tiber die Chromosomen und ihre 

Geschichte gehort haben, ist es selbstverstandlich, daB sie stets nur in 

gerader Zahl gefunden werden, denn die Halbierung der Zahl in der 

Reduktionsteilung, die paarweise Vereinigung in der Synapsis erfordert 

ja eine gerade Zahl. Die Tatsachen, die wir jetzt kennen lernen wollen, 
fuBen aber alle auf dem zunachst hochst erstaunlichen Befund, daB in 

den Zellen mancher Insekten eine ungerade Zahl sich findet. Nach 
mancherlei Irrwegen der Forschung kann es jetzt als feststehend gelten, 
daB da, wo dies der Fall ist, es meist das mannliche Geschlecht ist, 
dem die ungerade Zahl zukommt, und zwar besitzt es immer dann ein 

Chromosom weniger als das weibliche, z. B. letzteres 22, ersteres 21 

Elemente. Da wir schon wissen, daB im allgemeinen die Chromosomen 
als Elemente vaterlicher und mtitterlicher Herkunft paarweise zusammen-

gehoren, so muB bei dem Mannchen einem Chromosom, dem X-Chro-

mosom, sein Partner fehlen, der aber beim Weibchen mit seiner geraden 

Zahl vorhanden ist, so daB dieses auBer allen anderen Chromosomen 

zwei X-Chromosomen besitzt. Abb. 85 a stellt die Chromosomen aus 

einer Teilungsfigur der Wanze Anasa tristis im mannlichen Geschlecht 

dar. In b sind sie einzeln herausgezeichnet, und da erkennt man deutlich 

21 Chromosomen, von denen 20 paarweise zusammengehoren, wahrend 

17* 
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das 2I., das keinen Partner hat, das X-Chromosom darstellt. Abb. 8se 

zeigt nun die Chromosomen einer weiblichen Zelle, ebenfalls in d isoliert 
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Abb.8sa-h. Chromosomenverhaltnisse von Anasa tristis. a Die Chromosomengarnitur 
der Ursamenzellen. b Die gleichen Chromosomen paarweise geordnet. c Die Gamitur 
einer Ureizelle. d Die gleichen paarweise geordnet. e Metaphase der ersten Sperma
tozytenteilung. fDie zweite Reifeteilung. g, h Die heiden Tochtergruppen einer Teilungs-

figur vom Pol gesehen. lz hesitzt allein das unpaare Chromosomen h. 
Nach WILSON aUs HXCKER. 

gezeichnet und man erkennt die II Paare, von denen die beiden links 

die X-Chromosomen sind. 
Erinnern wir uns nun daran, was in den Reifeteilungen vor sich geht. 

Die eine von ihnen war eine Reduktionsteilung, d. h. die vorher in homo-
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logen Paaren miteinander vereinigten Chromosomen wurden als ganze 
Chromosomen auf die beiden Teilungspole verteilt, so daB die beiden 
Tochterzellen nur die Halfte, die reduzierte Chromosomenzahl erhielten, 

in der aber jede Chromosomenform einmal vertreten war. Lassen wir 

Mtinnchen Welocllen 

Abb. 86. Schematische DarsteUuDg des Chromo omenzyklus der Geschlechtsbestimmung 
bei Annahme VOD 7 ChromosomeD als milnnlicher uDd S ChromosomeD nls weiblicher 

Zah\. Die X-Chromosomen schwarz. 

nun bei einer solchen weiblichen Wanze die Reduktionsteilung vor sich 

gehen, so erMlt jede Zelle, bzw. im weiblichen Geschlecht die Eizelle 

und der Richtungsk6rper, den gleichen Chromosomenbestand: aIle reifen 

Eier besitzen ihre II Chromosomen von der typischen Art der Abb. 85. 

Wenn aber im mannlichen Geschlecht in den Spermatozyten die Reife-
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teilungen stattfinden und sich die Chromosomen in der Synapsis paaren, 

dann besitzt das X-Element keinen Partner, es muB also ungepaart 

bleiben. In der Reduktionsteilung, die ganze Chromosomen auseinander

teilt, muB es daher als Ganzes zu einem Pol gezogen werden und das 

ist in der Tat der Fall. Abb. 85 f zeigt uns diese Teilung, und wie das 

X-Element (h) ungeteilt zu einem Pol wandert. Damit sind aber nach 

der Reduktionsteilung zwei verschiedene Arten von Samenzellen vor
handen: soIche mit 10 Chromosomen (Abb. g) und soIche mit II, nam

lich den gleichen 10 + dem X-Chromosom (Abb. h). Da nun aus jeder 
dieser Zellem sich ein Spermatozoon bildet, so entstehen in gleicher Zahl 

Abb. 87. Die viet ,,"us den Reifeteilungen hervorgcga.ngcncn Spermatiden 
(nm Cytophor befestigt) von Ancyrncllnthus. Nach IULSO\\". 

zwei verschiedene Spermatozoenarten, soIche mit und ohne X-Chromo
som. Nun ist es klar, was sich bei der Befruchtung ereignen muB: Ent

weder befruchtet ein Spermatozoon mit 10 Chromosomen das Ei, das 

immer II enthalt, dann entsteht ein Organismus mit 21 Chromosomen. 

Oder eine Spermie mit II Chromosomen kommt zur Befruchtung, dann 

entsteht ein Wesen mit 22 Chromosomen. Da es aber feststeht, daB die 

Mannchen in ihren Zellen 21, die Weibchen 22 Chromosomen besitzen, 

so folgt daraus mit zwingender Notwendigkeit, daB die Spermatozoen 

mit X-Chromosom weibchenbestimmend, die ohne X-Chromosom mann

chenbestimmend sind. In instruktiver Weise ist der ganze ProzeB der 
Geschlechtsverteilung durch das X-Chromosom nochmals in umste

hender Abb. 86 veranschaulicht. 



Wir wollen uns an dieser Stelle gleich merken, daB man im Gegen

satz zu den X-Chromosomen die ubrigen Chromosomen als Autosomen 

bezeichnet, somit von 2 Autosomen + I X usw. spricht. 

An der Richtigkeit der Befunde, die bereits durch die ganze Lebens

geschichte solcher Formen hindurch verfolgt sind, kann nicht der ge

ringste Zweifel bestehen. Sie stehen jetzt fUr so ziemlich alle getrennt

geschlechtlichen Tiergruppen und zahlreiche diozische Pflanzen fest. 

Wie klar sich oft die mannchen- und weibchenbestimmenden Sperma

tozoen unterscheiden lassen, geht z. B. aus nebenstehender Photogra-
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Abb. 88. Schemntische Dnrstellung verschiedener Typen geschlechtsbestimmender 
hromosomeD. Nnch WI LSON. 

phie der 4 aus den beiden Reifeteilungen entstandenen Spermien eines 

Nematoden hervor, von denen die beiden ~-bestimmenden 5, die o-be

stimmenden 6 (5 + X) Chromosomen zeigen (Abb.87). Allerdings ist 
im einzelnen der ProzeB gewissen Variationen unterworfen, die ohne dVersTchie. 

ene ypen 

am Prinzip etwas zu andem, doch fur die theoretische Wertung der v::.~!~:~. 
Befunde von groBer Bedeutung sind. Obenstehende Abb. 88 illustriert 

schematisch die wichtigsten Typen. Die geschlechtsbestimmenden Chro

mosomen sind dabei schwarz gezeichnet und auBer ihnen stets 4, also 

2 Paar gewohnliche weiBe Chromosomen angenommen. Die senkrechten 

Reihen stellen das Verhalten bei sechs verschiedenen Typen, meist 

Wanzen, deren Gattung am Kopfe steht, dar. Die oberste Horizontal-



reihe enthalt schematisch das Auseinanderrucken der Chromosomen bei 

der mannlichen Reduktionsteilung, die zweite Reihe stellt das gleiche 

flir die weibliche Reifeteilung dar. Die dritte Reihe gibt die mannchen

bildende Befruchtung, die letzte die weibchenbildende wieder. Der dritfe 

Typus (Protenor, Pyrrhocoris) bedarf we iter keiner Erlauterung, da er 

genau das zeigt, was uns schon unser obiges Beispiellehrte. Der vierte 

Typus (Syromastes, Phylloxera) gibt prinzipiell das gleiche, nur daB 

statt einem zwei X-Chromosomen sich finden. Bei allen anderen aber 

sehen wir, daB das X-Chromosom, entgegen dem bisher angeflihrten, 

Der doch einen Partner hat, das durch ein Kreuz ausgezeichnete Y-Chro
XY.Typ. 

mosom. 1m zweiten Fall (Lygaeus, Euschistus) ist das Y-Chromosom 

x 

ohne weiteres durch seine geringere GroBe kenntlich, 

im ftinften und sechsten dadurch, daB ihm als X

Partner zwei bis drei X-Chromosomen gegenuber

stehen, aufzufassen als ein fraktioniertes X-Chromo-
y som. In diesen Fallen besitzen also die zwei Klassen 

von Spermien, die X- und Y-Klasse, nicht ausschlieB

lich verschiedene Chromosomenzahlen, sondem auch 
Abb.89.Reifeteilung Chromosomenarten; die weibchenbestimmenden Sper
im Pollen von Melnn- matozoen haben nur X-Elemente, die mannchen-
drium. TrennuDg 
der ungleicbeD X y. 

ruppe. 
Pboto Buh. 

bestimmenden entweder kein solches, oder daflir ein 

Y-Element. Wir sehen also bei allen Variant en doch 

immer ein grundsatzliches Resultat: das miinnliche 

Geschlecht ist heterogametisch, das weibliche homogametisch, ersteres bildet 

zwei Sorten, letzteres eine Sorte von Geschlechtszellen. 

Es scheint ubrigens, daB der Typus mit X Y-Gruppe verbreiteter 

ist als der mit ungerader Chromosomenzahl (nur X), den wir zum Aus

gangspunkt nahmen. Deshalb spricht man auch haufig vom X X- und 

X Y-Geschlecht. Abb. 89 gibt auch von diesem Typus das Photo einer 

Reifeteilung, diesmal flir ein pflanzliches Objekt, das das Auseinander

weichen der X- und Y-Chromosomen zu den beiden Polen zeigt. 

Geschlechts- Wenn wir nun an unsere Kenntnisse der elementaren MENDEL-Hille 
verteilung 

[k~se!~~~~ zuruckdenken, so fallt uns gleich eine Parallele zu dem jetzt behandelten 
Fall ein, namlich der Vorgang einer Bastardruckkreuzung, etwa die 

Ruckkreuzung des Bastards Aa mit seiner Eltemform AA. Die Par-



allelen liegen auf der Hand. Der Bastard Aa hat einen Faktor A, die 

homozygote Form AA deren zwei. Entsprechend hat das heterogame
tische Geschlecht ein X-Chromosom, das homogametische zwei. Der Ba

stard Aa bildet zwei Arten Geschlechtszellen zu gleichen Teilen, nam

lich A und a, das heterogametische Geschlecht zwei Sorten von Ge

schlechtszellen, solche mit und solche ohne X-Chromosom. Die homo

zygote Form AA bildet nur Geschlechtszellen mit A, das homogameti

sche Geschlecht nur solche mit X-Chromosom. Aus der Ruckkreuzung 

Aa X AA entstehen wieder Aa und AA zu gleichen Teilen. Die letztere 

Tatsache hatte CORRENS zu der Uberzeugung gefuhrt, daB die Ge

schlechtsvererbung einer MENDELschen Ruckkreuzung entspreche, wo

bei ein Geschlecht heterozygot, das andere homozygot ist. Die Erfor

schung der Geschlechtschromosomen hat nun tatsachlich den Mecha

nismus aufgedeckt, der dies ermoglicht. Wenn der Faktor ffir Ge

schlechtsdifferenzierung (dessen physiologisches Wesen uns hier noch 

nicht beschaftigt) in homozygotem Zustand das eine, in heterozygotem 

das andere Geschlecht bedingt, und wenn dieser Faktor in den Ge
schlechtschromosomen liegt, dann bedeutet ja jede Befruchtung, bei der 

die Geschlechtschromosomendifferenz vorhanden ist, eine Ruckkreu
zung. Nennen wir den Faktor deshalb X, urn an seinen Trager, das 

X-Chromosom zu erinnern, so ist in vorliegendem Fall X x = 0, 
X X = ~. Da, wo ein Y-Chromosom. vorhanden ist, ware das x der 
Faktorensprache gleich dem Y der Chromosomensprache. Somit haben 
wir nun hier das gegeben, was wir als Ausgangspunkt suchten, nam
lich ein bestimmtes Chromosom, das X-Chromosom, in dem eine be
stimmte Erbeigenschaft lokalisiert ist, ein Faktor ffir die Kontrolle der 
Geschlech tsdifferenzierung. 

Ehe wir aber den nachsten Schritt tun, den Beweis zu erbringen, daB ;;;~:~o:;d 

andere Faktoren, die im gleichen Chromosom liegen, gekoppelt vererbt ~;ki'e~~ 
werden mussen, seien noch ein paar Tatsachen genannt, die die Richtigkeit 

des Geschlechtschromosomenmechanismus beweisen. Es sind das eine 

Reihe von Fii.llen, in denen ungewohnliche Verhaltnisse in bezug auf 

die Verteilung der Geschlechter vorliegen, deren Zusammenhang mit 

dem Geschlechtsmechanismus dann aufgedeckt wurde. Da ist einmal 

das Verhalten der Chromosomen in Fallen zu nennen, in denen ein typi-
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scher Wechsel zwischen Generationen verschiedener Geschlechtigkeit 

stattfindet. Zwei Beispiele seien kurz genannt: 
Bei den Blattlausen entstehen aus parthenogenetisch erzeugten Eiern 

im Sommer nur Weibchen, im Herbst aber beide Geschlechter, zuvor 

manchmal auch Weibchen, die nur Mannchen erzeugen und solche, die nur 

Weibchen erzeugen (Sexupare) . Die befruchteten Eier aber ergeben stets 

nur Weibchen. Letztere Tatsache konnte nun fur die Aphiden von 

v. BAEHR, MORGAN und STEVENS in glanzende Dbereinstimmung mit den 

zellularen Befunden gebracht werden. Wenn bei der Samenreife der 

Mannchen, die eine ungerade Chromosomenzahl besitzen, die Reduktions

teilung erfolgt ist, also in e~er prinzipiell der beschriebenen ahnlichen 

a /1 d 

Abb. 90a-d. Spermntozytenreifungeiner Aphide. a Spermatogonie mit 5 Chromosomen 
(4 + X), b Reifespindel, c Die Teilung in eine X-Zelle (2 + XChr.) und eine kleinere 
Y-Zelle (2 Chr.), d Die beiden ungleichen ZeJlen nnch der Reifeteilung (nach VON BAEHR). 

Weise die X- und Y-Zellen gebildet sind, entwickeln sich nur aus 
ersteren Sperrnatozoen, die Y-Zellen, die ein Chromosom weniger be
sitzen, degenerieren aber, so daB die Befruchtung ausschlieBlich durch 

X-Spermatozoen geschehen kann, die ja weibchenbestirnmend sind. 

Abb. 90 illustriert dies. Die so entstandenen Weibchen haben also die 

gesamte Chromosomenzahl, ebenso wie die parthenogenetisch aus ihnen 

erzeugten weiteren Weibchen. · Werden aber dann Eier gebildet, aus 

denen sich parthenogenetisch Mannchen entwickeln, so entfernen sie bei 

der Bildung der Richtungskorper ein Chromosom mehr aus dem Ei, als 

in ihm zuruckbleibt; durch diesen Mechanismus kommt also in den 

mannchenerzeugenden Eiern die ungerade mannliche Zahl zustande. 
Abb. 9I stellt schematisch diesen Zyklus dar. Die cytologischen Befunde 

erscheinen somit in volliger Harmonie mit dem biologischen Verhalten. 
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Ahnlichen Verhaltnissen von prinzipiell der gleichen Bedeutung be
gegnen wir beim Fortpflanzungszyklus des Nematoden Angiostoma nigro

venosum, wie ihn SCHLEIP und BOVERI cytologisch analysierten. Hier 

findet ein regelmaBiger Wechsel zwischen einer getrennt geschlechtlichen, 

/ 

Abb·91. Cbromosomeozyklus eiDer Reblaus. Scbwarz das X-Cbromosom, 1-6 Reire
teilungen de. 0-, 10-7 die des ? Lies von oben den Gescblecbtstieren d ? au 

gebend in der Ricbtung der preile. 

freilebenden und einer zwittrigen, parasitischen Generation statt. Aus 

den befruchteten Eiem der getrennt geschlechtlichen Form entstehen 

also stets Zwitter und umgekehrt. Die Weibchen der getrennt geschlecht

lichen Generation besitzen 12 Chromosomen, die in den Reifeteilungen 
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auf 6 reduziert werden .. Die Mannchen haben deren II, so daB Sperma

tozoen mit 6 und solche mit 5 Elementen gebildet werden. Die zwittrige 

Gene.ration enthalt aber stets 12 Chromosomen, die Spermien mit 5 Chro
mosomen sind also nicht zur Befruchtung gelangt. Die Zwitter haben 

also weibliche Chromosomenzahl und erscheinen auch in ihren auBeren 

Charakteren als Weibchen. Ihre Eier sinddann auch wieder nach der 

Reifung mit 6 Chromosomen ausgestattet. In den Ursamenzellen findet 

sich zwar auch die weibliche Zahl von 12 Chromosomen, aber eines da

von zeigt bereits Besonderheiten, aus denen hervorgeht, daB es dem 

Untergang geweiht ist. Es macht zwar auch die Reifeteilung mit und 

kommt sodann in die Halfte der Spermatiden, wird aber nicht in deren 

Kern einbezogen und geht zugrunde, so daB nun wieder zweierlei Sper

mien, solche mit 6 und solche mit 5 Chromosomen gebildet werden. 

Beide befruchten und erzeugen wieder ~ und o. 
Partheno· E· . T h d· d G hI h h genese und me weltere atsac engruppe, Ie en esc ec tsc romosomen-

Geschlecht. h· f d h d Arb· . . d d· B· . h mec amsmus au as sc onste an er elt zelgt, sm Ie eZle ungen 

zwischen Parthenogenese und Geschlecht. Der bekannteste Fall ist der 
der Biene. Aus parthenogenetischen Eiern entstehen nur Drohnen (Mann
chen) aus befruchteten Eiern Arbeiterinnen oder Koniginnen (Weib
chen). Die cytologische Untersuchung zeigte nun, daB die Drohnen sich 
aus reifen Eiern mit der reduzierten (haploiden) Chromosomenzahl, also 
nur einem X-Chrbmosom, entwickeln, wahrend die weiblichen, be
fruchteten Eier natiirlich die vollstandige diploide Zahl, also 2 X-Chro

mosomen, haben. Bei der Bildung der Samenzellen der Drohnen wird 
aber die Reifeteilung unterdriickt und so entsteht nur eine Sorte von 

Samenzellen, solche mit X-Chromosom. In etwas verwickelterer Weise 

zeigt der folgende Fall den gleichen Chromosomenmechanismus an der 

Arbeit. 

Bei der Gallwespe N euroterus verhaIt es sich nach DONCASTER fol

gendermaBen: Befruchtete Eier iiberwintern und aus ihnen schliipfen 

Wespen aus, die sich parthenogenetisch vermehren, und zwar legen 

manche Weibchen nur Eier, aus denen sich wieder Weibchen entwickeln, 

andere nur solche, aus denen Mannchen entstehen. Das befruchtete Ei 
ist dann das gleiche, von dem wir ausgingen. Nun enthalten die Weib

chen des Friihjahrs, die aus befruchteten Eiern hervorgehen, natiirlich 



die diploide Chromosomenzahl 20 in ihren Zellen, die parthenogenetisch 

erzeugten Sommerweibchen ebenfaIls, die Mannchen dagegen nur die 

haploide Zahl 10. Es findet also bei der Reifung der parthenogeneti

schen Eier bei solchen, die Weibchen liefern, eine Reduktion nicht statt, 

wohl aber bei solchen, die Mannchen liefern. Die Erklarung mittelsdes 

X - 2 X-Mechanism us ist also die gleiche wie vorher. 

Eine weitere Gruppe von Tatsachen, die den X-Chromosomenmecha- Gyna~dro. 
morphlsmus. 

nismus demonstriert, begegnet uns in der Erscheinung des sogenannten 

Gynandromorphismus. Als Gynandromorphismus wird das gelegentliche 

.. 

a 

Abb. 92 a, b. Die Reifeteilung im Ei eines Schmetterlings. In der Reifespindel unter der 
Eioberfliiche die Chromosomen in den beiden Tochterplatten angeordnet. (Der dunkle 
Streif im Aquator der Spindel ist das Eliminationschromatin, eine Besonderheit der 
Schmetterlinge.) Das unpaare X-Chromosom hinkt in der Teilung nach und liegt isoliert 
in der Spindel. In a wird es in den Richtungskorper gehen, in b bleibt es im Ei. 

Photo SEILER. 

Auftreten von Individuen bezeichnet, die in ihrem Korper ein sexuelles 

Mosaik zeigen, etwa weibliche Charaktere links, mannliche rechts. Es 

konnte nun auf allerlei merkwurdigen Wegen, die hier nicht naher ge

schildert seien, nachgewiesen werden, daB sie durch eine abnorme Chro

mosomenverteilung im Zusammenhang mit Besonderheiten der Befruch

tung hervorgerufen werden, die. es mit sich bringen, daB die Zellen einer 

Korperhalfte 2 X-Chromosomen, die der andern nur 1 X-Chromosom 

enthalten. Wir werden diesen Tatsachen wieder begegnen. 

Endlich sei noch eine Tatsachengruppe genannt, die uns wieder zu Weibliche 
Hetero-

unserem eigentlichen Gegenstand zuruckbringt. Wir haben oben nur gametie. 

solche FaIle besprochen, bei denen, wie bei den Wanzen, das mannliche 



- 270 -

Geschlecht das heterogametische = heterozygote ist (r X) das weibliche 

das homogametische = homozygote (2 X) ist. Die mendelistischen Stu

dien, die historisch ja den Chromosomenstudien vorausgegangen waren, 

hatten nun zur Erkenntnis geflihrt, daB es zwar viele Tiere (wie Pflan

zen) gibt, bei denen dies der Fall ist; daB es aber auch andere Tier

gruppen wie Vogel und Schmetterlinge gibt, bei denen umgekehrt das 

weibliche Geschlecht das heterozygote (heterogametische, r X) Ge

schlecht ist, das mannliche das homozygote (homogametische, 2 X) Ge

schlecht. Es ist ein besonderer Triumph der Zellenlehre, daB sie die 

Chromosomenverhaltnisse in Ubereinstimmung mit den Erfordernissen 

des Experiments fand. Die cytologischen Tatsachen des ersten Typus 

sind uns bereits bekannt und werden uns noch ofters bei dem Objekt 

begegnen, das am be~ten experimentell durchgearbeitet ist, der F1iege 

Drosophila. Ftir den zweiten Fall, weibliche Heterogametie, die bei den 

Schmetterlingen von SEILER nachgewiesen wurde, seien umstehend ein 

paar Abbildungen gegeben, die das Verhalten der X-Chromosomen bei 

den Reifeteilungen im Ei in Ubereinstimmung mit den Erwartungen 

zeigen (Abb. 92). 

~~fii;~i~~ Wir haben nur die elementaren Tatsachen tiber die Geschlechtschro
mosomen berticksichtigt und sind nicht auf die cytologischen Feinheiten 

der Geschlechtschromosomenforschung eingegangen, derentwegen auf 

die speziellen Darstellungen verwiesen sei. Wir wollen nur noch fest

stellen, daB der Geschlechtschromosomenmechanismus flir die meisten 

getrenntgeschlechtlichen Tiergruppen festgestellt ist von den Plattwtir

mern bis zum Menschen, und im Pflanzenreich flir viele diozische Pha

nerogamen und flir viele Kryptogamen. Bei letzteren konnte auch direkt 

die Verteilung der Geschlechtschromosomen auf die verschiedenge

schlechtigen Gametophyten demonstriert werden (ALLEN). Ferner konnte 

festgestellt werden, daB, wo bei naheverwandten Formen getrenntge

schlechtliche und hermaphrodite (diozische und monozische) Arten vor

kommen, nur die ersteren die XO- oder X Y-Gruppe besitzen (LINDNER 

fUr Trematoden, LORBEER flir Lebermoose). Irgendein Fall, in dem das 

Verhalten der Geschlechtschromosomen nicht mit den biologischen oder 

experimentellen Tatsachen tibereinstimmt, ist bisher noch nicht gefun

den worden. 
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Damit kommen wir nun zu den Experimenten tiber geschlechtsge

bundene Vererbung, die uns beweisen sollen, daB mehrere im gleichen 

Chromosom gelegene Gene korrelativ vererbt werden. 

Der historische Gang dieser Erkenntnis ist allerdings der umgekehrte ; Gg:b;~~~~~' 
es wurde namlich zuerst entdeckt, daB es Faktoren gibt, die bei der Vererbung. 

Vererbung stets mit dem Geschlechtsfaktor zusammengehen, geschlechts

gebunden sind und eine mendelistisch-symbolische Erklarung der Korre-

lation geben, die wir auch hier zuerst kennen lemen wollen. Wir wer-

den dann urn so klarer erkennen, wie unendlich das Problem dutch die 

Dbertragung auf die Chromosomenlehre vereinfacht wurde. 

Abb. 93. Abraxns gro sularilltn uDd sei.De a rietllt Incticolor (rech! l. 
aeh Do ' A TER. 

Der klassische Fall, von dem die modem en Erorterungen des Pro

blems ausgingen, ist der von DONCASTER und RAYNOR studierte Fall 
des Stachelbeerspanners Abraxas grossulariata. 

Von dies em Schmetterling gibt es eine selten auftretende helle Varie- Abr~~:fall . 

tat lacticolor, die eine Art Albino darstellt und gewohnlich nur im weib-

lichen Geschlecht gefunden wird (Abb. 93). Wurde ein lacticolor ~ mit 

grossulariata 0 gekreuzt, so waren aIle Nachkommen in F, grossulariata 

und zwar beide Geschlechter. Der Grossulariatafaktor dominiert also 

tiber den Lacticolorfaktor. Fz gab dann beide Formen im Verhaltnis 

etwa 3 : I, namlich 18 grossulariata: 7lacticolor. Wahrend erstere aber 

beide Geschlechter enthielten, waren letztere bloB weiblich. Wurden 

aber die F, (heterozygoten) grossulariata-Mannchen mit lacticolor-Weib-

chen rtickgekreuzt, so gab es, wie zu erwarten, zur HaUte grossulariata, 

zur HaUte lacticolor, diese waren aber in gleicher Zahl aus beiden Ge-

schlecht em zusammengesetzt, namlich 63 Gross. 0 , 62 Gross. <j? ,6S Lact. 0, 
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70 Lact. ~. In dieser Kreuzung entstanden also zum erstenmal Lacti

color <1. Wurden diese nun mit heterozygoten grossulariata ~ und F, 

gepaart, so war die Nachkommenschaft natiirlich zur Halfte grossu

lariat a, namlich I45 Stuck, und zur Halfte lactieolor, namlich I30 Stuck. 
Erstere aber waren ausschlief31ich <1, letztere ausschlief31ich ~. Wurden aber 

dieselben lacticolor 0 mit wilden, aus der Natur stammenden, also bei 

der Seltenheit von lactieolor sieher reinen grossulariata ~ gepaart, so 

war das Resultat das gleiehe. AIle grossulariata (namlich Ig) waren 0, 
aIle lacticolor (namlich 52) waren ~. 

Betrachtet man nun diese letztere Kreuzung zuerst, so ergibt sich 

daraus zunachst, daB die grossulariata der Natur in bezug auf den lacti

color-Charakter heterozygot sein .miissen, wobei der grossulariata-Fak
tor G iiber den lacticolor-Faktor g dominiert. Wie erklart sich nun das 
Verhalten des Geschlechts? BATESON und PUNNETT zeigten, daB es ohne 

weiteres klar ist, wenn man annimmt, daB die Mannlichkeit und Weib

lichkeit mendelnde Eigenschaften sind und daB die Weibchen darin stets 

heterozygot, die Mannchen homozygot sind, wobei Weiblichkeit domi

niert. Wenn F (femina) Weiblichkeit bedeutet, I keine Weiblichkeit, 

also Mannlichkeit, besitzen aIle Weibchen FI, aIle Mannchen II. Wir 
weisen darauf hin, daB die hier benutzte Formel fiir die mendelnde 
Riickkreuzung der Geschlechtsfaktoren sich von der oben abgeleiteten 
(X x, X X) dadurch unterscheidet, daB das homozygote Geschlecht durch 
zwei rezessive Faktoren dargestellt ist. An dem Prinzip wie an dem 
Resultat wird dadurch natiirlich nichts geandert, es ist vielmehr zu

nachst nur eine andere Anwendungsweise des MENDELschen Symbolis

mus. Die Differenz bekommt aber erst eine reale Bedeutung, wenn man 

sich konkrete physiologische Vorstellungen zu bilden versucht iiber die 

Art, wie der Geschlechtsfaktor das Geschlecht bedingt. Das gehOrt aber 

in ein anderes Kapitel. 

Es muB nun, urn den Fall weiterhin zu erklaren, eine Annahme ge

macht werden, die uns in mendelistischen Betrachtungen neu ist. Wir 

haben bisher nur unabhangig mendelnde Faktoren kennen gelernt, die 

sich bei der Gametenbildung frei kombinieren. Die neue Annahme ist 

nun die, daB in dem Bastard GgFI nicht die iiblichen vier Sorten von 

Gameten gebildet werden (GF, Gt, gF, gf), sondern nur zwei Sorten GI 
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und g F, indem die beiden dominanten Faktoren eine AbstoBung auf 

einander austiben, so daB sie nie in die gleiche Gamete gelangen konnen. 

Mit dieser Hilfsannahme wird dann tatsachlich das Resultat aller Kreu

zungen erklart. Der letzte Fall, die Kreuzung wilder grossulariata ~ 

mit lacticolor 3, ebenso wie der identische mit FI grossulariata ~ er

klart sich z.B. folgendermaBen: Die grossulariata ~ heiBen GgFj, die 

lacticolor 0 gg! j. Erstere bilden nun bei Repulsion der Dominanten nur 

Gameten Gf und gF, letztere nur gj, die Nachkommen sind also zur 

Halfte Gfgf oder gFgj, also grossulariata 3, lacticolor ~. Oder kreu

zen wir die, nattirlich im Faktor G heterozygoten FI grossulariata ~ 

und 3, so heiBt ersteres GjFj, letzteres Ggfj. Die Gameten sind also 

bei ersterem Gf und gF, bei letzterem Gf und gf. Die Befruchtung er
gibt somit in gleicher Zahl die Kombinationen 

Gj Gf = Grossulariata 3, 

Gfgf = Grossulariata 3, 

g F Gf = Grossulariata ~, 

g F g f = Lacticolor ~. 

Wtirde aber ein Lacticolor ~ ggFf mit einem heterozygoten Grossu

lariata 3 Ggff gepaart, so waren die Gameten gF, gj und Gj, gj. Es 

entstanden also in gleicher Zahl 

gFGj = Grossulariata ~, 

g F g j = Lacticolor ~, 
g j Gj = Grossulariata 3, 

g f g j = Lacticolor o. 
Wir sehen also, wie die Annahme die wirklichen Resultate vortreff

lich erklart. 

N och zwei weitere Beispiele dieser Erscheinung bei weiblicher Hetero

zygotie seien erwahnt, von denen eines ein wenig komplizierter ist und 

die in der gleichen mendelistischen Weise symbolisch interpretiert wer

den konnen. Es handelt sich urn geschlechtsgebundene Vererbung bei 

Htihnern. 

PEARL nebst SURFACE, GOODALE, SPILLMAN, ebenso wie auch BA

TESON und HAGEDOORN untersuchten derartige Falle, von denen beson

ders die Vererbung des Gittermusters der Zeichnung hervorzuheben ist. 

Es handelt sich urn die Kreuzung einer schwarzen Indian Gamerasse 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 18 

Weitere 
Faile. 
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und eines gegitterten Plymouth Rock. Wird das schwarze Weibchen 

mit dem gegitterten Mannchen gepaart, so ist die Nachkommenschaft 

beider Geschlechter gegittert; in einem konkreten Fall waren es 70 ge

gitterte Mannchen und 68 ebensolche Weibchen. Bei der umgekehrten 

Kreuzung gegittertes Weibchen X schwarzes Mannchen sind die samt

lichen Mannchen der Nachkommenschaft, in einem Versuch 95, gegittert, 

samtliche Weibchen, namlich 96, schwarz. Es ist klar, daB die Erkla

rung auch die gleiche ist, wie bei Abraxas grossulariata: Die gegitterten 

Weibchen sind in dem Gitterungsfaktor wie im Geschlecht heterozygot, 

die Mannchen homozygot, und zwischen beiden Dominanten besteht 

Repulsion. Genau das gleiche Resultat erhielt HAGEDOORN wie Goo

DALE bei Bankivahiihnern gekreuzt mit braunroten Game Bantams, wo

bei sich erst ere im weiblichen Geschlecht als heterozygot erwiesen. In 

Abb. 84 S.254 ist iibrigens bereits ein solcher Fall illustriert: Die Eltern 

sind ein sogenannter "goldner" Hahn und eine "silberne" Henne, in 

FI ist aber der Hahn Silber und die Henne Gold. 

Der andere, etwas verwickeltere Fall ist der folgende Modus der ge

schlechtsgebundenen Vererbung, den BATESON und PUNNETT fUr die 

besondere Pigmentierungsart des Negerhuhns eruierten, deren Haupt

charakter die starke Pigmentansammlung in den mesodermalen Mem

branen ist. Wurden diese Negerhiihner mit gewohnlichen braunen Leg

horns gekreuzt, so war FI verschieden je nach der Richtung der Kreu

zung. Negerhuhn ~ X Leghorn 0 gab schwach pigmentierte F1; bei Leg

horn ~ X Negerhuhn 0 jedoch waren zwar die mannlichen F1-Tiere 

ebenso, die weiblichen jedoch stark pigmentiert. In F2 traten alle Dber

gange von pigmentierten zu nichtpigmentierten auf. Bei der Riickkreu

zung mit braunen Leghorn war wieder das Resultat verschieden, je 

nachdem das F1-Tier mannlich oder weiblich war. Diese Resultate gehen 

besser als mit vielen Worten aus folgendem Schema der Autoren her

vor, in dem zunachst den Zahlenverhaltnissen nicht weiter Rechnung 

getragen ist und wobei ~ 0 unpigmentierte, <J:l 0 schwachpigmentierte 

und , l tiefpigmentierte Tiere sind. 

Die Geschlechtsgebundenheit zeigt sich also hier einmal in dem F1-

Resultat, sodann in dem Fehlen tiefpigmentierter 0 in allen anderen 

Kreuzungen auBer einer, wie das Schema zeigt. 
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I. Braun Leghorn X Negerhuhn 

Br. L. ~ X ~ X Br.Legh.o-

i I rtn I I 1 ! I I I l 1 r!; 0- r!; 0 

2. Negerhuhn X Braun Leghorn. 

• X ~ 

Br. L. ~ X 0~ X Br. L. 0-

rrin I rtn I I I ~ ! I 
• r!; 0 <,? 

Die ErkHirung von BATESON und PUNNETT ist nun die: Das Pigment 

hangt ab von einem Pigmentierungsfaktor P und einem Hemmungs

faktor I (inhibitor). Verschiedene Grade der Pigmentierung hangen ab 
von der Kombination dieser Faktoren: PPii ist vollpigmentiert, Ppli 
kaum pigmentiert, pPII, ppii unpigmentiert usw. Die Geschlechts

bestimmung verlauft nach dem Schema FI = ~, If = O. Wenn Fund 

I heterozygot vorliegen, stoBen sie sich ab, so daB sie nicht in die 
gleiche Gamete gelangen k6nnen. Es verlauft dann etwa die Kreuzung 
Leghorn ~ X N egerhuhn 0- folgendermaBen: 

Leghorn 
~ IippFf 
Gameten: 

IPfl 
ipFJ 

Fr I 
0-

IiPPff 
Gameten: 

IPfl 
IPf 
iPfJ 
iPf 

X 

X 

X 

Negerhuhn 
o iiPPIf 
Gameten: 

(iPf 
liPf 

J 
iiPPFf 

Gameten: 

liPF 
iPf 

)iPF 
l iPf 

18* 



IPf IPf IPf IPf 
iPF iPf ipF ipf 
~ ~ ~ ~ 

~--~-

IPf IPf [Pf IPf 
iPF iPf i-pF ipf 

S? ~ ~ d ._-_ .. - --
iPf iPf iPf iPf 
iPF iPf ipF iPf 
f • f • 

iPI iPI iPI iPf 
iPF iPf ipF iPf 
f • ~ d 

Und ebenso lassen sich dann die anderen Resultate ableiten. Es ist klar, 
daB damit also ein Fall gegeben ist, der einesteils genau wie der Abraxas
fall verHi.uft, andemteils dadurch kompliziert wird, daB der geschlechts
gebunden vererbte Faktor I mit einem gewohnlichen X zusammen
arbeitet. Das Resultat ist also eine Kombination von geschlechtsgebun
dener Vererbung mit der uns von frillier bekannten Vererbung von Farbe 
mit Hilfe zweier unabhangiger, aber zusammenarbeitender Faktoren. 
Solcher Falle sind seitdem noch mehrere bekannt geworden. So ist dies 
der Vererbungsmodus des Melanismus der Nonne, den wir fruher (vgl. 
S. 8) als Beispiel fur Variation benutzten. Alle dort abgebildeten Tiere 
haben also verschiedene Kombinationen zweier autosomalen und eines 
geschlechtsgebundenen Genpaares. 

m~~~:uf Kehren wir nun wieder zu dem fiir die ganze Gruppe charakteristi
dies~!~':.o- schen Abraxasfall zuriick und betrachten ihn vom Standpunkt der Ge

schlechtschromGsomenlehre. Das Weibcp.en hat also ein X-Chromosom, 
das Mannchen ihrer zwei. Wenn wir nun deren Schicksal durch aufein

anderfolgende Generationen hindurch verfolgen, so zeigt sich folgendes: 

da ein Ei ohne X-Chromosom, befruchtet von Sperma mit X-Chromo
som, ein Weibchen liefert, so stammt das X-Chromosom eines jeden 

Weibchens von seinem Vater. Das Mannchen mit zwei X-Chromosomen 
erhalt je ein X von Vater und Mutter. Es geht also das X-Chromosom 
eines Weibchens an ihren Sohn fiber, somit von GroBvater durch Tochter 
zum mannlichen Enkel. Wenn wir nun die oben gegebenen Tatsachen 
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des Abraxasfalles betrachten, so zeigt sieh, daB der rezessive lacticolor
Faktor in seiner Vererbung genau dem Gang des X-Chromosoms folgt 
und daB die Tatsachen samtlich und restlos dadurch erklart werden, 
daB angenommen wird, daBder lactieolor-Faktor im X-Chromosom ge
legen ist und dadurch mit dem Geschlechtsdifferentiator so verkoppelt 
ist, daB er ihm dauernd folgen muB. Geschlechtsgebundene Vererbung 
ware also niehts als die Vererbung eines Faktors, der seinen Sitz im 
X-Chromosom hat, wo ja auch der Geschlechtsdifferentiator liegt. Diese 
so einfache Erklarung, die etwa gleiehz~itig, von mehreren Forschem 
auf Grund verschiedenartiger Tatsachen gefunden wurde (SPILLMAN, 
GULICK, MORGAN, GOLDSCHMIDT) gibt uns nun, wie wir alsbald sehen 
werden, die Moglichkeit an die Hand, durch weiteres Studium unser 
Ziel, die Feststellung der Beziehungen von Faktoren und Chromosomen
zahl zu erreichen. 

Es sei an dieser Stelle ein Wort tiber die Terminologie eingeschaltet. 
Wir nennen alle Gene, die im X-Chromosom vererbt sind, geschlechts
gebunden (oder geschlechtsgekoppelt, englisch sex-linked). Friiher 
sprach man auch vongeschlechtsbegrenzterVererbung. DiesesWort, das 
aber besser durch gesch1echtskontrolliert ersetzt werden sollte, bedeutet 
die Vererbung von auf ein Geschlecht begrenzte Eigenschaften, z. B. 
sekundare Geschlechtscharaktere, Eigenschaften, deren Gene gar nieht 
im X-Chromosom liegen. Deren Vererbung werden wir spater erortem. 

Zunachst sei nun als typisches Beispiel gezeigt, wie sieh mit Hille 
der Chromosomen der Abraxasfall erklart. In den X-Chromosomen des 
Falters findet sich auBer dem geschlechtsdifferenzierenden Faktor X bei 
der Stammart grossulariata noch ein Faktor G, der fur das Zustande
kommen des Grossulariata-Charakters (neben anderen, unbekannten 
Faktoren) notig ist. Die Form lactieolor aber ist eine Mutation, ill der 
der Faktor G entweder ausgefallen ist, oder, was ffir die Vererbung das 

gleiche ist, zu g abgeandert ist. Die Geschlechtschromosomen der bei
den Arten sehen somit folgendermaBen aus: 

grossulariata lacticolor 

~ d 

rn rnrn 



Die F.-Weibchen aus der Kreuzung lacticolor ~ 'x grossulariata d er
haIten ihre X-Chromosomen vom Vater, die Mannchen je eins von Vater 
und Mutter, sind somit 

F. lact. ~ x gross. 0 
~ d 

~~\xl~ 
liJt~ ~W I I 

Da G tiber g dominant ist, sind beide Geschlechter phanotypisch grossu
Iariata. In F 2 hieraus kann j edes der beiden X -Chromosomen des Mann
chens sich mit der Eizelle ohne X-Chromosom verbinden; somit zwei 
Arten Weibchen erzeugen. Ebenso konnen beide Sorten sich mit Eiem 
verbinden, die das X-Chromosom enthalten zu zwei Arten von mann

lichen Kombinationen. Die vier F2 -Kombinationen (siehe oben die 
Pfeile) sind: 

I. 2. 3· 4. 

[IJ IT] [IJ [IJ IT] [IJ 
gross. ~ lact. ~ gross. 0 gross. 0 (heteroz.) 

Dies ist das oben genannte Resultat. Bei der Rtickkreuzung von F.
Mannchen mit lacticolor ~ haben wir. nun die folgende Situation: 

lact. ~ F. 0 

IT] [IJ IT] 
Wie im vorhergehenden Fall sind wieder zwei weibliche und zwei mann

liche Kombinationen moglich. Aber da nun das X-Chromosom der lacti
color-Mutter den Faktor g enthalt, so kann es sich mit dem entspre
chenden des Vaters zu dem homozygoten lacticolor-Mannchen kombi

nieren, namlich: 

Riickkreuzungs ~ Riickkreuzungs 0 
1. 2. 3· 4-

[IJ IT] [IJIT] IT] IT] 
gross. ~ lact. ~ gross. 0 lact. d 
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Dies ist wieder oben genanntes Resultat. Endlich die Kreuzung dieses 

lacticolor 0 mit einem grossulariata ~ : 

gross. ~ lact. 0 

rn [TI[TI 
Fx ~ Fx 0 

[TI rn [TI 
lact. ~ grcss. 0' 

Also die oben genannte Dbers-Kreuz-Vererbung. 

Diese Annahme nun, daB die geschlechtsgebundene Vererbung durch ~e~~ri';;: 

die Lagerung der betreffenden Faktoren im X-Chromosom erkI1irt wird, x-cs~~~o

ist wie gesagt zum Ausgangspunkt der Analyse der gesamten Bezie-

hungen zwischen Erbfaktoren und Chromosomen geworden. Ehe wir 

sie betrachten, wollen wir aber noch kennen lemen, auf welche Weise 

der exakte Beweis fUr die Richtigkeit der Grundannahme gelang. Wenn 

die Idee richtig ist, so ist eine der Konsequenzen daraus, daB ein jeder 

Faktor, wie viele es auch sein mogen, der im Geschlechtschromosom 

seine Lage hat, geschlechtsgebunden vererbt werden muB. Wenn also 

in dem X-Chromosom auBer dem Faktor G im Abraxasfall noch die 

Faktoren A, B, C, D . .. gelegen waren und einer von ihnen mutierte 
zu a, b, C, d ... so wtirde die Kreuzung der Stammform mit jeder solcher 

Mutante wieder einen Fall geschlechtsgebundener Vererbung liefem. 

Die Analyse dieses Vorkommens ist nun in der Tat moglich gewesen 

in den Untersuchungen MORGANS und seiner Mitarbeiter STURTEVANT, 

BRIDGES, MULLER u. a. an der Taufliege Drosophila, auf die sich auch 

nahezu aIle weitere Erkenntnis in bezug auf die uns jetzt beschaftigen-

den Probleme sttitzt. Diese kleine Fliege kann leicht in hunderttausen-

den von Exemplaren geztichtet werden. In solchen Zuchten treten nun 

von Zeit zu Zeit Mutationen aller moglichen Art an allen denkbaren 

Organen auf, die von Anfang an voll erblich sind und sich von der 

Stammart durch eine Faktorendifferenz unterscheiden. Wir werden viele 

davon spater kennen lemen. Bis jetzt wurden an die 500 gefunden und 

auf ihre Erblichkeit analysiert. Unter diesen findet sich auch eine ganze 
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Reihe, die geschlechtsgebunden vererbt werden, also alle im X-Chromo

som gelegen sind. 1m folgenden sind einige aufgezahlt (siehe spater 

Abb. 105): 

Mutation: 

kirschfarbene Augen 

eosinfarbene Augen 

rubinfarbene Augen 

weiBe Augen 
gelbe Korperfarbung 

braune Korperfarbung 
bandformige Augen 

gebogene Flugel 
keulenfOrmige Flugel 

loffelformige Flugel 
verkiirzte Flugel 

rudimentare Flugel 

gegabelte Thorakalborsten 
verdoppelte Beine 

Stammform: 

rote Augen 
rote Augen 

rote Augen 

rote Augen 

graue Korperfarbung 
graue Korperfarbung 

runde Augen 

normale Flugel 
normale Flugel 
normale Flugel 

normale Flugel 

normale Fliigel 
normale Borsten 

normale Beine 

Bei der Fliege Drosophila unterscheidet sich nun die Geschlechts

vererbung darin von dem Abraxasfall, daB das mannliche Geschlecht 
heterozygot ist, das weibliche homozygot. Man spricht deshalb auch von 
dem Drosophilatyp (auch Bryoniatyp nach dem von CORRENS zuerst 
analysierten Fall) im Gegensatz zum Abraxastyp. Die Daten der ge
schlechtsgebundenen Vererbung mussen daher auch umgekehrt (in bezug 

auf die Koppelung der Eigenschaft mit einem Geschlecht) verlaufen wie 

bei Abraxas, wie folgendes Beispiel MORGANS zeigt. Es handelt sich urn 

die Kreuzung einer weiBaugigen Mutante mit der rotaugigen Wildform. 

Der Droso- Mit seinen normalen Geschwistern gekreuzt ergab er rotaugige Fl-
philatyp. 

F. spaltete dann in 2459 rotaugige Weibchen, IOIl rotaugige Mannchen, 

782 weiBaugige Mannchen. Es fehlten also weiBaugige Weibchen. Wir 

sehen also genau das gleiche wie bei der Abraxaskreuzung, nur daB -:3 
und S! vertauscht sind. Wurde das weiBaugige 0 mit einem rotaugigen 

heterozygoten Fl S! gepaart, so enthielt die Nachkommenschaft wie bei 

Abraxas alle vier Moglichkeiten, namlich 129 rotaugige Weibchen, 
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132 rotaugige Miinnchen, 88 weiBaugige Weibchen, 86 weiBaugige Mann

chen. Wurde endlich ein aus der Natur stammendes rotes Mannchen 
mit einem weillen Weibchen gepaart, so war die Nachkommenschaft 
halb weiBe Miinnchen, halb rote Weibchen. Die roten Miinnchen del' 

Natur erwiesen sich demnach fUr weill heterozygot, ebenso wie bei 
Abraxas die Weibchen. Also in del' Tat genau der gleiche Fall, abel' 

mit Umkehr del' Geschlechter. 

Wir haben. den Abraxas- und Drosophilafall mit der geschlechtlich 

verschiedenen Heterozygotie (Heterogametie) so dargestellt, daB wir 

stets von X- und Y-Chromosomen sprachen. Es hat sich vielfach die 
Sitte eingebiirgert, nul' beim Drosophilatyp von X- y zu reden und die 

entsprechenden Chromosomen beim Abraxastyp W-Z zu nennen. Wir 

wollen hier diese Bezeichnung nicht benutzen. 

Abb. 94. Scb.ematiscber Stammbaum der Bluterkrankhdt. Schwarz die Bluter. 

Hier sei nun auch einmal ein viel zitiertes Beispiel aus der mensch
lichen Vererbung eingefiigt. Auch beim Menschen gibt es allerlei ge

schlechtsgebundene Gene, z. B. bei der Bluterkrankheit (Hamophilie) 
lmd der Farbenblindheit. Ein schematischer Stammbaum einer solchen 
Krankheit ist in Abb. 94 wiedergegeben. Der Erbgang ist der folgende: 
Nur ganz selten werden Frauen von der betreffendcn Krankheit oder 

Abnormitat befallen, die sich in der Regel auf die Manner beschriinkt. 

Die Erklarung fiir diese Tatsache ist sehr einfach: Die Krankheit be

ruht auf einem rezessiven Erbfaktor, der im X-Chromosom gelegen ist. 

Da der Mann nur ein X-Chromosom hat, so zeigt er immer die Er

krankung, wenn das X-Chromosom den betreffenden Erbfaktor enthalt. 

Die Frau aber hat zwei X-Chromosomen. Wenn eines davon den rezes

siven Faktor fiir· die Erkrankung enthalt, das andere aber den zuge-
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horigen dominanten Faktor fUr normale Augen, dann ist die Frau nattir

lich normal, da ja der dominante Faktor die Wirkung des rezessiven 

Partners nicht zur Geltung kommen laBt. Nur wenn beide X-Chromo

somen der Frau den rezessiven Faktor enthalten, wenn sie also in bezug 

auf diesen geschlechtsgebundenen Faktor hom9zygot ist, kann auch sie 

krank bzw. farbenblind sein (siehe spater bei Letalfaktoren I). Bei der 

Besonderheit der menschlichen Vererbung ~ sie ist meist das Ergebnis 

einer Rlickkreuzung ~, sind aber die rezessiv-homozygoten nur selten 

zu erwarten. 

Heiratet nun ein farbenblinder Mann eine gesunde Frau, so sehen 

aIle Kinder die Farben richtig, ihr Auge ist farbentiichtig, wie man 

gewohnlich sagt. Warum? Der Vater bildet Samenzellen ohne X-Chro

mosom und solche mit X-Chromosom, das den Erbfaktor fUr Farben

blindheit enthalt, wir wollen jetzt kurz sagen ein "farbenblindes X-Chro

mosom", was wohl niemand miBverstehen wird. Die Frau liefert Eier, 

aIle mit X-Chromosom, das den Faktor fUr normale Augen enthalt; wir 

sagen wieder kurz, ,normale X-Chromosomen" (s. Abb. 95). Die Samen

zelle ohne X-Chromosom ist mannchenerzeugend, der Sohn bekommt also 

sein einziges X-Chromosom von der Mutter, es ist ein normales X. Bei 
den Sohnen des kranken Vaters ist daher in diesem Fall die Krankheits

anlage vollig verschwunden, sie besitzen kein krankes X mehr. Mit nor

malen Frauen verheiratet, konnen sie daher nur normale Nachkommen

schaft erzeugen. Die Samenzellen mit X aber sind weibchenbestimmend. 

Somit erhalten die Tochter ein krankes X-Chromosom yom Vater und 

ein "normales" von der Mutter. Da der Erbfaktor fUr Farbenblindheit 

aber rezessiv ist, so sind diese Tochter wieder farbentuchtig; aber sie 

besitzen das eine "kranke" X-Chromosom in jeder Zelle und konnen 

es daher auf ihre Kinder iibertragen. 

Heiratet ein solches - heterozygotes - Madchen jetzt einen gesun

den bzw. farbentiichtigen Mann, so werden p16tzlich die Halfte ihrer 

Sohne farbenblind. Warum? Die Mutter besitzt ein "normales" und 

ein "farbenblindes" X-Chromosom, ist also heterozygot, ein Bastard. 

Sie bildet also, wie uns wohlbekannt, zwei Sorten von Eizellen, solche 

mit dem "normalen" X-Chromosom und solche mit dem "farbenblin

den" X-Chromosom. Der normale Vater bildet auch zwei Sorten von 



Samenzellen, solche mit normalem X - weibehenbestimmende - und 
solche ohne X, mannehenbestimmende. Somit sind vier Sorten von Be

fruehtungen denkbar: 
1. Ei mit normalem X von Samenzelle mit normalem X. 

2. Ei mit normalem X von Samenzelle ohne X. 

3. Ei mit farbenblindem X von Samenzelle mit normalem X. 

4. Ei mit farbenblindem X von Samenzelle ohne X. 

Nr. lund 3 haben zwei X, sind also T6ehter; Nr. 2 und 4 haben ein X, 

sind demnaeh S6hne. Nr. list eine normale Toehter mit zwei normalen 

Abb.95 . Vererbung der Farbenblindheit. Fllrbenblinde Augen uod X-Chromosome-n 
schwarz. Nllch MORGAt1. 

X, die somit aueh die Abnormitat nieht mehr weiter iibertragen kann. 

Nr. 3 ist ebenfalls eine normale Toehter, aber mit einem normal en und 

einem farbenblinden X-Chromosom, also heterozygot, Tragerin des 

rezessiven Charakters, den sie somit wieder auf die Halfte ihrer S6hne 

vererben kann. Nr. 2 ist ein normaler Sohn mit einem normalem X-Chro

mosom und Nr. 4 ist ein farbenblinder Sohn mit einem "farbenblinden" 

X-Chromosom. In Abb. 95 ist noehmals diese Erklarung des Erbganges 



eines geschlechtsgebundenen Charakters in einem einfachen Schema dar

gestellt, das wohl keiner besonderen Erklarung bedarf. 

N~~:t~:~- Bei dem Studium dieser FaIle geschlechtsgebundener Vererbung ist 
x-s~:~:'o- es nun gelungen, in sehr ingeni6ser Weise einen absoluten Beweis fiir 

die Richtigkeit der Annahme zu erbringen, daB geschlechtsgebundene 
Faktoren im X-Chromosom ihren Sitz haben. Die betreffenden Unter-

we;8es~ 

dip/oide Keme @ 
Nichfall,seinander-/ \ 

weichen 

Rlchtungs
kiJrper 
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Abb. 96. Schema des "Nichtauseinanderweichens" der Geschlechtschromosomen 
und seiner genetischen Konsequenzen. Nach BRIDGES. 

suchungen stammen von BRIDGES und beziehen sich auf eine geschlechts

gebundene Mutation der Augenfarbe von Drosophila (vermilion), die 

genau so vererbt wird, wie die oben genannte Mutation weiBe Augen. 

Urn uns direkt auf vorhergehendes Beispiel beziehen zu konnen, stellen 

wir den Fall so dar, als ob es sich urn jene Mutante handele, was natiir

lich keinen Unterschied macht. Wir schicken noch voraus, daB bei Dro

sophila das heterozygote mannliche Geschlecht ein X- und ein Y-Chro-
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mosom besitzt. Letzteres ist an seiner Hakenform kenntlich (spater 

Abb.104). Die mannchenbestimmendenSpermatozoen haben also Y, die 
weibchenbestimmenden X und aile Eier X. Wir erinnern uns nun, daB 

weiBaugige Weibchen mit wilden, rotaugigen Mannchen gekreuzt, aus

schlieBlich rotaugige Weibchen und weiBaugige Mannchen ergaben, wie 
es die Geschlechtschromosomenlehre erfordert ("Obers-Kreuz-Vererbung). 

In bestimmten Kreuzungen dieser Art erschienen nun auBer den erwar

teten Formen noch eine Anzahl unerwartete, namlich auBer etwa 47,5% 

roten Weibchen und ebenso vielen weiBen Mannchen noch 2,5% weiBe 
Weibchen und ebenso viele rote Mannchen. Wo kommen nun diese 5% 

"unerlaubter" Tiere her? BRIDGES kam auf die Idee, daB man dies 
Resultat erklaren konnte, wenn man annimmt, daB bei der Reifeteilung 

der Eier folgende Abnormitat eingetreten sei: Eigentlich soli ja ein 

X-Chromosom im Ei verbleiben und eines in den Richtungskorper 

gehen. Es konnte nun als eine Art von pathologischem Vorkommnis 

eintreten, daB beide X-Chromosomen in den Richtungskorper gehen 
oder beide im Ei bleiben, das, was BRIDGES Nichtauseinanderweichen 

oder Nichttrennen (Non-disjunction) nennt. (Durch die Experimente 

von MAVOR wissen wir jetzt, daB dieses Phanomen experimenteli durch 

Behandlung mit Rontgenstrahlen produziert werden kann.) Wiirden nun 
derartige abnorme Eier eines weiBaugigen Weibchens von dem Sperma 

eines rotaugigen Mannchens befruchtet, so ergabe sich folgende Situa
tion (siehe Schema Abb. 96): Wir hatten einmal zwei Arten von Eiern; 
namlich eine mit zwei X-Chromosomen, von denen jedes den Charakter 
weiBaugig tragt, und eine ohne X-Chromosomen. Wir hatten ferner 
zwei Sorten von Samenzellen: Eine mit X-Chromosom, das den Cha
rakter rotaugig enthalt und eine mit Y-Chromosom. Die Befruchtung 
ergibt somit die vier in der Abbildung dargestellten Moglichkeiten, nam

lich es wird befruchtet: 

1. Ei mit 2 weiBaugigen X von Sperma mit rotaugigem X. 

2. Ei mit 2 weiBaugigen X von Sperma mit Y. 
3. Ei ohne X von Sperma mit rotaugigem X. 

4. Ei ohne X von Sperma· mit Y. 
Es ist nun klar, daB Nr. 2 ein weiBaugiges Weibchen mit einem iiber

zahligen Y -Chromosom (X X Y) ist, falls 2 X immer das Weibchen be-
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stimmen, und daB Nr. 3 ein rotaugiges Mannchen (aber ohne Y-Chro

mosom) ist, wenn ein X das Mannchen bestimmt, gleichgiiltig, ob Y 

anwesend ist oder nicht. Nr. I ware ein Weibchen mit 3X, Nr. 4 ein 

Individuum ohne X. Wenn nun lund 4 nicht lebensfahig waren, so 

ware das Resultat erklart, da ja 2 und 3 die "unerwarteten" Tiere des 

Experiments sind. (Nach neuesten Befunden sind iibrigens die XXX

Tiere [Nr. IJ manchmallebensfahig.) 

Betrachten wir nun die so erzeugten weiBen Weibchen Nr. 2, so 

haben sie ja auBer den zwei X noch ein Y-Chromosom. Ihre Nach

kommenschaft muB also sich anders verhalten als die normaler weiBer 

Weibchen mit nur 2X. Wenn bei ihnen in der Synapsisperiode die 

vaterlichen und miitterlichen Chromosomen konjugieren, so sind ja drei 

Geschlechtschromosomen dazu zur Verfiigung (X X Y); so .k6nnen sich 

entweder die beiden X miteinander vereinigen oder ein X konjugiert 

mit einem Y und das zweite X bleibt ungepaart, wie es das Schema 

Abb. 97 darstellt. Bei der Reduktionsteilung k6nnen somit 4 Sort en 

von Eiern entstehen, wie die Abbildung zeigt, namlich solche mit 2 X, 

mit I Y, mit I X und mit X Y. Das X-Chromosom tragt aber in allen 

Fallen den Charakter weiBaugig. Werden diese Eier nun mit dem Sperma 
eines wilden Mannchens befruchtet, das ja zur Halfte das rotaugige X 

und zur anderen Halfte ein Y enthalt, so k6nnen die 8 im Schema ein

gezeichneten Kombinationen zustande kommen, namlich: 

I. Zwei weiBaugige X mit einem rotaugigen X-Chromosom. 

2. Ein Y mit einem rotaugigen X-Chromosom. 

3. Ein weiBahgiges X mit einem rotaugigen X-Chromosom. 

4. Ein weiBaugiges X und Y mit einem rotaugigen X-Chromosom. 

5. Zwei weiBaugige X mit einem Y-Chromosom. 

6. Ein Y mit einem Y-Chromosom. 

7. Ein weiBaugiges X mit einem Y-Chromosom. 

8. Ein weiBaugiges X und Y mit einem Y-Chromosom. 

Von diesen waren Nr. 3,4 rotaugige Weibchen, 7,8 weiBaugige Mann

chen, 5 weiBaugige Weibchen, 2 rotaugige Mannchen. Nr. lund 6 waren 

wohl nicht lebensfahig. Die Extraweibchen wiirden also in der nachsten 

Generation wieder aIle vier Sorten von Tieren erzeugen. Das Zahlen

verhaltnis der unerwarteten Tierklassen zu den erwarteten wiirde aber 
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reguliert durch die relative Haufigkeit, mit der die beiden moglichen 

Arten von Synapsis eintreten. Soweit die Grundgedanken von BRIDGES 

weille:; xxg'i @!:J 
I \ 

xyJgnapsis 16% ~ ~ xxJgnapsis 8«% 

8%/ \ 8% \ 8'1% 

@])~~ 
Redllkfion ~ \ \ ~ r t 

f/% '1% 'I:!!!!.l"~ '1+'12% 

aer@0 CD@ 
Be!ruchfung mit x-Sperma 

vonrokm~@!) ® 
sHrbf rates IIl1snahmsd' 

8efrllChfung@ ® 
mit !/-Sperma 88 r 1 r von rotemQ' 

wei8es lIusnahms <;f? slirbf 

@@ 
roles ~ roles ~ 

@® 
weiSese! wei8escf 

Abb. 97. Schema fur "sekundlires Nichtauseinanderweichen" in der Nacbkommenschaft 
eines XXY- ~. Nabere Erkllirung im Text. Nach BRIDGES. 

Erklarung mit Hilfe des Nichtauseinanderweichens des X-Chromosomen

paares im Ei. 

Der Beweis fUr die Richtigkeit dieser Annahme kann nun folgender

maBen geliefert werden: Einmal dadurch, daB gezeigt wird, daB die 
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unerwarteten weiBen Weibchen von der vermutlichen Beschaffenheit 

X X Y wieder das gleiche abnorme Resultat bei Befruchtung mit rot

augigen Mannchen liefem. Das war in der Tat immer der Fall. Auf 

der andem Seite miissen die unerwarteten rotaugigen Mannchen des 
Experiments sich wie normale Mannchen verhalten, da sie ja die gleiche 

Faktorenkonstitution haben, wie das Schema zeigt. Auch dies war der 

Fall. Von den rotaugigen Weibchen muB es aber zwei Typen geben 

(Schema Nr. 3 und 4), von denen der eine ein gewohnliches fiir rot hetero
zygotes Weibchen ist, der andere aber abnorme Chromosomenbeschaffen

heit hat. Es laBt sich nun natiirlich berechnen, welche Resultate bei 
einer Kreuzung mit den beiden Weibchen zu erwarten sind und die Er

wartungen wurden erfiillt. Sodann finden sich auch zwei Sorten weiB

augiger Mannchen (Nr. 7 und 8). Die erstere ist genetisch ganz normal 
und muB sich also bei Kreuzungen so verhalten. Die zweite hat zwei 

Y-Chromosomen und kann daher auch Samenzellen mit X Y produ

zieren. Wenn diese ein Ei mit X befruchten, werden Weibchen mit 

X X Y erzeugt, also wieder Weibchen, die bei ihrer Fortpflanzung Aus

nahmsklassen produzieren. Die Ergebnisse der Experimente entspre
chen auch diesen Erwartungen. Weitere Beweise konnen auf einem 
Wege gebracht werden, den wir erst in der nachsten Vorlesung kennen 
lemen werden; so bemerken wir nur, daB auch da die verwickeltsten 
Erwartungen erfiillt waren. Der Umfang des Beweismaterials geht aus 
folgenden Zahlen hervor, die die Gesamtheit' solcher Kulturen wieder
geben, in d~nen entsprechend der Erwartung die regularen und die be

sonderenNachkommentypen erhalten werden (weiBe ~ und rote 0 neben 

roten ~ und weiBen 0): 

Eigentlich erwartete Formen: Die Ausnahmsformen: Gesamtzahl: 

~ 0 ~ 0 
27629 26391 1235 

Der entscheidende Punkt ist nun natiirlich der zellulare Nachweis, 

daB Weibchen, die auf Grund der Experimentalergebnisse X X Y ent

halten sollten, wirklich in ihren Geschlechtszellen zwei X- und ein 

• Heute wird das hier beschriebene Phanomen direkt als Labora
toriumsmethode fUr bestimmte Analysen benutzt, so daB die urspriing
lichen Zahlen beliebig vermehrt werden konnen. 
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Y -Chromosom besitzen. Dies ist tatsachlich der Fall, wie spaterdieAbb. I42 

in Zeichnung und Photo illustrieren wird. 

Damit ist nun der exakte Beweis erbracht, daB geschlechtsgebundene ~:bc:~~~~~;<. 
Eigenschaften innerhalb der Geschlechtschromosomen vererbt werden. b~ipfi~~~~l. 
Es ist vielleicht aufgefallen, daB in diesem ganzen Abschnitt,entgegen 

unserer sonstigen Gewohnheit kaum Beispiele aus dem Pflanzenreich 

herangezogen wurden. Tatsachlich ist geschlechtsgebundene Vererbung 

bei Pflanzen sichtlich sehr selten. Denn obwohl jetzt Geschlechtschro

mosomen bei vielen Pflanzen bekannt sind (zuerst von ALLEN beim 

Lebermoos Sphaerocarpus entdeckt, dann von BLACKBURN und WINGE 

fUr Melandrium, seitdem viele Falle; siehe MEURMAN und BELAR), gibt 
es nur einen sicheren Fall von geschlechtsgebundener Vererbung, nam-

lich eine Blattform bei Lychnis dioica nach BAUR und SHULL. 
Bei den nunmehr besprochenen Erscheinungen fiel es als eine Merk- Wediblich(' 

un mann-

wiirdigkeit auf, daB es bald das weibliche (Abraxastyp) bald das mann- I~~~:~el;l~: 

liche (Bryonia- oder Drosophilatyp) Geschlecht war, das mendelistisch 

heterozygot, cytologisch heterogametisch war. 1m Tierreich folgen 

Schmetterlinge und Vogel dem Abraxastyp; im Pflanzenreich gehOren 
I 

ihm wahrscheinlich die Erdbeeren an (CORRENS, KIHARA). In allen 
ubrigen bekannten Fallen herrscht der Drosophilatyp. Eine gar merk
wurdige Ausnahme machen aber die Cyprinodonten (Knochenfische). 

Hier hat BELLAMY beide Typen bei nahen Verwandten gefunden. Dies 
wirft vielleicht Licht auf den phylogenetischen Ursprung beider Typen. 
Denn bei den Fischen scheint das Geschlecht noch sehr labil zu sein, 
so daB sie fast als eigentliche Hermaphroditen anzusprechen sind. Von 
solchen aber lieBen sich die beiden Typen ableiten. Die Einzelheiten 
einer solchen Ableitung, die zunachst sehr einfach erscheint, begegnen 

nocl\ betrachtlichen Schwierigkeiten, wenn man die modeme Geschlechts

bestimmungstheorie berucksichtigt. 

Wenn wir nun zu demAusgangspunkt dieser Vorlesung zuruckkehren, 

so sehen wir, daB damit die Forderung erfullt ist, ffir ein bestimmtes 

Chromosom den Beweis zu erbringen, daB tatsachlich mehrere im gleichen 

Chromosom gelagerte Faktoren gekoppelt oder korrelativ vererbt werden, 

wie es die Chromosomenlehre der MENDELschen Vererbung erfordert. 

Wir werden spater in der I7. Vorlesung sogar horen, daB ein ganz ent-
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 19 
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sprechender Beweis auch fUr ein weiteres Chromosom gefiihrt wurde. 

Die Beweisfiihrung blieb aber nicht hierbei stehen, wie die folgende Vor

lesung zeigen wird. 
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ZwOlfte Vorlesung. 

Partielle Koppelung und AbstoBung. Ihre ErkUirung durch 
Faktorenaustausch. Analyse der Chromosomen 

in den Drosophila-Experimenten. 

Wie die vorige Vorlesung zeigte, konnte die Lagerung mehrerer Fak

toren in einem Chromosom zunachst dadurch bewiesen werden, daB 
in dem Geschlechtschromosom ein bestimmtes Chromosom gegeben ist, 

das sich durch einen besonderen Verteilungsmodus in den Reifeteilungen 

auszeichnet, dessen Konsequenz, die Verteilung der beiden Geschlechter, 

leicht zu beobachten ist und daher miihelos zum Verteilungsmodus an

derer Faktoren bzw. AuBeneigenschaften in Beziehung gesetzt werden 
kann. Wie aber sollte entsprechendes fUr andere Chromosomen mog

lich sein, die ja keinen absonderlichen Verteilungsmodus besitzen? Der 
Weg dazu wurde von MORGAN und seinen Mitarbeitem entdeckt, als sie 
bei der Fliege Drosophila die gleichzeitige Vererbung mehrerer ge

schlechtsgebundener Charaktere studierten. Die betreffenden Ent
deckungen stellen zweifellos den wichtigsten Fortschritt des Mendelismus 
im letzten Jahrzehnt dar und sie sollen nns nun beschaftigen. 

Die Grundtatsachen, auf denen die Analyse beruht, waren allerdings Da~U~g~~pe
schon vorher in kleinerem MaBstabe bekannt und eine rein mendelistische phanomen. 

Erklarung ohne Bezug auf die Chromosomen versucht worden. Wir wol-
len von ihnen ausgehen, da ein Vergleich der so erreichten Einsicht mit 
dem Fortschritt, den die Ubertragung auf die Chromosomenlehre brachte, 

zweifellos hochst lehrreich ist. Die betreffenden Entdeckungen gingen 

aus von der Analyse eines MENDEL-Falls, den wir schon friiher erwahnten, 

der Kreuzung zweier weiBer Rassen der spanischen Wicke (Lathyrus odo-

ratus), die in FI purpurbliihende ergaben und in F2 eine SpaItung in 

9 farbige : 7 weiBe. 

Die 9 farbigen waren aber in diesem Fall nicht einheitlich, sondem 

bestanden teils aus purpumen, teils aus roten. Die Erklarung ist die 

gleiche wie bei den uns schon bekannten Mausebeispielen, namlich, daB 
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auBer dem Farbfaktor fiir rot und dem Farbkomplement noch ein Satti
gungsfaktor vorhanden ist, der rot zu purpur (lila) sattigt. Der eine der 
Eltem enthielte dann iihnlich wie wir es friiher fiir das Beispiel der weiBen 
Hiihnerrassen sahen, die bei Kreuzung in FI wildfarbige ergaben, den 
Rotfaktor R (ruber) aber kein Komplement e und den Sattigungsfaktor S, 
der andere aber keinen Rotfaktor r, dafiir das Komplement C und keinen 

• Sattigungsfaktor s. FI mit den drei Dominanten ist also purpur. In F2 
erscheinen nach dem Schema des Trihybridismus wieder 8 Phiino
typen von dem Aussehen: 

27 RCS: 9 RCs: 9 ReS: 9 rCS: 3 Res: 3 rCs: 3 reS: I res. 

Die 27 RC S sind wieder purpum, die 9 RCs sind rot, da sie Farbe 
mit Komplement, aber die Verdiinnung haben; alle anderen aber haben 
entweder Farbe oder Komplement, nie beides, sind also weill. Das Ver
haltnis ist somit 27 purpume : 9 roten : 28 weiBen. Tatsachlich erhielten 
BATESON und Mill SAUNDERS in einem Versuch 

315 purpume : IIZ roten : 346 weiBen. 

Bei der weiteren Analyse wurde nun noch ein weiteres Merkmalspaar 
studiert, namlich das Vorhandensein langlicher Pollenkomer bei der 
einen und runden bei der andem Elternrasse. 

Erstere erwiesen sich als dominant und traten in FI auf, in F2 hatten 
3/4 der Pflanzen lange, I/4 runde Korner. Diese verteilten sich aber auf 
die drei Gruppen von F,-Pflanzen in ganz verschiedener Weise. Wahrend 
bei den weiBen Pflanzen das Verhaltnis das normale war, hatten die 
purpurnen viel zu lange Korner, namlich 12: I, wahrend die roten 
Pflanzen zu viel runde Pollen besaBen, namlich 3,2mal so viel als lange. 

Wir erinnem uns nun, daB der Unterschied zwischen purpurnen und 
roten Bliiten durch die Anwesenheit des Sattigungsfaktors S bzw. seine 

Abwesenheit s hervorgerufen war. Da sich nun zeigte, daB die unregel

miiBige Verteilung der Pollenkorner nur statt hatte, wenn die Pflanzen 
in diesem Faktor S heterozygot waren, so muB irgendeine feste Be

ziehung zwischen diesem und dem Pollenfaktor bestehen. BATESON stellt 

sie sich so vor, daB eine "Koppelung" besteht zwischen dem Sattigungs
faktor und der lang en Pollenform, also den beiden Dominanten, und 
ebenso zwischen Verdiinnung und rundem Pollen, den beiden Rezessiven, 
d. h. bei der Gametenbildung kommen jene beiden Faktoren besonders 
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gem zusammen. Wenn er annimmt, daB sie 7 mal so oft sieh zusammen

paaren, als normalerweise geschehen soUte, werden seine wirklichen 
Zahlenresultate erklart. In den Symbolen ausgedriickt bilden die hetero

zygoten Pflanzen 5sLl (L = langer Pollen) nicht die Gameten I 5L: 

151: I sL: lsI, sondem die Gameten 75L: 151: I sL: 7 sl. In einem 
andem 'studierten Fall erklarten die Zahlen 15: I : I : 15 das Resultat. 

Diese Versuche zeigen also, daB es Gruppen von Eigenschaftspaaren gibt, 

die nur teilweise unabhangig voneinander vererbt werden: die betreffen
den Faktoren haben eine Neigung, in bestimmten Kombinationen bei

sammen zu bleiben, sie sind nieht unabhangig mendelnd, sondem par

tiell gekoppelt. Wir k6nnen uns iibrigens hier schon dariiber klar wer

den, daB wir das gleiche Resultat auch so ausdriicken k6nnten, daB wir 
sagen, die beiden Faktoren werden gekoppelt, korreliert, also wie ein 

Faktor vererbt, aber in einer bestimmten Anzahl von Fallen wird die 

Korrelation durchbrochen und die gekoppelten Faktoren gelangen in 

verschiedene Gameten. Dies ware natiirlich das gleiche wie vorher, nur 

yom entgegengesetzten Gesichtswinkel aus betrachtet. 
Es gibt nun aber auch eine Erscheinung, die gerade das Gegenteil 

der Koppelung darstellt, was wieder BATESON als falschen Allelomorphis

mus bezeichnet hat, kiirzer auch FaktorenabstoBung benennt. Man 

nennt so die Erscheinung, daB sieh zwei selbstandige Dominanten bei 
der Spaltung so verhalten als ob sie ein Merkmalspaar waren. Wenn 
im Bastard die Dominanten A, B neben ihren Rezessiven a, b vorhanden 
sind, so verhalt sich A zu B wie das dominante zu dem rezessiven Merk

mal, d. h. sie werden bei der Gametenbildung stets voneinander getrennt. 
Anders ausgedriickt besteht die FaktorenabstoBung darin, daB zwischen 
zwei Dominanten bei der Gametenbildung eine Repulsion stattfindet, 
also das Gegenteil einer Koppelung, so daB sie nie gleiehzeitig in eine 

Gamete gelangen, falls die Repulsion eine voUstandige ist, bzw. zu wenig 

solche Gameten gebildet werden, falls sie eine unvollstandige ist. (Die 
Interpretation der vollstandigen AbstoBung ist uns ja yom Abraxasfall 

her wohlbekannt.) Die Kreuzung, bei der BATESON, Mill SAUNDERS und 

PUN NETT dies Verhalten zuerst fanden, wurde wieder an den gleiehen 

Lathyrus odorat~ts angesteUt, bei denen nach Kreuzung zweier Rassen 

in Fl purpur entstand und in F. Spaltung in 27 purpur: 9 rot: 28 weiB. 
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Es wurde nunmehr ein weiteres Merkmal berucksichtigt, namlich der 
umgekrempelte Charakter der Blutenfahne, den der eine weiBe Elter 

zeigte. F1 war dann purpur und hatte normale Fahne. (Es kann dabei 

hier auBer Betracht gelassen werden, daB bei normaler Fahne diese einen 

andem Farbton hat als die ubrige Elume, wahrend die Elute mit um
gekrempelter Fahne einfarbig ist.) In F. muBten nun die drei entstehen

den Farbtypen ja eigentlich mit normaler und umgekrempelter Fahne 

erscheinen. Fiir die purpumen und weiBen trifft das in der Tat zu. So 

waren unter 315 purpumen F.-Pflanzen 232 normal und 83 umgekrem
pelt, also ungefahr das erwartete Verhaltnis 2 : 1. Die roten aber hatten 

alle ausnahmslos normale Fahnen. Die Erklarung dafUr ergibt sich unter 

der Annahme der FaktorenabstoBung zwischen dem Sattigungsfaktor 5, 
der rot zu purpur macht und dem Faktor E (erectus), der die norm ale 
aufrechte Fahne bedingt. Die Gameten konnen danach nur einen oder 

den andem der beiden Faktoren tragen. Rote Eluten entstehen aber, 

wie wir schon wissen, wenn die Gameten nur s enthielten. 1st eine voll

standige Repulsion zwischen 5 und E vorhanden, so haben diese Ga

meten somit stets E. Es ist nun keine Kombination eines solchen Ga
meten, der also RCsE heiBt, mit einem andem moglich, der, wenn rot 
entsteht, umgekrempelte Fahne ergabe, da ja das E immer uber e, das 
Symbol fUr Umkrempelung, dominiert. Es mussen somit die 1/64 rote 
Eluten normale aufrechte Fahnen haben. Fur purpur aber sowohl wie 
weiB sind beide Kombinationen moglich. Es ergibt z.E. RC Se X rcsE 

purpum-aufrecht, aber RC 5 e X RC 5 e purpum-umgekrempelt. Der 
Charakter Ee wird also in F. im Verhaltnis von 3: I gespalten, aber 

nur innerhalb der purpurnen und weiBen Pflanzen tritt die Spaltung 

ein, bei ersteren im Verhaltnis 2: I, letzteren 3: I, wie sichaus einem 

Kombinationsschema ableiten laBt. Das wirkliche Resultat stimmt in 

der Tat genau mit solcher Erklarung: 
Purpur aufrecht : Purpur umgekrempelt Rot aufrecht : WeiB (beides)I: 

232 83 II2 346 

3!5 1I2 

Das entspricht ziemlich genau folgenden theoretischen Erwartungen: 

I Bei den weiBen sind nicht aIle Zahlen fiir aufrechte und umgekrempelte 
getrennt gezahlt. 
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72 36 36 84 : 28 
=-v 
108 36 1I2 
27 9 28 

" 36 28 

9 7 

Die weitere Untersuchung des Phanomens der FaktorenabstoBung, 

hauptsachlich durch BATESON, PUNNETT, GREGORY, BAUR zeigte nun 

bald, daB es eine reziproke Erscheinung zu der vorher geschilderten Kop

pelung ist, daB namlich die Entscheidung dartiber, welche von beiden 

Erscheinungen eintritt, davon abhangt, ob die Eltern zwei dominante 

bzw. zwei rezessive Faktoren mitbringen (AB X ab) oder je einen domi

nanten und rezessiven (Ab X aB): Es werden diejenigen Gametenkom

binationen, die der Zusammensetzung der Eltern gleichen, haufiger ge

bildet. Wird AB mit ab gekreuzt, so tritt bei der Gametenbildung des 

F,-Bastards die Koppelung ein, d. h. es werden die vier Gametensorten 

AB: Ab: aB : ab nicht im normalen Verhaltnis von I: I: I: I gebildet, 

sondern im Verhaltnis n: I : I : n, wobei n > I ist. Wird umgekehrt 

Ab X aB gekreuzt, so tritt die "AbstoBung" zwischen Aund B auf, es 

werden wieder vorzugsweise die elterlichen Kombinationen gebildet, 

also jetzt AB: Ab: aB: ab im Verhaltnis I: n: n: 1. Diese Erkenntnis 

- sie ist an Kreuzungen von Mais, Spanischen Wicken, Primeln, Lowen

maul, also nur Pflanzen gewonnen - bedeutete in der Tat eine groB"e 

Vereinfachung des Ganzen, ja man glaubte sogar, hinter eine Gesetz

maBigkeit gekommen zu sein, die das Phanomen erklarte. Was zunachst 

die Werte fUr n betrifft, so glaubten BATESON und PUNNETT, daB sie 

immer auf der Reihe 3, 7, 15, 31, 63 also 2 n - I liegen. 

In der folgenden Tabelle seien nur noch im AnschluB an BATESON und 

PUNNETT die Zahlenverhaltnisse zusammengestellt, die sich fUr die Ga

meten und fUr die F 2 -Spaltungergeben, wenn n auf der Reihe 2" -I liegt 

1. AbstoBung. Eltern Ab X aBo 
F, bildet Gameten Die vier Phauotypen in F2 zeigen an 

in den VerhaItnissen: Stelle von 9 : 3 : 3 : I das Verhaltnis: 
AB : Ab aB : ab AB Ab aB ab 

I 3 3 I 33 15 15 I 

I 7 7 129 63 63 
I 15 15 I 513 255 255 

31 31 I 2049 1023 1023 I 

n-I n-I 2n2+ I n2- I nz- I 



Der 
Faktoren
austausch. 

2. Koppelung. Eltern AB X abo 

Fr bildet Gameten Die vier Phiinotypen in Fz zeigen an 
in den Verhiiltnissen: Stelle von 9: 3 : 3 : I das Verhiiltnis: 
AB : Ab aB : ab AB Ab aB ab 

3 3 41 7 7 9 
7 I 7 177 IS IS 49 
IS IS 737 31 31 225 

31 31 3009 63 63 961 

(n-I) (n- I) 3nz-(2n- I) 2n-1 2n-I nZ-(2n-I) 

BATESON und PUN NETT haben eine Vorstellung entwickelt, nach 4er 

die Anlagenspaltung schon in der Entwicklung des Bastards stattfinden 

muB und dann durch bestimmte Systeme aufeinanderfolgender Zell

teilungen die erwahnten Zahlenverhaltnisse zustande kommen, die sie 

als "reduplication series" bezeichnen. Es hat aber keinen Zweck, auf 

diese Theorie weiter einzugehen. Es zeigte sich bald, daB im aktuellen 

Versuch auch aIle moglichen anderen Zahlenverhaltnisse eintreten als 

die in jener Reihe gelegenen; und wie gesagt, hat das Phanomen jetzt 

eine vollstandige Erklarung aus der Chromosomenlehre erfahren. Die 

einfache Erklarung ist die, daB Faktoren, die gekoppelt vererbt werden, 

im gleichen Chromosom liegen und daB die partielle Koppelung auf 
dem Austausch von Faktoren zwischen vaterlichen und mtitterlichen 

Chromosomen in der Synapsisperiode (oder zu einem andern Zeitpunkt 

der Reifungsvorgange) beruht, dessen mehr oder minder haufiges Statt

find en die Zahl der in geringerer Anzahl vorhandenen Kombinationen 

bedingt. Koppelung und AbstoBung sind dann die Konsequenz des Pha

nom ens : im erst en Fallliegen zwei dominant'e Faktoren in einem, zwei 

rezessive im andern Partner des Chromosomenpaares; im letzteren Fall 

enthalt jedes Chromosom des Paares je einen dominant en und rezessiven 

Faktor. So wollen wir nun zusehen, wie dieser Beweis erbracht wurde, 

und zu weIchen weittragenden Konsequenzen er ftihrt. 

Wir kntipfen wieder bei der Feststellung an, daB geschlechtsgebun

dene Charaktere mit dem X-Chromosom vererbt werden bzw. der Um

kehrung dieses Satzes, daB aIle Faktoren, die in den X-Chromosomen 

gelegen sind, geschlechtsgebunden vererbt werden. Wir nannten oben 

S. 280 einige soIche Faktoren, fUr die bei Drosophila der Beweis erbracht 

wurde. Eine der Konsequenzen der Chromosomenlehre ist es nun, daB, 
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ebenso wie ein geschlechtsgebundener Faktor und der Geschlechtsfaktor 

selbst in der Vererbung beisammen bleiben, korreliert vererbt werden, 

auch jeder weitere im Geschlechtschromosom gelegene Faktor sich dem 

anschlieBen muB. Wenn wir also zwei derartige Faktoren betrachten, 

so miissen sie in der Vererbung so zusammen bleiben, wie sie in die Kreu

zung kamen. Wir sahen oben das Verhalten des Mutanten "weiBe Augen

farbe" bei Kreuzung mit der rotaugigen Wildform. Nehmen wir nun 

eine andere geschlechtsgebundene Mutation, etwa gelbe Korperfarbe, die 

zur normalen grauen Farbe rezessiv ist und fUhren ein Kreuzungsexperi

ment mit zwei geschlechtsgebundenen Faktoren aus. Wir kreuzen also 

ein normales Mannchen, das in seinem X-Chromosom (0 ist heterozygot, 

ein X-Chromosom, Formel X Y, also wenn wir uns nicht urn das Y-Chro

mosom kiimmem Xx) die Faktoren fUr rote Augenfarbe R und graue 

Korperfarbe G neben dem Geschlechtsfaktor X besitzt, mit einem Weib

chen mit weiBen Augen und gelbem Korper, das also die lezessiven Fak

toren r, gin seinen beiden X-Chromosomen tragt. Wenn wir in ahnlicher 

Weise wie friiher nur die Verteilung der X-Chromosomen betrachten, so 

verlauft die Kreuzung folgendermaBen: 

weWaugig gelbes ~ X rotaugig graues 

Gameten: alle 

Bastarde F 1 : m I ~ I "h,t&o,ygot, ",.u-m Y = weiBaugig gelbe 
g R rotaugige Weibchen g Mannchen 
r r 

Wir sollten also die uns schon bekannte Ubers-Kreuz-Vererbung erhalten 

und nur diese beiden Typen konnen entstehen, wenn die Faktoren in 

ihren Chromosomen wie in Kafigen eingeschlossen, iibertragen werden. 

Es wurde nun hieraus eine F 2 -Generation gezogen, fUr die folgende Er

wartungen vorliegen: 
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weiBaugig- rotaugig- weiBaugig- rotaugig-
gelbe Weibch. graue Weibch. gelbe Mannch. graue Mannch. 

Das heiBt also, wenn wir die Geschlechter zusammennehmen, muBten 
zu gleichen Teilen die ursprfinglichen elterlichen Kombinationen in bei

den Geschlechtern entstehen, namlich rotaugig-graue und weiBaugig

gelbe. Bei der Ausfiihrung des Versuchs erschienen nun aber neben 

diesen erwarteten Kombinationen auch grau-weiBaugige und gelb-rot

augige Individuen, die doch nicht moglich sein sollten, wenn die Faktoren 
in den Chromosomen unwandelbar eingeschlossen sind. Die aktuellen 
Zahlen des Versuchs (nach MORGAN mit BRIDGES, CATTELL, DEXTER) sind: 

Grau-rotaugig Gelb-weiBaugig Grau-weiBaugig Gelb-rotaugig 
11488 9335 n6 96 

Alles in allem wurden also ungefahr I% der unerwarleten Kombina
tionen erhalten. 

Bei der Ausfiihrung des entsprechenden Versuchs aber, bei dem nun 
nicht beide dominanten bzw. rezessiven Faktoren in einer der Eltern-

formen enthalten waren, sondern jeder einen dominanten und einen re

zessiven Faktor enthielt, verlief das Experiment folgendermaBen: (Es 

wurde also jetzt ein graues-weiBaugiges und gelbes-rotaugiges Indivi

duum gekreuzt.) 

E~em, ill ill = graues weiBaugiges ~ Y = gelb-rotaugiges 
Weibchen l!J Mannchen 

F"rn rn " ",au-rota_, I ~ I Y" ",au-weill.ugig" 
Weibchen Mannchen 

r 
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Wir erinnern uns jetzt von fruher, daB man die einfachsten Zahlenver

haItnisse, die direkt die Arten der Gameten erkennen lassen, erhaIt, wenn 
man einen Bastard mit einer rein rezessiven Form ruckkreuzt (S. 175). 

Bei dem ersten Versuch war dies ohnehin der Fall, ja da die F,-Mannchen, 
wie die fruheren Schemata zeigen, nur rezessive Faktoren enthielten. 

Urn hier das gleiche zu erhalten, mussen wir also den eben genannten 

F,-Bastard mit einem weiBaugig-gelben Mannchen ruckkreuzen, das die 

beiden rezessiven Faktoren gr enthalt. Diese Ruckkreuzung also ver
lauft folgendermaBen: 

Gametendesheterozy- I/2m I/2rnGameten des rezessiven I/2rnI/2 Y 
goten, grau-rotaugigen G g gelb-weiBaugigen Mann- g . 

F,-Weibchens r R chens r 

Das Resultat der Ruckkreuzung sollte also sein: 

~ grau
weiBaugig . 

~ gelb
rotaugig 

o grau
weiBaugig 

o gelb
rotaugig 

Es sollten also wieder die beiden ursprunglichen Elternkombinationen 

in gleicher Zahl erhaIten werden. Sie erschienen auch, dazu aber wieder 

die beiden "unerlaubten" Kombinationen, die somit in diesem Fall sind: 
grau-rotaugig und gelb-weiBaugig, und zwar erschienen sie wieder in dem 
gleichen VerhaItnis von ungefahr 1%, namlich: 

Grau-weiBaugig 
6573 

Gelb-rotaugig 
69Q6 

Grau-rotaugig 
106 

Gelb-weiBaugig 

48 

Wenn wir diese beiden ResuItate nun vergleichen, so sehen wir ohne 
weiteres, daB sie das gleiche zeigen, wie die vorher besprochenen Falle 

von Koppelung und AbstoBung. Den ersten Fall k6nnen wir, ebenso 

wie dort, in zweierlei Art beschreiben: 1. Wir haben zwei selbstandig 

mendelnde Faktorenpaare Gg bzw. Rr. Bei der Bildung der Gameten 

aber zeigen sie meist eine Neigung, von der Rekombination keinen Ge

brauch zu machen derart; daB in der Mehrzahl der Falle die beiden 

Dominanten bzw. Rezessiven beisammen bleiben, gekoppeIt sind; oder 

2. wir haben zwei gekoppelte Faktorenpaare GR bzw. gr, deren korre-
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lierte Vererbung aber in 1% der Falle durchbrochen wird. Genau so 

konnen wir den zweiten Fall darstellen, indem wir bei der ersten Aus

drucksweise Koppelung, durch AbstoBung zwischen den beiden domi

nanten bzw. rezessiven, ersetzen. Bei der zweiten Art, den Fall zu be

schreiben, wiirden wir G und r, g und R als miteinander gekoppelt, 

korreliert bezeichnen. 

Gehen wir nun aber dazu iiber, zu sehen, wie der Bruch der Korre

lation (oder Koppelung bei der anderen Ausdrucksweise) auf die Chromo

somen bezogen werden kann. Wir wissen, wie gesagt - und sollten uns 

in'jedem Fall nochmals dariiber klar werden - (s. S. 175), daB bei der 

Riickkreuzung mit den reinen Rezessiven die resultierende Spaltung 

genau das Zahlenverhaltnis der Gameten des Bastards zeigt. Ubertragen 

wir dies nun auf die beiden Experimente, die jedesmal 99% der elter

lichen Kombination und 1% der umgekehrten Kombination ergaben, so 

bildeten die F 1-Bastardweibchen folgende Arten von Gameten: 

1. Eltern rotaugig-grau R G und weiBaugig-gelb r g: 

49,5% RG + 49,5% rg + 0,5% Rg + 0,5% rC 
, " 

99% erwartete 1 % unerlaubte 

Auf die Chromosomen iibertragen li'eiBt dies: 

Ein Vergleich mit den friiheren Schemata zeigt somit, daB in emem 

Prozent der Gameten des Weibchens ein Austausch zwischen homologen 

Faktoren eines Chromosomenpaares stattgefunden hat, nach folgendem 

·Schema: 

m~r:l oder m r:l 
~ ~ ~~~ 

2. Eltern rotaugig-gelb (Rg) und weiBaugig-grau (rG). 

Die Durchfiihrung ist genau die gleiche, nur daB nun Rg und rG die 

erwarteten und RG, rg die unerlaubten Kombinationen sind. Der Aus

tausch muB nach diesem Schema verlaufen sein: 
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m~m oder m m 
L:J ~ L:J~~ 

Die Tatsachen werden somit vollig erkHirt, wenn in irgendeinem Stadium 

des Zellenlebens ein Austausch homologer Faktoren zwischen dem 

X-Chromosomenpaar stattfindet. Da die elterlichen Chromosomen sich 

in der Syn:;tpsis paarweise zusammenlegen, so ist dies der gegebene Mo

ment ffir den Austausch. Wir bezeichnen von jetzt an deshalb auch die 

"unerlaubten" Gameten als die Faktorenaustauschgameten, die daraus 

entstandenen "unerlaubten" Kombinationen als die Faktorenaustausch
kombinationen. (Der von MORGAN benutzte Ausdruck fUr Faktoren

austausch ist crossing-over, Hiniiberkreuzen von einem zum andern 
Chromosom.) . 

Nun ist es bemerkenswert, daB in den beiden erwahnten Fallen der ~u~~~::ctr 
Prozentsatz der Austauschgameten identisch war, ungefahr I% und es 

in allen Wiederholungen des Versuchs blieb. Als nun der Versuch mit 
anderen, geschlechtsgebundenen Mutationen ausgefiihrt wurde, wie sie 

oben aufgezahlt sind, zeigte sich genau das gleiche: in jedem Versuch 
trat ein bestimmter Prozentsatz von Austauschkombinationen auf, der 

Prozentsatz war konstant fUr je ein Paar von Faktoren, aber typisch 
verschieden ffir die verschiedenartigen Zusammenstellungen von je zwei 

geschlechtsgebundenen Faktoren. 
Diese Tatsachen aber zeigen, daB der Prozentsatz, in dem der Aus

tausch von Faktoren zwischen den beiden X-Chromosomen der weib
lichen Drosophila erfolgt, etwas ist, das jeder betrachteten Gruppe von 
zwei Faktorenpaaren als Eigenschaft anhaftet. Wie kann nun diese 
Konstanz erklart werden? Ohne Zweifel muB sie irgendwie durch den 
Vorgang des Austauschs bedingt sein. MORGAN kam zu folgender Losung, 

die wieder zu weiteren, hochst bemerkenswerten Konsequenzen fUhrte: 

wertf'. 

Wir erinnern uns der Vorgange in den Kernen der Geschlechtszellen, de;~hi~~i~a_ 
die in der Synapsisperiode zur paarweisen Konjugation der Chromosomen typie. 

fiihrte. In der dortigen Photographie Abb. 66 erkennen wir, daB die 

paarweise konjugierenden Chromosomen sich zopfartig umeinander 

schlingen konnen, eine Erscheinung, die tatsachlich oft beobachtet wird. 

JANSSENS hat nun vor langerer Zeit darauf aufmerksam gemacht, daB 
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es denkbar ist - er glaubt es bei einem Salamander direkt beobachtet 

zu haben (siehe weiterhin am SchluB dieser Vorlesung) -, daB in dies em 

g g g g 

7' r 

Abb. 98. Schema des Faktorenaustauschs durch Chiasmatypie. 
Nach BABCOCK-CLAUSSEN. 

Stadium die Chromosomen, . da wo sie sich iiberkreuzen, zusammen

wachsen und wenn sie dann wieder getrennt werden, die zwischen zwei 

d 

Abb. 99. Schematische Darstellung der 
Konsequenzen von verschiedener Lage der 
Uberkreuzungsstelle bei der Chiasmatypie. 

Kreuzungsstellen liegenden Seg
mente ausgetauscht sind. Das vor

stehende Schema (Abb. 98), in dem 
ein schwarzes und ein weiBes Chro
mosom als Partner dargestellt sind, 
erlautert diesen Vorgang des Aus
tauschsvonChromosomensegmenten, 
den JANSSENS Chiasmatypie nannte. 
Wenn nun die Erbfaktoren im Chro
mosom in einer Reihe hintereinander 
liegen, wie es vor langer Zeit schon 

von Roux auf Grund allgemeiner 

Dberlegungen postuliert wurde, dann 

wird natiirlich auf solche Weise ein Faktorenaustausch bedingt, und 

Faktorenkombinationen entstehen, die sonst nicht moglich gewesen 

waren. Das gleiche Schema zeigt, wie auf solche Weise die vorher 

besprochenen unerwarteten Kombinationen Gr und g R entstehen, wenn 

im Bastard RGrg die Chiasmatypie zwischen den beiden X-Chromo

somen des Weibchens stattfindet. 
Wir nehmen nun zunachst an, daB nur eine einzige Dberkreuzungs

stelle der beiden X-Chromosomen vorhanden ware. Ihre Lage konnte 
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irgendwie festgelegt sein. Es ware aber auch denkbar, daB sie zufallig an 

irgendeiner Stelle der konjugierten Chromosomen auftrate, so daB jedem 

Punkt in der ganzen Lange der Chromosomen die gleiche Wahrschein

lichkeit zukame, den Kreuzungspunkt zu enthalten. Einige der Moglich

keiten der Lage des Kreuzungspunktes sind in Abb. 99 wiedergegeben. 

Faktorenaustausch zwischen den Partnern eines Paares tritt nun ein, 

wenn der Kreuzungspunkt zwischen die beiden Faktoren des gleichen 

Chromosoms, die studiert werden, fallt. Wenn nun die Lage eines Fak

tors im Chromosom konstant ist, so ist die Chance, daB der Kreuzungs

punkt zwischen zwei Faktoren fallt, urn so groBer, je weiter die Faktoren 

im Chromosom auseinander liegen und urn so geringer, je naher sie bei

sammen liegen. Eine groBe Chance fUr die Lage des Kreuzungspunkts 

zwischen den Faktoren bedeutet aber groBe Wahrscheinlichkeit fur die 

Entstehung von Austauschgameten. Die typische Zahl, in der fur zwei 

bestimmte Gene Austauschgameten gebildet werden, konnte demnach 

eineKonsequenz der typischen Entternung der betreffenden Faktoren inner

halb des Chromosoms sein. Mit anderen Worten: Der Prozentsatz der 

Austauschkombinationen ist ein MaB fur die Entfernung der involvierten 

Faktoren im Chromosom zur Zeit des Austauschs (STURTEVANT). 

Auf Grund dieser Annahme konnte die MORGAN-Schule aus den Resul- d~~G~~~niifn 

taten einer Serie von Austauschexperimenten eine Karte der Lagerung der Chromosom. 

Faktoren im Chromosom ausarbeiten (Abb. roo). Als MaBeinheit wird die 
Entfernung benutzt, bei der r% Austauschgameten gebildet werden, so 

daB der Prozentsatz der Austauschklassen im Experiment direkt die Ent-

fernung ergibt. Das Vorgehen ware etwa das folgende: Aus dem fruher 

geschilderten Experiment geht hervor, daB der Faktor fur weiBe Augen 

mit dem fUr gelben Korper r% Austauschwerte zeigt. Die beiden lagen 

also eine Einheit voneinander entfernt. Nun wurde der Faktor g (gelber 

Korper) mit einer andern Mutation, namlich abnormes Abdomen (a) 

in gleicher Weise kombiniert und 2% Austauschwerte erhalten. Er liegt 

also zwei Einheiten von r entfernt. Bei einer linearen Anordnung konnte 

er nun naturlich auf derselben Seite liegen wie r (weiBe Augen), oder 
2 

auf der andern, also ~ - a oder i=-ii - r. Eine weitere Kombi-
~ ~~ 

2 

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 20 
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Abb. 100. Chromosomenkarte von Drosophila. Die Zahlen bedeuten die Distanzen 
der Gene in Austauschprozenten nach den letzten Berechnungen (1925). Die Buch
staben sind die Symbole fiir die Gene, die die MORGAN-Schule benutzt. Von links 
naeh reehts die 4 Chromosomen, das erste ist das X-Chromosom. Die Distanzen im 

kleinsten Chromosom 4 sind naeh neusten Befunden nieht einwandfrei. 
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Zu Abb. 100. Folgendes ist die Bedeutung der eingezeichneten Gene (Reihenfolge nach 
Chromosomen und in jedem nach Distanzen). GroUe Buchstaben dominante Gene: 
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1. 
Gelo, Korperfarbe. 
Haarlger Fliigel. 
Schild, Abwesenheit von Borsten auf dem 

Skutellum. 
L~tal/aktor Nr. 7. 
Breit. Fliigelform. 
Pflaumenfarbig, Augenfarbe. 
weijJ, Augenfarbe. 
Fazetten von abnormer Gestalt. 
Keroe, Fliigelrand gekerbt. 
Abnormes Abdomen. 
StackeUg, Anoldnung der Haare auf der 

AugenoberWiche. 
Gespalten, Fliigeladern. 
Rttbinfarbig, Augenfarbe. 
Qucraderlos, Fliigelader. 
Keule, Fliigelform. 
De!taartig, Fliigeladern. 
Abgeschnitten, Fliigelform. 
Gesengt. Borstenform. 
Gelbbraun, Korperfarbe. 
Pille, AugenoberfHiche. 
Zinnooerrot, Augenfarbe . 
Miniatur, FliigelgroBe. 
Duster, Fliigelfarbe. 
Gefurckt, AugenoberfHiche. 
Zobel/arben, Korperfarbe. 
Granaifarblg, Augenfarbe. 
Kleinflugelig. 
Rudimentar, FliigelgroBe. 
Gegabe/t., Borstenform. 
Bmldiiugig. (nicht b!) 
Kleiniiugig. 
PersckmolEelt, Fltigeladern. 
Perlenartig, Fliigelrand. 
Minu'ta-n, BorstengroBe. 
Spalt, Fliigeladern. 
KlIyzborstig. 

II. 
Telegraph, Fliigeladern. 
Stern, AugenoberfHi.che. 
Ari'sta/os, Arista fehit. 
Ausgebreitet, Fliigelform. 
Mowe, Fliigelhaltung. 
Abgestutzt, Fliigelrand. 
Dackelartig, Korperform. 
Streifen, Korperzeichnung. 
Dackel., Beinform. 
Ski-II, Fliigelform. 
Gedriingt, Fliigelform. 
Minuta-e, BorstengroBe. 
Sclzwarz, Korperfarbe. 
Anmutig, Fliigelform. 
Purjurfarbig, Augenfarbe. 
Zinnober, Augenfarbe. (nicht em!) 
Safraninfarbe, Augenfarbe. 
Rosa - FlUgel, Augenfarbe, Fliigelform. 
Uberbleibsel, Fliigelform. 
Teleskoj, Abdomengestalt. (nicht to!) 

L Lajjen, Augenform. 
gj Lucke, Fliigelader. 
c Gekriimmt, Fliigelform. 
fr Gefranst, Fliigelrand. 
by Bncklig, Thoraxoberflache. 
a Bogen, Fliigelform. 
jx Netzig, Fliigeladern. 
l-lla Letaifaktor Nr. Ila. 
bw Braun, Augenfarbe. 
bs Blasig, FliigeloberfHiche. 
pd Purjura/z.nllck;o Augenfarbe. 
mr Mqulbeere, AugenoberfHiche. 
sj Fleck, Korperzeichnung. 
ba Ballon, Fliigelform. 

III. 
ru Raukig. Augenoberflache. 
dv Divergierend, Fliigelhaltung. 
se Sejiafarben, Augenfarbe. 
h Haarig, Korper- und Fliigeloberfliiche. 
rs Rosenfarben, Augenfarbe. 
cr-III Kreme-III, Augenfarbe. 
M-h Minuta-It, BorstengroBe. 
tt Zeltartig, Fliigelhaltung. 
D Zweiborstlg, beziigIich gewisser Borsten. 
tk Faden, Gestalt der Antennenborste. 
st Scharlacltrot, Augenfarbe. 
wj Verzogen, Fliigelbeschaffenheit. 
si III Ski-III, Fliigelform. 
D/ Deformiert, Augengestalt. 
j Rosa, A ugenfarbe. 
ma Kastanienbraun, Augenfarbe. 
d'lv Zwerg, KorpergroBe. 
Crt Gerollt, Fliigelform. 
Hw sup Hemmungsfaktor fur "Haarlger 

Sb 
ss 
bx 
bx-b 
• r 
gl 
D. 
H 
e 
bn 
cd 
wo 
ro 
cm 
bd 
Pw 
ca 
M 
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Fliigel." 
StoPPlig, Borstenform. 
Borstenlos .. 
Bithorakal, Thoraxausbildung. 
Bithorakal-b, Thoraxausbildung. 
Streifen, Korperzeichnung . 
Glasig, AugenoberfHiche. 
Delta, Fliigeladern. 
Haar/os, Abwesenheit gewisser Haare. 
Ebenholz, Korperfarbe. 
Band, Korperzeichnung. 
Hockrot, Augenfarbe. 
WeijJe Ozelltn. 
Ra1~1t, Augenoberflache. (nicht ru!) 
Zerknitter!, Fliigelbeschaffenheit. 
Pertig, Fliigelrand. 
ZlIgespitzter Flugel. 
Rotlick, Augenfarbe. 
Minuta, BorstengroBe. 
Milluta-g, BorstengroBe. 

IV. 
bt Gebogen, Fliigelform. 
s'[} Rasiert, Abdominalborsten. 
ey Augen los. 
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nation mit a und r entscheidet da die Alternative: im ersteren Fall sollte 

im Experiment mit abnormem Abdomen (a) und weiBen Augen (r) 1% 
Austausch erhalten werden, im zweiten 3%. Ersteres ist der Fall, also 

liegt r zwischen g und a. In solcher Weise wurden nun alle Faktoren 

gegeneinander gepriift und daraus die Faktorenkarte aufgebaut, die 
Abb. 100 ~eigt, auf die wir bald zuriickkommen werden. • 

Fiir die X-Chromosomen ist somit der Beweis geliefert, daB die im 

Chromosom gelegenen Faktoren gekoppelt vererbt werden, ferner aber 

auch, daB die Entstehung definitiver Prozentzahlen von Gametenkombi

nationen, die diese Koppelung durchbrechen, auf einem Austausch von 

Faktoren eines Allelomorphenpaares zwischen den konjugierten Chromo

somen beruht. Als Mechanismus, der dafiir sorgt, kann die Chiasma
typie angenommen werden, die gleichzeitig die Tatsache der fiir je zwei 

Faktorenpaare feststehenden Austauschzahlen durch die Entfernung der 

linear angeordneten Faktoren im Chromosom erklart und somit auch 

eine Erbanalyse der Chromosomenkonstitution gestattet. Wir sahen 

ferner, daB der Faktorenaustausch nur in den Geschlechtszellen des 
Weibchens stattfand. Das ist wohl begreiflich, da ja in den mannlichen 

Geschlechtszellfm das X-Chromosom keinen Partner hat bzw. das 
Y-Chromosom als Partner besitzt, das sichtlich ganz anderer Beschaffen

heit ist (siehe spater). 

kFaktorend- Nun erhebt sich die Frage, ob auch fiir die anderen Chromosomen, 
arte un 

Autosomen'in denen ja kein Geschlechtsfaktor als Wegweiser vorhanden ist, die 

gleiche Analyse durchgefiihrt werden kann. Unter den zahlreichen Mutan

ten, die in MORGANS Zuchten bei Drosophila entstanden, wurde eine 

groBe Zahl nicht geschlechtsgebunden vererbt; ihre Faktoren muBten 

also in einem der iibrigen Chromosomen gelegen sein. Die weitere Ana

lyse ging nun so vor sich, daB die Faktorenpaare von je zwei Mutationen 

in einem Kreuzungsversuch verbunden wurden. Ergab sich dann in F 2 

eine glatte Spaltung im Verhaltnis von 9 : 3 : 3 : 1 oder bei der Kreuzung 

des doppelheterozygoten Bastards mit der doppelrezessiven Grundform 

(Formel: AaBb X aabb) eineSpaltung in vier Kombinationsphanotypen 
(AB, Ab, aB, ab) imVerhaltnis von 1: 1:1: 1, so mendelten die betreffen

den Faktoren unabhangig voneinander, lagen also nach der Chromosoinen

lehre in verschiedenen Chromosomen. War aber die Spaltung bei letzt-
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genannter Riickkreuzung vom Typus, wie wir ihn vorher betrachteten, 

namlich zwei groBe Klassen, enthaltend die groBelterlichen Kombinationen 
und zwei kleine Klassen, enthaltend die beiden anderen Kombinationen 

Formel: rAB : rab: - Ab: - aB oder rAb: raB:-AB: - ab, ( I I I " I) 
n n n n 

so waren die Faktoren im gleichen Chromosom gelagert und zwar in einer 

Entfernung die dem Prozentsatz der Austauschklassen entsprach. 

Abb. 101. ErkHirung im Text. In den Chromosomen sind die Genpaare statt mit B b 
und Vv mit Gs und Lk bezeichnet, ebenso in Abb. 102 u. 103. Nach MORGAN. 

Bei diesen Analysen kam nun ein wei teres bemerkenswertes Resultat Austabu~ch 
nur elm 

zum Vorschein. Nehmen wir als Beispiel zwei Gene, die nicht im X-Chro- Weibchen . 

mosom gelegen sind. Da man die gewi:ihnlichen Chromosomen im Gegen-

satz zu den X-Chromosomen auch als Autosomen bezeichnet, so sprechen 

wir von autosomalen Genen. Es mi:igen die beiden Eigenschaftspaare 

grauer und schwarzer Ki:irper, symbolisch BB und bb sowie normale 
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Flugel und Stummelfliigel (VV und vv) hetrachtet werden. Wir kreuzen 
nun ein Weihchen, das die heiden dominanten Gene enthalt mit einem 
Mannchen, das die heiden rezessiven Gene hesitzt. Fl zeigt dann die 
heiden dominanten Charaktere. Nun kreuzen wir ein F1-Miinnchen zu

ruck mit einem reinen doppelrezessiven Weihchen. Wir erhalten daraus 
zwei Gruppen von Tieren: die Halfte phanotypisch die heiden domi-

Abb. 102. Erkliirung im Text. Nnch MORGAI'. 

nanten Charaktere zeigend (in Wirklichkeit heterozygot), die andere 

Halfte die heiden rezessiven Eigenschaften zeigend; also ein gewohn

liches Riickkreuzungsresultat, hei dem sich die Gene B und V hzw. b 
und v vollstandig gekoppelt erweisen .. Faktorenaustausch fand nicht 
statt. In Ahh. 101 ist dieser Versuch nehst den zugrunde liegenden 
Chromosomenverhaltnissen schematisch wiedergegehen. 
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Nun stellen wir den gleichen F,-Bastard wieder her, nehmen aber 
jetzt ein Bastardweibchen (vorher war es ein Mannchen) und kreuzen 
es zurUck mit dem doppelrezessiven Mannchen. Das Resultat ist in 
Abb. I02 schematisch dargestellt. Nunmehr tritt der Faktorenaustausch 
ein, genau wie in unserem fruheren Beispiel mit den Faktoren im Chro
mosom. Es kann also auf die frUhere ErkUirung einfach verwiesen wer-

Abb. 103. Erklilrullg im Text. Nllch MORGAN. 

den. Diese zwei Versuche zeigen also, daB ein Faktorenaustausch zwi

schen zwei autosomalen Faktoren nur beim Bastardweibchen stattgefun
den hatte, nicht beim Bastardmannchen. Es ist das eine Tatsache, die 

an sich unerklarlich ist, aber fur Drosophila immer zutrifft. (Wegen 
anderer Objekte siehe spater.) 

Wir wollen der Vollstandigkeit halber nun in Abb. r03 auch noch 
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den dritten moglichen Versuch vorftihren. In den vorhergehenden Ver

suchen waren die beiden dominanten bzw. rezessiven Faktoren im glei

chen Chromosom gelegen. Es handelte sich also urn Koppelung bzw. ihre 

Durchbrechung in der alten BATESONschen Ausdrucksweise. Wenn aber 

jeder der Eltern je einen dominanten und einen rezessiven Faktor be

sitzt, dann liegt das vor, was frtiher als AbstoBung bezeichnet wurde, 

wieder einschlieBlich ihrer Durchbrechung. Nunmehr nach Ubertragung 

des ganzen Phanomens auf die Chromosomen erklart sich beides ja als 

vollsHindige und unvollstandige Koppelung durch Lagerung zweier Fak

toren im gleichen Chromosom mit und ohne Faktorenaustausch. Abb. 103 

gibt den Versuch mit Faktorenaustausch und erklart sich nach dem vor

hergehenden von selbst. 

D~~u~p~~~- In dieser Weise wurden nun aIle Mutanten geprtift und dabei ein 

Resultat von aIlergroBter Wichtigkeit erhalten: Jeder der Faktoren fiel 

J/ 
~.i1' 

Abb. 104. Chromosomenbestand der beiden Geschlechter von Drosophila. 
Halbschemntisch nnch MORGAN. 

ausnahmslos in eine von vier Gruppen. Es konnten also maximal vier 

unabhangig mendelnde Faktorenpaare gleichzeitig existieren. Jeder 

weitere Faktor muBte mit einem der vier in irgendeinem Austa usch

prozentsatz (wenn nicht vollstandig) gekoppelt sein. Nun gibt neben

stehende Abb. I04 die Chromosomenpaare von Drosophila nach der 

Synapsis wieder und zeigt, daB vier ungleich groBe Paare vorhanden sind 

(s. spater Photos Abb. 142). Die Zahl der Koppelungsgruppen ist aber 

genau diese Zahl. Und noch mehr. Durch die Analyse der Austausch

werte konnte fUr jeden der Faktoren die Lage in seinem Chromosom 

festgelegt werden nach der Methode, die wir vorher fUr das X-Chro

mosom genau studierten. Auf diese Weise wurde die Karte der vier 

Faktorengruppen erhalten, die in Abb. 100 dargestellt ist. Dabei zeigte 

es sich, daB die aus den addierten Austauschwerten berechnete Chro-
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Abb. lOSa-f. Drosophila melanogaster. a. b die normalen Gescblechter, c die Mutante 
"pinkwing" des 2 . Cbr. (kurze Fliigel und rosa Augen), d die Mutante aristaless des 
2. Cbr. Die arista (gefiederter Antennenanhang) reduziert. e die Mutante "pads" im 
2. Chr. Fliigel entfalten sich nieht. f die Mutante "band" im 3. Cbr. Verstarkte 

Thornxzeiehnung. Nacb MORGAN und Mitarbeiter. 
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mosomenHinge tatsachlich mit der wirklichen Lange der VIer Droso

philachromosomen ubereinstimmt, wie der Vergleich der Abbildungen 

zeigt. Damit ist aber nicht nur die Tatsache der Koppelung und Ab

stoBung, von der wir ausgingen, erklart, sondem auch der experimentelle 

Beweis flir die Chromosomenlehre der Vererbung erbracht. Zur Illu

stration des Gesagten mag schlieBlich Abb. 105 dienen, die einige Typen 
von Mutanten darstellt, deren Faktoren in der Chromosomenkarte ge

funden werden. 

Damit ist das Ziel erreicht, das wir uns in den beiden letzten Vor

lesungen gesteckt haben. Wir wollen aber noch einige Erganzungen zu 
den Drosophila-Tatsachen kennen lemen, die vor allem dazu bestimmt 

sind, zu demonstrieren, daB der Faktorenaustausch zwischen den Chro

mosomen durch die Chiasmatypie erfolgt und die Faktoren linear im 
Chromosom hintereinander angeordnet sind. Wir nahmen bisher an, 

daB die Chromosomen sich nur an einer Stelle uberkreuzen und durch 

die Chiasmatypie Segmente austauschen. Es ware aber auch m6glich, 

f:!t~~~~h. daB eine solche Chiasmatypie an zwei oder mehr Stellen stattfande. 
Die Konsequenzen daraus waren zweifellos mehrfache. Nehmen wir 

einmal an, es handle sich urn zwei Faktorenpaare, die ziemlich weit 
auseinander liegen und es treten zwischen ihnen zwei Uberkreuzungs
stellen auf, somit doppelter Faktorenaustausch. Abb. 106 zeigt die Kon

sequenzen, namlich daB der zweite Austausch den erst en aufhebt, so daB 
die entstehenden Gameten wieder die ursprungliche Zusammensetzung 
erhalten. Wenn also ein solcherDoppelaustausch stattfindet, so erh6ht er 
in einem Versuch mit zwei Faktorenpaaren die Klassen der erwarteten 

Kombinationen zuungunsten der Austauschkombinationen. Nun ist auf 

Grund der Gesamthypothese zu erwarten, daB das Stattfillden solchen 

Doppelaustauschs eine gr6Bere Chance zwischen zwei weit auseinander 

liegenden Faktoren hat als zwischen nahe beisammenliegenden. Daher 

sollte die Entfemung (= Austauschzahl) zwischen zwei weit ausein

anderliegenden Faktoren aus einem direkten Versuch geringere Zahlen 

ergeben als wenn durch Addition kleiner Streck en erhalten, da die 

Doppelaustauschzahlen sich zu den normalen Kombinationen addieren. 
So erklart denn MORGAN die Tatsache, daB die so berechneten Aus

tauschwerte niedriger sind, als sie sein sollten, wenn sie aus der 



- 31 5 -

Summe der zwischenliegenden Faktoren berechnet werden. So ist z. B. 

in der Chromosomenkarte S. 306 die Entfemung der Faktoren weiBaugig
schmalaugig im X-Chromosom ungefahr 56. Dies ist berechnet aus der 
Addition der Teilentfemungen weiB-abnorm, abnorm-gespalten usw. Der 

direkte Kreuzungsver

such mit den Faktoren 

weiBaugig-schmalaugig 

gibt jedoch nur etwa 

43% Austausch. Die 
fehlenden I3% kamen 

also auf Rechnung von 
Doppelaustausch. Di

rekt sichtbar werden 

konnte aber der Dop

pelaustausch erst dann, 

wenn drei oder mehr 

Faktorenpaare ins Ex

periment eingehen, so 

daB durch Fallen der 
beiden Kreuzungsstel

len zwischen je zwei 

Faktoren zwei neue 
Doppelaustauschkom
binationen neben den 
vier einfachen Aus
tauschklassen entstan

den. Abb.106 illustriert 
schematischdiesen Vor

gang fUr die Faktoren 

hochrote Augen, band

formigeAugen, schwar

, 

Abb. 106. Schema flir den doppelten Faktorenaustausch 
in einem 3-Faktorenexperiment. Oben: Die Bildung der 
zwei Knotenpunkte. Dnten: A die Chromosomen ohne Aus
tausch, B, C die beiden Moglichkeiten des einfachen 
Austauschs, D der doppelte Austausch. Nach BABCOCK-

CLAUSSEN. 

zer Korper in MORGANS Bezeichnung v, B l , s im X-Chromosom. Ihre 

Lagerung im heterozygoten weiblichen Bastard ist, wenn wir zwei Tiere 

kreuzen, von denen eines aIle rezessiven, das andere aIle dominanten 

Faktoren besitzt (bandfOrmig BX) ist eine dominante Mutation), so 
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1m Experiment der Riickkreuzung mit rezeSSlven Mannchen miiBten 

also entstehen die beiden elterlichen Klassen vsb, und VSB" die vier 

Klassen einfachenAustauschs Vsb" vSB" vsB" V 5 b" und die Doppel
austauschklassen v 5 b" VsB" also acht Phanotypen. Folgendes aktuelle 
Resultat wurde erhalten (MORGAN u~d BRIDGES): 

Aussehen Phanoty~us Zahl 

1. hochrot-schwarz-normaHiugig vsb, 608 
2. rot-grau-schmaHiugig VSB, 845 
3. rot-schwarz-normaHiugig 

J 
Vsb, 97 

4. hochrot-grau-schmalaugig Einfacher vSB, 95 
5. hochrot-schwarz-schmalaugig Austausch vsB, I08 
6. rot-grau-normalaugig VSb, 140 

7. hochrot-grau-normalaugig . 'l Doppelter vSb, 
8. rot-schwarz-schmalaugig . .J Austausch VsB, 

Die Gesamtheit der Kreuzungen mit diesen Faktoren, unabhangig da

von, welches die elterliche Faktorenkombination urspriinglich war, ergab: 

Zahl Prozent 

Elterliche Kombination 5772 76,7 
Einfacher Austausch zwischen V und 5 . 

: I 

716 9,53 
Einfacher Austausch zwischen 5 und B, IO I 5 13.49 
Doppelter Austausch zwischen V-S und S-B, 21 0,28 

Das Zahlenverhaltnis dieser Prozentsatze wird sogleich besprochen werden. 

Wir erwahnten soeben, daB auf Grund der Annahme der linearen 

Anordnung der Faktoren im Chromosom die Wahrscheinlichkeit eine 

gr6Bere ist, daB Doppelaustausch zwischen zwei weit auseinanderliegen

den Faktoren stattfindet. Wenn sich nun die beiden Kreuzungsstellen 

bestimmen lieBen, so k6nnte man daraus schlieBen, ob die betreffenden 

Stellen iiberall im Chromosom liegen k6nnen oder ob sie immer eine 

gewisse Distanz voneinander einhalten. MULLER fiihrte eine solche Be

stimmung nun so aus, daB er Fliegen aufbaute, die in nicht weniger als 
zw6lf geschlechtsgebundenen Faktoren heterozygot waren (im Weibchen) 

und dann die Austauschwerte feststellte. Aus einem Vergleich der Fak-
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torenkombinationen, die das Experiment ergab, mit der Faktorenkarte 

ergibt sich dann, an welcher Stelle, d. h. zwischen welchen involvierten 

Faktoren, die Kreuzungsstelle gelegen haben muB. In einigen Prozent 

wurde dabei ein Doppelaustausch festgestellt und es zeigte sich, daB die 

betreffenden Stellen irgendwo im Chromosom liegen konnten, aber immer 

in einer gewissen Distanz voneinander. 
Dies Resultat leitet nun zu einem weiteren Versuch iiber, die Tat- Interferenz. 

sachlichkeit der Chiasmatypie nachzuweisen. Wenn im Durchschnitt die 

Kreuzungsstellen der Chromosomen eine gewisse Distanz voneinander 

entfemt sind, so sollte die Wahrscheinlichkeit des Auftretens eines zwei-

ten Kreuzungspunkts nahe dem ersten gering sein. Im Experiment 

wiirde das heiBen, daB wenn zwischen A und Beine Kreuzungsstelle 

liegt, es nicht sehr wahrscheinlich ist, daB eine zweite zwischen B und 

einem nahe davon liegenden Faktor auftritt. Ware das Auftreten der 

beiden Kreuzungsstellen vollig yom Zufall abhangig, dann ware die 

Wahrscheinlichkeit fUr Doppelaustausch zwischen A-B-C das Pro-

dukt der Wahrscheinlichkeiten fUr einfachen Austausch A-B X B-C. 

Sind aber die Knoten typisch voneinander entfemt, so wird diese Wahr

scheinlichkeit fUr Doppelaustausch vermindert, wenn C mehr bei B liegt. 

STURTEVANT und MULLER driicken das gleiche so aus, daB das Auftreten 

einer Kreuzungsstelle die naheliegenden Faktoren vor einer weiteren 

Kreuzung schiitzt und nennen die Erscheinung Interferenz. In unserm 
obigen Beispiel fiir Doppelaustausch zwischen den Faktoren v-s-B, 

betrug der Gesamtaustausch (einfach + doppelt) zwischen v und s 9,8% 

(9,53 + 0,28) und zwischen s und B, 13,8% (= 13>49 + 0,28). Daraus 
ergibt sich als Erwartung fUr Doppelaustausch 13,8% X 9,8% = 1,35%. 

In Wirklichkeit hatte nach gegebener Interpretation die "Interferenz" 

den Wert auf '/5 davon, 0,28% herabgedriickt. 

Soweit gehen die elementaren Tatsachen der genetischen Chromo

somenanalyse von Drosophila, die wir den an Quantitat wie Bedeutung 

gleich einzig dastehenden Arbeiten der MORGAN-Schule, vor allem MOR

GAN, STURTEVANT, BRIDGES, MULLER verdanken. Wir miissen nun zu

sehen, wie weit ihre allgemeine Anwendbarkeit geht und bei dieser Ge

legenheit weiteres Tatsachenmaterial kennen lemen, wie auch einiges 

kritisch betrachten. 



- 3I8 -

O'i,j~k~:. Seit der Entdeckung des Faktorenaustauschphanomens bei Lathyrus 
und seiner Analyse bei Drosophila sind wohl bei allpn Tieren und Pflan

zen, bei denen eine groBere Zahl von Genen analysiert werden konnten, 

die gleichen Erscheinungen festgestellt worden, z. B. beim Lowenmaul, 
Hafer, Mais, Erbse, Primeln, Mausen, Kaninchen, Insekten, in zahllosen 

Arbeiten der verschiedensten Forscher I • Allerdings konnte eine nur an

nahernd gleich vollkommene Analyse wie bei Drosophila noch bei keinem 

andern Objekt durchgefUhrt werden und zwar aus technischen Grunden. 
Es liegt aber keinerlei Tatsache vor, die gegen das allgemeine Vorkommen 

und im Prinzip gleiche Erscheinungsform des Austauschphano~ens 

spricht. Das hindert natiirlich nicht, daB im einzelnen bereits mehrere 
Varianten gefunden wurden. Eine der wichtigsten bezieht sich auf die 

merkwurdige Tatsache, daB bei Drosophila bisher nur im weiblichen Ge

schlecht der Faktorenaustausch gefunden wurde, also nicht in den 

Samenzellen. Drosophila ist ja ein Typus mit mannlicher Heterogametie, 

der Faktorenaustausch ist also hier auf das homogamete Geschlecht be

schrankt. Von Objekten mit weiblicher Heterogametie sind Unter

suchungen in groBerem MaBe bisher nur beim Seidenspinner und Huh
nern und Tauben ausgefiihrt. Beim Seidenspinner fand TANAKA merk~ 
wurdigerweise bisher auch nur einen Austausch im homogameten Ge
schlecht, also hier dem Mannchen. Bei Tauben (CHRISTIE und WRIEDT) 
und Hiihnern (DUNN) findet der Austausch in beiden Geschlechtern und 

zwar in gleichem Prozentsatz statt. Ferner steht es fest, daB bei vielen 
Tieren und Pflanzen mit mannlicher Heterogametie (also Drosophilatyp) 

der Faktorenaustausch in beiden Geschlechtern vorkommt, was ja 

a priori viel verstandlicher ist als der Drosophilafall. Dies trifft, soweit 

bekannt, fUr aIle obengenannten Tiere und Pflanzen zu. Der Prozent

satz des Austauschs scheint in den meisten Fallen in beiden Geschlecli

tern gleich zu sein; bei Primeln (GREGORY) und Nagetieren (CASTLE) 

scheint es aber festzustehen, daB die Austauschwerte in beiden Ge

schlecht ern typisch verschieden sind. 
Konstanzder Dies fuhrt uns generell zur Frage der Konstanz der Austausch-Austausch-

werte. prozentsatze, die ja wesentlich ist, da sie eine Voraussetzung fiir die 
ganzen SchluBfolgerungen der MORGAN-Schule bildet. DaB im Einzel-

I Eine Tabelle dariiber findet sich bei P. HERTWIG. 
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versuch eine betrachtliche Variation der Resultate vorkommt, ist natiir
lich zu erwarten. Zuverlassige Auskunft konnen nur eigens angestellte 
Versuche mit konstanten [uBeren Bedingungen und mathematisch

statistischer Behandlung der Resultate ergeben. SoIche Serien sind an 

haufig benutzten Mutanten von Drosophila von JUST durchgefUhrt wor

den mit dem Resultat, daB die Austauschzahlen tatsachlich typisch und 

statistisch einwandfrei sind. (Es sei bei dieser Gelegenheit iibrigens be

merkt, daB die notigen Formeln zur Berechnung von Austauschwerten aus 

F 2, sowie zur Berechn ung ihrer mittleren F ehler en twickel t sind [CLAUSSEN, 

HALDANE, KAPPERT usw. Zusammenstellung bei P. HERTWIGJ.) 
Die erwahnte statistische Konstanz der Austauschwerte besagt aber 

nicht etwa eine absolute Konstanz. Tatsachlich sind bei Drosophila eine 
ganze Reihe von Bedingun
gen bekannt geworden, die 

die Austauschwerte in typi
scher Weise· beeinflussen. 

Da liegt zunachst die von 
PLOUGH analysierte Wirkung 
der Temperatur vor, die einen 

ausgesprochenen Effekt auf 
die Austauschwerte hat. 
Diese Wirkung ist merkwiir-' 
digerweise gar nicht fUr das 

X -Chromosom vorhanden 
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und am deutlichsten bei sol- Abb. 10 7. EinfluLl der Temperatur auf den Aus

chen Genen, die auf der Chro
tauschprozentsatz. Nach PLOUGH. 

mosomenkarte nahe der Mitte des zweiten und dritten Chromosoms 
liegen. (Es sei dazu sogleich bemerkt, daB auch die anderen Faktoren

austausch beeinflussenden Agentien das X -Chromosom verschonen.) 

Die Ergebnisse von PLOUGH konnen am einfachsten aus obenstehender 

Kurve (Abb. I07) abgelesen werden. Sie zeigt zwei Maxima der Aus

tauschwerte nahe der unteren und oberen Temperaturgrenze und ein 

Minimum bei etwa 25°. Man kann sich nicht des Gedankens erwehren, 

daB. soIche Resultate helfen miiBten, die Grundlagen des Austausch

phanomens besser zu analysieren, wenn auch dazu im Augenblick kein 
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Weg sichtbar ist. Von anderen Milieufaktoren, die den Austauschwert 

beeinflussen, sei erwahnt das Alter der Mutter. Nach BRIDGES zeigen 

Eier von Weibchen, die bis zum 24. Tag untersucht wurden, regelmaBige 

Anderungen der untersuchten Austauschwerte, namlich erst ein Ab

sinken der Werte, dann ein Ansteigen und ein nochmaliges Absinken. Bei 

anderen Faktorenpaaren wurden aber andere Resultate erhalten, so 

daB der Vorgang zweifellos nicht eine einfache Funktion darstellt. Das 

geht auch aus Versuchen von MAVOR mit Rontgenstrahlen hervor, die 

ebenfalls die Austauschwerte in verschiedener Weise je nach den Fak
torenpaaren beeinflussen. 

Die merkwiirdigste und noch nicht recht verstandliche Beeinflussung 

der Austauschwerte ist die durch genetische Faktoren. STURTEVANT fand 

zuerst Gene -deren reale Existenz mit den ublichen Kreuzungsanalysen 
festgestellt und die so auch auf der Chromosomenkarte wenigstens gene

relliokalisiert wurden -, die die Faktorenaustauschwerte typisch be
einflussen. Seitdem sind viele solche Gene, dominante und rezessive, 

lokalisiert worden, von denen einzelne z. B. sonst kaum nachweisbaren 
Faktorenaustausch so erhohen, daB er leicht meBbar wird, andere ihn 

wieder vollstandig zum Verschwinden bringen. Diese "Austauschmodi
fikatoren" erklaren auch wohl die Experimente von DETLEFSEN, dem 

es gelang durch Selektion in einem konkreten Fall den Austausch
prozentsatz fast auf Null hinabzudrucken: Gedanklich bietet die Exi
stenz derartiger Gene allerdings mancherlei Schwierigkeiten; sie werden 
moglicherweise durch eine neue Entdeckung von STURTEVANT gelost, 

der fur einen Fall feststellte, daB ein solcher Austauschmodifikator kein 

Gen ist, sondem daB die Resultate dadurch erklart werden, daB ein be

stimmtes Stuck eines Chromosoms umgedreht war, so daB nunmehr die 

zusammengehorigen Genpaare sich nicht mehr gegenuberstanden und 

daher eine Chromosomenkonjugation nicht gelang. 

Hier ist nun der Punkt an dem wir auf den besonderen Fall des 

Y-Chromosoms zuruckkommen mUssen. Wir erinnemuns aus der 

frUheren Darstellung der Geschlechtschromosomen, daB manchmal das 

X-Chromosom im heterogameten Geschlecht keinen Partner hat, manch

mal aber einen Partner, das Y-Chromosom, das morphologisch unter

scheidbar sein kann, oder auch nicht. Wir haben dies Y-Chromosom 
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bisher vollstandig vernachlassigt. Tatsachlich war bis vor nicht langer 

Zeit fiber seine Funktion gar nichts bekannt, und die so weitgehende 

Chromosomenanalyse bei Drosophila hatte niemals ein Gen im Y-Chro

mosom aufgezeigt. Das einzige was bekannt war - es ging aus den 

oben beschriebenen Versuchen von BRIDGES fiber Nichtausein

anderweichen hervor - war, daB Drosophilamannchen ohne Y-Chro

mosom steril sind. In neuerer Zeit sind nun eine Reihe von Fallen be

kannt geworden, die auch auf das Y-Chromosom etwas Licht werfen. 

Zuerst konnte der Verfasser nachweisen, daB bei Schmetterlingen (siehe 

spater) ein mit der Geschlechtsbestimmung zusammenhangender Faktor 

im Y-Chromosom gelegen ist. Sodann wurden Vererbungsfalle bekannt 

(J. SCHMIDT), in denen der besondere Vererbungstyp nur so erklart wer

den konnte, daB der fragliche Faktor im Y-Chromosom gelegen war. 

Bei mannlicher Heterogametie (Drosop4ilatyp) erhalt ja jeder Sohn sein 

Y-Chromosom vom Vater, das somit stets in der mannlichen Linie bleibt. 

SCHMIDT fand nun bei Kreuzungen von tropischen SiiBwasserfischen 

(Lebistes), daB ein bestimmter Charakter nur in der mannlichen Linie 

vererbt wird, somit im Y-Chromosom gelegen sein muB. Der Beweis 

fUr die Richtigkeit dieser Folgerung wurde von AIDA erbracht, der bei 

einem ahnlichen Fisch auch solche Faktoren fand und nun einen Fak

torenaustausch zwischen X- und Y-Chromosom nachwies. Seitdem hat 

WINGE, wieder bei diesen Fischen, eine ganze Reihe von Genen im 
Y-Chromosom analysiert, die sich nicht von anderen typischen Genen 

unterscheiden, und ebenso ZULUETA einen Fall bei einem Kafer. In 

jiingster Zeit ist es endlich auch STERN gelungen bei Drosophila den 

Nachweis von Genen im Y-Chromosom zu erbringen, das somit den 

anderen Chromosomen prinzipiell gleich ist, wenn es auch sicher eine 

Sonderstellung einnimmt. 

Wir haben bisher die Tatsachen des Faktorenaustauschs, fiber die u.ctf~!~;~ea_ 
es keine Diskussion geben kann, analysiert. Als Erklarung des Fak- Tl,Y;;ri~. 
torenaustauschs haben wir die Annahme der MORGAN-Schule wieder

gegeben, daB er eine Folge der linearen Anordnung der Geneim Chromo-

som und des Austauschs ganzer Chromosomensegmente durch die Chi as-

matypie sei. Es wird gut sein, sich an dieser Stelle darfiber klar zu 

werden, daB die Gesamtheit der Austauschphanomene und ihr gesetz-
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 2Ia 
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maBiger Ablauf experimentelle Tatsachen sind; daB aber die Erklarung 

des Austauschs durch die Chiasmatypie eine Theorie ist, die richtig sein 

kann, vielleicht aber auch durch eine bessere ersetzt werden k6nnte. 

Wenn wir sie betrachten, so konzentriert sich das Hauptinteresse auf 

die cytologischen Grundlagen der Theorie. JANSSENS hatte ja zuerst 

ell 
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Abb. 108. Bildung der Chromosomenringe (I), ·zopfe (II), -kreuze (Ill) nach der 

landHiufigen Auffassung. Chiasma ch nur scheinbar. Nach MCCLUNG. 

den Austausch von Chromosomensegmenten fUr die Keimzellen des Sala

manders Batrachoseps beschrieben. Seitdem hat er seine Untersuchun

gen auch auf Insekten ausgedehnt und glaubt auch hier den Austausch 

feststellen zu k6nnen. Somit konzentriert sich das Interesse auf die 

zwischen Synapsis und Reifeteilung liegenden Umwandlungen der kon

jugierten Chromosomen, besonders auf die in diesen Stadien auftreten-
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den Zopf-, Ring- und Kreuzfiguren der Chromosomenpaare, die oft 

schon den Langsspalt fUr die Aquationsteilung zeigen, somit aus vier 
parallelen Faden bestehen. Das worum es sich handelt, ist also die 
optische Analyse dieser Figuren, deren Schwierigkeit eine sehr groBe ist. 

So kommen fUr die Beurteilung nur Zellen mit wenigen und groBen Chro

mosomen in Betracht. JANSSENS hat solche studiert, und zwar neuer-

b B B 

C c c c 

d I 0 

n E 

b B 

C c 

H 

Abb.109. Bildung von Doppelringchromosomen. A-E nach der Auffassung von JANS

SENS mit Austausch von Segmenten Aa Bb Cc Dd. F-K die gleichen Bilder nach 
der Auffassung von WILSON usw. Nach MCCLUNG. 

dings die der Orthopteren und findet stets das Chiasma. Der beste 

Kenner dieses Objekts, Me CLUNG, erklart aber mit Bestimmtheit, daB 

es sich nur urn eine falsche Interpretation handle, die eine optische Dber

kreuzung fur eine Verklebung halt. In Abb. 108, 109 sind die beidenlnter

pretationen an zwei Beispielen wiedergegeben, die die Ring- und Zopf

chromosomen schematisch zeigen. Das Paar konjugierter Chromosomen 

ist schwarz und weiB gezeichnet, jedes kann noch einmallangsgespalten 

21* 
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sem. Die Bildung und Auflosung dieser Figuren ist einmal nach der 

iiblichen Darstellung der meisten Cytologen (darunter WILSON und 

Me CLUNG) wiedergegeben, wonach die Chromosomenfaden intakt blei-

Abb. 110. Photos von Spermatocyten einer Heuschrecke in einigen der kritischen post
synaptischen Stadien zur Demonstration der Schwierigkeit der Analyse. Photo BELAR. 

ben, sodann nach der Darstellung von JANSSENS, nach der ein Segment

austausch stattfindet. Schon diese Schemata, geschweige denn die wirk

lichen Bilder (Abb. IIO) zeigen die auBerordentliche Schwierigkeit der 
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Interpretation. So scheint uns, trotz einiger weiterer positiver Angaben 

von GELEI, GATES, CHODAT die Tatsachlichkeit der Chiasmatypie cyto
logisch noch nicht bewiesen. Aus diesem Grund hat zuerst der Ver
fasser, seitdem SEILER und neuerdings WINKLER I versucht, eine Erkla

rung der Tatsachen ohne Annahme der Chiasmatypie zu entwickeln, Er

klarungen, die aIle ohne den Austausch ganzer Chromosomensegmente 

arbeiten. Es muB aber gesagt werden, daB sie den komplizierteren Tat-
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Abb. II I. Chromosomengruppen verschiedener Spezies von Drosophila. 13 Typen, 
deren jeder sich bei mehreren Arten findet. Von bekannteren Arten gehoren zu 
Typ A melanogaster und simulans, Typ F similis und virilis, Typ G funebris, Typ I 

by dei, Typ J obscura, Typ K affinis, Typ M willistoni. Nach METZ. 

sachen nicht gerecht werden k6nnen, und daB daher bis jetzt die Chiasma
typieannahme, obwohl cytologisch noch nicht bewiesen, die experimen
tellen Tatsachen am best en erklart. 

Eines der hauptsachlichsten Resultate, zu denen die Faktorenanalyse ~r~~~~~n!~: 
b . D hil f··h t h t d N h . d B b . 1 derer Arlen. el rosop a ge u r at e, war er ac wels, a es e en so VIe e 

Koppelungsgruppen gibt als Chromosomen. In Anbetracht der auf der 

Hand liegenden Wichtigkeit dieser Tatsache fUr die Chromosomentheorie 

der Vererbung erhebt sich die Frage, wie weit ahnliche Resultate bei 

anderen Objekten vorliegen. Tatsachlich gibt es keine Analyse, die an 

Umfang der an Drosophila mit uber 400 Genen ausgefuhrten gleichkame. 

Was bisher aber vorliegt, bestatigt vielfach und widerspricht zum min-

I Noch nicht veroffentlicht. 

Guldschmidl, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 2lb 
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desten nicht dem genannten Grundresultat. Am wichtigsten erscheinen 

da die an anderen Drosophilaarten (hauptsachlich von STURTEVANT und 

METZ) gewonnenen Resultate, da nicht alie Drosophilaspezies die gleiche 

Chromosomengarnitur besitzen. In Abb. III sind die Chromosomen

gruppen, wie sie typischerweise bei verschiedenen Arten von Drosophila 

vorkommen, abgebildet. Wir sehen, daB es Formen mit 3, 4, 5 und 
6 Chromosomenpaaren gibt. Von diesen Formen sind nun einige schon 

mehr oder minder vollstandig genetisch analysiert mit einem Resultat, 

das die folgende Tabelle wiedergibt: 

Species 
Chromosomentyp Zahl der Chromo- Bisher gefundene Analysirte 

in Abb. III somenpaare Koppelungsgruppen Gene 

affinis K 5 1 2 

busckii . A 4 2 3 
caribbea L 4 1 1 
funebris G 6 3 7 
hydei I 6 2 4 
immigrans D 4 3 6 
melanogaster . A 4 4 400 
obscura ] 5 5 40 

repleta. I 6 2 3 
similis F 6 1 1 
simulans A 4 3 40 
virilis F 6 6 41 
willistoni . M 3 3 39 

Sie zeigt, daB auBer bei der gewohnlichen Drosophila melanogaster 

mit 4 Chromosomen und Koppelungsgruppen bei Drosophila obscura 
entsprechend den 5 Chromosomenpaaren auch 5 Koppelungsgruppen ge

funden wurden; ferner bei Drosophila virilis mit 6 Chromosomenpaaren 

6 Gruppen und bei Drosophila willistoni mit 3 Paaren auch 3 Gruppen. 

Bei den anderen Formen ist die Analyse nocht nicht weit genug vor

geschritten. AuBerhalb der Gattung Drosophila liegt wohl kaum noch 

eine vollstandige Analyse vor. Am weitesten ist man wohl bei der spani

schen Wicke und Erbse gekommen. Bei ersterer mit 7 Chromosomen

paaren sind bereits 5 Koppelungsgruppen sicher festgestellt. Bei der 

Erbse mit ebenfalls 7 Chromosomenpaaren ist der Fall noch nicht recht 
klar. Es scheinen 5 Koppelungsgruppen festgesteUt zu sein (KAPPERT, 

SVERDRUP), dazu aber noch mehr als 2 einzelne Faktoren, die mit allen 
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anderen keine Koppelung zeigen. In Anbetracht der bisher noch relativ 
geringen Zahl analysierter Faktoren, ferner der Tatsache, daB bei nicht 
allzu groBen Zahlen des Experiments ein hoher Austauschprozentsatz 

nicht von einer freien Spaltung im Bereich der Fehlerquellen unterschie

den werden kann, ware es voreilig, aus diesem Befund schon zu schlieBen, 

daB hier die GesetzmaBigkeit durchbrochen ist. In allen anderen bisher 

untersuchten Fallen sind bis jetzt erst einige von den theoretisch m6g

lichen Koppelungsgruppen gefunden worden, z. B. beim Mais 7 von 10, 

bei Kaninchen 3 von II, bei der Gerste 4 von 7, beim L6wenmaulchen 

2 von 8. Nattirlich andert sich das mit jeder neuen Untersuchung. Bis 
jetzt hat man somit das Recht, die Drosophilabefunde tiber die Zahl der 

Koppelungsgruppen nach dem augenblicklichen Stand unseres Wissens 
fiir eine allgemeine Gesetzlichkeit zu halten. 
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Dreizehnte Vorlesung. 

Einige Spezialprobleme: Multipler Allelomorphismus. Verdeckte 
Koppelung. Letalfaktoren. Chromosomenunvollkommenheit 

und Ubertreibungsphanomen. Heterogamie. Luxurieren. 
Inzucht und Sterilitat. 

Wir sind nunmehr mit den Haupttatsachen des MENDELschen Mecha

nismus und allen wichtigen Konsequenzen daraus fur den Ablauf von 

Vererbungsexperimenten bekannt. In dieser Vorlesung wollen wir uns 

nun noch mit einer Anzahl von Einzelerscheinungen beschaftigen, die 
auf den ersten Blick der MENDELschen ErkHirung Schwierigkeiten zu be

reiten scheinen, bei genauerer Analyse sich aber vollig dem Rahmen der 

bekannten Gesetze einfiigen und auf Grund des bisher Besprochenen 

leicht verstandlich sind. Weitere mendelistische Spezialprobleme wer

den uns spater noch begegnen. 

Wir beginnen mit einer sehr interessanten Erscheinung, die wir bis

her noch nicht erwahnten, dem multiplen Allelomorphismus (nicht zu 

verwechseln mit multiplen Faktoren oder Polymerie). Die zuerst von 
CUENOT bei Mausen entdeckte Erscheinung besteht darin, daB es Reihen 
von MENDEL-Faktoren gibt, die sich untereinander stets wie ein Paar 

Allelomorphe verhalten. Also wenn die Faktoren ABCD vorhanden sind, 
so gibt A X B oder B X Coder A X Coder B X D usw. immer eine 
einfache MENDEL-Spaltung in F 2 • Es konnen also in einem Bastard nie 
mehr als zwei solcher Faktoren vereinigt werden, eine dihybride Spal

tung ist bei ihnenunmoglich. Man kennt jetztsolche Systeme von bis 

zu etwa einem Dutzend Faktoren von Mausen, Ratten, Kaninchen, Dro

sophila, anderen Insekten, Pflanzen, vielleicht auch dem Menschen. Ihre 

Untersuchung bei Drosophila hat nun zu einer sehr wichtigen Erkenntnis 

gefiihrt. Wenn eine Reihe solcher multipler Allelomorphe mit einem 

anderen Faktor im Bastardierungsexperiment kombiniert werden und 

die Faktorenaustauschwerte in der uns wohlbekannten Weise bestimmt 

Multiple 
Allelo
morphe. 
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werden, so zeigt sich, daB die ganze Serie der multiplen Allelomorphe 

den gleichen Wert ergeben; das bedeutet also, in der uns bereits wohl

bekannten Ausdrucksweise MORGANS, daB sie am gleichen Platz im Chro
mosom liegen. Urn ein Beispiel mit uns schon bekannten Faktoren zu 

nennen, so gibt es eine Serie solcher AIlelomorphe fUr Augenfarbe, zu 

Abb. 112. Drei verschiedene erbliche Typen von Stummelfliigeln bei Drosophila 
. auf multipeln Allelomorphen beruhend. Nach MORGAN und Mitarheiter. 

denen weiBe und eosinfarbene Augen gehoren. jeder dieser multipel

aIlelomorphen Faktoren erweist sich aber im Faktorenaustauschexperi

ment als I Einheit "entfernt" von dem Faktor fiir gelbe Korperfarbe, 

33 Einheiten von Miniaturfliigeln, 44 von dem Faktor fiir schmalaugig usw. 

Nun ist es eine weitere Tatsache, daB fast aIle bis jetzt bekannten 
Gruppen von multipeln AIlelomorphen die gleiche AuBeneigenschaft be

treffen. 1m gegebenen Beispiel war es Augenfarbe (MORGAN), bei Mausen 
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und Kaninchen sind es Farb- oder Zeichnungsmerkmale (CUENOT '. LITTLE, 
CASTLE, WRIGHT), beiInsektenZeichnungsmerkmale (NAB OURS, TANAKA, 
GOLDSCHMIDT), beim Mais Perikarpfarben (EMERSON, ANDERSON), bei 
Antirrhinum Bliitenfarben (BAUR, P. HERTWIG), und meist lassen sich 
diese Eigenschaften in Reihen anordnen, deren Glieder verschiedene 
quantitative Zustande einer Eigenschaft, etwa Pigmentkonzentration 
oder Pigmentausbreitung, darstel1en. Zur Bezeichnung benutzt man 
meist die mendelistischen Symbole mit Suffixen. Also etwa eine mul
tiple Serie des rezessiven Gens W ffir wei13eAugen wiirde man mit WI W 2 usw. 
oder auch mit Wa Wb oder ahnlich bezeichnen. 

Kombination der Faktoren der Albinoserie des Meerschweinchens unter
einander und mit den Faktoren fUr dunkles und gelbes Pigment B und b. 

Die multipeln Allelomorphe AI-A6 sind betrachtet. 

Kom· 
Farbung des Felles bei An-

Kom-
Farbung des Felles bei An-

wesenheit von wesenheit von 
bination bination 

B b B I b 

A6A6 schwarz rot AsAI dunkelsepia crilme 
A6As ., " A4 A4 " 

gelb 
A6A4 " " A4 A3 " 

crilme 
A6A3 " " A4 A1 hellsepia " 
A6AI " " A3 A3 dunkelsepia weil3 
.45 As tiefdunkel- dunkelgelb A3 A1 hellsepia 

" 
sepia AlAI weiB mit 

" 
A5 A4 dunkelsepia gelb dunkeln 
AsA3 tiefdunkel- crilme Nasen, 

sepia Ohren, 
Pfoten 

Einige wenige Beispiele mogen die Tatsache illustrieren. Beriihmt 
ist die Serie von mehr als einem Dutzend verschiedener Allelomorphe 
der Augenfarbe von Drosophila, die von tiefroten Augen durch aIle Ober
gange zu wei13en Augen fiihren. Zur bildlichen Darstel1ung geeigneter 

sind die drei Typen der stummelformigen Mutation von Drosophila, die 

in Abb. IIZ wiedergegeben sind. Die Farbverdiinnungsserien, wie sie 

bei Nagetieren und Pflanzen (Lowenmau1chen) bekannt sind, eignen sich 
besonders schOn zur Analyse, weil hier die Wirkung im Zusammen

arbeiten mit anderen Faktoren analysiert werden kann. Wir erinnem 
uns etwa an die Farbe der Mause, wo der Agutifaktor Cc die Wildfarbe 
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bedingte, wenn aIle anderen Farbfaktoren auch anwesend waren. Von 
diesem und vor allem dem entsprechenden Faktorbeim Kaninchen sind 
ebenfalls multipel-allelomorphe Serien bekannt, ebenso von dem Faktor 
fiir Albinismus. Diese Serien bedingen verschiedene Stufen der Aufhel
lung der Farbe, bzw. verschiedene Grade von Albinismus. Das phano
typische Resultat aber hangt natiirlich von der iibrigen Faktorenkonsti
tution ab, so daB verschiedene Verdiinnungs- oder Abschwachungsreihen 
von einer gewissen Parallelitat sichtbar werden .. f1s Beispiel diene die 
Tabelle nach WRIGHT auf S. 331, in dessen Arbeiten sich reiches Tat
sachenmaterial findet (siehe auch die zusammenfassende Darstellung 
von KOSSWIG). 

Das Prinzip geht aus dem Angefiihrten wohl klar hervor. Theo
retisch kommt diesem multipeln Allelomorphismus eine groBe Bedeu
tung zu, da er es erlaubt, das gleiche Gen in verschiedenen Zustanden zu 
studieren und daraus Riickschliisse auf sein Wesen zu ziehen. Wir wer-
den darauf in einer spaferen Vorlesung zurUckkommen. 

Vollstlindige Eine einfache Vberlegung zeigt, daB der multiple Allelomorphismus Koppelung. 

auch als ein Fall vollstandiger Koppelung zwischen zwei Genen aufgefaBt 
werden konnte: vollstandig gekoppelte Gene miissen ja wie ein einziges 
vererbt werden. Es mag auch FaIle geben fiir die das zutrifft, vor allem 
solche Falle, in denen die multiple Serie nicht zu einer quantitativ ver
schiedenen Auspragung eines AuBencharakters fiihrt, etwa bei den ver
wickelten aber multipel allelomorphen Zeichnungsmustem der Heu
schrecke Paratettix (NABOURS). In der iiberwaltigenden Mehrzahl der 
Falle kommen wir aber nicht urn die Auffassung herum, daB es sich urn 

verschiedene Zustande eines und desselben Gens handelt. Dies fiihrt uns 
nun aber dazu, generell die Moglichkeit solcher vollgekoppelter Gene zu 

betrachten. 

Wir erinnem uns von der Besprechung der Dominanzerscheinung her 

an das Auftreten von Mosaikbastarden in FI aus schwarzen und weiBen 
Hiihnerrassen. Wir konnen nun zu dieser Erscheinung, ausgeriistet mit 

den Kenntnissen iiber die Koppelung im gleichen Chromosom liegender 
Faktoren, zuriickkehren und zwar beginnen wir mit dem vielzitierten Fall 
der Vererbung der Farbe der blauen Andalusierhiihner (siehe Abb. II3). 

Es ist den Ziichtem immer bekannt gewesen, daB diese beliebte grau-
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blaue Rasse nicht rein ziichtet, sondern immer eine Anzahl von schwar

zen wie weiBen mit blauen Spritzern (schmutzig-weiB) neben den blauen 

liefert. BATESON und PUNNETT zeigten dann, daB die Nachkommen

schaft zweier blauer Vogel aus schwarzen, blauen und schmutzig-weiBen 

im Verhaltnis von I: 2 : I bestand, und daB das Viertel schwarzer wie 

auch weiBer rein ziichtete. Somit konnen schwarz und schmutzig-weiB 

Abb. 113. Der Fall der blauen Andalusier, die stets spaltcn. Vnten die Besebaffenbeit 
der Gameten der berausgespaltenen T iere. Nllcb BAOR-GOLDSCHMIDTs Wandtafel o. 

ein Allelomorphenpaar sein und blau ware der intermediaTe Bastard. 

Tatsachlich wird der Fall als typisches Beispiel dieser Art von Vererbung 

meistens zitiert. Nun aber besitzen die schwarzen wie die schmutzig

weiBen Formen beide Pigment; der Unterschied ist bloB, daB es in einem 

Fall den ganzen Korper farbt, im andern aber nur ein paar Spritzer 

bildet. Ferner ist das Elau nicht etwa ein verdiinntes heterozygotes 

Schwarz, sondern beruht auf einer andern Verteilung des Pigments 

in der Feder, die pigmentfreie Stellen laBt, deren Lichtbrechungs-
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wirkung die schieferblaue Farbe erzielt. Es mlissen also mindestens 

zwei Faktorenpaare im Spiel sein. Da aber die Spaltung eine mono

hybride ist, so mlissen sie im gleichen Chromosom liegen, fest ge

koppelt sein. 

Die richtige Formulierung des Falles mliBte also folgendermaBen 

lauten: Die schwarze und die weiBe Rasse haben beide Pigment, denn die 
letztere ist nicht rein weiB, jede besitzt den Pigmentfaktor P. Die weiBe 

Rasse besitzt aber nur minimal wenig Pigment, ihr fehlt nur ein Ent

faltungsfaktor, der die reiche Pigmentquantitat bedingt und bei der 

schwarzen vorhanden ist, sagen wir Q. Dagegen besitzt die weiBe Rasse 

einen Mosaikfaktor, der das anwesende Pigment fein verteilt, M, wes
halb sie ja auch schmutzig-weiB ist. Der schwarzen fehlt aber dieser 

Faktor. Bei beiden Rassen sind aber diese Faktoren so aneinander ge

koppelt, daB sie nur gemeinsam vererbt werden konnen, was durch eine 

Klammer ausgedrlickt werden kann. (Statt dessen konnten wir natlir

lich den Fall auch in Chromosomen ausdrlicken und den Inhalt der 
Klammer in ein Chromosom verlegen.) Es heiBen somit die Eltem: 

schwarz: (mPQ) = A weiB: (M Pq) = a 

und FI (mPQ) (MPq) = Aa. 

Es trifft somit in FI der Mosaikfaktor mit dem Quantitatsfaktor zu
sammen und bedingt somit die feine Verteilung des reichlichen Pigments, 
die als blau bezeichnet wird. Die Spaltung kann aber nur monohybrid 
erfolgen, da alles in der Klammer so gekoppelt ist, als wenn es nur ein 
Faktor A bzw. a ware. 

Diese unsere Formulierung ist inzwischen von HAGEDOORN und 

LIPPINCOTT libemommen worden und durch das Ergebnis der Kreuzung 

blauer Andalusier mit einer rezessiv weiBen Rasse bestatigt worden. 

Waren die blauen einfach von der Formel Aa, so mliBte die Kreuzung 

Aa X aa I/2 blaue I/2 weiBe ergeben. Tatsachlich erhielt aber HAGE

DOORN I/2 blaue, I/2 schwarze. LIPPINCOTT aber kreuzte rezessiv weiBe 

Hiihner einer andern Rasse mit schmutzig-weiBen Andalusiern. Das 

Resultat war aber nicht lauter weiBe, sondem nur blaue. Beide Resul

tate stimmen mit unserer Erklarung liberein. 

Die Moglichkeit einer solchen Erklarung ist von CORRENS angeregt 
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worden, der damit einen ganz analogen pflanzlichen Fall interpretiert. 

Er kreuzte eine sehr hell rosa, fast weiBe Varietat des Leimkrauts Silene 

Armeria mit einer rosa blUhenden und erhielt in F, eine stets schon 

purpurrot bltihende Neukombination. Nach dem, was wir frtiher tiber 

die violett en spanischen Wicken harten, ware nun anzunehmen, daB die 

eine Rasse, die weiBe, einen kryptomeren Sattigungsfaktor hatte, der dann 

in F, in Wirksamkeit tritt und in F2 ware dann eine Spaltung nach dem 

Schema mit zwei Eigenschaften zu erwarten. Statt dessen trat aber wie 

bei den Andalusiern die Spaltung in I rosa: 2 purpurn : I weiB ein. Die 

CORRENssche Erklarung ist denn auch die, die wir schon vorweg fUr die 

Andalusier benutzt haben, wobei nur an Stelle des Mosaikfaktors der 

Sattigungsfaktor 5 zu setzen ware. 

Noch ein weiteres Beispiel dieser Art sei genannt, das zeigt, wie ein 

Vererbungsfalllauft, wenn sich ein solches System gekoppelter Faktoren 

mit unabhangig spaltenden Eigenschaften kombiniert, TSCHERMAK und 

SHULLS Kreuzungen mit Bohnen. Bei Kreuzung schwarzer und weiBer 

Bohnenrassen war F, gesprenkelt, in F2 aber fanden sich schwarze, weiBe, 

braune, schwarzgesprenkelte und braungesprenkelte. SHULLS Erklarung 

ist die, daB ein Sprenkelungs- oder Mosaikfaktor M vorhanden ist, der 

aber nur in heterozygotem Zustand Mm wirkt. Alle Formen, die M m ent

halten, und nur diese, sind gesprenkelt. Die anderen Farben erklaren 

sich nach der uns von frtiher her bekannten Art so, daB ein Faktor P 
da ist, der nur allein braunes Pigment bedingt, mit dem Sattigungsfaktor 

5 zusammen aber schwarzes. Wir sehen nun, daB die Annahme des 

Mosaikfaktors, der nur in heterozygotem Zustand wirkt, analog ist der, 

daB Aa bei Andalusiern blau bedingt, und es liegt nahe, auch hier die 

gleichen Annahmen zu machen, namlich, daB der Mosaikfaktor M in 

Wirklichkeit ein in einem Chromosom gelagertes Paar von Faktoren ist, 

ein dominanter und ein rezessiver also (Mn) , wahrend die andere, zur 

Bastardierung benutzte Form dafUr (mN) hat. M und Naber rufen, 

wenn sie zusammenkommen, das Mosaik hervor, genau wie M und Q 

bei den Andalusiern. Die Kreuzung verlauft also derart: Schwarze 

Bohne PP 55 (Mn) (Mn), weiBe Bohne pp ss (mN) (mN). Oder, wenn 

wir das gleiche in Chromosomen ausdrticken, so waren drei Chromosomen

paare an der Kreuzung beteiligt, namlich: 
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FI ist somit pp Ss (Mn) (mN), also schwarz gesprenkelt. In F2 findet 

gegenuberstehende (S. 337) Rekombination mit drei Chromosomen

paaren statt. 

Da aile Formen mit P S schwarz, mit Ps braun, mit p weiD und mit 

(Mn) (mN) gesprenkelt sind, ergibt sich das Ergebnis: 18 schwarze: 

18 schwarz gesprenkelte: 6 braune: 6 braun gesprenkelte: 16 weiDe. 

(Die von SHULL erhaltenen Zahlen waren 273 schwarze, 287 schwarz 

gesprenkelte, 109 braune, 79 braun gesprenkelte, 265 weiDe.) 

Es k6nnte nun scheinen, als ob es recht uberflussig ware, mit zwei 

K:;;!I~~:. gekoppelten Faktoren zu arbeiten, wenn man nur einen braucht, urn die 

Spaltung zu erklaren. Das ist aus folgenden Grunden nicht der Fall: 

In den meisten Fallen, in denen eine solche spaltende heterozygote 

Konstruktion vorkommt, gibt es verwandte Ras,~n, die die gleiche 

Eigenschaft in nichtspaltender konstanter Form besitzen. CORRENS 

weist darauf hin, daD es auch eine konstant zuchtende purpurrote Silene 

Armeria gibL Es gibt FaIle von Kreuzungen dunkler und heller Bohnen, 

bei den en der Bastard gesprenkelt ist, aber es gibt auch reinzuchtende 

gesprenkelte Formen; wir haben geh6rt, daD bei Kreuzung von schwarz en 

und weiDen Huhnern FI gegittert sein kann (Mosaikvererbung), aber es 

gibt auch Formen, deren Gitterung auf einem einzigen konstanten Erb

faktor beruht. 

Es ist uns aber jetzt wohlbekannt, wie solche Formen aus den anderen 

entstehen k6nnen: durch Faktorenaustausch. Wenn bei den Andalusiern 

ein Faktorenaustausch von M gegen m oder Q gegen q stattfindet, oder 

bei den eben besprochenen Bohnen zwischen M und m bzw. N und n, 

dann erhalten wir ja Gameten MQ und bzw. MN, aus denen eine homo

zygote, nicht spaltende Rasse blauer Andalusier bzw. gesprenkelter Boh

nen erhalten werden kann. Es scheint uns keinem Zweifel zu unter

liegen, daD dieser Versuch nach allem, was uns jetzt Drosophila gelehrt 

hat, fruher oder spater gelingen wird, und daD dies auch derWegwar, wie 

unbewuDt die obengcnannten reinzuchtendenFormen aufgebautwurden. 
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PS(Mn) PS(mN) I Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 

PS(Mn) PS(Mn) PS(Mn) PS(Mn) PS(Mn) PS(Mn) PS(Mn) PS(Mn) 

schwarz schwarz- schwarz schwarz schwarz- schwarz- schwarz schwarz-
gespr. gespr. gespr. gespr. 

I I 2 3 2 3 4 4 
----~-

PS(Mn) PS(mN) Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 

PS(mN) PS(mN) PS(mN) PS(mN) PS(mN) PS(mN) PS(mN) PS(mN) 

schwarz- schwarz schwarz- schwarz- schwarz schwarz schwarz- schwarz 
gespr. gespr. gespr. gespr. 

5 5 6 7 6 7 8 8 

PS(Mn) PS(mN) Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 

Ps(Mn) Ps(Mn) Ps(Mn) (PsMn) Ps(Mn) Ps(Mn) Ps(Mn) (PsMn) 

schwarz schwarz- braun schwarz braun- schwarz- braun braun-
gespr. gespr. gespr. gespr. 

9 9 I IO I IO 2 2 
1----

PS(Mn) PS(mN) Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 

pS(Mn) pS(Mn) pS(Mn) pS(Mn) pS(Mn) pS(Mn) pS(Mn) pS(Mn) 

schwarz schwarz- schwarz weiB schwarz- weiB weiB 
I 

weiB 
gespr. gespr. 

II II 12 I 12 2 3 I 

PS(Mn) PS(mN) Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 
Ps(mN) Ps(mN) Ps(mN) Ps(mN) Ps(mN) Ps(mN) Ps(mN) Ps(mN) 

schwarz- schwarz braun- schwarz- braun schwarz braun- braun 
gespr. gespr. gespr. gespr. 

13 13 3 14 3 18 4 4 
1-----------------

PS(Mn) PS(mN) Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 
pS(mN) pS(mN) pS(mN) pS(mN) pS(mN) pS(mN) pS(mN) pS(mN) 
schwarz- schwarz schwarz- weiB schwarz weiB weiB weiB 

gespr. gespr. 
15 15 16 5 16 6 7 8 

--

PS(Mn) PS(mN) Ps(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 
ps(Mn) ps(Mn) ps(Mn) ps(Mn) ps(Mn) ps(Mn) ps(Mn) ps(Mn) 
schwarz schwarz- braun weiB braun- weiB weiB weiB 

gespr. gespr. 
17 17 5 9 5 IO II 12 

I-- ----

PS(Mn) PS(mN) Fs(Mn) pS(Mn) Ps(mN) pS(mN) ps(Mn) ps(mN) 
ps(mN) ps(mN) ps(mN) ps(mN) ps(mN) ps(mN) ps(mN) ps(mN) 
schwarz- schwarz braun- weiB braun weiB weiB weiB 

gespr. gespr. 

I 18 18 6 13 6 14 15 16 

Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 22 



Die Letal
faktoren. 

Nur kurz sei darauf hingewiesen, daB bei derartigen Vererbungsfallen 

noch Erscheinungen vorkommen, denen eine theoretische wie praktische 

Bedeutung zukommt. Wir weisen auf die scheinbar ganz einfachen 
Kreuzungen der Arctiide Callimorpha dominula hin (GOLDSCHMIDT). Die 

rotflugelige mitteleuropaische Form besitzt eine gelbflugelige Mutation, 

die nur in einem Faktor sich von der Stammart unterscheidet. Rot ist 

dominant im Bastard und F 2 enthaIt 3 rote: I gelben. In Sudeuropa 

gibt es aber eine gelbflugelige Varietat, die mit der roten gekreuzt, 
orangefarbige FI ergibt, und zwar variiert da die Mischung von rot und 

gelb, die deutIich wie ubereinandergelegt erscheinen. F2 spaItet in I rot: 
2 orange: I gelb. Der Unterschied der beiden Formen beruht hier zweifel

los auf zwei Faktoren, rot = (Ab), gelb = (aB), beide sind miteinander 

gekoppelt. Es ist naheliegend, auch andere Falle mit "intermediarer" 
FI daraufhin zu untersuchen, besonders, wenn es urn praktisch wichtige 

Falle sich handelt, da durch Faktorenaustausch ja die intermediare 

Form konstant erhaIten werden kann, falls gekoppeIte Faktoren vor

liegen. 

Das, was wir in den genannten Fallen also wohl vor uns hatten, war 
eine verborgene Faktorenkoppelung. Von der gleichen Erscheinung gibt 
es nun eine absonderliche Abart, die zu unerwarteten Konsequenzen 
fiihrt. CUENOT fand vor langerer Zeit, daB gewisse Rassen gelber Mause 
nicht in homozygotem Zustand erhalten werden k6nnen, daB sie nur in 
heterozygotem Zustand existenzfahig sind. Werden sie gepaart, so muB

ten ja I/4 homozygot gelbe, 2/4 heterozygotgelbe und I/4 nichtgelbe ent
stehen. Statt dessen gibt es aber immer gelbe zu nichtgelben im Ver

haItnis von 2: I (in CuENOTS, CASTLES und DURHAMS Versuchen lSI!: 
767). Die homozygoten gelben sind also existenzunfahig. Es ist in

zwischen gezeigt worden, daB die betreffenden Kombinationen zwar ge

bildet werden, daB aber die Embryonen dieser Art im Mutterleib zer

fallen (KIRKHAM, IBSEN, STEIGLEDER). Ein ganz analoges Beispiel hat 

BAUR im Pflanzenreich gefunden. Die gelbgrunblattrige (aurea-)Sippe 

von Antirrhinum majus ist stets heterozygot in bezug auf griin mit 

Dominanz von gelb. Mit ihresgleichen fortgepflanzt entstanden 2/3 wie
der heterozygote aurea-Formen und I/3 homozygote grune. Homozygote 

gelbe wachsen aber nie heran, und zwar wie sich zeigte bloB deshalb, 
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weil sie nicht lebensfahig sind und schon als Keime absterben. Nach 
aHem vorhergehenden ist es klar, daB wir hier wieder eine verborgene 
Koppelung vor uns haben konnen, und zwar kann mit dem Farbfaktor 

ein rezessiver Faktor gekoppelt sein, dessen Wirkung die Ausbildung der 

rezessiven Klasse unm6glich macht, was das auch im einzelnen physio

logisch bedeuten mag (siehe spater). Es kann aber auch das betreffende 
Gen selbst in homozygotem Zustand t6tIich sein. Welches von beiden 
zutrifft, kann nur eine Koppelungsanalyse zeigen; heute nennt man 

solche Faktoren Letalfaktoren. Bei der gelben Maus lage also der Faktor 
fUr gelbe Farbe, sagen wir F, im gleichem Chromosom wie ein rezessiver 

Letalfaktor, also (FI). In dem heterozygoten Bastard kommt die Wir

kung von I nicht zur Wirkung durch die Anwesenheit von L im Partner

chromosom (fL). Das Viertel homozygote (FI) (FI) aber ist existenz

unfahig wegen der beiden Letalfaktoren II. Es ist klar, daB auch hier 

wieder durch Faktorenaustausch L ~ I im Bastard die homozygote 

Rasse lebensfahig erhalten werden k6nnte, was unter Umstanden groBe 

praktische Bedeutung hat. Flir das vorliegende Beispiel wird aHerdings 

jetzt angenommen, daB das Farbgen selbst die let ale Wirkung hat. Wir 
kommen sogleich auf diesen Punkt zurlick. 

Hier konnte nun der Letalfaktor aus dem geanderten Zahlenverhalt
nis der Spaltung erschlossen werden, aber nicht die Tatsache seiner Exi

stenz erwiesen werden. Das ist ja, wie wir aus der vorigen Vorlesung 
wissen, nur moglich, wenn eine Mutation eintritt oder der Faktoren
austausch die Koppelung durchbricht. Dieser strikte Beweis flir das 
Vorhandensein von Letalfaktoren konnte nun bei Drosophila in zahl
reichen Fallen gefUhrt werden. In der friiher gegebenen Chromosomen
karte sind solche Faktoren zu finden. Die Art ihres Nachweises geht 
aber aus folgendem Beispiel hervor. Am einfachsten ist natlirlich der 

Nachweis, wenn ein rezessiver Letalfaktor innerhalb des Geschlechts

chromosoms vererbt wird. Da das Miinnchen nur ein X-Chromosom be

sitzt, so muB jedes Mannchen, das ein Chromosom mit I erhalt, sterben. 

Beim Weibchen mit zwei X-Chromosomen ist aber L liber I dominant 

und der Letalfaktor hat keinen Effekt, wenn er heterozygot vorliegt. 

Wenn also ein Experiment angesteHt wird, in dem die beiden Sorten 

von Mannchen herausspalten miissen, soIche mit L und solche mit I im 

22* 



- 340 -

X-Chromosom, so sind letztere nicht existenzfahig und das Resultat ist 
das abnorme Zahlenverhaltnis von 2 ~ : I 5' statt Gleichheit der Ge
schlechter. In einem solchen Fall konnte iibrigens nachgewiesen werden 
(STARK), daB das Produkt des Letalfaktors ein Tumor in der Larve ist, 
an dem die erwartete Halfte mannlicher Larven zugrunde ging. 

Die Letalfaktoren spielen zweifellos eine groBe Rolle, besonders auch 
bei der Vererbung pathologischer Zustande. Bei ihrer Bewertung muB 
man sich aber iiber einige Punkte klar werden. Von echten Letalfaktoren 
im engeren Sinne sollte man nur dann sprechen, wenn experimentell 
Gene festgelegt sind (wie das in zahlreichen Fallen fiir Drosophila zu
trifft), deren Abwesenheit, sei es in homozygotem Zustand bei Rezessi
vitat, sei es auch heterozygot bei Dominanz, die betreffende Klasse von 
Individuen aus bekannten oder unbekannten physiologischen Ursachen 

ho~~:;!~er in irgendeinem Stadium zum Absterben bringt. Daneben aber gibt es 
Dominanten. Gene, die in homozygotem Zustand Charaktere erzeugen, die an sich 

nicht lebensfahig sind. Solche Gene sind also auch letal und k6nnen in 
erweitertem Sinne als Letalfaktoren bezeichnet werden. Es k6imte etwa 
ein bestimmtes Gen eine Krankheit erzeugen, die als Krankheit oder 
Abnormitat auftritt, wenn das Gen in einer Dose (heterozygot) vorhan
den ist. Das gleiche Gen aber kann in doppelter Dose so stark auf die 
Entwicklungsvorgange oder die physiologische Differenzierung wirken, 
daB iiberhaupt die Entwicklung unterbunden wird. In einem solchen 
Fall k6nnte man geneigt sein von der Koppelung des Gens fiir die be
treffende Abnormitat mit einem Letalfaktor zu sprechen, ohne daB dazu 
eine Notwendigkeit vorliegt. Um zwei Beispiele zu nennen: Bei der so

genannten Bluterkrankheit, die auf einem rezessiven geschlechtsgebun

denen Gen beruht, werden die jastets heterozygoten Manner betroffen; 
es miiBten aber auch gelegentlich .homozygote blutende Frauen (nach 

Verwandtenehen) auftreten, was nicht derFall sein soli. Man hatdaraus 
geschlossen, daB hiemach ein gekoppelter Letalfaktor im Spiel ist. Das 

ist aber nicht notwendig. Es geniigt anzunehmen, daB das gleiche Gen, 

das in derEntwicklung. e.inen so abnormen Chemismus hervorruft, daB 
Un Endresultat die Bluterkrankheit erscheint, indoppelter Dose den 
Chemismus so stark oder auch so frUh verandert, daB iiberhaupt keine 
Entwicklung m6glich ist (BAUER). Als iihnliches Beispiel mogen die von 
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MOHR studierten Knoehenabnormitaten der Hand- und FuBknochen 
dienen, die vielleicht aueh in homozygotem Zustand zu le~ensunfahigen 
Abnormitaten der ganzen Entwieklung fiihren. Dies ist fibrigens nur 
ein Spezialfall der Tatsaehe, daB fiberhaupt die Mehrzahl der sieher be

obachteten dominanten Mutanten in homozygotem Zustand lebens

unfahig sind. Die Erklarung ist die, daB das mutierte Gen das genau 

eingestellte Gleiehgewicht der Entwieklungsvorgange so stort, daB sie 

nieht geordnet ablaufen konnen. Auf noeh ein Weiteres muB in diesem 

Zusammenhang hingewiesen werden. Nicht nur mag die Wirkung eines 

solchen Letalfaktors, wie eines jeden andem Gens, von der gesamten 

fibrigen Konstitution abhangig sein, so daB also bei gleichem Vorhanden

sein des letalen Gens sein Effekt je nach der fibrigen Genbesehaffenheit 

vollstandig, unvoIlstandig oder ganz fehlend sein mag; sondem es mag 
aueh das Eintreten des Effekts von auBeren wie inneren Milieufaktoren 

beeinfluBbar sein (die Reaktionsnorm!). Dasselbe Gen erseheint somit 

in seiner phanotypisehen Wirkung bald letal, bald subletal, bald harm
los. Bei der groBen Bedeutung solcher Gene ffir die mensehliehe Ver

erbungslehre ist es wiehtig, sieh fiber diese Dinge klar zu werden. Von 

einem besonderen Typus von Letalfaktoren, den balancierten ~etalfak
toren, werden wir spater bei Betraehtung des Oenotherafa.l}.s horen.· Auf 

die groBe Bedeutung von Letalfaktoren fUr das Zustandekommen ab
normer ZahlenverhaItnisse der Gesehleehter, wie sie bei Drosophila ex
perimentell analysiert wurden, bei anderen Objekten, z. B. demMensehen, 
theoretiseh ersehlossen wurden, sei nur hingewiesen (siehe die zusammen

fassende Darstellung von MOHR). 
Die bisher betraehteten Letalfaktoren konnen alle als zygotiseh be

zeichnet werden, da sie naeh der Befruehtung in der Zygote in Wirksam
keit treten. Wir kennen nun auch solche Letalfaktoren, die bereits die 

Keimzellen selbst abtoten und deshalb aueh als gametisehe Letalfaktoren 

bezeichnet werden. Einem Vorsehlag von RENNER gemaB konnte man 

sie auch als goniseh bezeichnen, da sie mit Sicherheit bisher nur von 

Pflanzen bekannt geworden sind, wo sie - man denke an den Genera

tionsweehsel der Pflanzen - die haploide Phase abtoten, deren Haupt

bestandteile allerdings im gewohnlichen Spraehgebraueh ja auch als Ga

meten bezeichnet werden. Die Erseheinung, von der wir jetzt spreehen, 

Gonische 
Letal· 

faktoren. 
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wurde wohl zuerst von DE VRIES unter der Bezeichnung Heterogamie 

in die Wissenschaft eingefUhrt. DE VRIES fand bei der Kreuzung von 

Oenothera biennis X muricata folgendes eigenartige Resultat: FI schlug 
immer nach dem Vater und in F2 erschien immer nur eine der beiden 

Elternarten nach folgendem Schema, in dem biennis mit B, muricata 

mit M bezeichnet ist und die Bastardmutter immer an erster Stelle steht : 

B X M muricata-ahnlicher Bastard, 

F2 (B X M) X (B X M) desgL, ziichtet ebenso weiter, 
M X B biennis-ahnlicher Bastard, 

F2 (M X B) X (M X B) desg!., ziichtet ebenso weiter. 

Doppelreziproker Bastard (M X B) X (B X M) wie muricata ziichtet 

rein. Doppe1reziproker Bastard (B X M) X [M X B) wie biennis, ziich
tet rein. Die Erklarung, die DE VRIES ffir das eigenartige Verhalten gab, 
war, daB im Bastard der eine Erbfaktor (bzw. Komplex von Faktoren) 

immer nur in den Pollen geht, der andere nur in die Eizellen, und zwar 

stets der von der Mutter herriihrende in die Eizellen, der vom Vater 
herriihrende in die Pollenzellen. Wenn wir z. B. die doppelreziproke 

F2 (B X M) X (M X B) nehmen, so bildet der Bastard B X M nur 
B-Eier und M-Pollen, der Bastard M X B nur M-Eier und B-Pollen. 

Bei F2 hieraus, namlich (B X M) X (M X B) konnen nur B-Eier von 
B-Pollen befruchtet werden und rein B entsteht. Wenn diese Erkla
rung richtig ist, so hatten wir die Tatsache in Betracht zu ziehen, daB 
bei einer monozischen oder hermaphroditen Pflanze bei der Bildung der 

Geschlechtsorgane eine Anlagensonderung, eine Auseinanderteilung von 
Faktoren moglich ist, wie wir sie sonst bloB von der Reifeteilung der 

Geschlechtszellen her kennen. Diese Annahme der differentiellen Ver

teilung von Faktoren bzw. Faktorengruppen auf die Eier und Pollen 

heiBt Heterogamie. 

Der Verfasser hatte als erster fUr die Erklarung eines sogleich zu 

schildernden Falles die Vorstellung herangezogen, die oben als die der 

gametischen Letalfaktoren bezeichnet wurde. Auf den Fall der Hetero

gamie angewandt bedeutete das dann, daB die fehlenden Kombinationen, 

die nach der alten Auffassung durch die Heterogamie nicht gebildet 

waren, in Wirklichkeit dadurch ausgefallen waren, daB ein gametischer 
Letalfaktor die betreffenden Eier oder Pollenkorner getotet hatte_ Die 
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Erscheinung der Heterogamie ist seitdem besonders bei den Onotheren 
weiter studiert worden (siehe spater). DE VRIES benutzt zu ihrer Er

klarung jetzt weitgehend diese Letalfaktoren und SHULL glaubt ihre 
Existenz durch Faktorenaustauschversuche festgestellt zu haben. EMER
SON, OEHLKERS, RENNER widersprechen dem aber (Literatur bei RENNER 

1925). Letzterer gibt eine ganz andere Erklarung und bezweifeIt uber

haupt die Existenz soIcher gametischer Letalfaktoren bei den Ono

theren (genaueres spater). So muB das Problem zunachst als unge16st 

bezeichnet werden. 
Der Fall fUr den die Hypothese zuerst benutzt wurde, ist nun der 

folgende. MiB SAUNDERS studierte die eigenartige Vererbungsweise ge

wisser gefUllter Rassen von Levkojen und Petunien. Hier gibt es Rassen, 

die stets nur normale BIuten besitzen und andere, die in ihrer Nach

kommenschaft immer annahernd zur Halfte gefUllte geben. Da die ge

fUllten aber vollig unfruchtbar sind, so konnen sie nur wieder aus ihren 

normal en Geschwistern erhalten werden. Die Vererbung des GefUlltseins 

bei soIchen Rassen verlauft nach folgendem Schema: 

normal 

I 
gefiillt 

I 
I 

normal 

I 
I 

normal 

MiB SAUNDERS kreuzte nun soIche Rassen mit normalen und fand 
dabei die folgenden merkwurdigen Verhaltnisse: Wir nennen im folgen
den die Rasse, deren normale Pflanzen zur Halfte immer wieder normale 
und gefUllte liefern, die immerspaItende Rasse, die andere die normale 

Rasse. Bei der Kreuzung dieser beiden Rassen geben FI verschiedene 

Resultate in reziproken Kreuzungen. 1st die normale Rasse die Mutter, 

so ist F1 normal und F2 gibt eine MENDEL-SpaItung in 3 normale: I ge

fUllte. Von den normalen erweisen sich 1/3 als normal-reinzuchtend und 

2/3 als heterozygot wie der F1-Bastard. Es liegt also eine gewohnliche 

MENDEL-SpaItung vor. 1st dagegen die immerspaltende Rasse die Mut

ter, so besteht F1 aus zwei Sorten normaler. Die eine Halfte zuchtet bei 

Fall der 
gefUllten 

Levkojen. 



- 344 -

Selbstbestaubung rein weiter, die andere Halite gibt in F. wieder die 

typische Spaltung. Folgendes Schema gibt dies Resultat wieder: 

p normal ~ X immerspaltend 6 

I 
normal 

I 
I 

'/4 normale (heteroz.) 

I 
I 

1/4 gefiillte (steril) F. 
I 1/4 normale (homoz.) 

I 
normal 

I I I 
1/4 normal (homoz.) '/4 normal (heteroz.) 1/4 gefiillte (steril). 

Reziproke Kreuzung: 
p immerspaltend ~ X normal 6 

I 
I I 

FI 1/. normal (homoz.) 1/. normal (heteroz.) 

I I. I I 
F, normal '/4 normal (homoz.) '/4 normal (heteroz.) 1/4 gefiillt 

I I I I I I 
F3 normal normal 1/4 normal (homoz.) '/4 normal (heteroz.) 1/4 gefiillt 

Dies Schema zeigt, daB der Pollen der immerspaltenden Rasse sicht
lich eine Besonderheit besitzt in bezug auf den oder die Faktoren, die 
fiir normale Bliiten verantwortlich sind, die den Eiern der Rasse fehlt. 
MiB SAUNDERS gibt nun eine Erklarung mit Hilie der Heterogamie von 

DE VRIES, deren entscheidender Punkt der ist, daB zwei Faktoren fiir 

normale Bliiten vorhanden sind, A und B, und daB die immerspaltende 

Rasse eine solche ist, bei der diese Faktoren nur in die Eier, aber nie 

in die Pollenzellen gelangen k6nnen. Wir konnten nun zeigen, daB es 

moglich ist, mit Hilfe der Annahme von Letaliaktoren eine wesentlich 

einfachere Erklarung zu geben I. Denn der Fall wird vollstandig erklart, 

I Wir hatten urspriinglich unsere Erkliirung dadurch kompliziert, daB 
wir noch die Annahme der geschlechtsgebundenen Vererbung zuiiigten. 
FROST zeigte aber, daB sie ganz unnotig ist und auBerdem zu Konsequenzen 
fiihrt, die nicht zutreffen, so daB dieser Teilder Interpretation weggelassen 
werden muB. Der Vollstandigkeit halber sei iibrigens erwahnt, daB noch eine 
weitere Komplikation des Falles darin besteht, daB das Zahlenverhaltnis 
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wenn man annimmt, daB die immerspaltende Rasse einen Faktor ffir 

die BIutenform N (= normal~ BIute) besitzt, der auf das engste mit 
einem Letalfaktor gekoppelt ist, oder, was praktisch das gleiche ist, 

selbst letal ist ffir aile Pollenkomer, die ihn erhalten. Die normale Rasse 

heiBt also NN. Die immerspaltende NIn. Da aile Pollenkomer mit NI 

zugrunde gehen, so werden zwar Eier NI und n gebildet, aber nur Pol

len n, so daB die Befruchtung immer wieder ergibt NIn = immerspal

tende normale und nn = gefiillte. Die Kreuzungsresultate erklaren sich 

damit vollstandig wie das folgende Faktorenschema, identisch mit dem 

vorhergehenden Schema, zeigt: 

p 

p 

F2 

normal ~ NN 
Gameten N 

x immerspaltend 6 NI n 
n 

Nn 
NN:zNn:nn 

Die reziproke Kreuzung: 

immerspaltend ~ NI n X normal 6 NN 
Gameten NI und n N 

1/2 NIN 1/2 Nn 
Gameten ~ NI + N N + n 

6N 
NIN und NN 

FROST hat seitdem den Fall in ahnlicher Weise diskutiert, doch ist 
ein bindender Beweis fUr die Richtigkeit der Interpretation noch nicht 
erbracht. 

Mit einem Wort sei wenigstens hier darauf hingewiesen, daB mit den Prohibition. 

Letalfaktoren noch mancherlei vererbungstheoretische und physiologi
sche Probleme verbunden sind. In den hier aufgefiihrten Beispielen war 
die genetische Ursache des Fehlens einer Klasse stets die gleiche, nam
lich der homozygote Letalfaktor. Sein physiologischer Effekt aber war 

normal: gefiiIlt nicht genau I: list, sondern etwa 47:53. MiB SAUNDERS .be
nutzt deshalb zwei Faktoren mit "partieIler Koppelung", d. h. also Faktoren
austausch. Wir fanden die Zahlenverhaltnisse nicht so verschieden von son
stigen Abweichungen des I: I-Verhaltnisses bei Riickkreuzungen, z. B. bei 
der Geschlechtsvererbung, die auf aIle moglichen Ursachen zuruckgefiihrt 
werden konnen, die nichts mit den Faktoren zu tun haben. Jetzt hat MiB 
SAUNDERS selbst gezeigt, daB die Abweichung daher kommt, daB die ge
fiillten Pflanzen rascher keimen. 



verschieden: Bei den Mausen produzierte er einen intrauterinen Zerfall 

der Embryonen, bei Drosophila eine todliche Geschwulst, bei Antirrhi

num todliche Bleichsucht. Mit dieser "Elimination" einer Klasse kann 

aber leicht verwechselt werden, was HERIBERT-NILSSON Prohibition 

nannte, namlich die Unmoglichkeit der Vereinigung der gleichsinnigen 

Gameten (A und A oder a und a). Wahrend im Fall der Elimination 

ein Zahlenverhaltnis von AA : Aa = I : 2 entsteht, kann im Fall der 

Prohibition sich das VerhaItnis I : 3 nahem, weil die Gameten, die sich 
mit ihresgleichen vereinigen konnen, auch noch eine Chance zur hetero

zygoten Befruchtung haben; oder, anders ausgedruckt, ein Ei a, das eine 

SamenzeIle a zuruckgewiesen hat, damit nicht nur ffir die Klasse aa = 
25% verloren ist, sondem, wenn es nun eine Samenzelle A annimmt, 
die ohnedies vorhandenen 50% Aa verstarkt. Die Unterscheidung von 

Prohibition und Elimination ist also tatsachlich nicht unwesentlich. Es 

muB aber hinzugefUgt werden, daB ein sicherer Fall von Prohibition, 
also einer selektiven Befruchtung, nicht bekannt ist. Denn ein von 

HERIBERT-NILSSON angefUhrtes Beispiel (der Rotnervenfaktor bei Oeno

thera) wurde von RENNER anders erklart (durch Zertation), eine Erkla
rung, der sich spater HERIBERT-NILSSON anschloB (Literatur bei RENNER 
und MOHR). 

Wenn wir nun wieder zur Heterogamie zuruckkehren, so erfordert 
ihre Erklarung durch Letalfaktoren natiirlich den Nachweis, daB die Ge
schlechtszellen, die den Letalfaktor enthalten, wirklich fehlen. Wahrend 
FROST fUr den Levkojenfall diesen Nachweis fUr wahrscheinlich halt, 
halt en SAUNDERS, ebenso wie PELLEW, BATESON und SUTTON und NILS

sON-EHLE fUr andere spater entdeckte Beispiele der gleichen Erschei

nung an der DE VRIEsschen Heterogamie fest. So erscheint das ganze 

Kapitel noch recht wenig geklart, besonders wenn man noch einige 

neuere Entwicklungen in Betracht zieht. NILSSON-EHLE beschrieb nam

lich beim Hafer Fiille, in denen sichtlich eine partielle Heterogamie statt

findet, das heiBt, daB nicht aIle Eier oder PoIlenzeIlen nur den einen 

Faktor erhalten, sondem bloB ein groBer Teil von ihnen, so daB zwar 

in F2 eine Spaltung eintritt, aber eine solche mit zu wenig Homozygoten. 
Er weist dabei darauf hin, daB sichtlich Beziehungen zwischen Hetero

gamie und Koppelungen bestehen. RENNER fand bei den Onotheren 
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Heterogamien, die vorhanden waren, fehlten oder unvollstandig waren, 

je nachdem welche sonstige genetische Kombination vorlag. Wenn 
schlieBlich noch darauf hingewiesen wird, daB GOLDSCHMIDT zuerst die 

Moglichkeit aufzeigte, die Heterogamie auch durch Koppelungen mit 
Geschlechtsfaktoren zu erkUiren, eine Annahme, die neuerdings auch von 

BATESON benutzt wurde, aber bei unserer Unkenntnis der Geschlechts
bestimmung monozischer Pflanzen bei der Einzelausarbeitung noch 

groBe Schwierigkeiten bereitet, so geniigt dies wohl, urn zu zeigen, daB 

hier weitverzweigte Probleme noch der definitiven Losung harren. 

An die Erscheinung der Letalfaktoren schlieBt sich aus Griinden, die so~:~~r;:~~ll
sogleich sichtbar werden, ein merkwiirdiges Phanomen an, das von BRID- kommenheit: 

GES an Drosophila entdeckt wurde und Chromosomenunvollkommenheit 

(engl. deficiency) genannt wird. Auf der Chromosomenkarte auf S. 306 
sind die beiden Gene fUr weiBe Augen (white) und Bandaugen (bar) im 

X-Chromosom eingetragen. Bei einem Kreuzungsversuch mit dies en 
Genen erschien eine Tochter, die das dominante Bandauge, das sie von 

ihrem Vater geerbt haben sollte, nicht hatte; auch weitere Kreu

zungen mit diesem Tier brachten es nicht zum Vorschein, obwohl weiB 

vorhanden war. Als nun Tiere geziichtet werden sollten, die zwei der 
X-Chromosomen, die involviert waren, enthalten sollten, fielen sie aus. 

Also muBte mit dem Verschwinden des Bandaugenfaktors auch noch 

eine in homozygotem Zustand letale Wirkung verbunden sein. Das 
fiihrte zur Idee, daB es sich urn den Ausfall eines Chromosomenstucks 
handelte, das den locus fur Bandauge enthielt und auBerdem noch andere 
Gene. Dies wurde mit Koppelungsanalyse gepruft und festgestellt, daB 

tatsachlich das nachst "bar" gelegene Gen "forked" (Gabelborsten) auch 
fehlte, wabrend die weiterhin folgenden Gene rudimentary einerseits 
und forked andererseits vorhanden waren. War die Annahme richtig, 

daB an dieser Stelle ein Chromosomenstuck ausgefallen oder inaktiviert 

war - daher der Name deficiency, Unvollkommenheit -, so muBte das 

zu mehreren Konsequenzen fUhren. In einer Heterozygote, die ein un

vollkommenes Chromosom und ein normales mit den rezessiven Genen 

in der betreffenden Region enthielt, mussen die rezessivenCharaktere 

sichtbar werden. Man hat dies Pseudodominanz genannt, die tatsach

lich in diesem wie in allen ahnlichen Fallen festgestellt wurde. Sodann 



sollte in der betreffenden Region der Faktorenaustausch verschwinden; 
auch dies ist der Fall. Endlich sollte bei einem Experiment zur Messung 
der Faktorendistanz zwischen zwei Genen diesseits und jenseits der be
troffenen Stelle die sonst gefundene Distanz urn den Betrag der fehlen
den Stelle verkfirzt erscheinen. Auch dies wurde gefunden. Seitdem 
wurden weitere solche FaIle gefunden, von denen besonders einer von 
MOHR genau durchgearbeitet wurde und die gleichen GesetzmiiBigkeiten 
zeigte. Bis jetzt ist ein cytologischer Beweis nicht ge1ungen, daB ein 
Chromosomenstiick wirklich ausgefallen ist; es ist aber bemerkenswert, 
daB genau die gleichen Erscheinungen wie hier beobachtet wurden, wenn 

. tatsachlich ein ganzes Chromosom cytologisch nachweisbar ausgefallen 
war (siehe spater). 

HL~~ift~~te Von diesen Erscheinungen sind noch zwei hervorzuheben. Die eine 
bereits kurz erwahnte ist die, daB die "Unvollkommenheit" in doppe1ter 
Dosis letal wirkt. Gerade d~shalb wird das Phiinomen an dieser Stelle 
besprochen. Dies legt den Gedanken nahe, daB auch andere rezessive 
Letalfaktoren sowie solche dominante Mutationen, die in homozygotem 
Zustand letal sind, in Wirklichkeit sich als "Unvollkommenheiten" er-

tr2;~~s- weisen mogen. Ffir einige von ihnen wurde dies tatsachlich schon wahr
phiinomen. scheinlich gemacht. Ein zweites sehr merkwiirdiges Phiinomen ist das 

folgende. Die Charaktere, die in den Fallen der Pseudodominanz, also 
bei Heterozygoten mit einem unvollkommenen Chromosom, sichtbar 
wurden, zeigten eine betrachtliche "Dbertreibung" ihres Aussehens, 
wichen also iiber das typische MaB hinaus von der Norm abo Es ist 
also nicht gleichgiiltig, ob eine Heterozygote aus zwei Allelomorphen 

oder nur aus einem besteht (im unvollkommenen Chromosom fehlt ja 
das Partnergen vo1lig). Fiir diese theoretisch wichtige Tatsache hat 

BRIDGES eine Erklarung au~ der Basis der Annahme einer Storung eines 
genischen Gleichgewichts gegeben. Der Verfasser hat dem eine entwick
lungsphysiologische Erklarung auf Grund seiner Quantitatstheorie der 

Genwirkung entgegengesetzt. Neuere Resultate von MOHR sprechen ffir 

letztere Erkliirung, doch konnen hier diese ganz speziellen Probleme ja 
nur angedeutet werden. 

Die letzten Betrachtungen haben uns mit Erscheinungen bekannt 
gemacht, die auf den ersten Blick auBerhalb des Rahmens MENDELScher 
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Vererbung zu fallen scheinen, bei naherer Analyse aber doch zu einer 

mendelistischen Erklarung fiihren, welches auch ihre Einzelheiten sein 
mogen. Je weiter die Forschung vorschreitet, urn so mehr zunachst 

widerspenstige Erscheinungen mussen sich dem groBen Erklarungs

prinzip beugen, natfulich bei entsprechend weiter Fassung des Begriffes 
Mendelismus, der heute nur noch als die Gesamtheit der Erscheinungen 

in bezug auf die Verteilung der Gene, die aus ihrer Lage in den Chromo

somen folgen, definiert werden kann. 1m Anfang der mendelistischen 
Periode glaubte man bereits Ausnahmen von den Gesetzen gefunden 'ill 
haben, wenn sich nicht der elementare Spaltungsfall von 3 : I ergab, und 
es ist noch gar nicht so lange her, daB Befunde als gegen die MENDELsche 

Vererbung sprechend angefuhrt wurden, die wir jetzt bei den elemen

taren Tatsachen des Mendelismus erwahnen. Dergleichen ist geeignet, 

uns auch jetzt noch vorsichtig zu machen, wenn neue Resultate zunachst 

sich nicht den bekannten Erklarungen einordnen. Tatsachlich werden 

standig zunachst noch abseits stehende Phanomene dem allgemeinen Er

klarungsprinzip genahert und schlieBlich eingeordnet. Mit einigen sol

chen Erscheinungen wollen wir uns jetzt beschaftigen. 
Es ist eine von Vererbungsforschern wie von Praktikern immer wieder Luxdurieren 

er 

gemachte Erfahrung, daB F1-Bastarde haufig an Kraft, GroBe, Leistungs- Bastarde. 

fahigkeit ihre Eltern ubertreffen. Man nennt dies das Luxurieren von 
Bastarden oder auch Heterosis, fUr das sich in der alteren Zuchterlite-
ratur, besonders auf pflanzlichem Gebiet, zahlreiche Beispiele finden 
(siehe z. B. FOCKES Zusammenstellung), und ffu die jeder Experimen-
tator auch aus seiner eigenen Erfahrung Beispiele kennt. Als ein exakt 

untersuchtes Beispiel sei die von EAST und HAYES ausgefiihrte Kreuzung 
,zwischen zwei Tabakformen, Nicotiana rustica brazilia comes und Nico-
tiana rustica scabra comes angefUhrt. Fur die Hohe der Pflanzen er-

gaben sich dabei folgende Frequenzkurven: 

Groflenklassen in e,nglischen Zoll (etwa 2,4 em) 
I 

36 48 60 63 66 69 78 241 27 30 33 39 42 45 51 54 57 72 75 

Brazilea 4 10 22 14 7 
Scabra. 

I : 
~ I I I 

5 II 16 17 6 
Sc. xBr. I 3 0 5 5 5 6 I I 

Br. xSc. 3 5 2 4 6 5 I 2 
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Ahnliche Befunde lieBen sich geben fiir Samenansatz z. B. von Mais

kolben, fUr "Ausdauer und Lebenstenazitat" (Gartner), fUr Bliitezeitusw. 
Auch im Tierreich fehlt es nicht an vergleichbarem Material, z. B. sind 

die hohen Qualitaten des Maultiers ja allbekannt, Rind und Zebu geben 

besonders leistungsfahige Bastarde, Kreuzungen, die von KAMMERER und 

GERSCHLER an Fischen ausgefUhrt wurden, lieferten besonders groBe 
Bastardindividuen. Fiir aktuelle Zahlen sei nur eine von CASTLE aus

gefUhrte Meerschweinchenkreuzung zwischen Cavia cobaya X eutleri er

wahnt, bei der das Du:r:chschnittsgewicht des Bastards 890 g war, das 

der Eltern aber 800 bzw. 420. Es ist nun richtig, daB das Luxurieren 

der ersten Bastardgeneration in weiteren Generationen wieder verschwin

det und sichtlich aueh nicht spater als Spaltungsprodukt wieder auf
taucht. Warum das wesentlich ist, wird klar, wenn wir uns etwa an den 

Fall der Vererbung der Hiihnerkamme erinnern. FI aus Erbsenkamm 

und Rosenkamm ergab WalnuBkamm und F2 die Spaltung in vier 

Kammtypen. Wir k6nnten ja nun das Luxurieren in FI dem Erscheinen 

des WalnuBkamms vergleichen und es durch das Zusammenkommen von 

zwei dominanten Charakteren erklaren. Tatsachlich haben auch KEEBLE 
und PELLEW eine solche Erklarung versucht. Ware sie richtig, dann 
miiBte aber ebenso wie der WalnuBkamm auch das Luxurieren in F2 
herausspalten, was nach den genauen statistischen Untersuchungen von 
EAST und seinen Mitarbeitern nicht ohne weiteres der Fall ist. 

Neuerdings hat nun JONES eine Erklarung versucht, die die letzten 
Erfahrungen fiber die Koppelung mehrerer Faktoren in einem Chromo

som mit der vorher genannten Hypothese kombiniert. Er nimmt an, 

daB verschiedene Rassen bzw. Arten sich durch eine Serie verschieden

artiger dominanter Faktoren unterscheiden, die unter anderem auch die 

Kraft des Organismus beeinflussen, deren Rezessive aber mehr oder min

der sehadlich sind. (Man denke an die rezessiven Letalfaktoren.) 1m 

Bastard wird nun natiirlich das Maximum von dominanten Faktoren 

zusammengebracht. In spateren Generationen ist aber die Aussicht eine 

sehr geringe, daB das gleiche wieder erzielt wird, wenn es sich urn Fak
toren handelt, die sich in vielen oder allen Chromosomen finden: bei nur 

drei Chromosomen sind es in F2 nur ein Achtel der Kombinationen. 1st 

dies richtig, so hat es aber eine wichtige praktische Konsequenz: durch 
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Faktorenaustausch im Bastard konnen ja aile in einem Chromosom vor
handenen rezessiven Faktoren durch dominante ersetzt werden; dies 
wieder erlaubt in weiteren Generationen eine noch grofiere Haufung von 

dominant en Faktoren und damit, falls die Dominanz, wie gewohnlich, 

keine vollstandige ist, eine weitere Steigerung der luxurierenden Wir
kung, die dann eventueil auch in Reinzucht erhalten werden kann. Das 

folgende Schema macht die Situation vieileicht klarer; es sind drei Chro

mosomenpaare angenommen und in jedem vier Faktoren, die, wenn re
zessiv, eine Schwachung bedingen: 

1. Bastardeltem mit je sechs homozygoten Schwachungsfaktoren: 

z. F. mit allen Schwachungsfaktoren, durch das dominante Allelo
morph kompensiert, zugleich Maximum flir F 2-Fn, wenn kein Faktoren

austausch stattfindet: 

3. Chromosomen, die durch Faktorenaustausch entstehen konnen: 

4. Maximalkraftige homozygote Form, die dann geziichtet werden 

konnte: 
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Soweit das Erklarungsprinzip in Betracht kommt, steht der Erschei

nung des Luxurierens sehr nahe das Problem der Inzuchtwirkung. Es 
ist ein alter Streit, ob Inzucht dem Organismus schadlich sei, eine Dis

kussion, an der sich bekanntlich auch DARWIN und WEISMANN lebhaft 

beteiligten. Unter Inzucht ist dabei folgendes zu verstehen: im engsten 
Sinn kann man von Inzucht nur sprechen, wenn selbstbefruchtende 

Zwitter von Generation zu Generation nur durch Selbstbefruchtung sich 

vermehren. Bei Wechselbefruchtern aber bedeutet Inzucht die dauernde 

Vermehrung zwischen engen Verwandten, im Extremfall zwischen Bru

der und Schwester, oder vom Standpunkt der Vorfahren aus betrachtet, 

eine Vermehrung, bei der die Zahl der wirklichen Vorfahren kleiner ist 

als die mogliche Zahl. (Die Nachkommen von Bruder-Schwester-Ehe 

haben in der I. Generation nur zwei GroEeltern statt vier.) 
Ein Blick auf die folgende Tabelle (aus P. HERTWIG), die sich auf 

den Menschen bezieht, erlautert dies; sie gibt die theoretische Ahnen-
zahl eines jeden urn 1900 lebenden Menschen wieder: 

Vor Jahren Vor Theoretische Ahnenzahl Jahr n. Chr. 
Generationen 

100 3 8 1800 
150 4 16 1750 
250 7 128 1650 
350 10 1024 1550 
450 13 8192 1450 

550 16 65533 1350 

650 19 524300 1250 
750 21 2097 630 II5° 
850 24 16 777 000 1050 

950 27 124200000 950 
1100 31 2147500000 800 

1300 37 134 440 000 000 600 

1500 43 8 796 000 000 000 400 
1900 54 18015 000 000000 0 

A1hnen. d Da es natiirlich nie solche Menschenmassen gab, so muE weitgehende 
ver ust un 

{~:r~z~~~t. Inzucht stattgefunden haben, derenGrad durch das MaE des Ahnen-
verlustes (Fehlen theoretischer Ahnen) angegeben werden kann. Dieser 

Inzuchtkoeffizient (nach PEARL), also der Unterschied zwischen der Zahl 
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der moglichen und der tatsachlichen Ahnen, in Prozenten der moglichen 

Ahnen lautet: 
Z =HX) (pn+'-jn+,) 

n pn+, 

wobei Pn+ I die groBte mogliche Ahnenzahl in der n + rlen Generation 

und qn+ I die tatsachliche Ahnenzahl in dieser Generation ist. 

Die Frage nun, ob solche Inzucht schadlich sei oder nicht, wird vom 

Pflanzen- wie Tierztichter immer noch verschieden beantwortet. Es ist 

ja eine Tatsache, daB viele wilde wie Kulturpflanzen dauernd sich durch 

Selbstbefruchtung vermehren, z. B. Weizen, Gerste, Hafer, Tomaten, 

Tabak, ohne daB man sagen konnte, daB sie dadurch Schaden erlitten 

haben. Andererseits ist es aber auch bekannt, daB viele Pflanzen oft 

recht komplizierte Einrichtungen besitzen, urn Wechselbefruchtung zu 

ermoglichen. Und bei normal wechselbefruchtenden Tieren und Pflanzen 

laBt sich haufig eine Schadigung nach Inzucht, bestehend in Herab

setzung von GroBe, Kraft, Fruchtbarkeit nicht leugnen. Es kann also 

kein Zweifel daran sein, daB Inzucht oft schadlich sein kann und ist, 

wenn das auch nicht heiBen solI, daB sie es sein muB. 

Wenn nun die Tatsache der Selbstbefruchtung oder Blutsverwandt- ErkEirung 
der Inzuchts-

schaft an sich eine Schadigung bedeutete, also etwa auf dem Wege eines wirkung. 

ratselhaften physiologischen Vorgangs, dann brauchte die Erscheinung 

hier nicht weiter besprochen zu werden. Es hat sich aber jetzt, vor allem 
durch das Verdienst von EAST, dem wir jetzt folgen, gezeigt, daB auch 

die Inzuchtswirkungen eine Folge MENDELscher Faktorenkombination 

ist. Dies zu verstehen, mtissen wir, ankntipfend an unsere erst en Be

trachtungen tiber die Grundtatsachen des Mendelismus zuerst ein paar 

elementare mathematische Bemerkungen vorausschicken. 

J edes in einem Faktor heterozygote Paar liefert ja zur Halfte homo

zygote, zur Halfte heterozygote Nachkommenschaft. Da nun bei reiner 

Selbstbefruchtung die Homozygoten wieder nur Homozygote erzeugen, 

so wachst mit jeder selbstbefruchtenden Generation die Zahl der Homo

zygoten auf Kosten der Heterozygoten. So wird mit der Zeit die Nach

kommenschaft praktisch homozygot, wie es die Kurve r in Abb. II4 

zeigt. Nicht anders ist es, wenn mehrere Faktorenpaare in Betracht 

kommen, und zwar finden wir dann das Verhaltnis von Homozygoten 
Goldschmidt, Vererbungs\vissenschaft, 5. Auflage. 23 
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zu Heterozygoten nach der Formel (I + [2' - I])", wobei r die Zahl der 
Generationen und n die Zahl der Faktorenpaare bedeutet. Wenn wir 

z. B. die 6. Generation bei 3 Paaren von Faktoren betrachten, erhalten 

wir aus vorstehender Formel I3 + 3 X I2 X 3I + 3 X I X 3I2 + 313, 

und das bedeutet, daB wir in der 6. Generation I Individuum haben, 

das in 3 Faktoren heterozygot ist, 93, die in 2 Paaren heterozygot sind, 
2883, die in I Paar heterozygot sind und 2879I Homozygote, d. h. im 

o .9 70 

ganzen sind nur noch 

9,09% Individuen hetero

zygot. Nach etwa IO Ge
nerationen ist die Popu

lation praktisch homo

zygot. 
N a tlirlich trifft diese 

Berechnung nur im Ideal
versuch zu, in dem jedes 

Individuum fortgepflanzt 

wird. Greift man nur ein
zelne zur Weiterzucht 
heraus, dann konnte je 

nach der Auswahl sofort 
oder nie Homozygotie er
reicht werden. 1st aber 
die Zahl der F aktoren eine 

Abb. 114. Kurven zur Demonstration der Zunahme der 
Homozygoten bei Inzucht von Selbstbefruchtern. Ab- sehr groBe, dann ist auch, 
szisse: Generationenzahl. Ordinate: Prozentzahl der wie schon aus unseren 
Heterozygoten. Kurven fiir I, 5, 10, IS Paare von friih' eren Betrachtungen 

Faktoren. Nach EAST u. JONES. 

tiber die Polymerie her-

vorgeht, eine tiberwiegende Wahrscheinlichkeit dafiir vorhanden, daB 

ein herausgegriffenes Individuum der Mittelklasse angehOrt, also stark 

heterozygot ist. Komplizierter liegt die Situation bei nicht selbstbefruch

tenden Bastarden, und verwickeltere Formeln werden zur Berechnung 

ben5tigt (siehe die frtiher erwahnte Sammlung von JENNINGS). Aber 

schHeBlich ist das Resultat, wenn auch langsamer, dasselbe: auch bei 

Fremdbefruchtem ftihrt enge Inzucht immer mehr zur Homozygotie. 
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Wir haben nun gesehen, daB das Luxurieren der Bastarde auf ihre 

Heterozygotie zuriickzufiihren ist. Und daraus kann man umgekehrt 
auch schlieBen, daB die schadigende Wirkung der Inzucht auf dem Her
vorbringen von Homozygotie beruht. Die Widerspriiche der Resultate 

aber bei Wechselbefruchtern (z. B. die Rattenexperimente von WEISMANN, 

CRAMPE, KING) erklarten sich aus den vorhergehenden statistischen Be

trachtungen: das nachteilige oder nichtnachteilige Resultat hangt eben 

Abb. 115. Zwei MlIisl.inien, durcb I I enerntionen lnzucbt erbnlten. ach EAST u. JON ' . 

von der genetischen Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und der zu
falligen Auswahl der zur Fortpflanzung gelangenden Tiere abo EAST hat 

nun die vorstehend wiedergegebenen SchluBfolgerungen aus seinen lang

jahrigen Versuchen mit Mais abgeleitet. Es wurden von verschiedenen 

Maisvarietaten (der Mais ist normalerweise Wechselbefruchter) eine Reihe 

von Linien isoliert und nur durch Selbstbestaubung weiter vermehrt. Es 

zeigte sich dann schon nach wenigen Generationen, daB die einzelnen 

Linien in bezug auf aIle denkbaren Eigenschaften immer verschiedener 

23* 
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wurden, wobei es auch nicht am Auftreten von Monstrositaten und nach

teiligen Charakteren fehlte. Ungefahr von der 8. Generation an waren 

dann die einzelnen Linien zwar voneinander sehr verschieden, aber in 

sich v611ig konstant. Die Pflanzen waren alle kleiner und weniger er
tragreich, aber in ihrer Art durchaus kraftig und normal. In Abb. lIS 

Abb. 116. MaispAaDzeD Bach II Generntionen Inzucht, dazwischen ihr Bastard. 
Nach EAST u. Jo ES. 

sind zwei auf diese Weise erhaltene, uniforme Linien abgebildet. Unter 

den Linien waren ubrigens auch solche, die besonders widerstandsfahig 

gegen Rost waren, was ja zeigt, daB von einer Inzuchtschadigung nicht 

die Rede sein kann. Wie in bezug auf andere Charaktere unterscheiden 

sich die Linien auch in Eigenschaften, die als nachteilig bezeichnet wer
den mussen, aber weder iand sich eine solche Eigenschaft in allen Linien 
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noch aIle solche Charaktere in einer Linie. Und nun kreuzte EAST zwei 
so durch Inzucht homozygot gemachte Linien, die ja beide von der glei

chen ursprunglichen Form herstammten, und sofort wurde in FI die ur

sprungliche Starke und GroBe der Rasse wieder erreicht, wie Abb. II6, II7 

zeigen. Dies ist naturlich ein sehr schOner Beweis fur die Richtigkeit der 

ganzen Ableitung. Also Inzucht schadigt, wenn sie es uberhaupt tut, 

Abb. 117. Mniskolben wie in Abb. 1 16. 

nicht durch irgendeinen physiologischen Nachteil, den sie mit sich bringt, 

sondern nur durch Hervorbringung des Gegenteils von Luxurieren, nam

lich Homozygotie. AbeT ebensogut kann Inzucht auf gleichem Wege 

auch besonders gute Formen hervorbringen: Faktoren fUr Kruppel

haftigkeit mogen homozygot werden, aber auch vielleicht solche fUr 

Krankheitsbestandigkeit. 

Bei vielen Inzuchtexperimenten, besonders den alteren mit Tieren 
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Inzucht- ausgefuhrten, zeigte sich sehr haufig, daB die Fruchtbarkeit der Inzucht
sterilitat. 

tiere herabgesetzt wurde, wenn sie nicht ganz steril wurden. Genauere 

Betrachtung des Materials zeigt allerdings, daB dies nicht ein notwendig 

eintretendes Ereignis ist. In den vorher besprochenen Maisversuchen von 

EAST war die Sachlage so, daB in vielen Linien mit fortschreitender In

zucht Abnormitaten der Fortpflanzungsorgane auftraten, die die Frucht

barkeit beeintrachtigten. Auch diese Schadigungen wurden mit eintre

tender Homozygotie konstant und konnten, ebenso wie die anderen In

zuchtserscheinungen, durch Kreuzung zwischen den Linien beseitigt 

werden. Daraus ist zu schlieBen, daB auch diese Inzuchtssterilitat durch 

homozygote, rezessive Faktoren bedingt ist. Eine Sterilitat anderer Natur 

werden wir spater bei Besprechung der Speziesbastarde kennen lernen. 

s~e~it~~t. Mit einigen Wort en sollte hier schlieBlich noch eine Gruppe von Tat-
sachen erwahnt werden, auf deren Erforschung bereits eine ungeheure 

Fulle von Arbeitskraft verwendet wurde, ohne daB bis jetzt eine vollige 

Klarung erzielt worden ware. Immerhin hat sich schon soviel ergeben, 

daB man in groBen Zugen die betreffenden Erscheinungen einfachen Ver

erbungsvorgangen zuordnen kann. Es handelt sich urn die bei zwitterigen 
Pflanzen so haufige mehr oder weniger vollstandige Selbststerilitat, also 

die Tatsache, daB das gleiche Pollenkorn, das Eier anderer Individuen 

befruchtet, die Fruchtknoten der eigenen Pflanzen nicht befruchten 
kann. CORRENS hat zuerst erkannt, daB dieses Phanomen kein rein 

physiologisches ist, wie man zunachst glauben mochte, sondern in erster 

Linie ein genetisches, daB es erbliche Linienstoffe gibt, deren Vorhanden

sein in bestimmten Faktorenkombinationen entscheidend ist. Seitdem 

haben vor allem EAST und seine SchUler sowie LEHMANN und seine 

SchUler zur Klarung des Falles beigetragen. Fur mehrere der unter

suchten Pflanzen (Nicotiana, Veronica) stehen folgende Tatsachen fest: 

Fertilitat und Sterilitat hangt in diesen Fallen direkt von der Geschwin

digkeit des Wachstums des Pollenschlauchs durch den Griffel abo Diese 

Geschwindigkeit wird reguliert durch Gene, und zwar sowohl durch Gene 

in dem Pollenschlauch als auch durch entsprechende Gene in der Mutter

pflanze, also in deren Griffel. Diese Gene bestehen aus einer Serie mul

tipler Allelomorphe 5,5,,5 2 usw., von denen, wie wir wissen, in einem 

Individuum nur zwei gleichzeitig vorhanden sein konnen. Die Hemmung 
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des Pollenschlauchwachstums tr.itt dann ein, wenn in der Mutterpflanze 

und dem Pollenschlauch das gleiche Allelomorph vorliegt. Vnten
stehende Abb. IIS erlautert dies. Eine Pflanze, die die Gene 51) 52 be

sitzt wird einmal mit dem Pollen einer identischen Pflanze belegt: die 

Pollenschlauche wachsen nicht, die Verbindung ist steril (IISa). Sodann 

wird der Pollen einer Pflanze benutzt, die andere Allelomorphe besitzt, 

namlich 53 ,54 , und die Verbiridung ist fertil, die Pollenschlauche wachs en 

zu den Eiern vor (b). Endlich ist 8,..sz .53 4 8, 0 
der Pollen einer Pflanze be

nutzt, die ein gleiches und ein 

verschiedenes Gen enthalt, nam

lich 5" 53' und von den zwei 

Pollenkornern befruchtet das 

eine, das andere nicht (c). Der 

mit den Methoden einer Erb

analyse Vertraute kann nun 

leicht ausdenken, durch welche 

Versuche diese Annahme kon

trolliert werden kann; die Er- a c 
gebnisse (von EAST mit MAN - Abb. 1I8. Pollenschlauchwachstum undSterilitat. 

GELSDORFF und BRIEGER, FIL- Erklarung im Text. Nach BRIEGER. 

ZER) entsprechen der Erwartung. Es sei schlieBlich noch zugefiigt, daB Heterostylie. 

andere FaIle von Selbststerilitat, wie die beriihmten schon von DARWIN 

untersuchten Verhaltnisse beiheterostylen Pflanzen mit ihren "legitimen 
nnd illegitimen" Verbindungen zwischen langen bzw. kurzen Griffeln 

und StaubgefaBen nicht so zu erklaren sind. Obwohl diese Heterostylie 

selbst auf MENDELscherFaktorenkombination beruht (CORRENS, VErSCH, 

ERNST, LAIBACH usw.), scheinen die Fertilitatsverhaltnisse hier mehr 

physiologischer als genetischer Natur zu sein. (Neuere Literatur bei 

v. VBrscH.) 
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Mendelismus 
und 

Selektion. 

Vierzehnte Vorlesung. 

Mendelismus und Selektion. Mimetismus. Geographischer und 
geschlechtlicher Polymorphismus. Geschlechtskontrollierte 
Vererbung. Vererbung sekundarer Geschlechtscharaktere. 

Plasmatische Vererbung. 

Wir sind nunmehr mit den wesentlichsten Erscheinungen der MEN

DELschen Vererbung von den elementaren bis zu recht verwickelten be

kannt. Das Bild zu vervollstandigen solI nunmehr noch eine Gr:uppe 

von Experimentaltatsachen behandelt werden, die zwar vom speziellen 

Standpunkt der Vererbungslehre aus uns nur mit wenigen neuen Ge

dankengangen bekannt machen werden, denen aber gemeinsam ist, daB 

sie fUr Fragen allgemeiner Natur wie das Zuchtwahl- und Anpassungs

problem von Bedeutung sind. 

Als erstes betrachten wir Versuche zum Selektionsproblem. Bereits 
in den ersten Vorlesungen hatten wir ja den Beweis JOHANNSENS dafiir 

kennen gelemt, daB Selektion in rein en Linien erfolglos ist, und daB die 

erfolgreiche Selektion in Populationen darauf zuriickzufUhren ist, daB 

diese Population en ein Gemisch von Genotypen darstellen, die durch 

Selektion aus dem Gemenge isoliert werden konnen. Die Kenntnis der 

MENDELschen Gesetze, besonders der Erscheinung der Polymerie hat 

uns nun das Riistzeug an die Hand gegeben, das Gesagte konkret in 

bezug auf die einzelnen Gene fassen zu konnen. Betrachten wir etwa 

ein frtiher studiertes Beispiel, die Vererbung der Tabakbliitenlange. In 

der Tabelle S. 244 sieht man, daB von F2-FS eine Plus- wie eine Minus

selektion erfolgreich ist. Ware die vorausgegangene Bastardierung nicht 

bekannt gewesen, vielmehr eine aus der Natur stammende Population 

von der genetischen Zusammensetzung j ener F 2 benutzt worden, so konnte 

der Fall als ein Beispiel fUr erfolgreiche Selektion betrachtet werden, 

die den Typus tiber das Eltemmittel hinaus verschob. Wie falsch di~se 

Erklarung ware und wo die Fehlerquelle liegt, ist nunmehr vollig klar. 



Etwas schwieriger gestaltet sich die Erkenntnis, wenn es sichin den 

Versuchen urn AuBeneigenschaften handelt, die in ihrem Haupttypus 

durch ein mendelndes Gen bestimmt sind, aber innerhalb dieses Typs 

eine groBe und kontinuierliche Reihe von Untertypen zeigen, die auf der 

Rekombination mehrerer weiterer Gene beruhen. Da in diesem Fall der Mt~~~~:a. 
Haupttypus durch sozusagen sekundare Gene beeinfluBt wird, spricht 

man von letzteren als von Modifikationsfaktoren. Wenn wir etwa als 

Beispiel eine Scheckung von Saugetieren nehmen, so bedingt das Haupt-

gen die Scheckung, die Modifikatoren aber den Grad der Scheckung, also 

das Verhaltnis von farbig zu weiB. Gelingt es, bestimmte solche Modi

fikatoren zu isolieren, die also einen bestimmten Scheckungsgrad be-

dingen, der dann konstant erhalten werden kann (z. B. Versuche von 

Abb. 119. Schemnti che Darstellung der verschiedenartigen checkung bei RnUen. 
Nach CASTLE. Klasscncinteilung wie in der Tabelle S. 365. 

WRIGHT und DUNN an Nagetieren), so ist der Fall durchsichtig. Liegen 

aber mehrere solche Gene vor, die zusammenarbeiten wie polymere 

Gene, also nicht immer einzeln isoliert werden k6nnen, dann ist die Ana

lyse schwieriger. Es ist aber klar, daB fUr die Erkenntnis solcher Reihen 

von Modifikatoren genau die gleichen Gesetze gelten, die wir frtiher fUr 

die Polymerie genau analysierten. Diese Erkenntnis ist auf allerlei Um

wegen gewonnen worden, wobei eine groBe Rolle die Analyse der Schek

kung der Haubenratten durch CASTLE spielte. Deshalb wollen wir sie 

auch als Beispiel benutzen. 

Diese Form der Scheckung beruht auf einem rezessiven Scheckungs

faktor, der mit Ganzfarbigkeit monohybrid mendelt. Die Scheckung 

kann nun quantitativ auBerordentlich variieren und zwar durch aIle 



Ubergange von fast weiBen bis zu praktisch schwarzen Tieren. Das 

Schema Abb. II9 zeigt einige solche Typen, die sich in einer Reihe an

ordnen und in Klassen sondern lassen, wie das Schema zeigt. CASTLE 

fUhrte nun, ausgehend von einem etwa mittleren Typus, Selektionen der 

hellsten und dunkelsten Tiere aus (Plus- und Minusselektion) und ver

mochte dabei nach beiden Seiten den Typus uber die elterliche Variation 

hinaus zu den Extremen zu verschieben. Die folgende Tabelle (S. 365) 

gibt im Auszug ein Resultat der Versuche fUr die Plusselektion. Die 

Minusselektion verlief analog und fUhrte von einem Klassenmittel von 

-2 bis zu -2,7. 

CASTLE betrachtete dies ursprunglich als eine erfolgreiche Selektion, 

da er uberzeugt war, daB es sich nur urn einen Scheckungsfaktor han

delt, der im Spiel ist. Urn das zu beweisen, fUhrte er allerlei Versuche 

aus. So kehrte er nach einiger Zeit die Selektion urn und fUhrte so die 

Rasse wieder zum Ausgangspunkt zuruck. Sodann fUhrte er Kreuzungen 

zwischen den selektierten Individuen und Wildformen aus. In F2 wurde 

eine Spaltung im Verhaltnis von 3 : I erhalten, aber die Scheckung ging 

ein wenig nach dem Mittel zuruck, was also zeigt, daB die erhaltenen 
Formen teilweise erblich sind. 

Ein Vergleich der Resultate mit den Konsequenzen der Polymerie 

zeigt nun, wie wir das schon vorausgenommen haben, daB die Versuche 

auch folgendermaBen erklart werden konnen: Die Scheckung beruht auf 

einem Scheckungsfaktor, der also uber die Alternative Scheckung-Ganz

farbigkeit entscheidet. Der Grad der Scheckung beruht aber auf einer 

Serie polymerer Faktoren, die im Rahmen der vorhandenen Scheckung 

die Quantitat des Pigments bedingen, sogenannte Modifikationsfaktoren. 

Die Selektion isoliert aus einer heterozygoten Population die homo

zygoten Plus- und Minuskombinationen, genau wie wir es fUr multiple 

Faktoren sahen. Dies ist in der Tat die Erklarung, die die Mehrzahl 

der Mendelianer diesem Fall geben und der sich CASTLE selbst schlieB

lich angeschlossen hat. (Seitdem ist die gleiche Erklarung auf viele 

andere Falle angewandt worden, z. B. auf Mausescheckung durch PLATE, 

ZIEGLER, HAGEDOORN.) Der Beweis fUr eine solche Erklarung wird vor 

allen Dingen aus Drosophilaarbeiten der MORGANSchen Schule abgeleitet. 

Hier ist es ja moglich auf Grund der Faktorenaustauschmethode das Vor-



S
ch

ec
k

u
n

gs
k

la
ss

en
 b

ei
 P

lu
ss

el
E

'k
ti

on
 (

V
ie

rt
el

 d
er

 K
la

ss
en

 i
n 

d
er

 A
b

b
il

d
u

n
g 

ll
g

).
 

G
en

e-
ra

ti
on

 

V
ar

ia
ti

on
sb

re
it

e.
 

I 
1 

I 
d

i-
I 

I
i
i
 

1 
1 1

 :
 I 

n 

I 
I 

I 
I 

I 
I 
~
I
 . 

X
 I. 
~
 
I '

X
 ' 

X
 I 

X
 

X
 X

 X
 

M
it

te
l 

v
id

u
en

-
, <

 
X

 
X

 
X

 
X

 
<

 
X

 
X

 
X

 
X

 1
 X

 
X

 
X

 
X

 ~
 X

 
X

 
za

h
l 

~
 
~
 

<
 <

'H
 

H
 

X
,X

H
 

H
lx

 
<

 
<

 
H

,
H

 
X

 
X

iX
 

H
 

H
 

X
 

<
 

<
 H

 H
 

X
 

~ :
=: 

:=: 
<

; 
<

 >
--<

-:=
: I

 :=
: 1~

1~_
1~1

 :=: I
 :=

: 1
_<

 
<

 I H
 

:=: 
:=: 

I X
 

X
 

H
I:=

: 
:=: 

~....s.
..----,

=,--:
=: 

.:=
: ,

X
 

X
 

12
 

II 
! 

II
I 

i 
.1

1·
··
·'
~i
 I

I
I
 

I 
I 

· 
i 

',0
5 

i 
'5

0 

2 
° °

 ° 
010

 ° 1
° 10

° 1

°0
 °

 ° 
° °

101
010

101
°1 

i
·
 

1,
92

1 
47

1 

3 
i 

I 
I; 

10
00

1 0
°°

'°
°°

°1
°0

00
 

I 
2,

5
1

.3
4

1 

4
,
 

I 
10 

° °
 ° 

0 
° °

 ° 
° °

 ° 
01 
0

·
 

2,
73

 
44

4 

5 
I 

I 
1o 

° °
 ° 

° °
 ° 

° °
 ° 

° °
 ° 

° °
 I

 
2,

90
 

6
1

0
 

6 
! 

i 
° °

 ° 
° °

 ° 
° °

 ° 
° °

 ° 1

° 1
 

3
,I

I 
! 

86
1 
* 

7 
I 

1o 
° °

 ° 
° °

 ° 
° °

 ° 
° 0

, °
 ° 

3,
20

 
10

77
 

8 
I' 

0
jO

O
O

O
O

O
O

O
O

O
IO

I 
3,

48
 

14
08

 

9 
° °

 ° 
° °

 ° 
° °

 ° 
° °

 ° I
 

3,
54

 
13

22
 

10
 

I 
I 

I 
° °

 ° 
° °

 01
0 °

 01
01,

01,
0 

3,
73

 
77

6 

I 
I 

I 
° °

 ° 
° °

 ° 
° 1

0 °
 ° 

I 
3,

7
8 

69
7 

I 

O
O

O
O

O
O

'O
O

O
iO

IO
I'

O
O

: 
3,

92
 

68
2 

° 0
0 

010
 °

 ° 
° °

 ° 
° 

I 
3.

94
 

52
9 

° °
 ° 

010
 °

 01
0 0

10 
° °

 
4,

01
 

13
59

 

° °
 ° 

° °
 ° 

° 0
, °

 ° 
° °

 ° 
I 

4,
07

 
36

90
 

10 
° 0

10
 °1

°1°
1°1

° 0
10

0 1
0 

4,
13

 
16

90
 

13
 

14
 

IS
 

16
 



Mimetismus. 

- 366 -

handensein von Modifikationsfaktoren unzweifelhaft festzustellen und 

ihr Verhalten bei Selektion zu verfolgen. Derartige Versuche wurden 

von STURTEVANT, Mc.DoWELL, PAYNE u. a. ausgefiihrt. PAYNE, urn ein 

Beispiel zu nennen, ging von einem Stamm aus, bei dem an Stelle der 

Normalzahl von vier Borsten auf dem Scutellum 4-0 sich fanden und 

iibte Plus- und Minusselektion aus. In 17 Generationen wurde in der 

Minuslinie die mittlere Borstenzahl von 0,504 auf 0,004 reduziert, der 

Prozentsatz der borstenlosen Fliegen von 64,61 auf 99,52 erhoht. Von 
da an blieben die Linien konstant. Ganz analog verlief der Versuch in 
der Pluslinie. Durch eine Faktorenaustauschanalyse konnte dann fest

gestellt werden, daB in der Minuslinie ein geschlechtsgebundener Faktor 
isoliert worden war, der die Borstenbildung verhinderte. In der Plus-' 

linie aber wurdenForderungsfaktoren isoliert, und zwar zwei im X-Chro

mosom und einer im dritten Chromosom. Generell muB man BRIDGES 

zustimmen, wenn er ausfiihrt, daB alle Mutationen bei Drosophila mit 

einer gewissen RegelmaBigkeit erscheinen, somit nicht einzusehen ist, 

warum nicht auch in jedem Versuchsmaterial eine Reihe von durch Mu
tation enstandenen Modifikationsfaktoren von Anfang an vorhanden sein 

sollen. Tatsachlich fordert jede groBere Faktorenanalyse soIche FaIle 
von Modifikatoren zutage. 

In DARWINS Zuchtwahllehre oder richtiger, in ihrer extremen Aus

dehnung durch WEISMANN und WALLACE. spielt eine nicht unbetracht
liche Rolle die Erscheinung des Mimetismus. Es ist hOchst bemerkens
wert, daB auch sie von mendelistischer Seite her eine ganz eigenartige 
Erklarung gefunden hat. Unter Mimetismus versteht man die eigen

artige Erscheinung, daB Formen einer Gruppe von Schmetterlingen 

soIche einer ganz anderen Gruppe nachahmen. Da die imitierten Vor

bilder meist Formen sind, die als ungenieBbar, wenn nicht giftig gelten, 

so ist die erkHirende Annahme die, daB die Nachahmer sich durch die 

Imitation des gefahrlichen Kleides schiitzen. Wir brauchen hier nicht 

auf die zahllosen Einzelheiten und Variant en der Erscheinung einzu

gehen. Die W ALLAcEsche Erklarung ist nun die, daB von den unge

schiitzten Formen soIche, die etwas nach dem Aussehen der giftigen hin 
variierten, weniger ausgetilgt wurden, so daB die natiirliche Zuchtwahl 

sie auswahlte und so allmahlich in bekannter Weise die vollstandige 



Imitation schuf. Die Untersuchung der Erblichkeit einiger solcher For
men hat nun PUNNETT zu einer ganz andersartigen mendelistischen 
Interpretation gefUhrt. 

Die spezielle Gruppe, zu der die bisher analysierten mimetischen For- Unisexueller Poly-
men geh6ren, kombiniert mit dem Mimetismus noch die Erscheinung morphismus. 

des unisexuellen Polymorphismus, die wir daher zuerst ins Auge fassen 

mussen. Sie wiederum ist nur eine Spezialerscheinung des Standorts-

Tachea (ltelix) hortenSis MOl/. 

~~ 
Abb. 120. arintionsrcihe d"r cbnlelltcichnung von Hell" bortcnsis in Krei form, die 
Obergiingc zwiscben weiBer und schwarzer Scbnle zeigcnd. Die beige ctzten Znblen 

stellen symboliscbe Bezeicbnungen der einze1nen Typen dar. Tach LANG. 

polymorphismus, die den Systematikern und Tiergeographen wohI

bekannt ist. Sie besteht darin, daB eine Form an ein und derselben 

Lokalitat eine hohe Variabilitat zeigt, die auch bei Geschwistertieren 

vorhanden ist. An verschiedenen Stellen des Verbreitungsgebietes wech-

seln die typischen Glieder der Variation derart, daB gewisse an einer 

Lokalitat vorhanden sind, andere fehIen. Die charakteristischsten Bei- Standorts-polymorphi;-
spiele dieser Art im Tierreich finden sich beiInsekten undLandschnecken, mus. 

wo sie fUr einige Gruppen deskriptiv grundlich untersucht ist; so fUr 
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europaische Helix von LEYDIG, COUTAGNE, LANG, die Achatinellen von 

Hawaii durch GULICK, die Cerionformen Westindiens von PLATE, Par

tula von den Fijiinseln durch CRAMPTON und Amphidromus von Timor 
durch HANIEL. Bei Insekten liegen solche Untersuchungen z. B. fUr 

Schmetterlinge vom Verfasser vor. Im Prinzip dtirfte die Erscheinung 

Abb.12 10. beD Pnpilio rnemnOD ,uDteD ~ forma LnomedoD. 

ncb DE ~1£lJER£. 

hier tiberall identisch sein. Bei Helix hortensis etwa kommen Formen 

ohne Banderung vor und dann alle m6glichen Kombinationen einzelner 

Bander bis zur Ftinfbandrigkeit, die durch Verschmelzen der Bander 
wieder zu fast schwarzen Formen fUhrt. Eine Auswahl derartiger Ban

dervarietaten ist in Abb. 120 zusammengestellt. Sie aIle k6nnen sich 
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mit verschiedener Grundfarbe der Zeiehnung kombinieren, die Bander 
k6nnen ganz oder unterbrochen sein, Struktureigentiimlichkeiten der 
Schale konnen hinzukommen, kurz, die Mannigfaltigkeit ist ganz auBer
ordentlich. LANG hat nun eine Reihe dieser Charaktere einer MENDEL
schen Analyse unterzogen (siehe auch S. 168) und gefunden, daB sie auf 

Abb. J 2 J 6. Oben Pnpilio memnon ~ forma. Agenor, un len ~ forma Acbntes. 
Na.cb DE U:IJERE. 

different en MENDEL-Faktoren beruhen. Man kann es als sieher bezeieh

nen, daB dieser ganze Polymorphismus auf niehts beruht als auf der 

mannigfachen Rekombination einer nieht einmal allzu groBen Zahl von 
MENDEL-Faktoren. Das gleiche gilt auch fUr die analogen Faile der In

sekten. Der Zustand einer solchen Population ist also etwa der, wie er 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Aufl age . 
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in den Beeten eines Gartners angetroffen wird, der aile moglichen Farben

variationen einer Zierpflanze bunt durcheinander bastardierend zieht. 

Unipeol~:ller Mit dieser Erscheinung ist nun auf das engste verwandt. die des uni

morphismus'sexuellen Polymorphismus. Der Dnterschied der beiden Erscheinungen 

ist der, daB der Polymorphismus hier phanotypisch nur auf ein Ge

schlecht beschrankt ist, daB also etwa eine Schmetterlingsform neben 

typischen Mannchen mehrere dazugehorige Weibchenformen besitzt. 

Man bezeichnet diese Erscheinung mit dem Verfasser am besten als ge

schlechtskontrolIierte Vererbung, deren Prinzip zuerst von BAUR richtig 

erfaBt wurde. AlsBeispiel dienevorstehend (Abb. I2I a, b) abgebildeter Fall 

des Papilio memnon mit seinen drei Weibchenformen achates, agenor, 

laomedon. Es konnte nun sowohl fUr den ZitronenfaIter Colias edusa 

mit seinen zwei Weibchenformen (GEROULD), wie fUr genannten Papilio 

(DE MEIJERE), wie fur Argynnis paphia mit den zwei Weibchenformen 

paphia und valesina (GOLDSCHMIDT und FISCHER) gezeigt werden, daB 

die Differenzen auf MENDEL-Faktoren beruhen, die sich in beiden Ge

schlechtem rekombinieren, aber nur beim Weibchen phanotypisch zum 

Ausdruck kommen. (Dies ist die Geschlechtskontrolle.) Genotypisch 

gibt es also ebensoviele homo- und heterozygote Kombinationen von 

Mannchen wie Weibchen, aber die Anwesenheit des mannlichen Ge

schlechts verhindert ihren Ausdruck. Die Vererbung ist also geschlechts
kontrolliert, insofem, als die Faktorenrekombination nur bei vorhande

nem weiblichen Geschlecht sichtbar werden kann. Sonst ist alles wie bei 

jenem Polymorphismus. Hier interessiert uns nur die genetische Seite 

des Falls. Fur das entwicklungsphysiologische Zustandekommen der Ge

schlechtskontrolle hat der Verfasser eine Erklarung gegeben. Da im 

Prinzip die bekannten Falle aIle gleich verlaufen, abgese~en davon, daB 

bei Colias und Argynnis nur ein geschlechtskontrolIiertes Genpaar, bei 

den Papilios aber ihrer zwei vorhanden sind, so sei nur der komplizier

tere Fall besprochen. 

p~~;,;~o:;;it Dnter diesen Papilios mit mehreren Weibchenformen gibt es nun 
Mimetismus. auch solche, deren Weibchen jedes eine andere Art von giftigen Formen 

aus anderen Gruppen imitiert. Einer dieser FaIle, der des Papilio polytes 

von Ceylon wurde von FRYER analysiert und dabei durch Kreuzungs

kombinationen das gleiche ResuItat erhaIten, wie es oben genannt wurde. 
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J ener Papilio besitzt auch neben der typischen Mannchenform drei Arten 
von Weibchen, namlich eine dem Mannchen gleichende und zwei, die 
je den P. aristolochiae und hector imitieren, die als giftig gelten. Die 

Kreuzungsversuche zeigten nun, wenn die beiden mimetischen Wcibchen

arten zusammengenommen wurden: Aus den Eiern der typischen Form 

(dem Mannchen gleichende Weibchen) entstehen entweder a) nur ihres

gleichen oder b) ihresgleichen und mimetische Weibchen in gleicher Zahl 

oder c) nur mimetische Weibchen. Aus den Eiern der Weibchen, die 

den P. aristolochiae imitieren, schliipfen entweder a) typische und mime

tische Weibchen in gleichen Zahlen oder b) mimetische und typische 
Weibchen im Verhaltnis von 3: I oder c) nur mimetische Weibchen. 

Aus den Eiern der den P. hector imitierenden Form schliipfen entweder 

a) typische und mimetische Weibchen in gleicher Zahl oder b) mime

tische und typische im Verhaltnis 3: I oder c) nur mimetische. Schon 
aus dieser Aufzahlung geht hervor, daB es sich um einen MENDEL-Fall 

handelt. Tatsachlich konnte FRYER aile seine Zuchtresultate unter der 
(zuerst von BAUR gegebenen) Annahme erklaren, daB es sich um zwei 

mendelnde Faktorenpaare handelt, Aa und B b. A ist ein Faktor, der 
das typische Kleid in das des P. aristolochiae verwandelt, B ein Faktor, 

der nur wirkt, wenn auch A anwesend ist und dann die Form in die des 

P. hector iiberfiihrt. Es gibt somit neun Arten von Weibchen und Mann
chen (genotypisch), die sich auf einen mannlichen und drei weibliche 
Phanotypen folgendermaBen verteilen: 

Phiinotypisch identische 
Mannchensorten 

aaBB 
aaBb 
aabb 
AaBB 
AaBb 
Aabb 

AABB 
AABb 
AAbb 

Typus 
des Weibchens 

aaBB 
aaBb 
aabb 

Mimetische Weibchen 

gleich aristolochiae 

AAbb 
Aabb 

gleich hector 

AABB 
AaBB 
AABb 
AaBb 

Fiir das Prinzip ist es nun vollig gleichgiiltig, ob genau diese oder 

eine etwas andere MENDEL-Formel sich als richtig erweist. Die Haupt

sache ist der Nachweis, daB mimetische Weibchen von den nicht mime-



a 
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tischen durch ein oder zwei MENDEL-Faktoren unterschieden sind. Da

mit kommen wir nun von der geschlechtskontrollierten Vererbung wie

der auf den Mimetismus zurUck. Wenn diese mendelistische Erklarung 

fUr den unisexuell-polymorphen Mimetismuszutrifft, so haben wir allen 

Grund anzunehmen, daB das bei jedem Mimetismus der Fall ist. Das 

macht aber, wie PUNNETT im einzelnen zeigt, die Zuchtwahlerklarung 

des Mimetismus zu einer Unmoglichkeit. 
Welches ist nun die Altemative? Die Flugelzeichnung der Schmetter

linge beruht auch auf einer Anzahl mendelnder Faktoren, von denen 

Abb. 1 2 2. n Die sie "imitierende" Basi
larcbia. b Aoosia orcbippus annide). 

Aus P UNI'ETT. 

manche schon analysiert sind. Sieht 
man sich nun bei den Verwandten 
mimetischer Formen urn, so findet 

man auf verschiedene Formen ver

teiIt die Bestandteile, die zusam
mengesetzt das mimetische Muster 

ergeben. Nebenstehend (Abb. I22) 

findet sich abgebildet die nordameri

kanischeAnosia plexippus (Danaide), 
die vortrefflich imitiert wird von 
Basilarchia disippus, einem Admi
ral. Es ware nicht schwer, in einer 

Sammlung von Admiralen und Ver
wandten Formen auszusuchen, die 
diesen oder jenen Charakter, aus 
denen sich die Gesamtzeichnung 

der Basilarchia zusammensetzt, be

sitzen, also etwa die Randflecke, die Grundfarbe, das Pigment auf den 

Adem usw. So konnte also die mimetische Form als zufallige Kombi

nation von Mutationen in bezug auf Erbfaktoren, die in der Gruppe 

typisch sind, entstehen, ohne daB das Endziel, der Mimetismus oder 

die Zuchtwahl etwas damit zu tun hat. Eine andere Frage ist es 

natiirlich, ob, einmal entstanden, die Nachahmung einen Vorteil fur 
die Erhaltung der Art bildet. Sie beschaftigt uns aber nicht hier. 

~:~d~~~- Der so fur die Mimikry abgeleitete, der Zuchtwahllehre entgegen
Allpassung. gesetzte Gesichtspunkt folgt aus dem Mendelismus aber ganz allgemein 
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fUr alle Anpassungen. Faktorenlehre und Mutationslehre erfordern es, 

daB eine alhnahliche Entstehung der Anpassungen durch Zuchtwahl 
nicht denkbar ist. Die An passung muB als zufallige Mutation zuerst 
entstanden sein und nachtr aglich erst der Trager das Milieu aufgesucht 

haben, fUr das er die notig e Anpassung besaB (CuENOTS Praadaptation). 

Augenlose Hohlentiere verloren nicht ihre Augen als Anpassung an das 

Leben im Dunkeln, sondern umgekehrt, solche, die durch zufaIlige Mu

tation die Augen verloren hatten, konnten in Hohlen einwandern, wozu 

sehende Tiere keine Neigung batten (CuENOT, LOEB). Die Zuchtwahl 

wird also auf das Erhalten giinstig er, die Austilgung ungiinstiger :r:ak
torenkombinationen beschrankt. Die einzige Moglichkeit fUr Verande

rung des Typus ist aber die Mutation, also Faktorenaddition, -ausfall 
oder -veranderung und die Rekombination durch Bastardierung. 

Auf das so aufgeworfene Problem der Bedeutung des Mendelismus 

fUr die Abstammungslehre konnen wir aber erst spater nach Betrach

tung der Mutation eingehen. 

Es seien nun im AnschluB an die Betrachtung der geschlechts- .i:~r~~t~: 

·kontrollierten Vererbung noch ein paar Worte iiber die Vererbung der ~:~i':c~:: 
sogenannten sekundaren Geschlechtscharaktere gesagt. Ais solche be-
zeichnet man bekanntlich die auBeren Geschlechtszeichen, wie die Ge

weihe von Hirschen und "Horner" des Hirschkafers, also aile jene AuBen
eigenschaften, durch die sich die Geschlechter typisch unterscheiden. 
Man spricht auch von geschlechtsbegrenzten Charakteren, die sorgfhltig 
von den imX-Chromosom vererbten geschlechtsgebundenen Charakteren 
zu unterscheiden sind, die ja nicht geschlechtsb egrenzt sind, wenn es 
auch manchmal so scheint (z. B. bei Vererbung im Y-Chromosom). Des

halb ist zu empfehlen, die Bezeichnung geschlechtsbegrenzt ganz durch 
geschlechtskontrolliert zu ersetzen. Diese Geschlechtskontrolle ist an 

sich ein rein entwicklungsphysiologischer Vorgang: bei vollig gleicher 

genetischer Konstitution werden bestimmte AuBencharaktere durch das 

anderweitig determinierte Vorhandensein eines bestimmten Geschlechts 

daran gehindert, aufzutreten oder veranlaBt, eine von der des andern 

Geschlechts verschiedene Auspragung anzunehmen. Es findet also bei 

der entwicklungsgeschichtlichen Auspragung der betreffenden AuBen

charaktere eine verschiedenartige Reaktion zwischen ihren determinie-

charaktere. 
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renden Genen und den das eine oder andere Geschlecht determinieren

den Genen (bzw. bei hoheren Tieren den von dies en hervorgerufenen 

Hormonen) statt, die zu einem geschlechtlich verschiedenartigen Re

sultat fiihrt, eben der Geschlechtskontrolle. Yom Standpunkt der Ge

netik gilt also alles uber die geschlechtskontrollierte Vererbung Gesagte 

auch fur' die Vererbung der sekundaren Geschlechtscharaktere. Der Be

weis dafiir muB aus zwei Teilen bestehen. Erstens muB gezeigt werden, 

daB bei Kreuzung von Formen mit verschiedenen sekundaren Charak

teren die Vererbung so ablauft, wie wir es beim Papiliofall sahen. Es 

muB also in dem Geschlecht, das die betreffenden Charaktere zeigt, eine 

MENDEL-Spaltung irgendwelcher Art nach Kreuzung eintreten. In dem 

Geschlecht, das die Charaktere nicht zeigt, muB sodann genetisch nach

gewiesen werden, daB trotz phanotypischer Einheitlichkeit auch hier die 

gleiche Gen-Rekombination stattfand. Beides ist in der Tat der Fall, wie 

z. B. FOOT und STROBELL (allerdings ohne es zu verstehen) und GOLD

SCHMIDT und MINAMI zeigten. Der Verfasser konnte dem noch einen be

sonders schlagenden Beweis zufiigen, indem es ihm bei den spater zu be

sprechenden Intersexualitatsexperimenten gelang, die MENDEL-Spaltung 

der sekundaren Geschlechtscharaktere auch in dem Geschlecht sichtbar zu 

machen, das sie sonst phanotypisch nicht zeigt. Es konnen iibrigens 

bei solchen Experimenten dann recht komplizierte Erscheinungen zu

tage treten, wenn an der Geschlechtskontrolle auBer der genetischen Be

schaffenheit noch die Spezifitat der Hormone der Geschlechtsdrusen von 

ebenfalls verschiedener Beschaffenheit teilnehmen. Ein solcher Fall ist 

der viel zitierte Fall der Vererbung der Horner bei Schafrassen, dessen 

vollige Aufklarung durch gleichzeitige Analyse der Genetik und der hor

monalen Faktoren noch aussteht, und dessen meist zitierte mendeli

stische Formulierung deshalb wertlos ist. 

Die hier bereits vorliegenden Falle der Zusammenarbeit der geno

typischen Konstitution mit Bedingungen des inneren Milieus fiihrt nun 

zu einem weiteren Problem. Wir haben oben bereits hervorgehoben, daB 

die Gesamtheit der mendelistischen Vererbungserscheinungen von den 

einfachsten bis zu den verwickeltsten, in letzter Linie nur Konsequenzen 

der Lage der Gene in den Chromosomen sind. So konnte bisher die Tat

sache ganzlich unberucksichtigt bleiben, daB ein Gen, ein Chromosom, 
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ein Kern ja nur als Glied des ganzen Systems der Zelle, also mit dem 

Protoplasm a zusammen arbeiten kann. In welcher Weise dies geschehen 

kann, urn in der individuellen Entwicklung die Erbcharaktere zu ver

ursachen, solI erst spater besprochen werden. Hier an den SchluB der 

Tatsachen des eigentlichen Mendelismus gehort aber noch die Frage, ob 

es neben den mendelnden Genen im Kern auch noch eine Vererbung 

im Protoplasma gibt. Man muB sich dariiber klar sein, daB diese Frage 

in mehrerlei Weise aufgefaBt werden kann. Einmal kann sie das Pro

blem bedeuten, ob diskrete, als Einheiten vererbbare Gene, wie sie im 

Kern nachgewiesen wurden, auch im Plasma vorhanden sind. Die Frage 

kann schnell beantwortet werden. Da die Existenz der Gene nur durch 

den Verteilungsmechanismus der Chromosomen nachweisbar wird, ein 

derartiger Mechanismus aber fUr das Plasma nicht besteht, so gibt es 

keinerlei Moglichkeit des Nachweises plasmatischer Gene. Sodann kann 

die Frage nach der Vererbung im Protoplasma bedeuten, ob es Eigen

schaften gibt, die nicht durch Gene, sondern nur durch das Protoplasma 

be~ingt werden. Da das Protoplasma in der Hauptsache, wenn nicht 

vollstandig, von der Eizelle geliefert wird, so miiBten sich solche Cha

raktere rein miitterlich vererben. Es muB dabei natiirlich ausgeschlossen 

werden konnen, daB das was als miitterlich vererbt erscheint, in Wirk

lichkeit auf solchen Genen beruht, deren Wirkung sich in der Eizelle 

vor der Befruchtung auf das Eiprotoplasma auswirkt. Denn ist das der 

Fall, so erscheint die miitterliche Vererbung ja nur in der ersten Gene

ration, da hier auf das Ei vor der Befruchtung nur die miitterlichen 

Eigene wirkten; die zweite Generation verhalt sich dann wie eine ge

wohnliche FI und erst die dritte wie F 2 • Es liegt also gar keine plas

matische Vererbung vor, sondern eine MENDELsche, die nur urn eine 

Generation hinausgeschoben ist. Solcher FaIle sind mehrere bekannt 

geworden, z. B. die Vererbung gewisser Eicharaktere beim Seidenspinner 

durch TOYAMA oder die Vererbung der Anlage zum Gynandromorphis

mus beim gleichen Objekt durch GOLDSCHMIDT und KATSUKI. Ein be-

sonders merkwiirdiger Typ dieser Art, den TOYAMA unter dem miB- !u~~~N~;e 
verstandlichen Namen miitterliche Vererbung beschrieb, und den TA- Vererbung. 

NAKA spater analysierte und seine Besonderheiten erklarte, ist der fol-

gende, der sich auf Embryonalcharaktere der Seidenspinnereier bezieht: 
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Es wurde die bei verschiedenen Rassen bzw. Mutanten des Seidenspin

ners verschiedene Farbung der Serosa untersucht, also einer embryo-

~ 
Gameten I 

F,-Embryo 

Gameten 

Kombi
nationen 

"'~I/ 

JX / () \~ I 
• f) 1 (to 

Abb_ 123. Schema zu TOYAMAS sogen. miitterlicher Vererbung. 

nalen Raut, die von den Blastodermzellen stammt. Es zeigte sich nun, 
daB diese Farbungen in manchen Fallen einfach mendeln, somit von 

den Genen in den Chromosomen der Ei- wie Samenzellen bedingt sind. 
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In anderen Fallen zeigte sich eine als mutterliche Vererbung beschriebene 
Erscheinung, d. h. FI gleicht nur der Mutter, F. verhalt sich so, wie 
sich FI verhalten soilte, und die Spaltung erscheint in F 3 , aber so, daB 

das einzelne F.-Individuum nur einen Typus von Eiern legt. Die Er

klarung fur diesen Vererbungstypus ist die, daB das betreffende Gen 

seine definitive Wirkung bereits im unbefruchteten Ei entfaltet, oder, 

wenn wir es anders ausdriicken, daB das Gen dafur sorgt, daB die Stoffe, 

die spater als Serosapigment erscheinen, schon definitiv in dem Eibezirk 

abgelagert sind, der die spatere Serosa ergibt, so daB diese Stoffe (die 

Pigmentvorstufen) nicht mehr von den Genen des Spermakerns beein

£luBt werden konnen. Diese Mitwirkung kann dann erst bei der Bildung 
der Eier der FI-Tiere geschehen, auf die dann wieder das Sperma der 

FI-Tiere ein£luBlos ist, so daB die F.-Embryonen sich verhalten wie 

sonst Fl' Entsprechend geht es in der nachsten Generation. Da jedes 

F.-Ei sich nur zu einem Individuum entwickelt, dessen Eier von der 
mutterlichen Konstitution aHein bedingt sind, so mussen aile F3-Eier 

jenes Individuums gleich sein, wenn auch die Individuen selbst die Spal

tung zeigen. Ein Blick auf Abb. 123 macht dies Verhalten klar. In 

diesem Beispiel sehen wir nun auf das klarste ein mendelndes Gen an 

der Arbeit, das mit der spezifischen Beschaffenheit einer im Ei schon 
lokalisierten organbildenden Substanz zu tun hat; wir sehen ferner, daB 

bei zwei mendelnden'Mutanten einmal die Reaktion, die die betreffende 
spezifische Beschaffenheit verursacht, bereits im Ei aktiviert wurde und 
so schnell ablauft, daB sie vor der Befruchtung abgeschlossen ist (Rasse 
mit mutterlicher Vererbung des Serosapigments), ein andermal so lang
sam ablauft, daB die vaterlichen Gene von der Befruchtung an noch 
mitwirken konnen (gewohnlich mendelnde Vererbung). 

Scheiden wir diese Falle aus, so bleibt fur eine rein plasmatische Be
stimmung von Eigenschaften nichts ubrig. Man hat zwar ofters theo

retisch darauf hingewiesen (BOVERI, LOEB), daB vielleicht nur die Varie

tats- hochstens Artmerkmale mendeln, aber die Gattungs-, Familien-

usw. Charaktere im Protoplasma ubertragen werden. IrgendeineBeweis- !'~~::t~:~. 
fiihrung liegt dafiir nicht vor. Man hat auch manchmal hierher die zu-

erst von CORRENS entdeckte und seitdem oft gefundene rein mutterliche 

Vererbung von Plastidencharakteren bei Pflanzen gerechnet. Aber die 



- 378 -

Plastiden sind ja relativ selbstandige Einschliisse der pflanzlichen Zelle, 

die man nicht schlechthin aIs Plasma bezeichnen kann, und deren Ober

tragung auch nicht direkt als Vererbung bezeichnet werden kann. 

Sodann kann unser Problem in einer dritten Form gefaBt werden: 

Gibt es spezifisch erbliche, plasmatische Verschiedenheiten, die eine 
Rolle im Zusammenarbeiten mit den Genen bei der Verursachung des 

spezifischen Erbcharakters spielen? Anders ausgedriickt: 1st es fUr die 
Wirkung der Gene gleichgiiltig, ob sie in diesem oder jenem Plasma 

liegen? Eigentlich ist die Antwort auf diese Frage selbstverstandlich. 
Da die Wirkung der Gene entwicklungsphysiologisch nur innerhalb des 

Systems der Zelle, also in Zusammenarbeit mit dem Plasma, verstanden 

werden kann, so ist zu erwarten, daB es nicht gleichgiiltig ist, in welchem 

Plasma die Gene arbeiten. Es fragt sich nur, ob bei so nahe verwandten 

Formen, wie sie gewohnlich allein zu Kreuzungsexperimenten verwandt 
werden konnen, solche plasmatischen Unterschiede nachweisbar sind. 

v~:~tl':!e. Es ist schon haufig beobachtet worden, daB reziproke Bastarde sich 
ne~Jl~!:as mehr der Mutter nahern, oder daB von reziproken Bastarden- dereine 
Ph5notypus. 

existenzfahig ist, der andere nicht. Daraus hat man den SchluB ge-

zogen, daB die Gene des Bastards mit den beiden Protoplasmen ver
schieden arbeiten bzw. nur mit dem einen zu arbeiten vermogen, ein 
SchluB, der in Experimenten der Entwicklungsmechanik auch seine 
Stiitze findet (BALTZER, TENNENT). Es liegen aber auch weitergehende 
genetische Analysen vor, deren erste yom Verfasser stammt. Es handelt 
sich in diesem Fall urn einen AuBencharakter, der eine gewisse Fluk
tuation zeigt und daher statistisch betrachtet werden muB. Das Bei

spiel illustriert damit gleichzeitig diese Komplikation eines einfachen 

MENDEL-Falls. Es handelt sich urn Zeichnungscharaktere von Schwamm

spionerraupen bei Kreuzungen von hellgezeichneten und dunklen Rassen 

(Abb. 124). Hell und dunkel sind ein einfaches Allelomorphenpaar mit 

unvollstandiger Dominanz von hell und einer MENDEL-Spaltung 3: I 

in F •. Da aber die Heterozygoten transgredierend bis in den Bereich 

der dunklen und der hellen Rassen fluktuieren, so muB die Spaltung 

aus einer Kurve ffir die F.-Population abgelesen werden, die so gewon
nen wird, daB eine Klasseneinteilung der Helligkeitsstufen zwischen hell

ster und dunkelster Form aufgestellt und die 1ndividuen danach ge-
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Abb.124. a dunkle deutsche Raupen von Lymantria dispar. b helle sUdjapanische Rasse 
der gleichen Form. 



ordnet werden. In Abb. 125 sind nun die F1-Resultate einer solchen 

Kreuzung zwischen der dunkeln Rasse D und der hellen J dargestellt, 

und zwar die Kurven fUr das Merkmal der reinen Rassen und die der 
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Abb. 125. Kurven der Zeichnung von dispar-Raupen nach 
der I. Hautung. 1- VIIHelligkeitsklassen. D dunkle deutsche, 
JheIIe japanische Rasse; dazwischen ihre reziproken Bastarde. 
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Die Abbildung zeigt fur die Kombinationen (BxK)2 (B entspricht D der 

F" K der J, also B dunkel, K hell) und (B X K) X (K X B) einedeutliche 

3: I -Spaltung, da ein Kurvenbezirk von etwa25% uber den dunkeln Klassen 
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also die in der hellen mutterlichen Linie ausgefiihrten (der weibliche 

Elter wird immer an erster Stelle genannt), ist dagegen die Spaltung 

nicht deutlich sichtbar, da die ganze Kurve nach der mutterlichen hellen 

Seite verschoben ist (in spateren Entwicklungsstadien wird sie dann sicht-
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bar). Man kann also sagen, daB hier stets das Plasma den Phanotypus 
nach seiner eigenen Seite verschiebt, oder anders ausgedriickt, daB es fiir 
die Wirkung der Gene nicht gleichgiiltig ist, in welchem Plasma sie wirken. 

Prinzipiell in die gleiche Kategorie gehOren auch die Befunde von 

RENNER an Oenotherenbastarden, die aber dadurch kompliziert werden, 

daB es sich urn Chromatophorencharaktere handelt, und zwar von Pla
stiden, die mit dem Pollenschlauch iibertragen werden und sich nun 

verschieden verhalten, je nach dem Plasma, in das sie gelangen. Ferner 

gehoren hierher Kreuzungen zwischen verschiedenen Moosarten, die 

F. v. WETTSTEIN ausfiihrte und die im wesentlichen eine Duplizierung 

der oben geschilderten Ergebnisse von GOLDSCHMIDT mit den gleichen 

Methoden und SchluBfolgerungen bedeuten. Endlich sei noch eine sehr 
bemerkenswerte Untersuchung von HARDER an niederen Pilzen (Hyme

nomyceten) erwahnt. Er stellte experimentell Mycelien her, die ein ge
mischtes Protoplasma zweier Arten enthielten, aber nur den Kern einer 

der Arten. Der Habitus dieser Mycelien zeigte Dbergangsformen zwi

schen beiden Eltern, so daB auch hier ein plasmatischer EinfluB vor
liegt, der wie in den vorgehend genannten Versuchen den Phanotypus 

nach seiner Seite verschiebt. Nicht iibereinstimmend ist ein Versuch 

NAWASCHINS, der zwei Crepisarten kreuzte und unter den F2 -Individuen 

durch cytologische Untersuchung diejenigen heraussuchte, die im Plasma 
der einen Art die beiden Chromosomensatze der andern Art enthielten. 
Diese Formen waren nicht von denen zu unterscheiden, deren Chromo
somen sie hatten. Man konnte daraus schlieBen, daB das Plasma keine 
Rolle bei der Vererbung spielte, ebensogut aber auch, daB es zufallig 
bei den beiden Arten identisch war. In den erwmnten Versuchen des 
Verfassers zeigten auch verschiedene Kreuzungen einen verschiedenen 

Grad plasmatischer Wirkung, und WETTSTEIN konnte direkt zeigen, daB 

je weiter im System auseinanderstehende Moosformen zu seinen Kreu

zungen verwandt wurden, um so groBer der EinfluB des Plasmas erschien. 
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Filnfzehnte Vorlesung. 

Die Speziesbastarde. Der Fall der Oenothera. 

Die einfachen Gesetze der MENDELschen Vererbung wie auch die 
groBe Mehrzahl der Komplikationen, die wir bisher kennen lernten, wur

den aus Bastardierungsexperimenten mit Varietaten der gleichen Art 

abgeleitet. So liegt die Frage nahe, wie die Resultate von Bastardie

rungen aussehen, die zwischen im System weiter auseinanderstehenden 

Formen, zwischen Arten oder gar Gattungen ausgefiihrt werden. Voraus-

Artbegriff. setzung einer solchen Fragestellung ist es allerdings, daB man mit Be
stimmtheit sagen kann, was eine Art ist und was nicht. Da riihren 

wir nun an eine der verwickeltsten Fragen der Biologie, die zu disku

tieren hier nicht der Platz ist. Fiir aUe praktischen Zwecke kann man 
wohl sagen, daB die von den Systematikern auf Grund genauester For

menkenntnis aufgestellten Unterscheidungen von Arten auch dem Ver
erbungsforscher als MaBstab der Verwandtschaft dienen miissen, es sei 
denn, er wolle ganz auf den Artbegriff verzichten. So bedeutet denn 
der Begriff der Spezies hier nichts anderes als die von den Syste
matikern als solche anerkannte Arten. 

Friiher hatte man nun gerade aus der Bastardforschung ein Krite
rium ffir die Unterscheidung echter Arten entnommen, indem man solche 

Unfruchtbar· F f·· Art kl·· t d· b· ihr B t di f 11 . ··b keitvonArt- ormen ur en er ar e, Ie el er as ar erung, a s sle u er-
bastarden. haupt moglich ist, unfruchtbare Nachkommenschaft liefern, etwa wie 

Pferd und Esel (Equus caballus X Equus asinus) das fast immer sterile 

Maultier erzeugen. (Es scheint aber sehr seltene zuverlassige Falle frucht

barer Maultiere zu geben, siehe HENSELER.) In dieser Form laBt sich 

einmal allerdings die Definition nicht aufrecht erhalten, denn man weiB 

jetzt, daB bei der Kreuzung anerkannter Arten vollstandig sterile oder 

vollstandig fertile Bastarde wie auch alle Zwischenstufen erhalten wer
den konnen. Trotzdem trifft in auBerordentlich vielen Fallen die alte 

Definition zu und man kann nicht umhin, das sichere Gefiihl der Syste-



matiker zu bewundern, die den Speziesbegriff handhaben. Wenn z. B. 

all die vielen Drosophilamutanten, die zum Teil doch von der Stamm

art erheblich verschieden sind, in der Natur gefunden wurden, so wurde 

der Systematiker sie zweifellos als Varietaten beschreiben. Es gibt aber 

wilde Drosophilaarten, die der Spezies melanogaster so ahnlich sind, daB 

nur der geubte Spezialist mit Sicherheit sie unterscheiden kann; im Ver

such aber lassen sie sich entweder gar nicht bastardieren oder liefern 

Abb. 127. Links Pfau, rechts Perlhuhn, dazwischen Bastard. Nach POLL. 

sterile Nachkommenschaft. So muB denn hier die Frage der Sterilitat 

von Speziesbastarden an erster Stelle besprochen werden. 

Der extremste Fall ist der, in dem zwar die Bastardierung noch 

gelingt, aber die Bastardnachkommenschaft sich nicht mehr voHig ent

wickeln kann. Dann folgen Bastarde, die sich noch entwickeIn, aber 

meist abnorme Individuen ergeben und al;; nachste Stufe die zwar nor

mal entwickelten aber vollig sterilen Spezies- und Gattungsbastarde. 

Uber ihr Verhalten im Tierreich sind wir vor aHem durch die Unter

suchungen von POLL, ferner von IVANOFF, GUYER und FEDERLEY unter-
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 25 
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richtet. Man kann danach wohl sagen, daB im allgemeinen die Sterilitat 
dadurch zustande kommt, daB die Geschlechtszellen nicht imstande sind, 

ihre Lebensgeschichte, also die Serie von den Urgeschlechtszellen durch 

Synapsis und Reifeteilungen in Ordnung zu Ende zu fuhren. An einer 

friiheren oder spateren Stelle der Serie hort die normale Entwicklung auf 
undDegeneration tritt ein. Als Beispiel mogen die Abb. I27-I29 dienen, 

die uns den Gattungsbastard zwischen Pfau und Perlhuhn zeigen und den 

abnormen Zustand der Spermatogenese in seinen Hodenkanalchen. POLL 

hat direkt versucht, aus dem Zeitpunkt, zu dem die normale Geschlechts

zellenentwicklung eines Bastards aufhort, auf die Verwandtschaftsbezie

Abb. 128. Normnles HodenkaniUcben vom Pfnu. 
ncb POLL. 

hungen seiner Eltem zu schlie

Ben. Welches ist aber nun die 
Ursache, daB zwar eine nor

male Korperentwicklung (ja so

gar eine besonders kraftige, 
siehe Maultier) moglich ist, nicht 

aber eine normale Geschlechts
zellenbildung? Es sind da man
nigfache Moglichkeiten gegeben. 
Einmal konnte eine allgemeine 
serologische Differenz der Eltem 
vorliegen, die nur die empfind
lichen Keimzellen beeinfluBt. 
Sodann konnten Erbfaktoren 
beteiligt sein, die in bestimmter 

Kombination z. B. beim Zusammentreffen zweier Dominanten, fur die 

Keimzellen letal sind. Solche spezifischen Letalfaktoren sind uns ja 

schon von der Heterogamie her bekannt. Sodann konnten besondere Ver

haltnisse des Chromosomenmechanismus verantwortlich zu machen sein. 

Was nun die erstere Moglichkeit betrifft, so diirfte es schwer sein, 

dafiir Beweise zu erbringen. Dagegen ist die zweite Moglichkeit, eine 

faktorielle Erklarung, dem Experiment dadurch zugangig, daB es solche 

Speziesbastarde gibt, die nur fast steril sind, von denen also unter Um

standen etwas Nachkommenschaft erhalten werden kann. Sie kommen 
haufiger im Pflanzenreich wie im Tierreich vor und sind daher bisher 



nur im Pflanzenreich genauer untersucht worden. Dabei zeigte sich 

stets (WETTSTEIN, EAST usw.), daB in F2 ein Teil der Individuen wieder 

fruchtbar waren. So findet etwa EAST bei der Kreuzung zweier Tabak

arten, von der wir spater noch mehr horen werden, folgendes: In F I 

waren ungefahr 1-7% der Eizellen fruchtbar und 3-10% der Pollen

korner auBerlich normal (von denen aber wieder ein groBer Prozentsatz 

nicht fruchtbar ist). Es scheint, daB die Degeneration nach den Reife

teilungen beginnt. In F2 aber fand sich eine groBe Variabilitat der 

Fruchtbarkeit. Die groBe Mehrzahl der Individuen, namlich 97%, waren 

fruchtbarer als F 1 ) darunter viele vollfruchtbar und dieser Zustand blieb 
in den folgenden Generationen 

erhalten. 1m AnschluBan die 

spater zu besprechenden sonsti

gen Vererbungsverhaltnisse die

ser Bastarde ist wohl anzuneh

men, daB die Sterilitat daher 

riihrt, daB in den Reifeteilungen 

des Bastards unvertragliche 

Chromosomenkombinationen 

zusammengebracht werden. 1st 

das richtig, so kann man wohl 

auch fiir die vollig sterilen 
Bastarde ahnliche Annahmen 

Abb. IZ9. HodenkanalchcD yom Bastard mit de
machen, die aber nicht weiter 

gCDerierendcD Geschlcchtszellen. Nllch POLL. 
ausgefiihrt seien, da wir nichts 

Entscheidendes dariiber wissen. Denn die Schwierigkeiten, die darin 

bestehen, daB oft die Kreuzung in der einen Richtung fertil, in der 

andern aber steril ist, ferner, daB die Geschlechtersich verschieden ver

halten konnen, sind noch nicht iiberwunden. Immerhin muB zu letz

terem Punkt auf eine Tatsache hingewiesen werden, die sich vielleicht 

einmal als wichtig erweisen wird. BRIDGES fand in den friiher be

sprochenen Untersuchungen fiber Nichtauseinanderweichen der Ge

schlechtschromosomen, daB Mannchen von Drosophila ohne Y-Chromo

som vollstandig steril sind. Da nun die Herkunft des Y-Chromosoms 

eine verschiedene ist je nach der Richtung der Kreuzung und da fer~t;r 

25* 
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die beiden Geschlechter sich durch den Besitz emes Y -Chromosoms 
unterscheiden konnen, so konnten vieileicht einige der Schwierigkeiten 

beseitigt werden, wenn man annimmt, daB das Y-Chrososom Dinge ent

halt, die etwas mit der normalen Entwicklung der Geschlechtszeilen zu 

tun haben. 

Doch damit sei es genug von der Bastardsterilitat, die vom Stand-

punkt der Vererbungslehre ja auch weniger wichtig ist wie das sonstige 
Verhalten von Artbastarden. Da sind zunachst ein paar Bemerkungen 

tiber das Verhalten der FI am Platze_ Man hort oft, daB Artbastarde 

im Gegensatz zu Varietatenbastarden in FI immer intermediar seien. 
Einesteils sahen wir aber, daB es sowohl Varietatenmerkmale gibt, die 

bei Kreuzung dominantes Verhalten zeigen wie auch solche, die ein inter

mediares Verhalten erkennen lassen. Anderenteils aber laBt sich auch 

bei Speziesbastarden in dieser Beziehung keine Regel aufstellen. Haufig 

zeigt allerdings der Bastard als Ganzes betrachtet ein mittleres, zwi
schen den beiden Eltern stehendes Aussehen. Eine genauere Unter

suchung enthtillt dann aber meist, daB gewisse Einzelcharaktere domi

nant oder rezessiv oder intermediar sich verhalten; allerdings sind auch 

oft die Unterscheidungsmerkmale der Eltern so verwickelt, wie etwa 
bei der Gefiederfarbung von Fasanenarten, daB eine Erfassung der ein

zelnen Charaktere kaum moglich ist und nur der Gesamteindruck des 
"Mischlings" beschrieben werden kann. Sodann wird ofters behauptet, 
daB Varietatenkreuzungen in beiden Richtungen identisch seien, Spezies
kreuzungen aber je nach der Richtung der Kreuzung verschieden. Tat
sachlich gibt es aber auch Varietatenkreuzungen, die in beiden Rich

tungen nicht identisch sind und bei Spezieskreuzungen kennen wir so

wohl Faile, in denen die reziproken Kreuzungen gleich sind als auch 

solche, in denen sie sich unterscheiden. Von letzteren ist im Tierreich 

das bekannteste Beispiel Maultier und Maulesel, von dem aber gesagt 

werden muB, daB es nicht tiber aIle Zweifel sichergestellt ist. Weitere 

Beispiele sowie eine der Erklarungsmoglichkeiten ftir ~ie Differenz rezi

proker Bastarde haben wir schon im letzten Kapitel besprochen. 
F. von Art-
bastarden. Wenn wir nun das Verhalten von F. solcher Bastarde ins Auge 

fassen, ist zunachst ein wichtiger Punkt aus der weiteren Betrachtung 

auszuschalten. Angenommen, wir konnten fruchtbare Bastarde zwischen 



Mausen und Ratten herstellen und benutzten dazu eine Wildmaus und 

eine Albinoratte. Da ist es klar, daB es verschiedene Fragen sind, wie 

sich die Unterscheidungsmerkmale der Arten Maus und Ratte in F2 ver

halten und ob der Albinismus der weiBen Ratte in F, spaltet. Letzteres 

muB ohne weiteres der Fall sein, wenn der Chromosomenmechanismus 

im Bastard fUr das Chromosom, das den Faktor fUr Albinismus enthalt, 

normal ablauft. Eine Spaltung derartiger Faktoren ist also wohl zu er

warten,ohne daB daraus zunachst etwas fUr das Verhalten der Artunter

scheidungsmerkmale folgt. 

Tatsachlich sind eine Reihe derartiger Falle bekannt. So zeigte etwa 

CORRENS, daB bei Kreuzung von Mirabilis Jalapa X longifolia, wenn 

die "chlorina"-Form von Jalapa benutzt wurde, in F, der chlorina

Charakter 3: I spaltete, ganz unabhangig von sonstigen Komplikationen 

der Kreuzung. Ahnliche Falle beschrieben auch BAUR fUr Antirrhinum

artkreuzungen, DETLEFSEN fUr solche mit Spezies von Meerschwein

chen, und viele andere Autoren bei pflanzlichen Artbastarden. Aus sol

chen Befunden folgt, daB derartige Spezies identische Gene besitzen 

mussen, da sie ja in einem mutierten Zustand (z. B. der chlorina-Cha

rakter) ein Allelomorphenpaar bilden. Es konnte denn auch dieser 

SchluB auf das Schonste in Untersuchungen an Drosophilaspezies vor 

aHem durch STURTEVANT demonstriert werden. Dieser Forscher ver
mochte fUr fUnf Gene im X-Chromosom der Arten D. melanogaster 

und simulans festzusteHen, daB sie einander allelomorph sind; und noch 

mehr: er zeigte auch, daB, wenn nach der MORGANSchen Methode aus 

den Austauschwerten die Chromosomenkarten konstruiert werden, die 

Reihenfolge und ungefahre Distanz der Gene identisch ist. Das folgende 

Schema gibt den Aufbau des X-Chromosoms der beiden Arten in bezug 

auf die fUnf Gene wieder, die mit ihren Symbolen bezeichnet sind T: 

o 
y 

o 

1,1 

Pn 
~ 

I 
I 

3,0 

I 
7,5 
rb 

melanogaster 

II,3 
simulans 

I I 
I I 

44.4 56,3 
g f 

I 
I 

44,8 57,2 

lIm Interesse der Deutlichkeit sind die Distanzen nicht richtig gezeichnet. 
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Abb. I30. Oben von links naeh reehts: <:) der Wildente, der Floridaente, des Bastards; 
unten ausgewlihlte Fz- <:) vom Wild- bis Floridatypus. Naeh PHILLIPS. 
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Wir werden auf diese Falle noch in anderem Zusammenhang zuruck

kommen. 

sP~~::::Lbei Aus derartigen Befunden folgt, daB im einfachsten Fall Artkreu-
ba!:den. zungen das gleiche ResuItat ergeben mussen wie Varietatskreuzungen, 

nur mit dem Unterschied, daB wohl sehr viele differente Faktorenpaare 

in Betracht kommen und daB die Faktorenaustauschverhaltnisse Kom

plikationen bedingen, die eine rein zahlenmaBige Analyse wohl unmog
lich machen, bzw. nur fUr einzelne einfachere Charaktere gelingen laBt. 

(Beispiele bei Viola nach J. CLAUSEN und Salix nach HERIBERT-NILSSON, 

Canna nach HONING.) Dieser einfachste Fall durfte allerdings nur ge
geben sein, wenn die beiden Arten gleiche Chromosomenzahl besitzen 

und der Chromosomenmechanismus vollig normal ablauft. F2 einer sol

chen Kreuzung sollte also eine groBe Fulle verschiedener Formen zeigen, 

unter denen auch extreme und unerwartete Kombinationen nicht fehlen. 

In geringer Zahl mussen aber unter einer genugenden Menge von In

dividuen auch die EItemtypen vertreten sein. Tatsachlich wurden auch 
bei einer Reihe von Artkreuzungen derartige ResuItate erhaIten, etwa 

bei den Kreuzungen, die BAUR und LOTSY an Antirrhinumarten, WICH
LER mit Dianthus, LEHMANN mit Veronica usw. ausfiihrten. Aus dem 
Tierreich seien die PHILLIPsschen Entenbastarde genannt und Schwar

merhybriden nach FEDERLEY und LENZ. In Abb. I30, I3I sind Abbil
dungen einer solchen Entenkreuzung wiedergegeben, und zwar zwischen 
Wildente und Floridaente (Anas fulvigula). Abb. I30 zeigt die EItem
tiere und den Bastard, Abb. I3I die F2 -Mannchen, b@i denen die EItem
typen wieder herausgespalten sind. 

St~h~~~o~es Aber auch schon bei den genannten Untersuchungen zeigten sich 

~~;:'ni~:::~;. einige Komplikationen, die darauf hindeuten, daB zu der sicher vor

handenen MENDEL-SpaItung noch etwas anderes hinzukommt. Was bei 

einfachem MENDELschen VerhaIten nicht der Fall sein sollte. Tatsach

lich ist es jetzt sicher, daB bei vielen derartigen Spezieskreuzungen Be

sonderheiten auftreten, die nur durch eine Storung des Chromosomen

mechanismus erkliirt werden konnen. Als Typus, zugleich auch als Illu

stration zum vorhergehenden Abschnitt, mogen EASTS Kreuzungen von 
Tabakarten besprochen werden, die gleichen., von denen wir bereits beim 

Problem der Sterilitat horten. Es wurden die Arten Nicotiana rustica 



- 393 -

und paniculata gekreuzt, die, wie Abb. 132 zeigt, schon auBerlich schr 

verschieden sind, aber bei Reinzucht sehr konstant ztichten. In F2 trat 

nun eine auBerordentliche Spaltung ein, so daB von 300 Excmplaren 

kaum zwei einander glichen. Darunter fanden sich Riesen- und Zwerg

formen, wie auch solche von ganz ungewohnlichem Habitus. Es fanden 

sich aber auch die samtlichen von der einen Elternform (rustica) be

kannten Varietaten. In Abb. 133 sind ein paar der extremen F2-Typen 

wiedergegeben. Endlich fan den sich auch Formen, die den beiden reinen 

Abb. 132. Links Nicotiana rustica humili" rechts paniculata. Nach EAST. 

Elternformen glichen. Soweit ist das Resultat ziemlich einfach, wenn 

auch z. B. die Variabilitat verschiedener quantitativer Charaktcre weit 

tiber das hinausgeht, was man von Varietatenbastarden kennt. Nun 

aber kommen die Komplikationen, die einer einfachen MENDEL-Spal

tung widersprechen. Die tiberwiegende Mehrzahl der F 2-Individuen 

naherten sich der einen Elternform rustica. Zwar finden sich einige 

Beimischungen einzelner paniculata-Charaktere, aber es fehlen vollstan

dig die Kombinationen mit iiberwiegend paniculata-Charakter, bis dann 
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jenseits dieser Lucke reine paniculata-Formen aber in verschwindend 

wenig Exemplaren erscheinen. Es mussen also bei der Rekombination 

Abb. I33. Verschiedene F2 -Typen von N. rustica X paniculata. Nach EAST. 
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der Faktoren in F2 ganze Serien von Moglichkeiten nicht verwirklicht 

worden sein. Eine weitere Komplikation war nun das Verhalten der 

F 2-Pflanzen in weiterenGenerationen. Einige spalteten, wiezuerwarten, 

weiter. Aber nicht weniger wie die Halfte ziichtete praktisch rein weiter, 

war nicht weniger konstant als aus der Natur stammende reine Varie

taten und miissen daher einen hohen Grad von Homozygotie besessen 

haben. Dies Ergebnis, das ja auch schon bei ROSEN und LEHMANN sich 

fand, ist natiirlich bei einer gewohnlichen MENDEL-Rekombination in 

F2 nicht denkbar. Es muB vielmehr angenommen werden, daB be

stimmte Chromosomenkombinationen bei der Keimzellenbildung des Ba

stards unvertraglich sind und daB solche Keimzellen zugrunde gehen. 

Die Kombinationen aber, die bestehen konnen, sind solche, die sehr viele 

F I -Gameten erhalten Relative Zahl 
Chromosomen von Gameten der Resultat 

rustica paniculata 
Gametensorten 

! 

24 0 
I 

rustica 
23 24 

! 

1 
22 2 276 rustica-ahn-sind funk-

I 
21 3 tionsfiihig 2024 liche stark 
20 4 10626 homozygote 
19 5 42 504 I 

J 
Formen 

18 6 134596 
I 17 7 346 504 

16 8 736 321 
IS 9 1307 S04 
14 10 I 961 2S6 
13 II 2496144 
12 12 270 5456 
II 13 2496144 
10 14 sind nicht- I 961 256 

9 IS funktions- I 307504 fallen aus 

8 16 fahig 736 321 

7 17 346 504 
6 18 134596 

5 19 42 S04 

i 

J 

4 20 10626 

3 21 2024 
2 22 276 

23 24 
0 24 funktionsfahig paniculata 
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Chromosomen nur von einem der Eltern erhalten, also auch bei Befruch
tung stark homozygote Nachkommenschaft ergeben. Dnter Benutzung 

einer von BABCOCK und CLAUSEN gegebenen Darstellungsweise konnte 

man den Fall folgendermaBen betrachten, wenn man die haploide Zahl 

von 24 Chromosomen zugrunde legt (s. Tabelle S. 395). 
Ob eine derartige Erklarung nun wirklich alles erkliirt, ist wohl frag

lich, aber es erscheint doch wahrscheinlich, daB sie im Prinzip zutref

fend ist und viele Besonderheiten derartiger Spezieskreuzungen erkliirt. 
Bevor wir aber davon mehr horen, mussen wir mit einigen cytologi

schen Tatsachen bekannt werden. 

Der klassische Fall, der uns zuerst mit den bemerkenswerten Chro

mosomenverhiiltnissen von Speziesbastarden bekannt machte, sind Ro

SENBERGS Droserabastarde: Aus der Kreuzung von Drosera longifolia 
mit haploid 20 Chromosomen, mit Drosera rotundifolia mit haploid 

10 Chromosomen wurde ein Bastard mit 30 Chromosomen gebildet. Bei 

der Reifung seiner Geschlechtszellen konjugieren je 10 von den beiden 

Arten stammende Chromosomen und es bleiben 10 longifolia-Chromo
somen ungepaart ubrig. Diese werden dann bei der Reifeteilung ganz un
regelmaBig verteilt. Die Geschlechtszellen sind aber nieht befruchtungs
fiihig, S0 daB das weitere Schicksal nicht verfolgt werden kann. Dieser 
Fall erlaubt den SchluB, daB es bei verschiedenen Arten homologe Chromo
somen geben kann, die sich dann im Bastard richtig paaren und bei 
einem fruchtbaren Bastard naturlich einfache MENDEL-Spaltung zur 
Konsequenz haben. Es setzt dies allerdings voraus, daB eine Paarung 
nur zwischen gleiehartigen Chromosomen moglich ist. In der Regel trifft 

dies wohl zu, wofiir unter anderen Beobachtungen von BELLING ange

fiihrt werden konnen (bei Datura und Canna), daB bei triploiden und 

tetraploiden Formen aile 3 bzw. 4 homologen Chromosomen mitein

ander konjugieren. Es gibt aber sieher auch Ausnahmen von dieser 

Regel, wie wir sogleieh sehen werden. 

An den Droserafall schlieBen sieh die interessanten Verhiiltnisse an, 

die FEDERLEY bei Schmetterlingsbastarden fand. Seine ersten Kreu

zungen bezogen sieh auf die Arten Pygaera anachoreta, curtula und 

pigra, die die respektiven haploiden Chromosomenzahlen 30, 29, 23 be
sitzen. Die Chromosomen verhielten sieh hier in der Hauptsache nach 
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zweierlei Art. Bei der Kreuzung von anachoreta und curtula mit 30 bzw. 
29 Chromosomen erwiesen sich diese so verschieden, daB uberhaupt 
keine Konjugation eintrat. Vielmehr teilten sich aIle Chromosomen ein

fach in den Reifeteilungen, so daB befruchtungsfahige Samenzellen mit 
59 Chromosomen erschienen. Bei de, Kreuzung curtula X pigra mit 29 

bzw. 23 Chromosomen vermogen aber einzelne Chromosomenpaare zu 
konjugieren, so daB ein paar Chromosomen richtig wie im Normalfall 

verteilt werden, die ubrigen aber sich wie im vorigen Fall verhalten. 

(Es sei ubrigens darauf aufmerksam gemacht, daB die in diesen Fallen 

gebildeten Geschlechtszellen bei Befruchtung normaler Eier einer der 
Stammarten zu triploiden Bastarden fiihren mussen, die tatsachlich von 

mehreren Schmetterlingsarten erzielt sind [FEDERLEY, HARRISON, MEI
SENHEIMER, STANDFUSS, GOLDSCHMIDT und PARISER, Literatur bei 

GOLDSCHMIDT].) Seit FEDERLEYS Untersuchungen sind viele ahnliche 

Falle bekannt geworden, die im einzelnen nach der Zahl der konjuga

tionsfahigen Chromosomenpaare variieren, z. B. bei Digitalis Artkreu
zungen (HAASE-BESSELL), Papaverkreuzungen (LJUNGDAHL). Eine be

sondere SteHung nehmen unter diesen solche FaHe ein, bei denen, ahn
lich wie im Dr'oserafall, samtliche Chromosomen der Art mit der nie

deren Zahl sich paaren. Das ist aber bei den viel bearbeiteten Weizen

kreuzungen der Fall, z. B. Triticum durum X vulgare (14 + 21 Chromo
somen haploid) bilden sich im Bastard 14 Chromosomenpaare, aber 7 
bleiben ungepaart (SAX, KIHARA). Ein besonders interessanter Fall dieser 
Kategorie ist der Fall der Rosen nach den ubereinstimmenden Unter
suchungen von TXCKHOLM und BLACKBURN und HARRISON. Die Gattung 
Rosa kann in zwei Hauptgruppen von Arten eingeteilt werden: einmal 
die sehr polymorphe canina-Gruppe, sodann aIle anderen Gruppen. Bei 

den letzteren findet man entweder 7, 14 oder 21 Chromosomenpaare, 
die sich in den Reifeteilungen normal verhalten; zu ihnen gehOren haupt

sachlich Formen asiatischen und amerikanischen Ursprungs. Sie pflanzen 

sich in normaler Weise bisexuell fort. Bei der canina-Gruppe aber, zu 

der die meisten europaischen, nordafrikanischen und westasiatischen 

Formen gehoren, zeigen die Reifeteilungen ganz analog den erwahnten 

Droserabastarden sowohl konjugierte als aueh nieht konjugierte Chro

mosomen, und zwar finden sieh 7 konjugierte Chromosomenpaare und 
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dazu 14, 21 oder 28 Einzelchromosomen, je nach der Untergruppe von 
eanina, urn die es sich handelt. AuBerdem kommen auch noch Typen 

mit 14 Chromosomenpaaren und 7 bzw. 14 einzelnen vor. Bei der Reife
teilung dieser Formen werden die konjugierten Chromosomen wie ge

wohnlich verteilt; die anderen hinken in der Teilung nach, teilen sich 

aber schlieBlich auch. Bei der Tochterkernbildung werden die letzteren 

aber haufig nicht mit in den Kern eingeschlossen, sondern bilden eigene 

kleine Teilkerne. Ebenso verlauft auch die zweite Reifeteilung und so 

werden viele Pollenkorner mit verschiedenen Chromosomenzahlen ge

bildet, von denen aber nur einige funktionsfahig werden, wohl die, welche 

die 7 vormals gepaarten Chromosomen enthalten. Anders verlauft die 

Eireifung: hier gehen namlich aIle nicht gepaarten Chromosomen un

geteilt in eine TochterzeIle; so konnen dann von der Eitetrade zwei 

Zellen 28 und zwei Zellen nur 4 Chromosomen enthalten. Die mit 28 Chro
mosomen sind befruchtungsfahig. Die sexuelle Fortpflanzung solcher 

Formen muB natiirlich hochstverwickelte Chtomosomenverhaltnisse lie

fern. Tatsachlich pflanzen sich diese Formen gar nicht geschlechtlich 

fort, sondern bilden auf ungeschleehtlichem (apomiktischem) Wege ihre 
Samen aus. Da ihre ChromosomenverhaItnisse zeigen, daB immer mul

tiple von 7 vorliegen und dabei sich 7 bzw. 14 paaren, so ist der SchluB 
unabweislich, daB aIle die Formen der Gruppe caninae F,-Bastarde sind, 

die sich seit ihrer Entstehung immer apomiktisch fortpflanzten (wobei 
sie ja auf dem F,-Stadium stehen bleiben). Nur die wenigen Formen 
mit Chromosomenzahlen, die nicht von 7 abgeleitet sind, stellen An

gehorige spaterer Bastardgenerationen dar. 

In den genannten Fallen miiBte man annehmen, daB es homologe 

oder wenigstens einigermaBen ahnliche - siehe die oft bei der einzelnen 

Kreuzung wechselnde Zahl von Konjuganten - Chromosomen waren, 

die sich paarten. Nun gibt es aber auch einige FaIle, in denen das nicht 

der Fall zu sein scheint. So fand CLAUSEN bei Violakreuzungen zwi

schen Arten mit 17 und 13 Chromosomen (haploid), daB oft 13 Chro

mosomen nach Erwartung konjugierten. Gelegentlich konjugierten aber 

auch 14 oder 15, es miiBten somit Chromosomen der I7-chromosomigen 

Art unter sich konjugiert haben. Ja bei der Kreuzung von Crepis bien
nis mit setosa mit 20 bzw. 4 Chromosomen konjugierten die 20 biennis-
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Chromosomen zu IO Paaren (BABCOCK und COLLINS). Dies ist aller

dings sehr merkwiirdig, falls nicht die Losung die ist, daB biennis eine 

polyploide Art ist mit 4, haploid 2 identischen Chromosomensatzen 

(nach neueren Mitteilungen vielleicht sogar octoploid mit 8 bzw. 4 glei

chen Satzen - Genomen, wie man jetzt haufig sagt - von je S Chromo

somen). COber Polyploidie siehe nachste Vorlesung.) 

Was folgt nun aus dem vorhergehenden fUr die Moglichkeiten des 

Verhaltens von Artbastarden? Eine erste sehr bemerkenswerte Mog

lichkeit ergibt sich aus den Beobachtungen von FEDERLEY fiber die 

Bildung von Bastardgeschlechtszellen mit der vollen diploiden Zahl. An

genommen wir erhalten eine F2 aus dieser Kreuzung. Die Gameten der

selben hatten 30 Chromosomen (haploid bei anachoreta), bzw. 29 bei 

curtula. Die F>Gameten hatten infolge des Ausbleibens der Konjuga

tion S9 Chromosomen. Bei der Befruchtung von FI kommen also 2 X S9 

Chromosomen zusammen. Diese lI8 Chromosomen bestehen aber aus 

2 X 30 anachoreta- und 2 X 29 curtula-Chromosomen. Nun kann aber 

in diesem F2-Bastard ja eine ganz normale Chromosomenkonjugation 

eintreten zu S9 Paarlingen. Somit entsteht eine der F2 vollig identische 

F3 usw. Kurzum es ist ein intermediarer nicht mehr spaltender Ba

stard gebildet. 1m vorgefiihrten Beispiel ist das nicht moglich, weil die 

Bastardweibchen unfruchtbar sind. Wohl aber gelang die Rfickkreu

zung mit dem erwarteten Resultat. So ist eine der Konsequenzen der 
FEDERLEYSchen Befunde die Moglichkeit der Entstehung einer neuen 

konstanten Form nach Bastardierung mit der addierten Chromosomen

zahl der beiden Stammformen. Tatsachlich ist ein solcher Fall durch 

KARPETSCHENKO bekannt geworden bei Kreuzungen von Brassica ole

racea mit Raphanus sativus und ein ahnlicher durch CLAUSEN und GOOD

SPEED bei Tabakkreuzungen. Besonders schon demonstriert diese Zu

sammenhange der Bastard zwischen Aegilops ovata und Triticum, beide 

haploid mit I4 Chromosomen. Durch Ausfallen der Konjugation ent

steht ein 28-chromosomiger Bastard, der in vielen Generationen kon

stant ziichtete mit zwischen den Eltern intermediaren Charakteren 

(TSCHERMAK und BLEIER). WINGE hat einmal darauf hingewiesen, 

daB auf diese Art vielleicht manche der polyploiden Formen ent

stehen konnten. Wir werden darauf spater zurfickkommen. 
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In den anderen Fallen des Chromosomenverhaltens bei Speziesba

starden sind, soweit uberhaupt fertile Geschlechtszellen gebildet wer

den, verwickeltere Verhiiltnisse zu erwarten. Die Chromosomen die kon

jugieren, mussen zu einer MENDEL-Spaltung fuhren; konjugieren aber 

nicht immer die gleichen, so gibt es verschiedene und nicht gesetzmaBige 

Spaltungen. Werden die nicht konjugierten Chromosomen unregelmaBig 

verteilt, so konnen ganz gesetzlose Kombinationen zustande kommen. 

In diesem Fall mogen auch viele lebensunfahige Gameten gebildet wer
den, so daB viele Moglichkeiten in Wegfall kommen. Endlich mogen 

nicht konjugierte Chromosomen ganz aus der Zelle ausgeschaltet wer
den, so daB Kombinationen entstehen, bei denen ganz neue und viel

leicht stabile Chromosomenverhaltnisse zu finden sind. In allen Fallen 
jedenfalls, in denen die Cytologie der Speziesbastarde untersucht wer
den konnte, zeigte es sich, daB die experimentellen Resultate in ihren 

Besonderheiten durch das besondere Verhalten der Chromosomen erklart 

werden konnte. Allerdings bleibt im einzelnen noch viel zu tun ubrig. 
Damit kommen wir nun zu einem Fall, der auf das engste mit der 

besprochenen Gruppe von Erscheinungen zusammenhangt, ein Fall, der 
in der Geschichte der neueren Vererbungslehre eine besondere Rolle 
spielt und deshalb ausftihrlich behandelt werden muB, der Fall der Oeno
thera lamarckiana. Nach vielerlei Irrfahrten und einer unerschopflichen 
Fulle darauf verwandter Arbeit nahert er sich jetzt seiner Klarung, 
wenn es auch wohl noch lange dauern wird, bis er vollig durchsichtig 
wird. In Anbetracht der groBen Bedeutung des Gegenstandes - ba
siert doch auf ihm die herrschende DE VRIEssche Mutationstheorie, ob

wohl die Tatsachen, die zu ihrer Aufstellung ursprunglich fiihrten, ganz 

anders gedeutet werden miissen - sei auch seine historische Entwick

lung ein wenig verfolgt. 

Der ausgezeichnete holliindische Botaniker HUGO DE VRIES fand auf 

der Suche nach Arten, die sich zur experimentellen Erforschung der 

Artumwandlung geeignet erwiesen, auf einem verlassenen Kartoffel

acker in der Nahe von Hilversum eine Menge Individuen der Nacht

kerze Oenothera lamarckiana, einer aus Amerika eingeftihrten Pflanze, 
die hier aus benachbarten Anlagen verwildert war. Es fiel ihm nun auf, 

daB die Pflanzen eine besonders starke fluktuierende Variabilitat, ferner 



- 40r -

eine groDe Neigung zu gewissen Abnormitaten, wie Banderung, zeigten. 

1m nachsten Jahre 1887 fand er nun unter den gewohnlichen Formen 
zwei kleine Gruppen von Individuen, wahrscheinlich aus dem Samen 

einer Mutterpflanze hervorgegangen, die sich als selbstandige elemen

tare Arten erwiesen. Die eine war besonders kurzgrifflig und wurde 

brevistylis genannt, die andere hatte glatt ere Blatter, schmalere Blumen

blatter und anderen Habitus als die Stammart und wurde laevifolia ge

nannt. Da die Formen bis dahin unbekannt waren, soregte sich der Ver

dacht, daD sie durch Mutation neu entstanden sein konnten und sie wur

den ebenso wie Aussaaten von der Stammpflanze in Kultur genommen. 

Eine erste Kultur ging von neun lamarckiana-Pflanzen aus. Aus 

Ihnen entstanden in den folgenden Generationcn neben einer iiberwie

genden Anzahl von lamarckiana eine groDe Zahl von Mutanten, die mehr 

oder minder weit von der Mutterpflanze abwichen. Nicht aIle konnten 

weiter verfolgt werden, die aber, die weiter gezogen wurden, erwiesen 

sich sofort als samenbestandig, d. h. sie gaben gleichgestaltete Nach

kommenschaft. Sie wurden dabei stets mit kiinstlicher Bestaubung 

unter Anwendung aller VorsichtsmaDregeln vermehrt. Die folgenden 

Abb. I34a-e zeigen die Stammpflanze mit einigen ihrer Mutanten. 

Da cntstand die Oenothera gigas (Abb. I34c), ausgezeichnet durch 

besonders schonen Wuchs, groDe Bliiten, kurze dicke Friichte, groDe 

Samen, in einem einzigen konstant ziichtcnden Exemplar. Ferner die 

Oenothera rubrinervis (Abb. 134 d), charakterisiert durch rote Blatt

nerven und breite rote Streifcn auf Kelch und Friichten sowie eine sehr 

geringe Ausbildung des Bastes, und ebenfalls vollig konstant (wenig

stens schien es zunachst so). Die gleichfalls neu entstandene Elemen

tarart Oenothera oblonga erwies sich nicht minder konstant, gab aber 

auDerdem selbst spater anderen Mutanten den Ursprung. Besonders 

bemerkenswert ist die Zwerg-Oenothera, Oenothera nanella (Abb. 134 e), 

die sich von der Stammart im wesentlichen nur durch ihren Zwergwuchs 

unterscheidet, deren Nachkommenschaft aber diesen Charakter rein erbt. 

Eine andere Form, Oenothera lata, trat stets nur in weiblichen Exem

plaren auf, so daD sie nur mittels einer Kreuzung weiter fortgepflanzt 

werden konnte. Und .so traten noch Viele andere Formen auf, die im 

einzelnen nicht aufgezahlt seien. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 
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In samtlichen anderen Stammen, die in Kultur genommen wurden, 

war der Verhmf ein ahnlicher, es traten bald mehr, bald weniger Mu

tanten auf, und zwar sowohl solche, die auch schon in der obengenannten 

Serie aufgetreten waren, wie neue. Die Art des Auftretens ohne jede 
Vermittlung, die vollige Konstanz bei weiterer Kultur nach Selbstbe-

Abb. 134 0 • Abb. 1346. 

staubting war immer die gleiche (vori spater zu nennenden Ausnahmen 

abgesehen), .so daB DEVRIES schlieBlich tiber das Wesen der Mutation 

und ihre Bedeutung ftirdie Bildung neuer Arten zti folgenden Vorstel

lungen kam: Neue elementare Arten entstehen in der Natur plOfzlich 

und ohrie Dbergange. Es ist hierftir, wie ftir alles Weitere anzunehmen, 

daB die Verhaltnisse in der Natur sich von denen im Versuch nicht 

unterscheiden, d<i. der Versuch ja nichts anderes darstellt als die Kultur 
unter Kontrolle. Auch am nattirlichen Standort wurden ja ebenfalls 

die Mutanten angetroffen. Sind neue elementare Artendurch Muta-
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tion entstanden, so sind sie meist vom ersten Augenblick an konstant. 

Nur eine Ausnahme wurde gefunden, die Oenothera scintillans, die in 
ihrer Nachkommenschaft nur zum Teil scintillans hat, ein Fall, der uns 

spater noch beschaftigen wird. Die neu auftretenden Arten miissen, 

wie das schon der Palaontologe SCOTT verlangt hatte, im allgemeinen 

( 

Abb. 134a-e. Oenothera lamarckiana und einige ihrer 
DE VRIESschen Mutanten. a, b lamarckiana, c gigas, d ru

brinervis, e nanella. Photo RENNER. 

III einer groBeren Zahl von Individuen bzw. 

innerhalb einer gewissen Periode auftreten, da

mit es moglich ist, daB sie auf die Dauer neben 

der Stammart bestehen konnen. Auf die tat

sachlichen Zahlenverhaltnisse ihres Auftretens 

werden wir gleich zu sprechen kommen. Die an 

26* 

d 
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den Mutanten neu auftretenden Eigenschaften zeigen zu der indivi

duellen Variabilitat keine auffallige Beziehung, sie liegen auBerhalb ihres 

Rahmens. Ferner umfassen sie aIle Organe und k6nnen in jeder be

liebigen Richtung liegen. So werden die Pflanzen starker oder schwa
cher, die Blatter breiter oder schmaler, die Blumen gr6Ber und dunkIer 

gelb oder kIeiner und blasser, die Friichte langer oder kiirzer, die Ober

haut unebner oder glatter und sofort. Diese vielen Eigenschaften sind 

dabei vom Standpunkt der Zuchtwahl aus keineswegs aIle niitzlich, viel
mehr zum Teil gleichgiiltig oder unvorteilhaft. Einige Formen, wie die 

nur weiblich entstandene lata, sind ja sogar allein gar nicht lebensfahig. 

Die Zuchtwahl ist aiso imstande, sofort die ungiinstigen Mutanten wie

der auszumerzen. Die Art, wie die Mutation bei der Oenothera explo
sionsartig auf tritt, wahrend bei allen anderen darauf untersuchten Arten 

nichts Derartiges zu finden war, spricht dafiir, daB es besondere Muta

tionsperioden gibt, die mit Perioden der Unveranderlichkeit abwech

seln. In diesen sammelt sich die Fahigkeit zum Mutieren gewissermaBen 

auf, eine Pramutationsperiode geht der Mutationsperiode vorauf. Mit 

dieser Annahme laBt sich vielleicht fiir die Entstehung der Arten eine 

Arten 

Generation 

I oblonga 
rubri- I lamar-

nan ella I I scin-gigas albida 
nervis ckiana 

lata 
tillans 

VIII 1899 5 0 I700 21 I 
'=-

I --
VII 1898 9 0 3000 II -- 'I --
VI 1897 II 29 3 I800 9 5 I 

'=-

'I 
V 185)6 25 135 20 8000 49 142 6 

'=-

1 
IV 1895 IS 176 8 14000 60 73 I --
III 1890/91 IOOOO 3 3 

'=---., --
II 1888/89 

1 

I5000 5 5 
'-. --

I 1886/87 
1 

9 



viel ktirzere Zeit berechnen, als es die Theorie der allmahlichen Ver

anderung notig hatte. (Wir referieren immer noch die ursprling
lichen Ansichten von DE VRIES.) 

Was nun die RegelmaBigkeit des Auftretens der Mutanten und ihre 

relative Zahl in den ursprtinglichen Versuchen von DE VRIES betrifft, 

so gibt dartiber die nebenstehende Tabelle Auskunft. 

Es mutierten also von 50000 Individuen etwa 800, d. h. 1,5% im 

Durchschnitt. 

So sieht also die DE VRIEssche Mutationstheorie aus. Wir be- Faktorielle 
Mutation. 

trachteten nun bisher nur die Tatsache der Entstehung der Mutanten. 

Ausgertistet mit der Kenntnis der Vererbungsgesetze mtissen wir uns 

nun sagen, daB die einzige Moglichkeit tiber Wesen und Bedeutung 

dieser Mutation Klarheit zu erhalten, die ist, ihr Erbverhalten zu stu-

dieren. Wir wissen bereits, daB dies fUr die Drosophilamutanten ge

schehen ist, die nicht nur die groBte Zahl bekannt gewordener Muta-

tionen in einer Tierart darstellen, sondem auch die genetisch bestanaly-

sierten. Wir brauchen diese Mutanten, von denen wir schon soviel 

horten, nicht mehr im einzelnen aufzuzahlen. Wir wissen bereits von 

jeder einzelnen jener Mutanten, daB sie sich bei Rtickkreuzung mit der 

Stammform als in einem Erbfaktor different erweisen, also mit der 

Stammform in F2 eine einfache MENDEL-Spaltung geben, wobei die Mu-

tation sich als dominant oder rezessiv erweisen kann. Alles, was wir 
aber tiber Mutationen ahnlicher Art wissen von Haustieren, Insekten, 

Pflanzen, stimmt damit tiberein. Uberall beruht die Mutation auf dem 

Ausfall, der Addition oder der Veranderung eines Erbfaktors. Es be-

steht somit kein Zweifel tiber das Wesen dieser faktoriellen Mutationen, 

von denen die nachste Vorlesung ausfUhrlich handeln wird. 

Die genetische Untersuchung der Oenotheramutanten hat aber ge

zeigt, daB sie meist auf ganz anderem Boden stehen und daB man das, 

was DE VRIES bei Oenothera Mutation nannte, vollig von dem trennen 

muB, was wir bisher als faktorielle Mutation kennen lemten. la, man 

kann jetzt sogar sagen, daB die Begrtindung der Mutationstheorie auf 

einer irrttimlichen Interpretation einer verwickelten Erscheinung beruht, 

so daB sich die paradoxe Situation ergibt, daB die ziemlich allgemeine 

Annahme der Mutationstheorie zusammenfallt mit dem Nachweis, daB 
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die Oenotheramutation gar keine Mutation ist. Wir k6nnen hier nicht 

in aile Einzelheiten des heute bereits auBerst verwickelten Oenothera

falles eingehen und heben nur die wichtigsten Punkte hervor. Wir be
nutzen dabei zunachst noch die DE VRIEssche Bezeichnung Mutation 

und Mutanten mit dem Einverstandnis, daB sich ergeben wird, daB es 

sich gar nicht urn Mutation in der wirklichen Bedeutung des Begriffes 

handelt (von einigen Ausnahmen abgesehen), sondem urn merkwiirdige 

Konsequenzen einer Artbastardierung. 

ii::~t:;V~r_ Da sind zunachst ein paar weitere Tatsachen uber die Oenothera-
halten DE • f" E . . h b ld d B d' 0 h 1 k' VRIEsscher mutatIon zuzu ugen. s zeigte SIC a, a Ie enot era amarc lana 
Mutanten. 

Reinzucht 
der 

keine einheitliche Art ist, sondem, wie so viele andere Tier- und Pflanzen-

formen in eine Serie lokaler Rassen zerfallt. Alle diese zeigen aber auch 

die Erscheinung der Mutation und die erzeugten Mutanten sind im 

wesentlichen die gleichen. Dasselbe gilt aber auch fur verwandte Arten 

aus der Gattung Onagra (Oenothera), die untersucht wurden. Alle bil

deten in ahnlicher Weise wie lamarckiana Mutanten, und unter den Mu

tationen finden sich gewisse, wie der Riesentyp (gigas) und der Zwerg

typ (nanella) in gleicher Weise bei mehreren Arten (Parallelmutationen). 
So wurde die Gigasform erhalten von den Spezies lamarckiana, steno
meres, Reynoldi, grandiflora, biennis. Die Erscheinung der Mutation 
ist also sichtlich eine Eigentiimlichkeit der ganzen Gruppe. Aber noch 
eine andere Eigenschaft ist der Gruppe gemeinsam, namlich daB die 
Pflanzen einen sehr hohen Prozentsatz unfruchtbaren Pollens produ

zieren und daB die Keimung der Samen ebenfalls recht unregelmaBig 
ist. Dies ist ein sehr bemerkenswerter Punkt, da solche Sterilitat oder 

partieile Sterilitat sonst fiir Bastarde zwischen entfemten Arten charak-

i;eristisch ist. 

Ein zweiter Punkt von Wichtigkeit ist das Verhalten der Oenothera-
Mutanten. mutanten bei Reinzucht. Einige der Mutanten wie gigas, nanena, ob-

longa zuchten sogleich rein weiter. Aber auch sie geben ebenso wie 

die Stammart wieder anderen Mutanten Ursprung. So gibt die Riesen

form gelegentlich die Zwergform ab, die den nanelIa-Charakter mit dem 

anderer Mutanten als Doppelmutanten verbinden, z. B. die nanella-lata, 
naneila-oblonga, nanella-alOida, naneila-scintillans. Die rein zuchtende 

oblonga erzeugt aber gelegentlich die Mutanten alba, elIiptica, rubri-
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nervis. Diesen fast konstanten Mutanten stehen .nun aber solche gegen
iiber, die wie lata, scintillans, elliptica, sublinearis, immer einen ge
wissen, meist sehr hohen Prozentsatz von lamarckiana und anderen 

Typen erzeugen. So gibt scintillans, wenil selbstbestaubt, neben scin

.tillans noch lamarckiana und oblonga in verschiedenen Zahlenverhalt~ 

nissen. Lata ist im mannlichen Geschlecht steril, aber aus Bastardie

rungen k6nnen auch fruchtbare Individuen extrahiert werden und diese 

erzeugen wieder lamarckiana neben lata und Mutanten. Elliptica gibt 
in ihrer Nachkommenschaft nur einen geringen Prozentsatz ihres

gleicheri neben lamarckiana, und sublinearis neben lamarckiana noch 

sieben andere Typen. All dies unterscheidet natiirlich die DE VRIEsschen 

Mutationen prinzipiell von den faktoriellen Mutationen, die wir friiher 

kennen lernten. 
Bei jenen faktoriellen Mutationen ergab nun die Kreuzung der Mu- KM~:~::t~~er 

tante mit der Stammart ein einfaches MENDELsches Verhalten. Wie St::m~~~m. 
steht es in dieser Beziehung mit den DE VRIEsschen Mutationen? Bei 

Kreuzung dieser Mutanten mit der Stammform kann man mindestens 

drei verschiedene Arten von Verhalten feststellen. Einige wenige der 

Mutanten verhalten sich wie faktorielle Mutanten, sind also dominant 

oder rezessiv; in F. und F2 tritt eine Spaltung ein. Wenn auch die 
Spaltungszahlen nicht mit MENDELschen Erwartungen iibereinzustim-

men scheinen, wofiir eine rein befruchtungsphysiologische Erklarung in 
Betracht kommt, so ist es doch immerhin ein annahernd MENDELsches 
Verhalten. Dies trifft fiir die Mutanten rubricalyx und brevistylis zu. 

Die zweite Gruppe zeigt bereits inF. eine Spaltung und F2 ist konstant 
oder teilweise so. So gibt die Kreuzung lamarckiana mit nanella beide 
Typen wieder in F. und in F2 ziichten sie rein. Lamarckiana mit ru-
brinervis gekreuzt gibt wieder in F. lamarckiana und eine Zwischen-

form subrobusta; letztere spaltet in F2 wieder rubrinervis ab, die kon-

stant ziichtet. Aus der Kreuzung lata mit lamarckiana gehen ebenfalls 

in F. beide Formen hervor und zwar hauptsachlich lamarckiana. Das ist 

also ein Verhalten, das yom mendelnden Typ durchaus verschieden ist. 
E · . p.. ht I V h It . d f d d· M Kreuzungder m 1m rmz1p rec ana oges. er a en Wlr ge un en, wenn Ie u- Mutanten 

tanten miteinander gekreuzt werden. So gibt die Kreuzung nanella X inter se. 

lata in F. die drei Formen lata, nanella und lamarckiana. Die Kreu-
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zung rubrinervis mit nanella gibt in F, lamarckiana und subrobusta. 

Erstere bleibt in F, konstant, letztere spaltet in subrobusta,rubrinervis 

und nan ella. 

All das zeigt zweifellos ein nicht typisch mendelndes Verhalten, auf 

der andem Seite doch eine gewisse Ordnung in der UnregelmaBigkeit. 

Dieser Eindruck wird noch erh6ht durch das ganz absonderliche Ver

halten der Speziesbastarde zwischen verschiedenen wilden Oenothera

arten. Abb. 135 zeigt die Bluten einiger vielbenutzter Species und 

Abb. 136 den Habitus der beiden wichtigsten Arten biennis und muri

Abb. 135. Oben Oenothera lamarekiana, links 
suaveolens, reehts biennis, unten murieatn. 

Photo RENNER. • 

cata. Besonders merkwurdig 

ist eine Gruppe, die die Kreu

zung zahlreicher Arten mit 

lamarckiana betrifft, wobei die 

Zwillingsbastarde laeta und 

velutina erzeugt werden mit 

im einzelnen mancherlei Vari

anten. So entstehen aus der 

Kreuzung von Oenothera hoo

keri X lamarckiana die beiden 

Zwillinge laeta und velutina in 

F" die selbst wieder rem
zuchtende hookeri abspalten 

(RENNER).. (Abb. 137 zeigt 
diese Zwillinge aus einer an

deren Kreuzung). Dies trifft 

fUr die reziproken Kreu

zungen zu. Bei der Kombination von Oenothera biennis X lamarckiana 

werden aber die Zwillinge nur dann in F, erzeugt, wenn lamarckiana 

als Pollenpflanze benutzt wird. Die Zwillinge aber zuchten rein weiter. 

Das weitere Verhalten der Zwillinge ist aber ebenso regelmaBig wie 

merkwurdig: !aeta ~ X velutina 0 gibt wieder zwei Typen , namlich 

velutina und lamarckiana, dagegen velutina ~ X laeta 0 laeta und la

marckiana (RENNER). Wird biennis mit laeta ruckgekreuzt, so ent

stehen nur laeta, wird sie mit velutina ruckgekreuzt, nur velutina. 

Die dritte Gruppe ist endlich die merkwurdigste von allen. Sie betrifft 
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Kreuzungen von biennis X muricata und ahnliche. Hier ist FI immer 

patroklin und in F2 entsteht nur eine der beiden Elternformen rein in 

folgender Weise, wie wir das fruher bereits in anderem Zusammenhang 

(Heterogamie) erwahnten: Wenn wir biennis mit B bezeichnen und 

muricata mit M und stets die Mutterpflanze der Bastardierung voran

stellen, so ergibt: 

B X Mmuricata-iihnlicher Bastard, 
F2 (B X M) X (B X M) desgl., ziichtet ebenso weiter, 
M X B biennis-iihnlicher Bastard, 
F2 (M X B) X (M X B) desgl., ziichtet ebenso weiter, 

doppelreziproker Bastard (AI X B) X (B X M) rein muricata, ziichtet rein, 
doppelteziproker Bastard (B X M) X (M X B) rein biennis, ziichtet rein. 

Endlich muB noch erwahnt werden, daB auch Oenotheraspezieskreu

zungen beschrieben sind (grandiflora X franciscana und hookeri-Kreu

zungen), bei denen viele Formen in F2 auftreten nach Art einer 

komplizierten MENDEL-Spaltung. 

Dies ist also eine Auswahl aus den wichtigsten Tatsachen in bezug 

auf das Erbverhalten der Oenotheramutanten und es sei zugefiigt, daB 

die meisten Daten ebenfalls von DE VRIES stammen. Dazu kommen 

Arbeiten von BARTLETT, BOEDIJN, DAVIS, Me. DOUGAL, GATES, HERI

BERT-NILSSON, HONING, LUTZ, OEHLKERS, RENNER, SCHOUTEN, 

SCHWEMMLE, SHULL, STOMPS u. a. Eines geht wohl ohne weiteres daraus 

hervor, namlich, daB der Oenotherafall alles eher wie einfach liegt. 

Schon bald nach Entdeckung dieser Mutation- sprachen nun BATESON 

und LbTSY die Meinung aus, daB die Oenothera lamarckiana ein kom

pliziert spaltender Bastard ist. Inzwischen ist aber gezeigt worden, daB 

DE VRIES' lamarckiana von wildwachsenden Formen abstammen lund 

da auch andereOenotheraspezies an ihrem naturlichen Habitat mutieren, 

so konnte es sich also nur urn in freier Natur gebildete Bastarde handeln. 

Die genannten absonderlichen Erscheinungen des Erbverhaltens der 

Oenotheren und ungezahlte weitere Einzelheiten, deren Fulle das Stu

dium der Oenotheren schon fast zu einer Spezialwissenschaft gemacht 

hat, sind nun noch nicht restlos geklart. Immerhin sind aber doch eine 

Reihe von Punkten schon einigermaBen durchsichtig, und zwar durch 

1 Wird von anderer Seite bestritten. 
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die gemeinsame Arbeit von Erbanalyse, Befruchtungsphysiologie und 

Cytologie. Diese Arbeiten erlauben uns zunachst drei Gruppen von Mu

tanten auszuscheiden, deren Verhalten relativ klar ist. Das erste sind 
die polyploiden Formen. Die Bezeichnung ist uns bereits ()fters begegnet Polyploide. 

fUr Formen mit mehrfachem Chromosomensatz, also z. B. 4n statt 2n; 
die 4n-Form spezieH wird als tetraploid bezeichnet. Ihre Entstehung 

wird im nachsten Kapitel besprochen werden. Tatsachlich ,ist die aus 

Oenothera lamarckiana entstandene Oenothera gigas das klassische Bei-

spiel fUr Tetraploidie. Die Oenotheraarten besitzen diploid 14, haploid 

7 Chromosomen, gigas aber hat 28 bzw. 14. Sie ztichtet, wenn die Reife

teilungen normal ablaufen, rein, wie das nach dem Verhalten der Chro

mosomen zu erwarten ist. Durch Kreuzung mit lamarckiana entsteht 

die triploide semigigas. Nach aHem was wir schon tiber das Verhalten 

der Chromosomen bei Speziesbastarden wissen, ist es nicht erstaunlich, 

daB die semigigas in zahlreiche Formen mit verschiedenen Chromo-· 

somenzahlen zwischen 14 und 21 spaltet. In spateren Generationen ver

schwinden dann allmahlich diese Formen und es bleiben nur I4-chromo-

somige tiber. Nach den Untersuchungen von WINKLER und STOPPEL 

scheint dies Verhalten tibrigens fUr Triploide typisch zu sein. 

Die zweite Gruppe von Mutanten sind die trisomen. Mit dieser Be- Trisomc. 

zeichnung - siehe tibemachste Vorlesung - belegt man Formen, bei 

denen sich ein Chromosom durch einen besonderen cytologischen Vor-
gang verdoppelt hat, also in der diploiden Phase von einem Chromosom 

drei Stuck (trisom) vorhanden sind. Schon lange ist es bekannt, daB 

die Mutante Oenothera lata 15 statt 14 Chromosomen besitzt und zwei 

Sorten von Gameten bildet mit je 8 und 7 Chromosomen. Bei Rtick

kreuzung mit lamarckiana mtissen also zwei Formen mit 14 und 15 Chro

mosomen entstehen. Seitdem sind viele solche Formen gefunden wor-

den (DE VRIES, LUTZ, GATES, HANCE, BOEDYN), und zwar bei verschie-

denen wilden Oenotheraarten; von Lamarckianamutanten gehoren dazu 

z. B. lata, albida, scintillans, oblonga, cana, ja es sollen sogar die meisten 

Mutanten in diese Gruppe gehCiren (GATES). Viele, wenn auch nicht 

aUe Tatsachen im Erbverhalten dieser Mutanten finden dann ihre Er

klarung in der trisomischen Natur und ihren Konsequenzen (z. B. weit

gehende Sterilitat des Pollens mit dem Extrachromosom). Theoretisch 



Faktorielle 
Mutanten. 

- 4I2 -

ist es ja nun m6glich, daB jedes der 7 Chromosomen trisom wird (und 

falls die beiden Genome nicht identisch sind, sogar mehr als 7), 

so daB es 7 verschiedene Typen solcher Mutanten geben muB (siehe spater 

Datura). DE VRIES glaubt dies auch zeigen zu k6nnen, hat aber Wider

spruch gefunden, und VAN OVEREEM glaubt einzelne Chromosomen un

terscheiden zu k6nnen und bei einigen trisomen Formen verschiedene 

Chromosoro.en als die verdoppelten zu erkennen. So gibt es noch man
cherlei Schwierigkeiten, aber immerhin ist diese Gruppe von Oenothera

mutanten doch verstandlich. 

Die dritte Gruppe, von der wir sprachen, sind die einfachen fakto
riellen Mutanten mit einem gew6hnlichen mendelnden Verhalten. Zu 

diesen geh6ren brevistylis, rubricalyx und gigas nanella. 

1~;J;r:~a!~: Wesentlich kompliziertere Verhaltnisse liegen vor, wenn versucht 
wird, die genetischen Verhaltnisse der Oenotheraarten durch Kreu-

. zungen zwischen den Arten zu analysieren. Am weitesten haben hier 

RENNERS Arbeiten gefiihrt, deren Resultate wir zuerst kennen lemen 
wollen. RENNER ging von der Tatsache aus, daB viele Oenotheraarten 

etwa zur Halfte taube Samenproduzieren; femer von der fruher schon 

erwahnten Tatsache, daB lamarckiana mit anderen Arten, etwa biennis, 
gekreuzt, die beiden Zwillingsbastarde laeta und velutina produziert. 
Der ersteSchluB, der aus diesen Tatsachen gezogen wurde, ist, daB lamar
ckiana heterozygotisch ist, nicht in einem Gen sondem in einem ganzen 

Komplex, eine Komplexheterozygote und daB sie nur als solche Hetero
zygote existieren kann, da zwei gleiche Komplexe, also die Homozy

gote nicht existenzfahig ist (die tauben Samen). Durch Kreuzung mit 

anderen Arten, die andere Komplexe besitzen, werden dann die Kom

plexe zum Vorschein gebracht. Den einzelnen so analysierbaren Kom

plexen gibt RENNER dann N amen. So heiBen die beiden Komplexe der 

lamarckiana, die nach Kreuzung zu den Zwillingsbastarden laeta und 

ve1utina fiihren, gaudens und velans. Ahnliche haploide Komplexe -

die in einem einzelnen ganzen Chromosom, mehreren Chromosomen 

oder auch den ganzen haploiden Satzen, den Genomen, verschieden 

sein k6nnten - wurden bei anderen Arten gefunden, so albicans-rubens 
fur Oenothera biennis und rigens-curvans fiir Oenothera muricata. Als 

einzige der analysierten Arten erwies sich Oenothera hookeri als homo-
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zygot und hatte keine tauben Samen. Hierzu kommt nun eine weitere 

Komplikation. Wahrend die beiden Komplexe der lamarckiana sich bei 

Eiern wie Pollen finden, besitzen bei anderen Arten Eier und Pollen 

verschiedene Komplexe, die sogenannte Heterogamie. So haben die 

Eier von biennis zwar die beiden Komplexe albicans und rubens, die 

Pollen erhalten aber nur rubens (der albicans-Komplex ist auch im 

Pollen vorhanden, aber inaktiv, weil die betreffenden Pollenkorner 

nicht funktionsfahig sind); bei muricata besitzen die Eier den rigens

Komplex und nur selten dazu curvans, wahrend aIle Pollen curvans 

enthalten I. Man denkt da so fort an gametische Letalfaktoren, die 

Abb. 138. Keimende Pollenkorner von Oenothera lamarckianaX muricata, links curvans
mit runden, rechts velans-Korn mit Hinglichen Starkekornern. Nach RENNER. 

wir frtiher beschrieben. Tatsachlich hat RENNER eine andere sehr inter

essante Erklarung gefunden wenigstens fUr das weibliche Geschlecht, 

wahrend fUr den inaktiven Pollen die Letalfaktoren die beste Er

klarung geben. Zunachst fand er, daB bei im mannlichen Geschlecht 

nicht heterogamen Arten sich die Pollenkorner, die den beiden Komplexen 

entsprechen, durch die Form der Starkekorner unterscheiden lassen 

(Abb. 138). Pollen mit den Komplexen curvans, rubens, flavens hatten 

spindelformige Starkekorner, mit albicans und rigens runde Starkekor

ner. Diese verschiedenen Pollen sind nun durch verschiedene Wachs-

I Dies gilt nicht fUr die Sippen, mit denen DE VRIES arbeitete, wie 
wir schon frtiher saben; bei diesen haben auch die Eier nur einen aktiven 
Komplex. 
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tumsgeschwindigkeit der keimenden Pollenschlauche charakterisiert. 

Werden nun als Bastardmutter Formen mit langem Griffel benutzt, so 

erreichen nur die schnellwachsenden Schlauche die Eier, so daB ein 

mannlicher Komplex einfach eliminiert wird. Sind die Mutter aber kurz

grifflig, so kann auch ein gewisser Prozentsatz der langsam wachsenden 
Schlauche befruchten. 

Die Verschiedenheiten in bezug auf den Pollen sind also bei He

terogamie durch Letalfaktoren, sonst befruchtungsphysiologisch erklart; 

Abb. 139. Linke Reihe: Oenothera muricata. Entwicklung des Embryosacks aus der 
oberen, der Mikropyle zugekehrten Gone. Rechte Reihe: ebenso aus der unteren ab

gekehrten Gone. Nach RENNER. 

ahnlich ist die Erklarung in den Fallen, in denen auch die Eier nicht 

beide Komplexe zeigen oder nicht zu gleichen Teilen. Bekanntlich teilt 

sich vor der Befruchtung die diploide Embryosackmutterzelle in vier 

haploide Zellen, die eine bestimmte Anordnung bei der Mikropyle haben. 

Eine von diesen Zellen allein entwickelt sich zum Embryosack und 
RENNER fand nun, daB bei den normalen Formen, die also zwei 

Sorten von Eiem bilden, die Entscheidung dariiber, welche Zelle siegt, 

durch ihre zufallige Lage gefallt wird (siehe Abb. 139), indem stets 



- 41 5 -

die obere Zelle siegt. Bei den Formen aber, die stets oder meist nur 

einen Komplex in den Eiern zeigen, war es die obere oder untere 
Zelle in jeder Halfte der FaIle. Da der Zufall die beiden Komplexe 

auf diese in der Reifeteilung entstandenen Zellen verteilt haben muBte, 

so folgte, daB hier die Zelle siegte, die einen bestimmten Komplex ent

hielt, also eine Parallele zu gewissen Pollenresultaten. Wie dort, so 

konnte auch hier gezeigt werden, daB jeder untersuchte Komplex eine 

bestimmte vollstandige, oder weniger vollstandige Fahigkeit hat, bei 

dieser Konkurrenz urn die Eizelle zu siegen. 

Bis zu diesem Punkt haben RENNERS Versuche wundervolle Klar- Komplexe 
und Chro-

heit in die verwickelten Verhaltnisse gebracht. Es fragt sich nun, wie 

diese Komplexe sich zu den Chromosomen und Genen verhalten. Da 

ist zunachst festzustellen, daB die Komplexe aus gekoppelten Genen 

bestehen mussen. DafUr spricht, daB einmal in den Komplexen Letal

faktoren festgestellt wurden, sodann, daB gelegentlich ein Faktorenaus

tausch vorkommt, der zur Entstehung einer DE VRIEsschen Mutation 

fUhrt (Beispiel die Mutation nanella). Es fragt sich nun, ob der Kom

plex einem Chromosom mit festgekoppelten Genen entspricht, so daB 

also die Oenotheraarten 6 Paar homo loge Chromosomen und ein Paar 

verschiedene besaBen. Vieles spricht dafUr, vieles aber dagegen. In seinen 

neuesten gerade diesem Problem gewidmeten Koppelungs- und Aus

tauschuntersuchungen findet RENNER solche Verschiedenheiten im Ver
halten der studierten Einzelgene, daB es schwer wird, an so einfache 

Verhaltnisse zu glauben. An diesem Punkt kommt nun wieder die Cyto

logie zu Hilfe, die fUr Oenotheraarten eine Reihe sehr absonderliche 

cytologische Verhaltnisse festgestellt hat (BOEDYN, CLELAND, DAVIS, 

GATES, HAKANSON, OEHLKERS, SCHWEMMLE usw.). Oenothera bietet 

einen der wenigen FaIle, in denen von den meisten Autoren eine Telo

syndese, also Vereinigung homologer Chromosomen mit den Enden 

festgestellt wird, wenn auch neuerdings sich auch hier Stimmen fUr 

Parallelkonjugation erhoben haben. Sicher ist aber, daB in einem be

stimmten Stadium sich bei vielen Oenotheren die Chromosomen zu einer 

Kette vereinigen indem sie mit ihren Enden verbunden sind, und zwar 

gibt es Ketten aus allen 14 Chromosomen, oder zwei Halbketten, oder 

Ketten aus einem Teil der Chromosomen und dazu freie Chromosomen 

mosomen. 

Cytologie 
der Oeno~ 

theren. 
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(Abb.140). Es ist nun gezeigt worden, daB es vorkommt, daB diese 
Ketten regelmaBig aus den Chromosomenpaaren zusammengesetzt sind 
nach dem Schema Aa Bb Ce ... und daB sie sich so in die Aquatorial-

i:. 

08 o 
o a 

/ g 

~Qo¢ 
¢oO<>¢oO k 

~O¢OOO¢ 
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'V\/\/' 0000 It 
'V\I\/\/' 0 0 0 0 

Abb.14oa-s. Kettenbildung von Oenotherachromosomen. a-g Schemata des Verhaltens 
in der Prophase der Reifeteilung bei verschiedenen Arten, h- 0 das Verhaltcn solcher 
Typen in der Aquatorialplatte (Metaphase) der Reifeteilung. Nach CLELAND. p Doppel
ring der Prophase von Oenothera biennis, q, r das Auseinanderbrechen des Rings. 
Nach VALCANOVER. s Metaphase mit regelmaj),jger Verteilung der altemierenden Chro-

mosomen bei Oenothera novae-scotiae. Nach SHEFFIELD. 

platte der Reifeteilung einstellen k6nnen, daB ABC . .. zu einem Pol und 
a be ..• zum andern Pol gehen, also die ganzen Genome sauber getrennt 
werden (Abb. 14os). In anderen Fallen scheint es aber, daB Stucke von 
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Chromosomen sich ablOsen und an andere Chromosomen anheften. Sol
che cytologischenErscheinungen k6nnten nun in derTat viele dermerk
wurdigen Koppelungs- und AustauschverhaItnisse erklaren. Nur ein 
Beispiel von groBer Tragweite sei gegeben. OEHLKERS konnte zeigen, 

p IJ 

r s 

Abb. 140 (Fortsetzung). 

daB bei einer bestimmten Kreuzung, in der eine ziemlich normale Spal

tung eintritt, auch die Chromosomen keine Ketten bilden, bei einer 

andem ahnlichen, aber ohne hOhere Spaltungsfahigkeit, Ketten gebildet 

werden. Aus derartigen Untersuchungen ist deshalb weitere Klarung 

zu erwarten. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage . 
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Es soll nun nicht verhehlt werden, daB es noch eine andere Erklarong 
des Oenotherafailes gibt, der sich aber von den Oenotheraforschern nur 
SHULL angeschlossen hat. 

Von MULLER wurde ein Drosophilaexperiment analysiert, bei dem 
es sich zeigte, daB besondere Situationen in bezug auf Letalfaktoren 
einen Zustand hervorbringen konnen, der zu Erscheinungen fiihrt, die 
dem Oenotherafail parallel sind. MULLER zeigte, daB der dominante 
Faktor fUr eine gewisse Flugelmutation bei Drosophila als Letalfaktor 
wirkt, wenn er homozygot ist. Das absonderliche Verhalten dieser Mu
tation in den Zuchten erklarte sich nun durch die Koppelungsanalyse, 
die in der uns bekannten Weise durch Versuche mit Faktoren, deren 
Lage im gleichen Chromosom bekannt war, durchgefiihrt wurde. Es 
zeigte sich, daB an einer Stelle, die sehr nahe der des dominant-Ietalen 
Faktors liegt, im homologen Chromosom ein rezessiver Letalfaktor liegt, 
der ebenfalls letal ist, wenn homozygot. MULLER nennt das einen Fall 
balancierter Letalfaktoren. Die Balance besteht darin, daB jede Kom
bination, die einen der beiden: Letalfaktoren homozygot enthaIt, unmog
lich ist, so daB immer wieder die gleiche Faktorenkonstitution mit den 
beiden heterozygoten Faktoren in den homologen Chromosomen er
halten bleibt. Das folgende Schema der beiden Chromosome erlautert 
die Situation. Der dominante (mit der Mutation verbundene) Letal
faktor und der rezessive heiBen D und r und es sind als weitere Fak-
toren noch x, y, z zugefUgt. 

D D D d d d 
R R R r r r 
X X X X lC X 

Y Y Y Y Y Y 
Z Z Z z z z 

a b c 

Da DD wie dd letal sind, so bleibt von den drei moglichen immer nur 

die heterozygote Form b erhalten. Diese Heterozygotie erstreckt sich 

natiirlich auch auf aile anderen Faktoren, die im gleichen Chromo
somenpaar different sind. Tritt aber zwischen diesen Faktoren ein 
Faktorenaustausch ein, so erscheint gelegentlich eine Neukombination, 
genau wie die Oenotheramutanten erscheinen. Wenn im Schema 
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z. B. Y - y ausgetauscht werden, so gibt es Gameten, die im Chromo

som, das D enthalt, y besitzen. Bei der Befruchtung mit dem d-Chro

mosom, das ja auch y hat, entsteht die neue rezessive Austauschklasse 

yy. Mit MULLERS Worten: "Die Majoritat der sogenannten Mutanten 

(von Oenothera) bestande also aus Faktorenaustauschklassen, insofern 

als rezessive Faktoren, die vorher durch ihre Koppelung mit einem 

Letalfaktor heterozygot gehalten worden waren, durch den Faktorenaus

tausch ihre Fesseln sprengten und so in den Stand gesetzt wurden, 

homozygot und dabei sichtbar zu werden." Es ist leicht aus dem Chro

mosomenschema abzuleiten, daB eine solche Form bei Kreuzung mit 

Rassen ohne Letalfaktoren zwei Typen (Zwillingsbastarde) in FI gibt, 

und noch manche andere Besonderheit der Mutationskreuzungen laBt 

sich so imitieren. 

Diese Ideen glaubt nun SHULL in seiner Analyse von Oenothera

mutationen bestatigt zu finden. Er analysierte- eine groBe Zahl von 

Genen, die er bisher auf drei Koppelungsgruppen (Chromosomen) glaubt 

verteilen zu konnen unter der Annahme, daB sich in den Chromosomen 

solche balancierte Letalfaktoren finden. Bisher haben sich aber aile an

deren Oenotherakenner gegen seine Interpretation ausgesprochen, so daB 

vor der Hand dieser Versuch nur verzeichnet werden kann. 

Es ist nun endlich noch die Frage zu beantworten, weshalb wir den Oen~:heren 
Oenotherafall hier bei den Speziesbastarden behandelt haben. Da bei a~.!~~~~~s. 
anderen Arten noch nie etwas dem merkwurdigen Fall der Oenothera 

.Ahnliches beobachtet wurde, so liegt der SchluB nahe, daB es sich hier 

urn Konsequenzen einer Speziesbastardierung handelt, die nur zu sol-

chen lebensfahigen Formen ftihrte, bei denen sich die Chromosomenver

haltnisse in besonderer Weise adjustiert haben, die dann zu den vom 

Typischen abweichenden Verhaltnissen ftihrt. 1m Augenblick scheint 

uns dieser SchluB, dem sich allerdings nicht alle Forscher angeschlossen 

haben (z. B. DE VRIES, GATES), die meiste Berechtigung zu besitzen. 
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Sechzehnte Vorlesung. 

Die Chromosomentheorie, der Vererbung. 

Durch die ganzen letzten Vorlesungen, die sich mit der MENDELschen 
Vererbung im weitesten Sinne des Wortes befaBten, ging wie ein roter 
Faden die Chromosomentheorie der Vererbung hindurch, also die "Ober
zeugung, daB aIle Vererbungserscheinungen, die mit dem Vorhandensein 
von Genen zu tun haben, ihre Erklarung aus der Tatsache finden, daB 
die Gene in den Chromosomen gelegen sind. Es ist nunmehr an der Zeit, 
nochmals diese sogenannte Chromosomentheorie der Vererbung im Zu
sammenhang zu betrachten und dabei weitere interessante Tatsachen 
kennen zu lemen. 1st es doch wohl kaum iibertrieben, wenn man die 
Chromosomentheorie als eine der groBartigsten und am griindlichsten 
durchgearbeitete Entdeckung der biologischen Wissenschaften' bezeich
net, eine Entdeckung, die auBerdem die grundgesetzliche Einheit der 
beiden Organismenreiche demonstriert. 

Die Chromosomentheorie war ja urspriinglich von Roux und WEIS
MANN auf Grund rein theoretischer Erwagungen aufgestellt .worden, und 
es war sicher einer der groBen Triumphe der Wissenschaft, a1s die Voraus
sagen iiber das Verhalten der Chromosomen in den GeschlechtszeIlen, 
die WEISMANN gemacht hatte, durch die Untersuchung erfiillt wurden. 
Seitdem wurde eine ungeheure Miihe auf die Erforschung der Geschichte 

der Chromosomen in den normalen Geschlechtszellen und in denen der 

Bastarde verwandt und vor allem auch das Verhalten der Chromosomen 
in Parallele zu experimentellen Resultaten studiert. Das Ergebnis ist, 

daB die Chromosomentheorie der Vererbung heute zum unverriickbaren 

Bestand unseres Wissens g~6rt, und daB es keinen einzigen Vererbungs
forscher mehr gibt, der nicht auf diesem Boden standee Wir haben in 

den friiheren Vorlesungen schon viele von den elementaren Tatsachen' 
kennen ge1emt, die wir zunachst in knappen Worten nochmals an uns 
voruberziehen lassen wollen. (Wegen Einzelheiten cytologischer Natur 

sei auf die einschlagigen Bucher, vor allem E. B. WILSON, verwiesen.) 
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An der Basis steht die alte RABL-BoVERIsche Lehre von der Indivi- c~;~~~i~~';.ee 

dualitat der Chromosomen, die besagt, daB die im Kern einmal vorhan- ~~~~~.
denen Chromosomen als soche durch die Zell- und Individuengenera-

tionen hindurch erhalten werden. Dies solI natiirlich nicht heiBen, daB 
Storungen nicht vorkommen; imGegenteil bilden Storungen in der Regel 

ja wichtiges Material, urn zu priifen, ob auch dann nach Erwartung die 

Erbphanomene parallel gestort sind. An diese elementare Tatsache 
schlieBt sich nun die ganze Fiille der Erscheinungen an, die uns das Ver-

halt en der Chromosomen in der Geschichte der Geschlechtszellen, vor 
allem den Reifeteilungen, und bei der Befruchtung zeigt. Nahezu jede 

Einzeltatsache aus diesem groBen Arbeitsgebiet bekommt ihren Sinn 

erst, wenn die Chromosomen die Trager der Gene sind und hangt ohne 
diese Annahme hoffnungslos in der Luft. In dieser Gruppe steht wieder 

an der Spitze die Fiille der Tatsachen, die sich auf die Reifung der Ge

schlechtszellen beziehen und das Wesen der Chromosomenreduktion auf-

geklart haben. Wenn auch dabei in vielen Einzelheiten noch Kontro-
versen bestehen, so andert das nichts an der Tatsache, daB die fUr die 

Theorie entscheidenden Punkte vollig klar sind. Das ist einmal die Zu

sammensetzung des diploiden (normalen, 2 n) Chromosomensatzes aus 

zwei identischen haploiden Satzen, sodann die Verteilung von diesen 
haploiden Satzen oder Genomen auf die beiden Tochterzellen in der 
Reifeteilung und des Mechanismus der dies erreicht, namlich die Kon-
jugation homologer Chromosomen vor der Reifeteilung. Abgesehen von 
der FiiIle der Einzelbeobachtung normaler Falle, besonders solcher, in 
denen sich die Einzelchromosomen des Genoms durch verschiedene 
GroBe unterscheiden lassen, sind diese elementaren Tatsachen unwider-
leglich bewiesen durch solche Falle, in denen ein bestimmtes Chromo
somenpaar in sich verschieden ist, so daB die Partner einzeln verfolgt 

werden konnen. Das trifft sowohl fUr die Geschlechtschromosomen im 

XO- oder X Y-Zustand zu, als auch fiir besondere FaIle von Autosomen, 

wie sie z. B. von WENRICH studiert wurden. Wir wollen wie gesagt nicht 

in weitere Einzelheiten gehen als bereits friiher geschildert wurden, da 

das Prinzip vollig klar ist und keinerlei Schwierigkeiten in einem der 

wirklich entscheidenden Punkte bestehen. Es sei nur noch zugefUgt, 

daB auch in entwicklungsmechanischen Untersuchungen, z. B. den be-
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. zSa 
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kannten Arbeiten von BOVERI, BALTZER, HERBST, die Chromosomen sich 

ganz nach Erwartung verhielten. 
Chromo· Die entscheidende Beziehung zwischen Chromosomen und Genen 
somen und 

~~rt~~';;. wurde hergestellt, als BOVERI und SUTTON zeigten, daB aIle Gesetze der 
unabhangigen MENDEL-Spaltung ohne. weiteres klar sind, wenn die be

treffenden Gene in den Chromosomen gelegen sind, wie wir das fruher 
naher ausfiihrten. Es fragt sich nun, ob zu der auBerordentlichen inneren 

Wahrscheinlichkeit, die diese Beziehung hat, auch noch einwandfreie 

Beweise zugefUgt werden konnen. Solche Beweise muBten zeigen, daB 
die zwei Hauptvoraussetzungen zutreffen, namlich erstens, daB die 

MENDELsche Anlagenspaltung tatsachlich mit der Chromosomenreduk

tion erfolgt, und zweitens, daB die Chromosomen in den Reifeteilungen 
sich nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen rekombinieren, genau wie die 

mendelnden Gene. Beide Beweise wurden tatsachlich erbracht. 

s;!~~;;nbei Die Anlagenspaltung mit der Reduktion wird vor aHem durch das 
d~fo!e~~~- Studium haploider Zustande erbracht. Bei Pflanzen wechselt ja be
V~~~:b~~~. kanntlich eine diploide mit einer haploiden Generation ab, und zwischen 

beiden liegt die Reduktionsteilung. Bei den Moosen speziell wechselt 
der diploide Sporophyt mit dem haploiden Gametophyt ab, und die Re
duktion erfolgt bei der Bildung der Sporentetrade durch zwei Teilungen. 

Vom Standpunkt der Vererbung entsprkht also jeder Gametophyt einer 
Gamete oder ist, wie HARTMANN sagt, eine personifizierte Gamete. WETT
STEIN und nach ihm ALLEN konnten nun· bei Moosen zeigen, daB nach 
Bastardierung aus emer solchen Sporentetrade je zwei den Bastardeltern 

gleichende Gametophyten hervorgehen, also die Anlagenspaltung tat

sachlich gleichzeitig mit der Reduktionsteilung erfolgte. J a, WETTSTEIN 

konnte sogar durch ingeniOse Methoden festlegen, daB die erste Reife

teilung die Reduktionsteilung ist und gleichzeitig die Anlagenspaltung 

bedingt. Ganz entsprechende Beweise sind von KNIEP fUr Pilze und 

von PASCHER fUr die einzellige Protiste Chlamydomonas erbracht, und fUr 

hohere Pflanzen konnen wir auf den in der letzten Vorlesung' be

sprochenen Fall der verschiedenen Pollenkorner von Oenothera (RENNER) 

verweisen. Auch aus dem Tierreich gibt es hierher gehorige FaIle. So ist 
bekanntlich bei Bienen und anderen Hymenopteren das parthenogene

tisch entstandene Mannchen haploid und besitzt keine Reduktions-
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teilung, wahrend das aus befruchteten Eiern entwickelte Weibchen 

diploid ist und Chromosomenreduktion besitzt. Sind die hier disku
tierten Voraussetzungen richtig, so mu13 bei einer Kreuzung zwischen 

II 

b 

Abb. 141a, b. Reduktionsteilung der Spermntocyten der Heuschrecke Stenobothrus mit 
der Verteilung des X-Chromosomes x und eines ungleichen Autosomenpantes A-a. In 
Abb. a, die mit clem Pfeil bezeichnete Zelle, geht das grol1e Autosom zum gleichen 
Pol wie x, das kleine a zum anderen Pol. In Abb. b geht umgekehrt dns kleine Auto-

som mit dem x. Photo Bhh. 

zwei verschiedenen Rassen das F,-Weibchen zwei Sorten von Gameten 

bilden, das Mannchen (das in Wirklichkeit gar nicht F, genannt wer

den dlirfte) aber nur eine Sorte, namlich die seiner Mutter. NEWELL 

und WHITING fanden dies nach Erwartung bestatigt. 

28* 
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d~:gh~~~~- Der zweite Beweis den wir forderten war, daB sich in der Reduktions

R"e~~k:i~~:: teihing die Chromosomen nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen rekombi-
teilung. nieren. Dieser Beweis wurde zuerst von MiB CAROTHERS erbracht, die 

bei einer Heuschrecke ein ungleich groBes Chromosomenpaar fand, das 

sich nun ganz nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen mit dem unpaaren 

X-Chromosom rekombinierte; WENRICH und ROBERTSON bestatigten 

diese Befunde bei anderen Objekten. In Abb. 141 ist dieser Fall iiber

zeugend in BEL~Rschen Photos illustriert. Spater studierte CAROTHERS 

dann noch einen schoneren Fall. Sie fand Linien von Heuschrecken der 

Art Circotettix verruculatus, die, abgesehen von der iiblichen charakte

ristischen Chromosomenverschiedenheit, durch die jedes Chromosom er

kennbar ist, auch noch Spezialverschiedenheiten innerhalb dreier Paare 

zeigten, die durch Verschiedenheiten im Spindelfaseransatz bedingt sind_ 

Es wurde gezeigt, daB diese Differenzen konstant sind und bei Bastar

dierung typisch auf die Nachkommenschaft iibergehen. In den Bastard

geschlechtszellen findet aber ganz nach Erwartung eine Zufallsrekom

bination dieser verschiedenen Chromosomenpaare statt. Der Unterschied 

in diesen Chromosomenpaaren besteht darin, daB das eine Chromosom in 

V-Form (mittlereAnheftung der Spindelfaser), J-Form (subterminale An

heftung) und Stabform (terminale Anheftung) vorkommt. Auch die 

Zahlen der verschiedenen Kombinationen entsprechen der Erwartung. 

Geschlechts
chromo-
somen. 

Ein weiterer ganz ahnlicher Fall wurde in einer schonen Analyse von 
SEILER bei einem Schmetterling untersucht. Auch hier konnte fiir be

stimmte deutlich unterscheidbare Chromosomen die Rekombination und 

Verteilung auf die Gameten nach Zufallsgesetzen festgestellt werden. ~s 

ist sehr bemerkenswert, daB zu diesen klaren Befunden auch das Gegen

stiick vorliegt. In der letzten Vorlesung sahen wir ja, daB bei den Oeno

theren Erbverhaltnisse vorkommen, die zeigen, daB hier keine einfache 

Rekombination der Gene vorliegt; und wir konnten darauf hinweisen, 

daB gerade hier auch die Cytologie die merkwiirdigen Kettenbildungen 

der Chromosomen und ihre Verteilung ohne Rekombination erwies. 

Die nachste Gruppe der wichtigen Beweise der Chromosomenlehre 

bezieht sich auf die Geschlechtschromosomen und die geschlechtsgebun

dene Vererbung. Wir haben friiher ausfiihrlich erortert, wie die eigen

tiimlichen Erscheinungen der geschlechtsgebundenen Vererbung mit 
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allen ihren Einzelheiten und Konsequenzen ihre vollstandige Erklarung 

durch die Annahme gefunden haben, daB die betreffenden Gene im 
X-Chromosom gelegen sind. Als besonders tiberzeugend wurde die Tat

sache angefUhrt, daB dort, wo das Vererbungsexperiment weibliche He

terogametie nachwies, auch tatsachlich das unpaare X-Chromosom im 

weiblichen Geschlecht nachgewiesen wurde (Schmetterlinge, Vogel, SEI

LER, SCHIWAGO); umgekehrt aber sich das unpaare X-Chromosom beim 

Mannchen fand, wenn auch das Experiment mannliche Heterogametie 

ergeben hatte. Diesen elementaren Tatsachen seien nun noch einige sehr 

beweisende Einzelheiten zugefUgt. Zunachst sei erwahnt, daB in Par

allele zu den vorher mitgeteilten Befunden auch fUr das X-Chromosom 

die Verteilung nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen in den zwei Reife

teilungen feststeht. Wir erinnem nur an die friihere Abb. 87, die dies 

ja fUr die vier Spermatiden von Ancyracanthus zeigte und ftigen zu, daB 

bei Moosen, wo aus den Reifeteilungen je zwei haploide Pflanzchen ver

schiedenen Geschlechts hervorgehen, das gleiche demonstriert werden 

konnte. Sehr schon tritt dieser Nachweis femer in SElLERS Versuchen 

an Schmetterlingen hervor. Hier gelang es durch Temperaturexperi

mente das Zahlenverhaltnis der Geschlechter von I: I weg zu verschie

ben. Das Studium der Reifeteilungen 1m Ei zeigte, daB parallel zu diesem 

Verhalten das Zahlenverhaltnis der Eier ging, in denen das X-Chromo

som im Ei blieb bzw. in den Richtungskorper kam (s. auch Abb. 141). 
In die gleiche Kategorie von Beweisen gehoren die Tatsachen tiber Gynha?drO-

morp lsmtls. 

den Gynandromorphismus.. Gynander sind sexuelle Mosaiks, die aus 

mannlichen und weiblichen Teilen zusammengesetzt sind, z. B. rechte 

Korperhalfte mannlich, linke weiblich. Wie sie im einzelnen zustande 

kommen, gehort nicht hierher (siehe die Zusammenfassung bei GOLD

SCHMIDT) ; sicher ist aber, daB die Mosaikteile die genetische Beschaffen

heit des betreffenden Geschlechts besitzen. Durch eine Analyse solcher . 

Gynander, bei denen wohlbekannte geschlechtsgebundene Gene vorhan

den waren, konnten nun MORGAN und BRIDGES beweisen, daB die beiden 

geschlechtlich verschiedenen Halften sich dadurch unterscheiden muB

ten, daB sie ein bzw. zwei X-Chromosomen enthielten. Denn die ge

schlechtsgebundenen Gene verhielten sich in den beiden Halften genau 

so, wie es nach ihrer Lage im X-Chromosom zu erwarten war. Nun hat 



Nichttrennen 
der X-Chro

rnosomen. 

Y-Chromo
som. 

- 430 -

ktirzlich PEARSON tatsachlich bei einem gtinstigen Objekt cytologisch 

nachweis en konnen, daB tatsachlich bei einem Gynander die Zellen der 

geschlechtlich verschiedenen Seiten auch die erwartete Verschiedenheit 

von X bzw. X X besaBen. 

Gerade das Verhalten der X-Chromosomen hat nun auch zu dem 

ersten direkten Beweis der Chromosomenlehre der Vererbung in BRIDGES 

glanzenden Untersuchungen tiber das "Nichtauseinanderweichen" oder 

ktirzer "Nichttrennen" (engl. non-disjunction) der X-Chromosomen ge

fUhrt. Wir haben diesen Versuch frtiher schon ausfUhrlich geschildert 

(S. 284) und verweisen auf die dortige Darstellung. Hier liegt in der Tat 

ein glanzender direkter Beweis der Chromosomenlehre fUr ein bestimmtes 

Chromosom, das X-Chromosom, vor. 

1m Gebiet der Geschlechtschromosomen gibt es aber noch weiteres 

sehr wichtiges Beweismaterial. Da ist zunachst alles, was wir frtiher 

tiber das Y-Chromosom harten und die vallige Ubereinstimmung der 

Experimentaltatsachen mit den Erwartungen, die aus der typischen Ver

teilungs- und Ubertragungsart des Y-Chromosoms folgen. Auch hier 

liegen aber weiterhin Versuche von groBer direkter Beweiskraft vor, die 

von STERN. Diesem Autor war es zunachst gelungen das erste Gen im 

Y-Chromosom von Drosophila festzustellen, ein Gen, dessen Anwesen

heit tiber ein im X-Chromosom gelegenes Allelomorph namens "kurz-

borstig" dominiert. Individuen mit dem betreffenden Y-Chromosom

Gen sind also normal. In bestimmten Kreuzungsversuchen, in denen 

nur kurzborstige Tiere auftreten sollten, erschienen nun normale. Ftir 

kurzborstig stand bereits fest, daB es an einem Ende des X-Chromosoms 

und zwar an dem dem Zentrum der Zelle in der Aquatorialplatte zu

gekehrten Ende liegt. Die Koppelungsanalyse zeigte dann, daB das Gen, 

das in den unerwarteten normalen Linien die Wirkung des kurzborstigen 

unterdrtickt hatte, ganz dicht bei diesem liegen mtiBte. Eine der Er

klarungsmoglichkeiten war, daB es sich urn das erwahnte dominante 

Allelomorph im Y-Chromosom handelte und zwar, daB abnormerweise 

durch Nichttrennen sich das Y-Chromosom in der gleichen Gamete wie 

das X-Chromosom befunden hatte und zwar speziell, daB sich das 

Y-Chromosom an das innere Ende des X-Chromosoms angeheftet hatte. 

Tatsachlich zeigte die cytologische Untersuchung, daB dem so ist, wie 
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Abb. 142, h, i und 143, IS, 16 illustriert, und liefert somit einen neuen, 

sehr eleganten Beweis filr die Chromosomenlehre der Vererbung und 
obendrein auch noch fUr die Lehre von der linearenAnordnung derGene. 

Noch ein weiterer sehr hilbscher Fall, der sich auf die Geschlechts- ci.:~r~:8h~:. 

chromosomen bezieht, sollte erwahntwerden, die sogenannte X-Chromo- rnosomen. 

somenverbindung, die L. MORGAN bei Drosophila fand. Gelbe Korperfarbe 
ist eines der Gene im X-Chromosom, das also auch die bekannte "Obers-

Kreuz-V ererbung zeigt. In einer bestimmten Kreuzung dieser Art er-

schienen nun nicht etwa einige Ausnahmen wie bei dem "Nichttrennen", 
das wir oben genau studierten, sondern nur Ausnahmen. Dies konnte 

so erklart werden, daB ausnahmsweise die beiden X-Chromosomen sich 
vereinigt hatten und nun immer beisammen blieben. 1st das richtig, so 

folgen eine ganze Reihe von Konsequenzen, z. B. milssen in bestimmten 

Kombinationen 3 X-Individuen auftreten. Alle diese Konsequenzen, 

die ja nun leicht abzuleiten sind, fanden sich tatsachlich bestatigt und 
noch mehr; die cytologische Untersuchung erwies das Vorhandensein 

von 2 x, die sich mit den Enden zu einem V-formigen Gebilde ver-

einigt hatten, wie Abb. 142, g und 143 13,14 zeigen. Noch weitere in die 

gleiche Gruppe gehOrige Falle sind bekannt, doch mogen diese wich-
tigsten Beispiele genilgen. 

In den genannten Fallen war eine vollstandige Parallelitat zwischen ri'~~;~X~. 
unerwartetem genetischen Verhalten und Abnormitaten des Chromo
somenmechanismus in bezug auf die Geschlechtschromosomen festge-
stellt worden. Auch ffir ein Autosom konnte nun BRIDGES einen ana-
logen, hochst beweisenden Fall analysieren, namlich ffir das kleine Chro-

mosom Nr. 4 von Drosophila. Es wurden Fliegen gefunden, die sich so 
verhielten, als ob die bekannten Gene in einem der kleinen Chromosomen 
ausgefallen seien. In homozygotem Zustand waren die betreffenden Ver
anderungen nicht lebensfahig. Es handelt sich also urn einen Spezial-

fall der Erscheinung, die wir frilher als Ausfall eines Chromosomenstilcks 

(deficiency) kennen gelernt hatten. Das Verhalten in den Kreuzungs

versuchen lieB dann darauf schlieBen, daB hier ein ganzes 4. Chromosom 

ausgefallen sein milBte. Auch hier wieder ergab die cytologische 

Untersuchung die Bestatigung, die betreffenden Tiere waren haplo-IV 

(siehe Abb. 142, e und 143, II). Wie frilher fUr das X-Chromosom, so 
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Abb. I 42a-q. Cbromosomen von Drosophila melanogaster, a, b, o-q nach Priiparaten 
von Dr. BELAR, C-1t nach Priiparaten von C. STERN. a, b Spermatogonien eines nor
malen (XY-lMiinnchens, Y ist V-fiirmig, c, d Oogonien eines normalen (XX-lWeib
chens, e Oogonie eines Haplo-IV-Weibchens,/ Follikelzelle eines XXY-Weibchens, 
g Oogonie eines X X Y- \Veibchens, dessen beide X-Chromosomen an den Enden an
einander geheftet sind, /t-i Oogonien von Weibchen, bei denen der lange Arm des 
Y-Chromosoms an ein X-Chromosom angeheftet ist, k Spermatogonie eines Mannchens 
mit einem normalen Y-Chromosom und einem X-Chromosom mit angeheftetem langen 
Arm des Y·Chromosoms, 1-1t Oogonien von Weibchen, die ein (iiberziihliges) nbnorm 
gleichschenkliges Y-Chromosom besitzen, 0-'1 Oogonien von X X Y-Weibchen, die 

durch primares Nichttrennen der X-Chromosomen entstanden sind. 



433 

3 4 5 

• 

6 10 

I I I ~ 13 '5 

16 17 19 20 

Abb. 1431 - 2°. Mikrophotographien der Chromosomen von Drosophila melanogaster, zum 
Teil die gleichen Zellen, die in Abb. 142 gezeichnet sind. Dr. BELA.R phot. 1-3 nach 
Praparaten von Dr. BELXR, 4-20 nach Praparaten von C. STERN. I dasselbe wie 
Abb. 142 (a), 2-3 dasselbe wie Abb. 142 (b) in zwei verschiedenen Einstellungen, 
4-5 dasselbe wie Abb. 142 (e) in zwei verschiedenen Einstellungen, 6 dasselbe wie 
Abb. 142 (d), 7-9 drei Einstellungen auf die erste Reifeteilung einer Spermatocyte. 
Scharf eingestellt ist in 7 eine grol1e Tetrade und die "vierten" Cbromosomen, 8 die 
andere grol1e Tetrade, 9 die komplizierte Gruppe der X- nnd Y-Chromosomen (das 
Mannchen besaLl ein normales Y-Chromosom, sowie ein X-Chromosom ·mit angeheftetem 
Arm des Y-Chromosoms), 10 die zweite Reifeteilung einer Spermatocyte, II dasselbe 
wie Abb. 142 (e ), 12 dasselbe wie Abb. 142 (I ) , 13-14 dasselbe wie Abb. 142 (g) 
in zwei verschiedenen Einstellungen, IS dasselbe wie Abb. 142 (It), 16 dasselbe wie 
Abb. 142 (i ), 17 dasselbe wie Abb. 142 (k), 18 dasselbe wie Abb. 142 (I ), 19 dasselbe 

wie Abb. 142 (m), 20 dasselbe wie Abb. 142 (n). 
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war damit auch fUr ein bestimmtes Autosom der Beweis erbracht, daB 

die Gene, die ihm nach der Erbanalyse zugewiesen worden waren, wirk

lich in diesem Chromosom gelegen sind, ein Beweis von tatsachlich wun

derbarer Klarheit. Seine Beweiskraft wird noch dadurch gesteigert, daB 

es nun auch gelang Fliegen mit drei 4. Chromosomen zu erhalten 

(triplo-IV), da ja aus dem Nichttrennen des 4. Chromosoms auch Gameten 

mit zweien dieser entstehen mussen, die bei normaler Befruchtung zum 

triplo-IV-Tier fiihren. Auch hier entsprach das Erbverhalten in allseinen 

verwickelten Konsequenzen der Erwartung, und die cytologische Unter

suchung wies bei den Fliegen, die nach dem Erbverhalten triplo-IV sein 

muBten, und nur bei diesen, die drei kleinen Chromosomen nacho 
Triploidie. An diesen Fall mit Triploidie eines Chromosoms schlieBt sich nun 

ein weiterer glanzender direkter Beweis an, der ebenfalls BRIDGES ver

dankt wird. Infolge gelegentlicher Bildung von diploiden anstatt nor

malen haploiden Eiem konnen nach Befruchtung triploide Individuen 

gebildet werden, die also jedes Chromosom dreimal haben. 1st dies der 

Fall, so muss en sich die Charaktere, deren Vererbung studiert wird, ja 

ganz anders verhalten wie sonst; es werden viel mehr Gametenkombi

nationen gebildet, andere Faktorenaustauschverhaltnisse sind zu er
warten, Storungen der Dominanzverhaltnisse (zwei rezessive Gene kon

nen ein dominantes unterdriicken). D~ese genetischen Besonderheiten 

wurden tatsachlich auch gefunden und zwar auch fUr das 2. und 3. Chro
mosom der Drosophila, so daB nunmehr ffir alle 4 Chromosomen exakt 

bewiesen ist, daB die betreffenden Gene tatsachlich in ihnen liegen. N a

tiirlich wurde auch hier wieder cytologisch der Nachweis der Triploidie 

erbracht. In Abb. 142, 143 sind einige der wichtigsten Drosophilafalle 

im Vergleich von Zeichnung und Mikrophotographie (die beiDrosophila

zellen sehr schwierig ist) zusammengestellt. Ihr Studium sei angelegent

lich empfohlen. Es finden sich da, auBer den normalen Verhaltnissen, 

die hier besprochenen Falle von Nichttrennen der X-Chromosomen, 

von haplo-IV, von verwachsenen Doppel-X, von Anheftung eines 

Y-Schenkels an ein X und ein paar weitere Spezialfalle. 

Zu diesen vielen direkten Beweisen der Chromosomenlehre wird sich 

vielleicht noch ein weiterer sehr merkwurdiger gesellen. METZ fand bei 

Fliegen der Gattung Sciara ganz ungewohnliches und einzig dastehendes 
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Verhalten der Chromosomen in der Reifeteilung, dem auf Grund der 
Chromosomentheorie ein ebenso ungewahnlicher Erbgang entsprechen 
miiBte. Die Untersuchungen, so vielversprechend sie bereits aussehen, 

sind aber noch nicht so weit gediehen, daB sie schon ausfiihrlich be

sprochen werden kannten. 
Das Bild zu vervollstandigen mtissen wir zum SchluB noch auf alle 

die friiher besprochenen Tatsachen hinweisen, die sich auf die Zahl der 

Koppelungsgruppen und Chromosomen beziehen, sodann auf alles, was 
wir tiber das Verhalten der Chromosomen bei Speziesbastarden in "Ober

einstimmung mit dem Erbverhalten (z. B. bei Oenothera) schon harten; 
endlich auf alles, was wir in der nachsten Vorlesung noch tiber Poly

ploidie und verwandte Erscheinungen haren werden. So schlieBen wir, 
wie gesagt mit allen Vererbungsforschern, daB die Chromosomenlehre 
der Vererbung eine gesicherte Tatsache ist, ein tausendfach bewahrtes 

Fundament, ohne das sich der stolze Bau der Vererbungswissenschaft 

tiberhaupt nicht mehr denken laBt. 
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Siebzehnte Vorlesung. 

Die Mutationstheorie. Die Typen der Mutation und ihre Bedeutung 
fur Vererbungslehre und Artbildung. Spezieskreuzung 

und Artbildung. 

Die letzten Vorlesungen haben uns, wenn wir sie in ihrer Gesamt

heit betrachten, mit einer sehr wichtigen Erkenntnis vertraut gemacht. 

Durch die Bastardanalyse konnte gezeigt werden, daB die verschieden

artigsten morphologischen wie physiologischen Eigenschaften der Orga
nismen in Form von festen Einheiten in der Erbmasse reprasentiert sind, 

die wir, ohne damit tiber ihr eigentlichesWesen etwas aussagen zu wollen, 
als Erbfaktoren oder Gene bezeichneten. Diese erscheinen als die letzten 

und unteilbaI'en Einheiten, die "units", aus deren verschiedenartiger 

Kombinationsmoglichkeit sieh die Verschiedenheit der Tier- und Pflan
zenrassen erklarte. So konnte man dazu kommen, die Organismen als 
den Ausdruck der Wirkung eines Mosaiks von Erbfaktoren zu betrachten, 
von einer Faktorentheorie zu sprechen. Erinnern wir uns nun einmal 
an die SchluBfolgerungen, die wir in den ersten Vorlesungen aus den 
Tatsachen der Variabilitat und der Lehre von den reinen Linien zogen. 

Auch da waren wir auf die Erkenntnis gestoBen, daB das Wesentliche 
an einem Organismus die Zusammensetzung seiner Erbmasse, die er

erbte Reaktionsnorm oder, wie wir noch sagten, seine genotypische Kon

stitution, sei und daB das letzte, wodurch zwei Organismen als wirklich 

different unterschieden werden konnen, das Vorhandensein oder Fehlen 

eines Gens oder auch das differente Verhalten eines solchen in der Erb

masse ist. Es ist klar, daB diese beiden auf so verschiedenen Wegen 

gewonnenen Ergebnisse im Grund genau das gleiche besagen. Es ist nun 

eine Erkenntnis, an der heute wohl niemand mehr rtitteln wird, daB die 

Arten nieht unveranderlich sind, daB es eine Entwicklung gibt. Besteht 
aber der geringste erbliche Unterschied zwischen zwei Organismen

formen in dem Plus oder Minus oder einer sonstigen Verschiedenheit 
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einer Erbeinheit, eines Gens, so ist die Grundfrage des Problems der 
Artbildung die: Wie entstehen neue Erbeinheiten in der Erbmasse, oder 
allgemeiner gefaBt, wie kann sich der Schatz an Erbeinheiten innerhalb 
der Erbmasse verandern? Die DARwINsche Antwort, daB die Verande

rungen durch Zuchtwahl allmahlich herausgebildet werden - wenn dies, 

wie meist angenommen wird, wirklich DARWINS Anschauung war -, 

hatten wir, als mit den Experimentaltatsachen unvereinbar, aufgeben 

miissen. Entstehen solche Veranderungen nicht allmahlich, so miissen 
sie p16tzlich erscheinen und zwar aus Ursachen, die nichts mit der Selek

tion zu tun haben: Die Veranderung kann nur so vor sich gehen, daB 
p16tzlich und ohne Ubergang neue Erbeinheiten in der Erbmasse auf

treten, alte aus ihr verschwinden oder vorhandene sich verandern. Und 

diese Annahme ist es, die sich in der Neuzeit unter dem Namen der 

M utationstheorie die biologischen Wissenschaften erobert hat. Es ist 
klar, daB es sich hierbei urn Dinge von gr6Bter Tragweite handelt, deren 

genaue Erforschung den wichtigsten Grundstein der Abstammungslehre 
liefern sollte. Wir wollen deshalb zunachst das grundlegende Tatsachen

material kennen lemen, ohne eine Kritik an seinem Wert zu iiben, und 
erst dann zusehen, ob es einer Kritik auch wirklich standhalten kann. 

Das Beobachtungsmaterial, von dem die Mutationstheorie ausgeht, Die Sports. 

ist zum Teil durchaus nicht neu. Es besteht aus den Beobachtungen 
der Tier- und Pflanzenziichter, welche zeigen, daB gelegentlich in als 
rein betrachteten Zuchten einzelne Individuen abweichender Beschaffen-
heit auftreten; und diese Abweichung, der neue Charakter, ist von An-
fang an erblich. Unter dem Namen Sports oder Sprungvariationen ist 
diese Erscheinung lange bekannt. Es ist klar, daB DARWIN, der ja nicht 
nur selbst ziichtete, sondem in groBem MaBstabe auch die Erfahrungen 
der Ziichter sammelte und verwertete, nicht an diesen Tatsachen vor

iiberging. 1m Gegenteil hat er einen betrachtlichen Teil der verbiirgten 

Falle zusammengetragen und analysiert. Das Hauptinteresse konzen-

triert sich" nun aber auf die Frage, welche Bedeutung er den Sprung

variationen, von ihm single variations genannt, fiir die Artbildung zu

erkannte. Und da ist es von h6chstem Interesse, daB diese Wert

schatzung urspriinglich gar keine geringe war. In den ersten Entwiirfen 

zur Abstammung der Arten, die 15 und 17 Jahre vor deren Erscheinen 



geschrieben sind, finden sich dafiir sehr bemerkenswerte Belege. So 

heiBt es an einer Stelle: "Es ist bekannt, daB solche Sports in einigen 
Fallen die StammeItern unserer domestizierten Rassen geworden sind; 

und wahrscheinlich sind ebensolche auch die StammeItern vieler anderer 

Rassen geworden, besonders solcher, die in gewissem Sinne als erbliche 

Monstra bezeichnet werden k6nnen; z. B. wo ein fiberzahliges Glied vor

handen ist oder aIle Extremitaten verbogen sind (wie beim Anconschaf) 
oder wo ein Teil fehIt, wie bei den kurzsteiBigen Hiihnern und schwanz

losen Hunden oder Katzen" ... "und bei vielen unserer domestizierten 
Rassen wissen wir, daB der Mensch durch allmahliche Zuchtwahl und 

geschicktes Ausnfitzen p16tzlicher Sports aIte Rassen betrachtlich ver

andert und neue hervorgebracht hat." Vor allem aber bei Besprechung 
der Schwierigkeit, die die Iangsame Entstehung mancher Organe durch 
Zuchtwahl bietet, bekanntlich der Haupteinwurf, den spater seine Gegner 

der Zuchtwahllehre machten, und den die Mutationslehre ja glficklich 

fiberwindet: "Wie im Zustand der Domestikation Bauveranderungen 
ohne jede fortgesetzte Zuchtwahl auftreten, die der Mensch fiir sehr 

nfitzIich halt oder ihnen Kuriositatswert zuerkennt ... , so mogen viel
leicht in der N atur manche kleine Veranderungen, die gewissen Zwecken 
gut angepaBt sind, als ein von den Fortpflanzungsorganen ausgehendes 
Geschehen I entstehen und von Anfang an in vollem Umfang weiter ver

erbt werden ohne Iangandauernde Zuchtwahl kleiner Abweichungen in 
der Richtung dieser Eigenschaft." Wieder an einer andern Stelle nimmt 
er die Sports fiir die Bildung neuer Tierformen auf isolierten Inseln in 
Anspruch, kurzum er erkennt ihnen einen nicht unbetrachtlichen Wert 

ffir die Artbildung zu. 15 Jahre spater ist er allerdings von solcher An

schauung zuriickgekommen und IaBt die sprunghafte Variation nicht 

mehr als ffir die Artbildung in Betracht kommend geIten. Und so kommt 

es, daB in der nachdarwinschen Zeit sich nur vereinzelte Stimmen er

hoben, sie zur Grundlage des Artbildungsproblems zu etheben. Auf zoo
Iogischer Seite ist es vor allem BATESON, der seine Opposition gegen die 

allmahliche Umwandlung der Arten in DARwINschem Sinne schon im 

Tite! seines Buches "Materialien zum Studium der Variation, spezicll 

I Wir wiirden jetzt sagen, als genotypische Veranderung innerhalb der 
Erbmasse oder als Mutation. 
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im Hinblick auf die Diskontinuitat bei der Entstehung der Arten" zum 
Ausdruck brachte. Er stellte eine Unmenge von Tatsachen bauptsach
lich aus dem Gebiete der von ihm sogenannten meristischen Variation 

zusammen. Darunter versteht er vor allem die Zahlenvatiation von in 

Mehrzahl vorhandenen Organen, zum Beispiel beim Menscben Sechs

fingrigkeit gegeniiber Fiinffingtigkeit. Diese Variabilitat ist nun in allen 
Fallen diskontinuierlich, nicht dUTCh Ubergange mit dem Ausgangspunkt 

verbunden und diese Vatiationen erscheinen trotzdem ebenso vollstandig 

und normal. Daraus muB aber geschlossen werden, daB die Diskonti
nuitat der Arten auch hervorgeht aus der Diskontinuitat der Variation. 

Allerdings finden die eigentlichen Sports der Zlichter bei BATESON we

niger Beachtung. 
Unter den Botanikem der friiheren nachdarwinschen Zeit darf KOR- KORHSCHIN-

SKYs etero· 

SCHINSKY das Recht beanspruchen, die meisten Erfahrungstatsachen ge- genesis. 

sammelt zu haben, die sich auf sprungweise Entstehung von Pflanzen-

formen beziehen, die er Heterogenesis nannte. Er stellte fest, daB sie 

nicht gar zu selten auftritt und alle moglichen Pflanzenteile betreffen 
kann. Auch kann sie in den verschiedensten Richtungen eintreten und 

ebensogut einen Fortschtitt wie einen Rlickschritt bedeuten, wie indif-

ferent sein. Alle diese heterogenetischen Abweichungen (d. h. Muta-
tionen) sind erblich konstant, wiewohl sie gewohnlich nur in einem ein-
zigen Exemplar entstehen. Die Ursache ihrer Entstehung muB aber in 
irgendeiner Veranderung der Geschlechtsprodukte der Mutterpflanze be-
ruhen. Auf Grund all seines Materials an Beobachtungstatsachen kommt 
KORSCHINSKY zum SchluB, daB alle neuen pflanzlichen Kulturvarietaten 
(natlirlich abgesehen von Bastarden), deren Entstehung wirklich be
obachtet ist, auf dem Wege plOtzlicher Abweichung entstanden sind. 
Und er bezweifelt nicht, daB auch in der Natur die Arten ebenso durch 

Spriinge sich entwickelt haben, zieht auch eigens die Sports auf zoo

logischem Gebiet zum Beweis an. Er wurde so zum eigentlichen Vater 

der Mutationstheorie. 

Aber auch diese Sammlungen von Tatsachenmaterial hatten wohl 

nicht leicht der Mutationslehre einen berechtigten oder gar bevorzugten 

Platz neb en der DARwINschen Lehre der allmahlichen Artumwandlung 

gesichert. lhren Erfolg verdankt sie erst den Arbeiten von DE VRIES, 

DE VRIES; 
Theoric. 
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der, wie wir ja schon in der letzten Vorlesung sahen, glaubte, bei der 

Oenothera die Natur wahrend des Vorgangs der sprungweisen Artbildung 

belauschen zu konnen. Wir haben auch bereits die paradoxe Tatsache 

kennen gelernt, daB die Mutationstheorie sich die Vererbungslehre er

oberte, obwohl sie auf ein irrttimlich interpretiertes Material gegrundet 

war. Aber der Zufall wollte es, daB unter dem EinfluB der mendelisti

schen Ara auch bald wirkliche Mutationen beobachtet und analysiert 

wurden, so daB jetzt die Mutation, auch nachAusschluB des Oenothera

falls, eines der wichtigsten Kapitel der Vererbungslehre darstellt. Unter 

Mutation wird dabei im folgenden eine jede plotzlich auftretende Ver

anderung der Erbmasse, der genotypischen Beschaffenheit, verstanden, 

Abb. 144. Otterschaf. Nach WRIEDT. 

die nicht auf Rekombi

nation von Faktoren oder 

anderen der besproche

nen Konsequenzen vor

ausgegangener Bastar

dierung beruht. Ehe wir 

aber daran gehen, die 

neuere Entwicklung der 

Mutationslehre zu stu

dieren, wollen wir wenig

stens einen der der alte

ren Forschung bekann-

ten Sports erwahnen. 

Die altbekannten Falle beziehen sich 1m Tierreich ahnlich wie im 

Pflanzenreich auf die Kulturformen, von denen mancherlei Sports im 

Laufe der Zeit registriert sind; eine ganze Reihe von ihnen hat ja bereits 

DARWIN aufgezahlt und ihnen dadurch eine gewisse Beruhmtheit ge

sichert. Einer der bekanntesten ist das Ancon- oder Otterschaf. 1m An

fang des vorigen Jahrhunderts fiel in Nordamerika in einer kleinen Schaf

herde, bestehend aus einem Bock und einem Dutzend Lammern unter 

lauter normalen Tieren ein mannliches Lamm, das durch seinen langen 

Rucken und seine kurzen Beine an einen Dachshund erinnerte. Da die 

dort gezuchteten Schafe gern ihre Hurden ubersprangen, brachte der 

Farmer SETH WRIGHTdiesen Bock zur Fortpflanzung in der Hoffnung, 
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daraus eine Rasse zu ziehen, der jener Fehler nicht anhaftete. In der 

Tat waren die Nachkommen, die der Anconbock mit einem gewohnlichen 

Schaf erzeugte, entweder reine Anconschafe oder soIche der Ausgangs

rasse, so daB eine reine Anconrasse erhalten werden konnte, die sich 

auch so lange praktisch bewahrte, bis ihre Zucht durch Einfiihrung der 

sanftmiitigen Merinos iiberfliissig wurde. In jiingster Zeit wurde von 

WRIEDT in Norwegen das Otterschaf wiedergefunden und festgestellt, 

daB es sich urn eine einfache rezessive Genmutation handelt. In Abb. 144 

ist dies beriihmte Tier abgebildet. 

Doch hat es keinen Zweck, weitere derartige Zufallsbeobachtungen 

anzufiihren, da wir jetzt eine Fiille von Beobachtungen haben, die an 

genau verfolgten Zuchten von geiibten Experimentatoren gemacht sind. 

Man kann wohl sagen, daB es heute keinen Vererbungsforscher gibt, der 

Hingere Zeit mit einem Objekt gearbeitet hatte, ohne Mutanten zu er

halt en. J a selbst fiir den Menschen sind sie einigermaBen sichergestellt 

(siehe JUST). Diese zeigen aber alle bestimmte, immer wieder ange

troffene Eigenschaften, so daB es nicht notig ist, eine Einzelaufzahlung 

beobachteter Mutanten zu geben. Die Objekte werden uns vielmehr 

b,eim Studium der GesetzmaBigkeiten begegnen. 

An der Spitze der Mutationserscheinung und an Zahl der Einzelfalle 

auch alle anderen Mutationstypen weit iibertreffend steht die faktorielle 
Mutation. Als soIche bezeichnen wir die Mutation, die ausschlieBlich ein 
in einem bestimmten Chromosom gelegenes Gen betrifft. Es ist klar, 

daB eine soIche Mutante, falls normallebensfahig, nach Kreuzung mit 

der Stammform eine einfache Mendelspaltung ergeben muB. Wir wissen 

bereits, daB die groBte Zahl soIcher Mutanten bei Drosophila gefunden 

und untersucht wurden und weIche Bedeutung sie fiir die Erbanalyse 

haben. Natiirlich mutiert Drosophila nicht mehr als andere Objekte; 

aber die giinstigen Zuchtverhaltnisse haben es hier ermoglicht, schneller 

Mutanten aufzufinden und zu analysieren. Wenn wir daher auch im 

folgenden uns besonders an die Drosophilamutanten halten werden, so 

miissen wir nicht vergessen, daB die vielen anderen faktoriellen Mu

tanten, die wir jetzt kennen, wenn analysiert, zu den gleichen Ergeb

nissen fiiluten; also, urn nur ein paar Namen zu nennen, die Mutanten 

von Antirrhinum(BAuR} ,Getreidearten (NILSSON-EHLE), Mais (EMERSON), 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 28b 

Gen
mutation. 
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Nagetieren (CASTLE, LITTLE, DETLEFSEN, PLATE), Kafern undSchmetter

lingen (TOWER, GEROULD, WHITING, TOYAMA, GOLDSCHMIDT) USW. 
Da ist nun ein erstes Problem die Frage, welche AuBeneigenschaften 

von der Veranderung der Erbmasse getroffen werden. Man kann wohl 

jetzt sagen, daB es keinen Korperteil und keine Korperfunktion gibt, 

die nicht mutativ verandert werden kann. Die bereits friiher erwahnten 

Mutanten mogen als Beleg fUr diese Tatsache dienen. Immerhin muB 
aber hervorgehoben werden, daB ein ganz besonders hoher Prozentsatz 

der Mutanten als abnorm bezeichnet werden muB, wie es etwa die ver

schiedenen Fliigelverkriippelungen von Drosophila demonstrieren. Wir 
werden spater auf diese Tatsache zuriickkommen. Als zweites Problem 

Ha~:~keit bietet sich uns die Frage nach der Haufigkeit der Mutation dar. Diese 
Mutation. Frage ist nun neuerdings sehr schwer zu beantworten, und zwar aus 

verschiedenen Griinden. Da ist einmal das personliche Moment: wie-

viele Mutanten ein Bearbeiter in einem gegebenen Material entdeckt, 
hangt von sehr vielen Eigenschaften des Beobachters abo Aber auch der 

beste Beobachter ist machtlos, wenn es sich urn Mutanten in bezug auf 

physiologische Charaktere handelt, die nur durch eine besonders darauf 

gerichtete Untersuchung erkannt werden konnen. Sodann mogen rezes
sive Mutanten in heterozygotem Zustand auftreten und niemals ent
deckt werden, wenn nicht (bei Wechselbefruchtern) zufallig zwei Mu

tanten gepaart werden. Aus dies en und manchen anderen Griinden sind 
denn auch die Ansichten iiber die Haufigkeit des Mutierens sehr ver
schieden. Manche Autoren glauben, daB auBerordentlich viele Mutanten 
standig erscheinen, so haufig, daB dadurch selbst der Begriff der reinen 

Linie seine praktische Bedeutung verliert (BAUR). Andere Forscher 

wieder halten die Mutation doch fUr ein relativ seltenes Phanomen; zu 

dieser Ansicht neigen die Drosophila-Forscher, wenn auch Versuche, 

exakte Daten zu gewinnen, wie sie von MULLER und ALTENBURG fiir 

die Letalfaktoren im X-Chromosom ausgefiihrt wurden, noch nicht als 

beweisend angesehen werden konnen. Allerdings haben diese Versuche 

eines sehr wahrscheinlich gemacht: namlich daB die iiberwaltigende 

Mehrzahl der Mutationen das Entstehen von Letalfaktoren darstellen, 
eine Tatsache, die fiir die evolutionistische Betrachtung des Mutations

phanomens von groBter Bedeutung ist. An und fiir sich ist das aller-
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dings nicht sehr merkwiirdig. Durch eine mutative Veranderung eines 
Gens wird ja die gesamte Harmonie der Determinationsvorgange ge

stort. So ist es begreiflich, daB sehr haufig die Veranderungen so groB 

sind, daB eine geordnete Entwicklung nicht mehr moglich ist, und dann 

sprechen wir eben von letalen Faktoren. Es ist weiterhin begreiflich, 

daB im allgemeinen Mutationen, die nur geringe phanotypische Ver

anderungen hervorrufen, groBere Aussicht ·haben zu normalen Formen 

zu fUhren als soIche, die weitgehende Veranderungen bedingen (STURTE

VANT). 1m iibrigen gibt es auch viele Angaben, besonders fUr Droso

phila, daB gewisse Gene und gewisse Chromosomenregionen mehr Zllm 

Mutieren neigen als andere (DEMEREC, MULLER). 

An dieser Stelle muB nun noch ein Wort dariiber eingeschaltet wer

den, mit welchem MaB von Sicherheit eine neu erschienene Form als 

Mutante angesprochen werden kann. Zweifellos gibt es da manche Feh-

1 erquellen , die bei Wechselbefruchtem reichlicher flieBen als bei Selbst

befruchtem. Mit dominanten Mutanten, die ja auch in heterozygotem 

Zustand ohne weiteres sichtbar werden, diirfte es keine Schwierigkeiten 

geben, urn so haufiger aber mit rezessiven Mutanten, die ja nur homo-

zygot zum Vorschein kommen. Denn bei Wechselbefruchtem ist die 

Moglichkeit gegeben, daB ein rezessiver Faktor dauemd heterozygot 

durch die Generationen gefUhrt wird, bis einmal zwei Heterozygoten zu

sammenkommen und ein Viertel der Nachkommenschaft mutiert er-
scheint. In solchen Fallen mag die Mutation wirklich bei einem groB

elterlichen Individuum aufgetreten sein; es kann aber auch eine Bastar-

dierung vor vielen Generationen der Erscheinung zugrunde liegen. So 

gibt es fUr Drosophila Angaben (TIMOFEEFF), daB Wildformen bei In-

zucht rezessive Mutanten abspalten, die also bereits in der Population 

in heterozygotem Zustand vorhanden waren. Femerhin sahen wir be-

reits bei Besprechung des OenotherafaIIs, daB eine Mutation dadurch 

vorgetauscht werden kann, daB in einer Gruppe von fast voIIig gekoppel-

ten Faktoren ein Faktorenaustausch eintritt. HERIBERT-NILSSON hat 

die Theorie solcher FaIle genauer ausgearbeitet. Nur eine komplizierte 

Analyse vermag dann die Entscheidung fUr oder gegen Mutation zufallen. 

Fehler
quellen. 

Damit kommen wir nun dazu, die Art der genotypischen Verande- 1:~~:r~~~ 

rung zu betrachten, die als Mutation bezeichnet wird. Wir horten be- mutation. 
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reits mehrfach, daB eine Mutante dominant oder rezessiv sein kann. Da 

ist es zweifellos sehr bemerkenswert, daB die iiberwaltigende Mehrzahl 

der im Experiment beobachteten Mutanten rezessiv sind. Unter den 

etwa 400 beschriebenen Mutanten der Drosophila sind nur etwa IO% 

dominant und von diesen ist ein betrachtlicher Teil nach MULLER in 

homozygotem Zustand nicht lebensfahig. (Es sei auf die friiheren Er-

6rterungen iiber diesen Punkt bei Letalfaktoren und deficiency ver
wiesen.) Daneben gibt es aber auch Mutanten, die in FI ein intermediares 

Verhalten zeigen. Man hat nun vielfach sich so ausgedriickt, daB eine 

dominante Mutation die Addition eines Gens zu der Erbmasse bedeute, 

eine rezessive Mutation aber den Ausfall eines solchen. Es scheint aber 
doch besser zu sein, sich vor solcher Ausdrucksweise zu hiiten, da wir 

tatsachlich nichts iiber die Veranderung im Chromosom wissen, die als 

Mutation in Erscheinung tritt. Das einzige, was wir sagen k6nnen, ist, 
daB an einem bestimmten Gen, oder nach MORGANS Auffassung an einem 

bestimmten Locus im Chromosom eine Veranderung eingetreten ist, und 
zwar merkwiirdigerweise nur an einem Chromosom eines Paares. Welcher 

Art diese Veranderung ist, laBt sich im Augenblick nicht mit Sicherheit 
sagen. Vielleicht wird man aber einmal zu genaueren Vorstellungen 
kommen k6nnen, wenn man von einigen besonderen Tatsachengruppen 
ausgeht. Eine solche ist die Entstehung von Mutanten im Rahmen des 
multiplen Allelomorphismus. Wir haben bereits friiher die Haupttat
sachen dieser Erscheinung kennen gelernt und werden auf ihre theore
tische Bedeutung nochmals im nachsten Abschnitt zuriickkommen. Es 
scheint, als ob die meisten Gene, wenn nicht aIle, die Fahigkeit haben, 

solche Reihen von multipeln Allelomorphen durch Mutation zu bilden. 

Wir werden sehen, daB man aus den Tatsachen schlieBen kann, daB 

solche multiple Allelomorphe in einer quantitativen Anderung eines Gens 

beruhen. In neuerer Zeit hat iibrigens STURTEVANT einen sehr inter

essanten Fall analysiert, den wir noch naher kennen lernen werden; 

hier schien eine multipel-allelomorphe Mutation des Bandaugengens bei 

Drosophila aufgetreten zu sein, Ultrabandaugen genannt. Es zeigte sich 

dann, daB in Wirklichkeit ein einseitiger Faktorenaustausch stattgefun
den hatte, so daB ein Chromosom eines Paares jetzt zwei Bandaugengene 

enthielt, das andere gar keins. Die scheinbare Mutation war also eine so 
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zustande gekommene Genverdoppelung. Die zweite Erscheinung, die in 
diesem Zusammenhang einmal von Bedeutung werden konnte, ist die 
Tatsache, daB bei Drosophila eine Reihe von Mutanten gefunden wurden, 
die auBerlich iiberhaupt nicht zu unterscheiden sind, fiir die die Erb

analyse aber zeigt, daB sie auf in ganz verschiedenen Chromosomen ge

legenen Genen beruhen. Die naive Beschreibung wiirde das so aus

driicken, daB eine AuBeneigenschaft auf der Wirkung verschiedenartiger 
Gene beruhen kann. 'Versucht man aber, dieser Ausdrucksweise eine ent

wicklungsphysiologische Deutung unterzulegen, so konnte man vielleicht 

zu folgender Betrachtungsweise kommen, die eine Aussicht auf ein Ver

standnis des Wesens der genotypischen Veranderung eroffnet: N ehmen 
wir etwa an, es handle sich urn eine Augenfarbe von Drosophila und diese 

stelle eine bestimmte Oxydationsstufe des Pigments dar, die durch die 

dem Oxydationsvorgang zur Verfiigung stehende Zeit bedingt ist. Ein 

bestimmtes Resultat kann dann zustande kommen auf Grund eines Erb

faktors, der den Zeitpunkt bedingt, an dem die Differenzierung des Auges 
beginnt; das gleiche Resultat mag aber auch von einem Erbfaktor ver

ursacht werden, der den Zeitpunkt bestimmt, an dem die Oxydation des 
Pigments aufhort. Derartige Betrachtungen deuten darauf hin, daB viel

leicht manche der Probleme, die uns jetzt beschaftigen, gelost werden 
konnen, wenn wir von der in der nachsten Vorlesung zu entwickelnden 
Anschauung ausgehen, daB Erbfaktoren bestimmte Quantitaten einer 
Substanz sind, die eine Reaktion in bestimmtem MaB beschleunigen. 
Dies wird erst spater verstandlich werden. 

In den gleichen Zusammenhang konnten vielleicht noch eine Reihe 
weiterer Tatsachen eingeordnet werden, die iiber die Erscheinung der 

Mutation bekannt wurden. So sind uns, wieder von Drosophila, eine 
ganze Reihe von Mutanten bekannt geworden, die auf dem Weg einer 

erneuten Mutation wieder die Ausgangsform lieferten. Dies spricht na-

tiirlich sehr dafiir, daB die Mutation nicht in einem Ausfall, sondern in 

einer reversiblen Veranderung bestand. Und dies spricht wieder fUr 

unsere Annahme, daB die Mehrzahl der Mutanten Quantitatsanderungen 

der Gene darstellen. 

Ruck
mutation. 

Wir kommen nunmehr zu der wichtigen Frage, zu welchem Zeitpunkt ZeitdPunkt 
es 

die Veranderung an den Chromosomen vor sich geht, die uns als fak- Mutierens. 
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torielle Mutation entgegentritt. Es gibt mehrere Methoden, die ziemlich 

bindende Schliisse erlauben; sie gehen wieder fast alleauf die Drosophila

arbeiten der MORGAN-Schule zuriick, wichtige Daten verdanken wir aber 

auch BAURS Antirrhinumuntersuchungen. Bei Drosophila diirfte nach 
BRIDGES in der Mehrzahl der FaIle die Mutation zur Zeit der Reife

teilungen oder nicht lange vorher eingetreten sein. Das folgt hauptsach

lich aus den folgenden Befunden: Ungefahr die Halfte der geschlechts
gebunden vererbten rezessiven Mutanten erschienen zuerst als einzelne 

Mannchen. Die Mutation muB demnach in einem Geschlechtschromosom 

der Mutter spater als die letzte Oogonienteilung stattgefunden haben, so 

daB nur ein Ei die Veranderung zeigte, die dann bei Befruchtung mit 
einer Y-Spermie beim Sohn sichtbar wurde. Der gleiche SchluB folgt 

auch aus der Tatsache, daB zwei Drittel der bekannten dominanten Mu
tationen als einzelne heterozygote Individuen zuerst erschienen. Bei 

Drosophila sind aber auch Hille beobachtet, in denen eine Mutter gleich
zeitig mehrere Sohne mit einem mutierten geschlechtsgebundenen Cha

rakter hervorbrachte. In diesem Fall ist anzunehmen, daB die Mutation 
in den Oogonien stattfand und daB dann noch einige Oogonienteilungen 

folgten. Ein ahnlicher Fall wurde auch beschrieben, in dem die Ver
anderung in den Spermatogonien erfolgte. Fiir Gene, die eine besondere 
Neigung zum Riickmutieren haben, findet aber DEMEREC, daB die Mu
tation zu irgendeiner Zeit im Leben generativer oder somatischer Zellen 

stattfinden kann. 
In allen diesen Fallen hatten Geschlechtszellen mutiert. Es kann 

aber keinem Zweifel unterliegen, daB auch somatische Zellen zu ver

schiedenen Zeiten der individuellen Entwicklung mutieren konnen. 1m 

Pflanzenreich sind schon lange die sogenannten Knospenmutationen be

kannt, die bereits von DARWIN in ihrer Bedeutung gewiirdigt wurden. 

Ein einzelner SproB oder sonstiger Teil einer Pflanze erscheint plotzlich 

abweichend von dem Rest und vererbt auch diese Abweichung, wobei 

der mutierte Teil homo- oder heterozygot sein kann. 1m einzelnen Fall 

muB natiirlich ausgeschlossen werden, daB es sich um einen Bastard 

handelte, in dem eine vegetative Spaltung auftrat, oder um eine Chi
mare (siehe spater). Eine Reihe solcher Falle sind jetzt griindlich nach 

genetischen Methoden analysiert, z. B. von CORRENS, EMERSON, BLAKES-
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LEE, BAUR. BAUR neigt nun neuerdings zur Annahme, daB diese Art 
von Mutation im Pflanzenreich weitaus die haufigste sei. Wenn solche 
Mutanten rezessiv sind, werden sie ja an einer homozygot-dominanten 

Pflanze nicht sichtbar, vielmehr nur an einer heterozygoten Pflanze, 

wenn der gleiche Faktor mutiert, in dem sieheterozygot ist. Die Wahr

scheinlichkeit des Auffindens solcher Mutationen ist daher viel geringer 

als bei anderen Typen, und da sie trotzdem mehrfach gefunden wurden, 

schlieBt BAUR, daB sie den haufigsten Typ darstellen. Es soli iibrigens 

auch nicht verschwiegen werden, daB wir im Tierreich auch derartige 
vegetative Mutation kennen. MORGAN und BRIDGES beobachteten sie 

bei den sogenannten Gynandromorphen von Drosophila. Ein Gynandro
morph ist ein Individuum, das infolge abnormer Verteilung der X-Chro

Ihosomen ein Mosaik aus mannlichen und weiblichen Teilen darstellt. 

Wenn in einem solchen Gynandromorphen wamend der Entwicklung 
eine dominante Mutation in einer Zelle auftritt oder auch eine rezessive 

geschlechtsbegrenzte im mannlichen Mosaikteil, dann miissen alle von 

dieser Zelle abgeleitete:q. Zellen den mutierten Charakter zeigen. Auch 
somatische Mosaikmutationen, also ohne Kombination mit Gynandro

morphismus, sind mehrfach bei Drosophila beobachtet worden. 
Damit kommen wir nun zu der wichtigen Frage nach den Ursachen U!!acht~ der 

,n&uta Ion. 

der faktoriellen Mutation. Bis vor kurzem konnte man die Frage ein-

fach so beantworten, daB dariiber gar nichts bekannt sei. Trotz aller 
moglichen Versuche war es nie mit Sicherheit gelungen, experimentell 
Mutationen zu erzeugen. Die jfulgste Zeit hat nun die ersten Erfolge 

gebracht. Die ersten erfolgreichen Versuche stammen von J. W. H. HAR
RISON. Es ist langst bekannt, daB in Mitteleuropa wie in England seit 
weniger als einem J ahrhundert vorher nie beobachtete oder sehr seltene 
melanistische Formen von einigen Schmetterlingen auftreten, die allmah

lich die Stammform verdrangen. Solche Falle sind genetisch analysiert 

worden (z. B. der Fall der Nonne durch GOLDSCHMIDT), wobei es sich 

zeigte, daB die Melanismen auf dominanten, rezessiven, geschlechts

gebundenen oder auch polymeren Genen, je nach dem Einzelfall, be

ruhen konnen. Es wurde nun femer schon lange festgestellt, daB diese 

Melanismen besonders haufig in Industriegebieten auftreten und der 

RuB oder andere Veranderungen der Atmosphare als Ursache ihres Er-
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scheinens angesehen. Von diesen Tatsachen ausgehend fiitterte HARRI
SON einen reinen Stamm von Selenia bilunaria mit Blattern, die Blei
manganat aufgenommen hatten. Er erhielt dann in der zweiten Gene
ration einige schwarze Individuen, die sich als einfache Rezessive er
wiesen. Ob damit der defiriitive Beweis einer erfolgreichen Mutations
erzeugung erbracht ist, sei dahingestellt. 

Wesentlich weiter gehen die erst nur in kurzen Mitteilungen vor
liegenden Experimente von MULLER. Er behandelte Drosophila mit 
genau dosierter Rontgenstrahlenexposition. Die Versuche konnten dank 
der wunderbar entwickelten Methodik der Drosophilaexperimente so an
gestellt werden, daB praktisch aIle Fehierquellen ausgeschlossen waren 
und Mutanten sofort sichtbar werden muBten. Tatsachlich gelang es, 
einen auBerordentlich hohen Prozentsatz von Mutanten zu erzeugen, 
und zwar einen sehr viel hoheren als je vorher bekannt war. Darunter 
fanden sich sowohl viele der sonst schon bei Drosophila bekannten Mu
tanten als auch ganz neue. Noch wissen wir nicht, wie die Rontgen
strahlen hier die Gene oder die Chromosomen beeinfluBt hatten. Aber 
der erste Schritt zu tieferem Eindringen in die Ursachen der Mutation 

scheint jetzt getan. 
~~':'!t}~~~ Bei dem bisher besprochenen Typ der faktoriellen Mutation war es 

nur ein einziger Erbfaktor, der abgeandert war und dementsprechend 
zeigten die Mutanten bei Kreuzung mit der Stammform ein einfaches 
mendelndes Verhalten. Als einen zweiten Typ der Mutation muB man 
den bezeichnen, bei dem mehr als ein einzelner Erbfaktor, ein Faktoren
komplex von der mutativen Abanderung betroffen wird. Wohl der erste 

derartige Fall wurde von BRIDGES fiir Drosophila beschrieben. Hier war 

ein ganzer Abschnitt eines Chromosoms (nach der friiher besprochenen 

Auffassungsweise) entweder ausgefallen oder unwirksam geworden. Wir 

haben diese "deficiency"-Mutationen bereits im Abschnitt iib'er Letal
faktoren besprochen. Hierher kann man noch die von der MORGAN

Schule bei Drosophila gefundenen FaIle rechnen, in denen Stiicke eines 

Chromosoms verdoppelt, oder an ein anderes Chromosom angeheftet, 
oder umgedreht erschienen. Da dies alles auch ein geandertes Erb
verhalten zur Folge hat, kann es dem Begriff der Mutation zugerechnet 
werden. Einen vielleicht hierher gehOrigen Fall hat NILSSON-EHLE fiir 
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die Speltoidmutationen des Hafers beschrieben, die auf Grund seiner 

Untersuchungen Komplexmutationen, also Veranderung eines Kom
plexes stark gekoppelter Faktoren darstellen. Der Beweis wird aus dem 

Vorkommen von Faktorenaustauschkombinationen abgeleitet. 1m 

Augenblick laBt sich wohl noch nicht voraussagen, weIche Rolle diese 

Komplexmutationen einmal in der Mutationslehre spielen werden, urn 
so mehr als WINGE ffir soIche Speltoidmutationen zu zeigen versuchte, 

daB sie auf abnormem Verhalten ganzer Chromosomen in den Reife

teilungen beruhen. 
Eine dritte Form der Mutation betrifft nun ganze Chromosomen.· cs~~!~· 

Wir behandelten bereits friiher ausffihrlich den Fall des Nichtausein- mutation. 

anderweichens der Geschlechtschromosomen. Dies bestand darin, daB 

bei der Reifeteilung beide X-Chromosomen beisammen blieben, so daB 

Eier mit 2 X und soIche ohne X entstanden und nach der Befruchtung 

somit Individuen mit 3 X oder ganz ohne X neben den normalen. Wir 

harten auch bereits, daB dies Phanomen durch Rantgenstrahlen hervor-

gerufen werden kann (MAVOR). Neuerdings hat nun BRIDGES emen mn-

lichen Fall ffir das 4. Chromosom von Drosophila beschrieben und genetisch 

wie cytologisch analysiert, der auch hier das gleiche Nichtauseinander
weichen beweist und damit einen neuen bedeutenden Beweis ffir die 

Chromosomentheorie liefert, wie wir schon sahen. Die entstehenden In

dividuen mit nur einem 4. Chromosom sind vallig abweichend vom Typus 
und kannen ebensogut auch als neue Mutation durch Ausfall eines ganzen 
Chromosoms beschrieben werden. Aber da sie nicht lebensfahig sind, 
wenn beide 4. Chromosomen fehlen, so kannte eine derartige "Mutation" 
sich nicht erhalten. Da aber nun beim Nichtauseinanderweichen Indi-

viduen mit 3 soIchen Chromosomen gebildet werden und ein Teil ihrer 
Geschlechtszellen dann deren 2 haben, so kann bei Befruchtung auch 

ein Individuum mit 4 Chromosomen der gleichen Art gebildet werden; 

im gegebenen Fall ware also eine Drosophila mit 5 statt 4 Chromosomen-

paaren erschienen und zwei dieser Paare waren identisch. Sollte dies 

nicht auch eine Art von Mutation darstellen? Tatsachlich hat neuer-

dings BLAKESLEE ffir Datura stramonium das Erscheinen von Mutanten 

festgestellt, die durch Verdoppelung eines Chromosoms entstehen und 

die er trisom nennt, weil sie I Chromosom in 3 Exemplaren besitzen. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 29 
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Die normale Chromosomenzahl dieser Pflanze ist 24; aIle mutierten 

Pflanzen besaBen aber 25 und bildeten Gameten mit 12 und mit 13 Chro
mosomen, wie genetisch und cytologisch nachgewiesen wurde. Es ist 
nun merkwiirdig, daB in den Zuchten genau 12 verschiedene Mutanten 

erschienen, die die Chromosomenaddition zeigten. Da aber die haploide 

-

A .I, 

Abb. 145. Daturakapseln der Stammform und der 12 hauptsachlichen Mutanten. 
Nach BLAKESLEE. 

Chromosomenzahl 12 ist, so nimmt BLAKESLEE an, daB bei jeder Mu

tante ein anderes Chromosom sich verdoppelt habe. In Abb. 145 sind 

die Samenkapseln der Ausgangsart und der 12 trisomen Mutanten ab
gebildet. Bis jetzt gelang es aber nur fUr wenige von ihnen durch Kop

pelungsanalyse den exakten Nachweis zu erbringen, daB es sich wirk-
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lich urn bestimmte und verschiedene Chromosomen handelt. Die triso

men Mutanten von Oenothera sind uns bereits begegnet. BLAKESLEE 

konnte dann auch Formen ziichten, bei denen 2 der Chromosomen ver

doppelt wurden. Unter den zahlreichen weiteren Einzelheiten inter

essiert das Auftreten von Formen, bei denen angenommen wird, daB das 

Extrachromosom aus verschiedenen Halbchromosomen besteht. 

Der Mutation durch Verdoppelung eines Chromosoms schlieBt sich 

endlich als 4. Mutationstyp die Mutation durch Verdoppelung eines oder 

beider ChromosomensiHze an. Da man die N ormalzahl der Chromosomen 

als diploid bezeichnet, die reduzierte Zahl aber als haploid, so waren die 

genannten Mutanten als triploid und tetraploid zu bezeichnen. Diese 

Form der Mutation begegnete uns bereits bei der Betrachtung des 

Oenotherafalles, als wir das Entstehen der tetraploiden Oenothera gigas 

und der triploiden semigigas betrachteten. Tatsachlich war dies der 

erste Fall, in dem eine Mutation durch Tetraploidie erkannt wurde. Das 

Hauptcharakteristikum dieser und auch anderer seitdem bekannt ge

wordener tetraploiden Mutanten ist der Riesenwuchs. Seit den Unter

suchungen von BOVERI, GERASSIMOFF und R. HERTWIG wissen wir ja, 

daB die ZellengroBe ceteris paribus der Chromosomenzahl proportional 

ist, und so miissen sich auch haploide, diploide, triploide und tetraploide 

Zellen der gleichen Art durch ihre GroBe unterscheiden. Sehr schon 

illustriert dies die umstehende Abb. I46 von den Blattzellen des 
Mooses Funaria, bei dem sich leicht experimentell haploide, diploide, 

tetraploide und polyploide Individuen herstellen lassen (MARCHAL, 

V. WETTSTEIN); die Abbildung zeigt Zellen der 3 Typen bei gleicher Ver

groBerung. So wird also der Riesenwuchs der gigas direkt durch die 

ZellgroBe, d. h. die verdoppelte Chromosomenzahl hervorgerufen. 

Seit der Entdeckung der Oenothera gigas sind zahlreiche tetraploide 

Mutanten bekannt geworden, die teils in ihrer Entstehung beobachtet, 

teils in der Natur gefunden wurden. Sie scheinen bei Pflanzen ziemlich 

haufig zu sein. 1m einzelnen sollte natiirlich in jedem Fall der Beweis 

geliefert werden, daB wirklich 4 identische Chromosomensatze vorhan

den sind. Das kann durch die FI-Spaltung bewiesen werden, falls men

delnde Gene vorhanden sind. Denn diese miissen sich dann, da 4 Gene 

der gleichen Sorte vorliegen, nach anderen Zahlenverhaltnissen rekom-

29* 

Poiypioide 
Mutation. 
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a 6 

Abb. I46a-d. Blattzellen des Mooses Funaria. a baploid, b diploid, c triploid, 
d tetraploid. Nach F. v. WETTSTEIN. 
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binieren als im einfachen MENDEL-Fall. So ist bei 2 Merkmalspaaren an

statt des Verhaltnisses 9 : 3 : 3 : I zu erwarten 1225 : 35: 35 : I, und diese 
Zahlen wurden denn auch bei Datura-Tetraploiden von BLAKESLEE ge
funden. 

Es fragt sich nun, we1che Ursachen zur Entstehung tetraploider oder Urs:~:en 

iiberhaupt polyploider Formen fiihren. Da sind zunachst experimentelle Polyploidie. 

Methoden bekannt, ohne daB sich sagen lieBe, daB der gleiche Vorgang 
auch spontan in der Natur vorkame und somit die polyploideMutation 

bedinge. Schon lange hat GERASSIMOFF in seinen Versuchen, die die 

Lehre von der Kernplasmarelation begriindeten, gezeigt, daB man durch 

Temperaturerniedrigung die Zellteilung so hemmen kann, daB nach der 

Chromosomenspaltung die Zellteilung unterbleibt und so Zellen mit dop-
pelter Chromosomenzahl entstehen. Eine andere Methode ist die der 

Regeneration der Sporophyten von Moosen, wobei ein diploider Gameto-

phyt (anstatt haploid) regeneriert, der dann zu tetraploidem Sporophyt 
wieder fiihtt, wie seit den Versuchen von E. und E. MARCHAL bekannt 

ist. Neuerdings hat F. v. WETTSTEIN diese Methode ausgiebig benutzt 

und es bis zu sedecimvalenten Formen gebracht. Eine dritte Experi

mentalmethode wurde von WIN~LER entdeckt. Bei Erzeugung von Ad

ventivsprossen aus dem Kallusgewebe zweier aufeinandergepfropfter 

Solanum kam es zu Zellverschmelzungen und damit zur Bildung tetra-
ploider Sprosse, die weitergeziichtet werden konnten. 

Ob in der Natur Mutanten auf einem dieser dreiWegeentstehen konnen, 
ist nicht bekannt. Es ist zum mindesten wahrscheinlich, daB tetraploide 
Mutanten gewohnlich auf andere Art entstehen, namlich durch Storungen 

des Chromosomenmechanismus in den Reifeteilungen, wodurch einzelne 
diploide Gameten gebildet werden, die bei der Befruchtung zu triploiden 
bzw. tetraploiden Formen fiihren konnen. Allerdings kann eine solche 

tetraploide Mutation auch vorgetauscht werden, wenn im Gefolge von 

Speziesbastardierung die gleichen Chromosomenabnormitaten auftreten, 

wofiir es .schon zahlreiche Beispiele gibt. Wir kommen darauf sogleich 

zuriick. Dies zeigt iibrigens, daB die Bezeichnung Mutation fiir das Auf

treten tetraploider Formen nur mit groBer Vorsicht anzuwenden ist. 

Diese letzteren Bemerkungen stellen uns nun zum SchluB vor die Mu!~~on 
Frage, der ja das Mutationsphanomen hauptsachlich seine Bedeutung Artbildung. 
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verdankt, die Frage nach der Bedeutung der Mutation fUr die Art

bildung. DARWIN hatte sich, wie im Eingang dieser Vorlesung ausge

fUhrt, bereits die Frage vorgelegt und war zum SchluB gekommen, daB 

die "Sports" nicht fUr die Artbildung in Betracht kamen. Heute hat 

nun allerdings die ganze Fragestellung ein anderes Gesicht bekommen. 

Die Mehrzahl der Vererbungsforscher nimmt ja an, daB Veranderungen 

am Soma nicht weiter auf das Keimplasma einwirken. Neue erbliche 

Charaktere miissen also auf Veranderungen des Keimplasmas zuriick

zufiihren sein. Wenn man aber solche Veranderungen als Mutationen 

bezeichnet, dann ist natiirlich iiberhaupt keine andere Form der Art

bildung als durch Mutation denkbar. Dies ist aber nicht das Problem. 

Es handelt sich vielrnehr darum, ob die im vorhergehenden beschriebenen 

Typen der Mutation, namlich die Mutation eines Gens, eines Genkom

plexes, Verdoppelung eines oder aller Chromosome zur Artbildung fUhren. 

Wenn wir nun die bisher analysierten faktoriellen Mutationen be

trachten, so fallt ohne weiteres auf, daB sie einmal besonders haufig zu 

Charakteren fiihren, die in der Natur nicht lebensfahig waren, da sie 

konkurrenzunfahige Abnormitaten darsteIlen, sodann, daB nach dem Ur

teil der erfahrensten Forscher die Mehrzahl der Mutanten eine ganz all
gemein herabgesetzte Vitalitat besitzen. Dieser Schwierigkeit begegnen 

die Anhanger der Mutationstheorie dadurch, daB siesagen, daB die von 

uns beobachteten und analysierten Mutanten nur extreme, in die Augen 

springende FaIle sind, wahrend uns aIle Mutanten, die nur kleine Ver

anderungen bedingen, verborgen bleiben (STURTEVANT, BAUR). Je ge

ringer aber der Sprung, urn so geringer auch die Storung in der Vitalitat. 

Bei einem Vergleich nahe verwandter Arten mit den Mutationen einer 

Art zeigt sich nun, wie z. B. STURTEVANT fUr Drosophila zeigte, daB die 

Mutanten sich durch eine oder wenige groBere Differenzen von der 

Stammform unterscheiden, wahrend die gesamte iibrige Organisation 

konstant bleibt. Die Arten aber unterscheiden sich durch viele minimale 

Unterschiede, die aber nun den ganzen Organismus betreffen. Das be

deutet aber, daB die Arten durch Anhaufung vieler kleiner Unterschiede, 

die wohl auf zahlreichen mutierten Genen beruhen, entstehen. Mit 

anderen Worten, die letzten Entwicklungen des Mendelismus fUhren wie

der auf DARWINS Vorstellungen zuriick. Es sei nur darauf hingewiesen, 
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daB wir fruher schon angeflihrt haben, daB diese kleinen, artbildenden 

Veranderungen leichter als Veranderungen in der Quantitat der Gene 

aufgefaBt werden konnen. 

WeIche experimentellen Tatsachen lassen sich in dies em Zusammen

hang anflihren? Es kommen wohl nur soIche Resultate von Artkreu

zungen in Betracht, die sich auf mendelnde Gene beziehen. Wir haben 

ja bereits die Falle kennen gelernt, in denen Artkreuzungen mehr oder 

minder analysierbare MENDEL-Spaltungen zeigten, was also zeigt, daB hier 

eine Differenz in bezug auf viele mendelnde Gene vorlag. Wichtiger noch 

durfte die Genanalyse bei verwandten Arten sein. Das beste Material 

daruber verdanken wir wieder den Arbeiten der Drosophilaforscher, 

hauptsachlich STURTEVANT. Es zeigt sich, daB verwandte Spezies, die 

aber bis auf eine schon fruher besprochene Kombination nicht mitein

ander gekreuzt werden konnen, ahnliche Mutanten bilden. In einigen 

Fallen liegen die betreffenden Gene auch in dem gleichen Chromosom, 

z. B. dem X-Chromosom, und zwar manchmal in gleicher, manchmal in 

verschiedener Reihenfolge. Auch gibt es Gene, die parallele Serien mul

tipler Allelomorphe bilden. So kann man schlieBen, daB verwandte Arten 

viele identische Gene besitzen mussen, die zum Teil auch nach den glei

chen GesetzmaBigkeiten sich durch Mutation verandern. Das gleiche 

konnte man auch aus den vielen Parallelmutationen der verschiedenen 

Nagetierarten schlieBen. Aber eine richtige Einsicht in die wirklichen 
Differenzen der Arten konnte man bisher so noch nicht erhalten, und 

es ist kaum moglich eine definitive Stellungnahme zu volIziehen. Die 

oben gegebenen SchluBfolgerungen sind beim jetzigen Stand unseres 

Wissens die bestbegrundeten. 

Es fragt sich schlieBlich, weIche Bedeutung die trisomen und poly

ploiden Mutanten flir die Artbildung haben konnen. Wenn wir uns nur 

an ihre Entstehung durch Mutation halten, so kann die Bedeutung keine 

groBe sein. Ob man tetraploide Formen als soIche trotz unveranderten 

Genbestandes in bezug auf die Qualitat der Gene als Arten bezeichnen 

will, ist Geschmacksache. Nach Kreuzung tetrapl6ider Formen mit der 

Stammart treten alle moglichen Chromosomenzahlen in der F2 auf und 

damit auch sehr verschiedene Typen (Oenothera, Solanum). In spateren 

Generationen tritt aber eine Zuruckregulation auf die normale Chromo-
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somenzahl ein. Immerhin ist es mi:iglich, daB dann auch konstante For

men mit abweichender Chromosomenzahl erhalten werden, die dann als 

Arten bezeichnet werden ki:innen. Das ist ab,er bereits eine Artbildung 

im Gefolge von Kreuzung unter Ausbildung einer neuen Chromosomen

zahl. Ein solcher Vorgang scheint im Pflanzenreich wenigstens sehr 

haufig zu sein. Es gibt jetzt eine auBerordentliche Zahl von Fallen 

(z. B. Getreidearten, Chrysanthemum, Viola), in denen nahe verwandte 

Arten verschiedene Chromosomenzahlen zeigen, die Multiple einer Grund

zahl bilden, etwa 8, 16, 24, 32. Eine sehr umfangreiche Literatur (z. B. 

BELLING, BLACKBURN, CLAUSEN, HEILBORN, HARRISON, KARPETSCHENKO, 

KIHARA, DE MOL, NAWASCHIN, SAKAMURA, SAX, TAHARA, WINGE bei 

Pflanzen, ARTOM und V ANDEL bei Tieren) hat sich mit dies en Fallen be

schaftigt, und man hat mancherlei Grunde geltend gemacht, die dafiir 

sprechen, daB dies eine Folge von Artbastardierung mit folgender Sti:i

rung des Chromosomenmechanismus sein ki:inne. Manches davon be

gegnete uns schon bei der Besprechung der Speziesbastarde. In anderen 

Fallen aber sind die Chromosomenzahlen nicht in so einfachen Reihen 

vorhanden, wobei aber auch die Mi:iglichkeit der Verdoppelungen oder 

Fragmentierung einzelner Chromosomen in Betracht zu ziehen ist. Tat
sachlich kennen wir so viele abnorme Vorgange am Chromosomenmecha

nismus von Speziesbastarden, daB die Mi:iglichkeiten des Entstehens 

neuer, konstanter Formen, die dann als neue Spezies zu be,zeichnen sind, 

sehr zahlreich sind, wenn es wohl auch zu weit geht, wie LOTSY die 

Speziesbildung ausschlieBlich auf Artkreuzungen zuruckzufiihren. Ge

rade auf dies em Gebiet sind aber in der nachsten Zukunft viele neue 

Entdeckungen zu erwarten, wie z. B. die merkwiirdigen Befunde an den 

Chromosomen von Crepisbastarden (NAWASCHIN) zeigen, die dann viel

leicht eine systematische Darstellung auch dieses Tatsachengebiets er

lauben werden. 
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Achtzehnte Vorlesung. 

Pfropfbastarde und Chimaren. 

In der letzten Vorlesung sind uns bereits die vegetativen Mutationen 

begegnet, die zu Individuen ftihren, die ein Mosaik verschiedener gene

tischer Beschaffenheit darstellen. AuJ3erdem sind uns bereits mehrfach 
genetische Mosaiks in bezug auf die Geschlechtschromosomen, die Gynan

dromorphen begegnet. Das fiihrt nun zu der Frage, ob es moglich ist, 
auf dem Wege tiber Mosaiks auf somatischem Wege, ohne Befruchtung, 

Abb. 147. Zusammengesetzte Embryonenj vorne Ran!! syivatica, hinten R. paiustris, in 
verschiedenen Altersstadien. Nach HARRISON. 

Bastarde zu erzeugen, ein Problem das im Zusammenhang mit den so

genannten Pfropfbastarden viel er6rtert wurde. 1m Tier- wie im Pflan

zenreich gelingt es ja bekanntlich, Teile verschiedenartiger Individuen 
miteinander zu einer Einheit zu verbinden, indem sie mit kiinstlich ge

setzten Wundflachen aufeinander geheilt werden. 1m Tierreich nennt 
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man das Verfahren meist Transplantation, besonders wenn nur kleine 

Gewebs- oder Organteile des einen Individuums dem andern einver

leibt werden, im Pflanzenreich ist diese vegetative Vereinigung als Oku

lierung und Pfropfung allgemein bekannt. Die Frage ist nun die, ob 

bei einer derartigen Vereinigung von Individuen verschiedener Art oder 

Rasse die Gewebe dauernd getrennt nebeneinander bestehen bleiben, ob 

sie sich zu einem Bastardgewebe vereinigen ki:innen oder ob vielleicht 

dUTCh eine der Befruchtung vergleich-

bare vegetative Zellverschmelzung der 

Ausgangspunkt fUr eine Bastardent

wicklung gegeben werden kann. Flir 

das Tierreich ki:innen wir uns in be

zug auf diese Frage sehr kurz fassen: 

bis jetzt ist nichts bekannt geworden, 

was auch nUT entfernt auf eine der 

beiden letzteren Mi:iglichkeiten hin

deuten ki:innte. Bei Vereinigung art

fremder Tierstlicke k6nnen wohl Dop

pelwesen entstehen, in den en aber 

stets die beiderlei Bestandteile deut

lich getrennt bleiben. Nebenstehende 

Abb.147 zeigen solche Doppelwesen 
verschiedener Froscharten, in denen 

sich aber die Bestandteile, im Beispiel 
durch die Pigmentierung der Raut, • 
deutlich abgrenzen lassen. Noch schi:i- Abb. '4 · Doppelwe en, links T riton 

tnenintus, rechts T. tnenintus X cristntus. 
ner zeigt dies das von SPEMANN erzeugte 

bilaterale Doppelwesen zwischen zwei 
Nnch SPE I N. 

Tritonarten, das durch Zusammenwachsen halbierter frliher Embryonal

stadien entstand (Abb. 148). Auch bei Schmetterlingen gelangen CRAMP

TON solche Versuche. Es ist allerdings noch nicht gelungen, solche Tiere 

zur Fortpflanzung zu bringen; auch auf dem Wege der Regeneration, 

der flir das Pflanzenreich, wie wir gleich sehen werden, so bedeutungs

volle Ergebnisse zeitigte, konnte nichts erzieIt werden. Wurde einer der 

erwahnten sehr jungen Doppellarven in der Art wie es umstehende 

Tierische 
Chimaren. 
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Abb. I49 zeigt, ein Stuck des Muttertieres und des Pfropfstuckes gleich

zeitig abgeschnitten, so regenerierte von der WundfHiche her ein neuer 

Schwanz. An dem Regenerat aber beteiligen sich in gleicher Weise die 
beiderlei Gewebe, ohne sich dabei irgendwie zu einer Einheit, einem Ba

stardgewebe zu vereinigen. 

Sehr viel intensivere Durchmischung der Gewebe konnten GOETSCH 

und IssAJEw nach Pfropfung von zwei Hydraarten erhalten. Hier wach
sen die beiderlei Zellen so durcheinander, daB ein neuer einheitlicher 

Typ entsteht, der durch Knospen fortgepflanzt werden kann. Aber die 

einzelnen Gewebszellen bleiben trotz der innigen Durchmischung voll

sHindig getrennt. 

a a 

A B 
Abb. 149. A Larve von Rana sylvatica mit aufgepfropftem Schwanz von R. palustris. 

B Larve von R. palustris mit Schwanz von R. sylvatica. a - a ist die Schnittlinie. 
Nach MORGAN aus KORSCHELT. 

Wenn es uberhaupt nun maglich sein sollte, auf vegetativem Wege 
Bastarde zu erzeugen, so ist es zweifellos weit eher im Pflanzenreich als 
im Tierreich zu erwarten, besonders da, wie wir in der letztenVorlesung 
haren werden, bei den Pflanzen der fUr das Tierreich so charakteristische 

Gegensatz zwischen Soma und Geschlechtszellen nicht besteht, so daB 

man von vornherein die Maglichkeit nicht bestreiten kann, daB zwei 

vegetative Gewebezellen sich so miteinander vereinigen, daB ein dem 

BefnichtungsprozeB entsprechendes Resultat zustande kame. (Wir spra

chen davon bereits bei der Diskussion der experimentellen Polyploidie.) 

Wenn dieser Nachweis allerdings gelange, so ware er in seinen weiteren 

Folgerungen fUr die ganze Befruchtungs- und Bastardierungslehre von 

elementarer Bedeutung. Die Idee nun, daB es vegetativ, also durch 
Pfropfung erzeugte Bastarde, Pfropfbastarde, geben kanne, ist oft dis

kutiert worden und sie hat ihren Ausgang stets von drei gleich be

ruhmten Fallen genommen, die ihre Erklarung am best en auf solchem 



Wege finden sollten. Der erste ist der Fall des Goldregens Cytisus Adami. DAd~~,tf.sus 
Er entstand im Jahre I825 in ADAMS Garten in der Nahe von Paris 
und zwar im AnschluB an eine Pfropfung von Cytisus purpureus auf 

Cytisus laburnum. Seine von ADAM mitgeteilte Entstehungsgeschichte, 
die ihn auf die gleiche Stufe wie alle anderen sogenannten Pfropf-

bastarde stellt, wurde vielfach angezweifelt. Jetzt ist aber nach allem, 
was wir wissen, kein Grund mehr vorhanden daran zu zweifeln, ob-

wohl der Ursprungsbaum verloren gegangen ist. Er konnte aber seit-

dem weder neugebildet noch auch auf dem Wege echter Bastardierung 
erhalten werden. Er stellt in seinen Charakteren eine Mischung zwi-

schen den beiden Stammpflanzen dar. Haufig aber erfolgt ein Riick-

schlag auf eine der beiden Formen, so daB ein und derselbe Baum Bliiten-
trauben des gelben, des purpurnen Goldregens und der Mischform 

tragen kann. 
Der zweite vielbesprochene Fall ist der des Crataegomespilus von Die era!l,!e 

gomeSpll. 

Bronvaux, von dessen erster Entstehung ebenfalls nichts Naheres be-

kannt ist. "In dem DARDARSchen Garten zu Bronvaux bei Metz steht 
ein etwa IOojahriger Mispelbaum, dessen Krone auf einen WeiBdorn-

stamm veredelt worden ist. Unmittelbar unter dem Pfropfling, aus der 

Verbindungsstelle von Edelreis und Unterlage, brachen nun dieht neben

einander zwei Astchen hervor, die, wiewohl untereinander seh ver

schieden, doch beide Zwischenformen der zwei vereinigten Gattungen 
Crataegus und Mespilus (bzw. der Arten Mespilus germaniea und Mes-
pilus monogyna) reprasentierten. Der eine Zweig kommt in seinem Ha-
bitus mehr auf die Mispel heraus, der andere gleieht mehr dem WeiB-

dorn" (NOLL). Gegeniiber von diesen beiden Zweigen wuchs dann noch 
ein dritter, der sieh zunachst kaum von einem gewohnlichen WeiBdorn 
unterschied, spater aber ganz dem einen Bastardzweig ahnlich wurde. 

Es handelt sich also um bastardartige Formen verschiedener Mischung. 

An einem der Zweige bildete sieh dann einmal ein Mispeltrieb, dann ein 

Trieb, der zur Halfte reine Mispel, zur Halfte reiner WeiBdorn war. Also 

auch hier die volligen Riickschlage. Dieser Baum existiert noch, seine 

Entstehungsgeschichte ist somit um vieles klarer als beim vorigen Fall. 

Der dritte merkwiirdige und zugleieh am langsten bekannte Fall, 

der eine Entstehmlg auf dem Wege der vegetativen Bastardierung mog-

Die 
Bizzarria. 



WINKLERS 
Pfropf

chimaren. 

lich erscheinen laBt, ist der Fall der Bizzarria. Es sind das Pflanzen, 

die in sehr verschiedener Weise die Charaktere mehrerer Citrusarten ver

einigen, also Pomeranze, Zitrone, Zedrate, Limette. In ihren Blattern 

zeigen sie teils reine Pomeranzen-, Apfelsinen- oder Zedratencharak

tere, teils ein Gemisch von ihnen. Das gleiche gilt fUr die Bltiten und 

in der absonderlichsten Weise fUr die Frtichte. Neben reinen Pome

ranzen und Zedraten tragt der gleiche Baum Frtichte, die aus beiden 

zusammengesetzt sind. Einzelne sind Pomeranzen in Gestalt von Zi

tronen, andere haben die Rinde ersterer, das Fruchtfleisch Jetzterer. 

Andere zeigen vier gleichmaBige tiber Kreuz verteilte Portionen, von 

denen ein Paar orangefarbig ist und der Pomeranze angeh6rt, ein Paar 

gelb ist und eine Zitrone (bzw. Zedrate) darstellt. Eine solche Frucht 

gleicht dann vom Scheitel gesehen "einem bunten Kinderball" (STRAS

BURGER). Es soIl aber auch solche Bizzarrien geben, die aus drei, vier 

und fUnf Arten zusammengesetzt sind. Wie an solchen Baumen reine 

Frtichte und Bltiten einer Art entstehen k6nnen, so bilden sich auch etwa 

Zedratenknospen in der Achsel eines Orangenblattes und umgekehrt. 

Die Geschichte dieser absonderlichen Pflanzen ist nun nach PENZIG 

und STRASBURGER die folgende. Sie entstanden zuerst nachweis bar in 
Florenz im Jahre 1644, obwohl sie vielleicht vorhef auch schon ander

warts entstanden waren; ein Gartner behauptete sie durch Vereinigung 

mehrerer Knospen erzielt zu haben. Es stellte sich aber dann heraus, 

daB sie ganz selbstandig entstanden waren, und zwar auf einer Pflanze, 

die zunachst als Unterlage fUr Veredelung gedient hatte, deren Edel

reis dann aber abgestorben war, worauf die Bizzarria hervorwuchs. Das 

deutet also auf eine pfropfhybride Entstehung hin. Von vielen Seiten 

wurde aber dieser Annahme widersprochen und ein Ursprung als echter 

Bastard angenommen. J etzt laBt sich, wie wir bald sehen werden, die 

wahrscheinliche Erklarung in ganz anderer Weise geben. 

Die Frage der Entstehung derartiger Pfropfbastarde trat nun in ein 

neues Stadium, als WINKLER das Problem experimentell in Angriff nahm 

und in der Tomate Solanum lycopersicum und dem Nachtschatten So

lanum nigrum Objekte fand, die bessere Antwort zu geben geeignet er

schienen. Er pfropfte mittels Keilschnitt einem Tomatenkeimling einen 

NachtschattensproB ein (Abb. 150) und schnitt dann, wenn das Reis 



der Unterlage aufgewachsen war, mitten durch das gemischte Gewebe 

durch, so daB im Querschnitt nun die Gewebsteile beider Arten frei 
lagen, und rief dann aus dieserWundeAdventivsprosse hervor, die spater 

abgeschnitten, bewurzelt und allein weitergeziichtet wurden. Neben 

~ ." ... 

A B 

D 

~:' . . \ .. '> 
.. 

E F G 

Abb. 150. A, B, C Schematische Darstellung verschiedener Arten von Pfropfung mit den 
zugehorigen Querschnitten der Pfropfungsstellen in der Richtung der Pfeile; punktiert 
das Reis, unpunktiert die Unterlage, A Kopulation, B Keilpfropfung, C Sattelpfropfung, 
D Chimare; unten der Tomatenmuttersprofi mit dem eingesetzten Nachtschattenkeil 
(Nachtschattengewebe punktiert). E Blatt des Nachtschattens (Solanum nigrum), G Blatt 

der Tomate (S. lycopersicum), F Chimarenblatt. Nach WINKLER aus LANG. 

reinen Tomaten- und rein en Nachtschattentrieben erhielt er dabei auch 

solche, die Gewebe von beiden Arten enthielten, aber normal gemeinsam 

wuchsen und dann Blatter bildeten, die zur Halfte Tomatenblatter, zur 

andern Halfte Nachtschattenblatter waren. Ein solches Doppelwesen 

wurde Chimare genannt, und sie erschienen mehrfach in verschiedenem 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 
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Ausbildungsgrad (Abb. ISO). Nach vielen Versuchen trat nun aber auch 

eiil SproB auf, der vollig einheitlich erschien und in seinen Charakteren, 

besonders der Blattform, deutlich die Mitte zwischen Tomate und Nacht

schatten hielt: in diesem SproB, der als Solanum tubingense weiterver

mehrt wurde, glaubte WINKLER den ersten experimentell erzeugten 

Pfropfbastard erzielt zu haben. Sein Typus geht aus Abb. 151, im Ver

gleich mit den Stammpflanzen Abb. 152, 153, hervor. In weiteren Ver

suchen traten aber dann auch andere derartige Formen auf. So ent
stand einmal eine Chimare, die zur Halfte Nachtschatten war, zur 

Abb. 151. olanum tubingense 
nach WINKLER. 

Abb. 152. olanum nigrum 
nnch \ . INKI..ER. 

Haifte ein neuer Pfropfbastard, Solanum proteus, der mehr der Tomate 

ahnelte. Ein anderer, Solanum Darwinianum, entstand nur als ein Blatt 

mit seinem Stengelanteil und konnte aus seiner Achselknospe vermehrt 

werden. Dnd in iihnlicher Weise wurden noch weitere Zwischenformen 

gebildet, die sich bald mehr dem Nachtschatten, bald mehr der Tomate 

naherten, wie Solanum koelreuterianum und gaertnerianum. 

Damit schien die Existenz der Pfropfbastarde experimentell erwiesen 

zu sein. SolIte der Beweis aber jeder Kritik standhalten, muBte das 

weitere Verhalten dieser Formennatiirlich den Anforderungen entspre

chen, die man nach dem Stand unserer Kenntnisse an einen Bastard 



stellen muB. Dnd da ergaben sich bald Schwierigkeiten. Zunachst treten 

an den Pfropfbastarden vegetative Ruckschlage auf, d. h. es bildeten 
sich auf vegetativem Wege Sprossen, die ganz nach dem einen der El

tern zuruckschlugen. Einen Beweis gegen die Bastardnatur stellen sie 

allerdings noch nicht dar, da auch sonst an pflanzlichen Bastarden ge

legentlich solche vegetativen Ruckschlage oder vegetative Spaltungen 

vorkommen. Das Hauptinteresse richtet sich nun aber auf die Nach-

Abb. 153 . • OlllDUID lycopersicum nach "INKLER. 

kommenschaft der Pfropfbastarde. Wenn sie solche sind, so stellen sie 

naturlich die F1-Generation dar; F2 mu13 also entweder konstant weiter

zuchten, was bei Artbastarden jadenkbar ist, oder eine Spaltung zeigen. 

WINKLER fand aber, daB F2 ausschlieBlich aus Pflanzen der einen Stamm

art bestand, und zwar aus der, der der betreffende Bastard naher stand. 

F2 von Solanum tubingense gab also ausschlieBlich Nachtschattennach

kommenschaft, die in allen weiteren gezuchteten Generationen rein blieb, 

und das entsprechende tra£ auch fur die anderen Pfropfhybride zu. 
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ChromO- Nun ware es naturlich wunschenswert, den Vergleich mit Bastarden 
somen-

verhaltnisse. anzustellen, die auf dem Wege normaler Kreuzbefruchtung gewonnen 

sind. Dies erwies sich aber als unmoglich, da sich die beiden verwandten 

Arten ebensowenig bastardieren lieBen, wie die Arten, denen der fruher 

besprochene Cytisus Adami entstammte. Naturlich muB auch diese Tat

sache stutzig machen. Dnd nun bleibt nur noch eine entscheidende 

Kontrolle ubrig, die Dntersuchung der Zellverhaltnisse. Wir haben in 

einer fruheren Vorlesung erfahren, daB eine jede Tier- und Pflanzenart 

eine konstante Chromosomenzahl besitzt, die vor der Befruchtung auf 

die Halfte reduziert wird. Werden nun Organism en mit verschiedener 

Chromosomenzahl bastardiert, so vereinigen sich die beiden verschie

denen Halbzahlen und diese Bastardzahl bleibt konstant in Fr-Hybriden 

erhalten. Kreuzt sich z. B. eine Ascarisvarietat mit der Normalzahl von 

4 Chromosomen (bivalens) mit einer solchen mit nur 2 Chromosomen 

(univalens), so findet man in den Bastardzellen 3 Chromosomen (BO

VERI). (Andersartige Verhaltnisse bei Artbastarden, die FEDERLEY auf

deckte, wurden bereits fruher erwahnt.) Nun haben Tomate und Nacht

schatten in der Tat sehr verschiedene Chromosomenzahlen, namlich 

erstere 24, letztere 72. 1m Bastard sind somit 48 zu erwarten; da es 
aber nicht unwahrscheinlich ist, daB bei einem vegetativ erzeugten Ba

stard die fUr die Geschlechtszellen typische Halbierung der Chromo

somenzahl, die Reduktion, nicht stattfindet, so konnte dort auch eine 

einfache Addition vorliegen, es muBten also 96 Chromosomen gefunden 

werden. An und fur sich ist eine vegetative Kern- und Zellverschmelzung 

ja nicht unwahrscheinlich, da sie in beiden Organismenreichen sowohl be

obachtet wie experiment ell erzielt ist. Die von WINKLER durchgefuhrte 

Dntersuchung ergab aber, daB die Keimzellen der Pfropfbastarde ent

weder die Nachtschattenzahl oder die Tomatenzahl enthielten. Dnd 

zwar war es, wie nach den Resultaten von F2 zu erwarten ist, die Zabl 

der Elternpflanze, der der sogenannte Bastard naher stand unddie er 

auch rein reproduzierte. (Eine gleich zu nennende Ausnahme ist vor

handen.) Dnd nun bleibt nur noch eine Moglichkeit, die Bastardnatur 

der Pflanzenzu erweisen. Es konnten auf unerklarliche Weise viel

leicht die Geschlechtszellen nur die eine Chromosomenart erhalten; dann 

muBte man aber in den gewohnlichen vegetativen Zellen der Pflanzen 
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die Bastardzahlen finden. Aber auch das war nicht der Fall. Und damit 

war durch WINKLERS hervorragende Untersuchungen selbst die Pfropf
bastardnatur seiner Pflanzen widerlegt worden. 

Was sind nun aber dann diese merkwtirdigen Gebilde? BAUR, der 

gleichzeitig mit WINKLER tiber den gleichen Gegenstand experimentierte, 

vermochte die Losung zu geben. Sie ergibt sich aus seinen interessanten 

Befunden tiber Periklinalchimaren. Wir haben oben bereits WINKLERS 

Chimaren kennen gelernt, die die enge Verwachsung von Tomaten

Nachtschattenteilen zu einer Einheit 

darstellen. Hier waren abel die beiden 

heterogenen Anteilenebeneinander an

geordnet. Unter Periklinalchimare 

versteht aber BAUR das Durchein

anderwachsen zweier verschiedener 

Arten in der Form, daB das Gewebe 

der einenArt das der andern vollstan

dig einhtillt, also gewissermaBen das 

eine der Hand, das andere dem Hand

schuh zu vergleichen ist. Oder mit 

anderen Worten, bei einer Periklinal

chimare steckt ein Blatt, ein Stengel, 

ein Vegetationspunkt einer Pflanze 
in der Haut der anderen, wie es das Abb. 154. Schematischer Durchschnitt 
Schema Abb. 154 illustriert. Die Peri- durch den Vegetationspunkt einer Peri-

klinalchimaren sind aber nichts als klinalchimare nus einer schwarzen und 

eine Abart der gewohnlichen Chi-
einer weiLlen Art. Nach BAUR. 

maren, die die beiden Bestandteile nebeneinander zeigen. Wenn an 

dem Vegetationspunkt einer ktinstlich erzeugten Chimare die beiderlei 

Gewebe zusammenstoBen und sich an dieser Stelle ein Blatt bildet, 

dann kommt ein solches Nebeneinander, eine Sektorialchimare, zu

stande. Die Periklinalchimaren konnte nun BAUR in folgender W:ise 

herstellen. Er benutzte die allbekannten Pelargoniumarten, die in grtinen 

und weiBblattrigen Formen vorkommen. Letztere konnen sich abernicht 

allein ernahren und gedeihen daher nur, wenn man sie auf einer grtin

blattrigen Pflanze wachsen laBt. Und aus solchen Doppelpflanzen ver-

Die Peria 
klinal· 

chimaren. 
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niochte BAUR iihnliche Chimaren mit griinweiBen Blattem zu erzielen, 

wie sie WINKLER bei Solanum erhalten hatte, also Sektorialchimaren 

mit den verschiedenen Anteilen griiner nnd weiBer Blatter. Wenn nun 

Abb. 15S. Schemntischer Durcbschnitt durch 
den egetationskegel einer weiBgrilnen Chi
mlire, die oben links geeignet ist, den Aus
gllngspunkt fUr eine PeriklinllJchim!i.re zu liefem. 

ach BA R. 

an dem Vegetationspunkt solcher 

Chimaren griine und weiBe Ge

webspartien aneinanderstoBen, 

kann es wohl vorkommen, daB 

das weiBe Gewebe sich auBen ein 

wenig iiber das griine hiniiber

schiebt, so daB an einer solchen 

Stelle unter einer weiBen AuBen

lage eine griine Innenlage sich 

findet, wie es Abb. ISS darstellt. 

Wachst nunhier ein Blatt aus, 

so ist eine Periklinalchimare ent

standen mit auBen weiBen Zell

lagen und innen griinen Schichten. Ein solches Blatt sieht dann aus, wie 

es Abb. 156 zeigt, griin mit weiBem Rand. Wiirde man einen Querschnitt 

hindurchlegen, so erhielte man im groben das, Bild von Abb. 157 a, die 

Abb. 156. Periklinlllchimllrenbliitter von Pelllrgonium zonale 
mit weiBem Rand . Photo CORRENS. 

im Vergleich mit dem 

normalen Blatt b die 

auBere weiBe Riille 

zeigt, und das genaue 

mikroskopische Bild 

von Abb. Is8a zeigt 

dann die farblose au

Bere Pallisadenparen

chymschicht unter 

der Epidermis, die 

beim gewohnlichen 

Blatt (b) natiirlich 

griin ist. Solche Peri-

klinalchimaren wurden mit nur der Epidermis der weiBen Pflanze, 

mit 2, 3 und mehr auBeren Zellschichten wie in noch komplizierterer 

Form erzeugt. 
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Wie verhalten sich solcbe Periklinalchimaren nun zu WINKLERS 
Pfropfbastarden? Die Beziehung ergab sich BAUR vor allem aus ,dem 
Verhalteh der Nachkommenschaft dieser Pflanzen. Es ist eine Tatsache, 

a 

Abb. 157 a, b. Schematischer Querschnitt durch den Blattrand,a einer griin-weiJ1en 
Periklinalchimare, b eines normalen griinen Blattes. Nach BAUR. 

daB die Geschlechtszellen der BIiitenpflanzen aus der ersten unter der 

Hautschicht liegenden Zellage des Vegetationskegels ihren Ursprung neh
men. 1st diese Schicht beieiner solchen Periklina1chimare der weiBen 

II 

b 
Abb. 158a,b. Die in Abb. 157 eingerahmten Stellen starker vergrol1ert. Nach BAUR. 

Pflanze angehorig, so kann von ihr aus also auch nur Samen weiBer 

Beschaffenheit gebildet werden, umgekehrt, wenn diese Schicht griin ist, 

nur griiner Samen, und das war auch in der Tat der Fall. Nun haben 

wir schon die von WINKLER festgestellte Tatsache erfahren, daB die 
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Nachkommen seiner Pfropfbastarde stets nur dem einen Elter entspre
chen,dem auch der. Habitus des Bastards mehr glich. Wenn die ver
meintlichen.Pfropfbastardeaber.Periklinalchimaren sind, dann ist dieses 
Verhalten nieht nur auf das einfachste erklart, sondern muB sogar po
stuliert werden. Der Nachweis, daB diese Annahme richtig ist, kann 
nUn .nach dem, was wir fmher harten, auf einfache Weise gefUhrt wer
den: da die Chromosomenzahlen der beiden Stammarten so sehr ver
schieden sind, so muB ja leicht festzustellen sein, ob in den auBeren Zell
schichten die eine, in den inneren die andere Zahl sich findet. Und das 
ist denn in der Tat, wie WINKLER feststellte, der Fall: Der vermeint

a 

c tl 
Abb. 159 a-d. Chimiirentypen (zwischen 
schwarzen und weillen Teilen). a periklinal, 
b sektorial, c und d meriklin. Nach JOR-

GENSEN-CRANE. 

liche Pfropfbastard Solanum tubin
gense ist wirklich eine Periklinalchi
mare mit einer Tomatenzellschicht 

auBen, die das innere N achtschatten
gewebe umschlieBt. 

Diese Erklarung hat sich seitdem 
bewahrt bei zahlreichen pflanzlichen 
Chimaren. Am haufigsten scheinen 
die genannten Periklinalchimaren 
vorzukommen. Nachst haufig sind, 
was JORGENSEN und CRANE meriklin 
nennen, also Formen mit nur einem 
Sektor der AuBenschicht einerandern 
Art (siehe Abb. 159), am seltensten 
scheinen echte Sektorialchimaren 

zu sein. So erweist sieh von den aufgefUhrten Beispielen der Cytisus 

Adami als eine Periklinalchimare yom Laburnum vulgare-Kern mit Cy
tisus purpureus-Haut. Die Bizzarria, die oft als Sektorialchimare ange

sehen wurde, ist nach TANAKA auch eine Periklinalchimare, bei der 

ofters der Kern durch die Haut durchbricht. Nur der Crataegomes

pilus ist noch nieht geklart, wie wir gleieh besprechen werden. 
1st damit die Frage der Pfropfbastarde definitiv als erledigt zu be

trachten? Es ware sieher voreilig, einen solchen SchluB zu ziehen. 
WINKLER selbst verfiigt auch noch iiber einen Fall, der durch die Deu

tung als Periklinalchimare nicht betroffen wird, sein Solanum Darwi-
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niamem. Denn hier fand er eine Chromosomenzahl, die eine Kombina

tion der Zahlen von Tomate und Nachtschatten darstellt, namlich 48. 
Dazu kommt, daB WINKLER bei Solanum nigrum, wie schon friiher er

wiihnt, durch vegetative Zellverschmelzung entstandene tetraploide For

men mit der gleichen Methode erzeugte, die die Pfropfchimaren lieferte. 

Es ist also nicht einzusehen, warum nicht so auch Pfropfbastarde ent
stehen konnen, vorausgesetzt, daB sich die Chromosomensatze der 

Eltemformen in der gleichen Zelle vertragen. 

Dem Solanum Darwinianum muB nun vielleicht nach den neuesten 
Untersuchungen von WEISS und HABERLANDT noch der Crataegomes

pilus hinzugefugt· werden. Genaue morphologische Untersuchungen 

zeigten namlich, daB da wo reines Gewebe der einen Ausgangsart er

wartet werden muBte, sich auch Charaktere der andem Art oder typi

sche intermediare Eigenschaften selbst in der Einzelzelle (Form der Epi

dermiszelle z. B.) fanden. Das konnte auf eine wirkliche vorausgegangene 
Kemverschmelzung hindeuten. Oder sollten vielleicht Keme einer Art 

in das Plasma der andem Art gelangt sein? Hier bleibt also noch man

ches aufzuklaren. 
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Neunzehnte Vorlesung. 

Die Vererbung und Bestimmung des Geschlechts. 

Wir lernten in friiheren Vorlesungen bereits viele der entscheidenden 

Tatsachen uber Vererbung und Bestimmung des Geschlechts im Zu

sammenhang mit allgemeinen Vererbungsproblemen kennen. In Anbe-

tracht des groBen allgemeinen Interesses, das dem Gegenstande entgegen

gebracht wird, 'seien die Hauptpunkte nun nochmals im Zusammenhang 
beleuchtet und erganzt, ohne daB wir auf alle die Einzelheiten eingehen, 

die nicht direkt zur Vererbungslehre gehoren. Wenn wir die Tatsache 

als gegeben annehmen, daB es zwei Geschlechter gibt, so ist das erste 

Problem, das sich uns bietet, den Mechanismus der Geschlechtsver- ~~~ad~:' 

erbung zu klaren, also zu zeigen, welcher Mechanismus es bedingt, daB ~~~~~~l~c;,~~· 
die Nachkommenschaft eines Elternpaares immer zu etwa gleichen Teilen 

aus weiblichen undmannlichen Individuen besteht, also ein Vererbungs

problem. Wir sahen bereits, daB dies allgemeine Erbproblem in Uber

einstimmung mit anderen Fragen des Erbmechanismus seine Losung 
fand. Wir wissen, daB der Mechanismus dadurch gegeben ist, daB das 
eine Geschlecht heterogametisch ist, zwei Sorten von Geschlechtszellen 

bildet, das andere homogametisch, eine Sorte von Geschlechtszellen bil-
det. Bei Orthopteren, Dipteren, Saugetieren und den meisten Pflanzen, 
ist das mannliche Geschlecht das heterogametische, bei Lepidopteren 
und Vogeln und den Erdbeeren umgekehrt das weibliche, bei Fischen 
kommt beides in der gleichen Familie vor. Wir sahen dann, daB solches 

Verhalten auf das schonste iibereinstimmt mit dem Mechanismus einer 

MENDELschen Riickkreuzung. Wird der Bastard Aa mit der rezessiven 

Stammform aa ruckgekreuzt, so entstehen wieder zur HalfteAa und aa. 
Wir sahen dann, daB, ebenso wie die MENDEL-Spaltung ihre Erklarung 

dadurch findet, daB die Erbfaktoren in den Chromosomen gelagert sind, 

in gleicher Weise auch der Heterogametie-Homogametie-Mechanismus 

der Geschlechtsvererbung durch einen Chromosomenmechanismus ge-
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geben ist. Dies war der Mecbanismus der Gesehleehtschromosomen, das 

Vorhandensein von zwei X-Chromosomen im homogametischen, einem 

X-Chromosom im heterogametisehen Geschleeht. Das Verhalten der 

Chromosomen in den Reifeteilungen bedingt es, daB so das heterogame

tische Geschlecht zwei Sorten von Gameten bildet, eine mit, eine ohne 

X-Chromosom. Wenn nun in den X-Chromosomen ein geschlechtsdiffe

renzierender Faktor gelegen ist, der in doppelter Dosis (X X) das homo

gametische Gesehleeht, in einfacher Dosis (X oder X Y) das heteroga
metische Geschlecht bedingt, dann ist der Meehanismus der Geschleehts

verteilung vollig aufgeklart. 
Wir sahen nun auch bereits, daB diese Annahmen auf die verschie

denste Weise bewiesen werden konnten, und jetzt so gesichert sind, wie 

es iiberhaupt denkbar erscheint. Dem friiher dafiir beigebraehten Be
weismaterial sei nun noch einiges Weitere zugefiigt. Der erste Beweis 

ffir das Heterogametie-Homogametie-Schema (unabhangig von der Chro

mosomenlehre) war die folgende Untersuehung von CORRENS: 

Bry~ni:fall. CORRENS ging von der Tatsaehe aus, daB monozische und diozisehe 
Pflanzen, also Eolche, die mannliche und weibliehe Bliiten an einer Pflanze 
oder nur an getrennten Pflanzen erzeugen, diese Fahigkeit auf ihre Nach
kommen vererben. So ist die Dimorphoteca pluvialis eine extrem mono
zisehe, eine trimonozische Pflanze, indem ihre Bliitenkopfchen gleich
zeitig mannliehe, weibliche und Zwitterbliiten enthalten. Wie man nun 
aber auch diese drei Bliitenarten sich untereinander befruchten laBt, 
stets entsteht wieder eine trimonozische Pflanze. Es miissen somit aJle 
Geschlechtszellen einer monozischen Pflanze diesen Charakter besitzen, 

und dadurch eroffnet sich vielleicht die Moglichkeit, durch Kreuzung 

mit einer diozischen Pflanze, deren Geschlechtscharakter mannlich oder 

weiblich ja bekannt ist, erstere analysieren zu konnen. CORRENS kreuzte 

deshalb die monozische Zaunriibe Bryonia alba mit der getrennt-ge

sehlechtigen Bryonia dioica. Wurde nun dioica ~ X alba 0- gekreuzt, 

so war die gesamte Nachkommenschaft weiblich, namlich 587 Indivi

duen (zu denen allerdings als Ausnahme 2 0- kamen). Die umgekehrte 

Kreuzung dioica 0- X alba ~ ergab aber zu genau gleichen Teilen mann

liehe und weibliche Pflanzen, namlich 38 : 38 Individuen. Die normale 
Befruchtung zwischen dioica ~ und 0- gibt natiirlich wieder zu gleichen 
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Teilen beides. Nun wissen wir schon, daB monozische Individuen samt
lich den Charakter Monozie vererben. Das Resultat erfordert also, daB 
bei der diozischen Pflanze mannliche und weibliche Individuen verschie

dene geschlechtliche Tendenz haben. Es wird erklart, wenn wir anneh

men, daB die ~ in bezug auf das Geschlecht heterozygot sind, mit mann

licher Dominanz also Mm, die Weibchen dagegen homozygot mm. Erstere 

bilden also zweierlei Geschlechtszelien M und m, letztere nur eine Sorte m. 
Natfulich muB dann auch angenommen werden, daB aus der Mon6zie 

durch den Faktor M bzw. m sichtbare Mannlichkeit oder Weiblichkeit 

wird. Es wurde also etwa die Kreuzung dioica 0' X alba ~ folgender

maBen verlauf~n, wenn wir die Monozie (Hermaphroditismus) mit ~ be
zeichnen und uns der Geschlechtssymbole bedienen: 

Dioica 
Gameten 
FI 

~=O'~ 
0' und ~ 
O'~ 

alba ~ = ti ti 
1;l 

und ~ ti 

AnschlieBend an diese Untersuchung wurden dann aIle die schon 

fruher erwahnten Entdeckungen gemacht, die den Ablauf des Mechanis
mus, zunachst fUr das Tierreich demonstrierten, und zwar war es eine 

ganze Reihe verschiedenartiger Tatsachen, die aIle zum gleichen Resultat 

fUhrten. Da sahen wir einmal, daB das morphologische Studium zahl
reicher Tierformen immer wieder den X-Chromosomenmechanismus ent
hilllte, der, trotz alier Varianten im einzelnen, doch stets das gleiche 
Prinzip offenbarte, und ffu das Pflanzenreich wurde spater der gleiche 

Beweis erbracht. Wir sahen dann, daB in Fallen besondersartigen Ver
haltens der Geschlechtsverteilung der Chromosomenmechanismus ent
sprechend abgeandert war; so bei den Aphiden, aus deren befruchteten 
Eiern nur Weibchen hervorgingen, weil die Mannchen erzeugenden Sper
mien (ohne X) degenerierten. Als weiteres Glied in der Beweiskette 

konnten wir die Tatsache anfUhren, daB in dem Fall der Lepidopteren, 

in dem die experimentellen Studien weibliche Heterogametie erwiesen 

hatten, auch die Zellstudien das gleiche nachweisen konnten. Diese Tat

sachen k6nnen im gleichen Sinn durch weitere, noch nicht oder nur 

fluchtig erwahnte Erscheinungen erganzt werden. 

Da sollte zunachst die Erscheinung der Polyembryonie genannt wer- Poly •. 
embryome. 

den. Man versteht darunter die merkwurdige Erscheinung, daB aus einer 
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Eizelle mehrere Individuen entstehen kennen, indem frUhe Furchungs

stadien auseinanderfallen und sich selbsHindig weiter entwickeln (siehe 

die neuste Zusammenfassung von PATTERSON). Aus solchen polyembryo

nalen Keimen gehen aber ausschlieBlich Individuen des gleichen Ge

schlechts hervor. Wenn wir von den sogenannten eineiigen Zwillingen 

des Menschen absehen, deren Entstehung ja nur erschlossen ist, sind 

die beiden schOnsten FaIle die des Gurteltiers Tatusia und der parasiti

schen Wespen (Chalcididen) Ageniaspis, Lithomastix und verwandter 

Abb. 160. Junge Keimblase von Tutu novemcinctum mit. vier Embryonen (i-IV). 
Nach NEWMAN und PATTERSON. 

Formen. Bei jenen Gurteltieren entwickeln sich fast immer gleichzeitig 

vier Embryonen [bei anderen Arten durch einen merkwurdigen Knos

pungsprozeB zahlreiche (FERNANDEZ)], die in gemeinsame Embryonal

hullen eingeschlossen sind, was auf einen Ursprung aus den vier Fur

chungszellen deutet. Abb. r60 zeigt eine Fruchtblase mit vier jungen 

Keimscheiben im Kreis angeordnet. Die vier Jungen sind aber stets 
des gleichen Geschlechts. Noch eklatanter ist aber der Fall jener Wespen. 

Sie legen ihre Eier in Schmetterlingseier hinein, in denen sie sich mit 
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dem Schmetterling entwickeln, bis schlieBlich sich die fertigen Wespen 

aus der Raupe herausbeiBen. Die Eier der Wespen zerfallen nun nach 

lIlJ 

till/) 

lJ 

( 

Abb. 161 a-c. 3 Stadien der Entwicklung von Polygnotus minutus, na Amnionkeme, 
Clll b Embryonen. Nach MARCHAL. 

einigen Teilungen in ihre ZeIlen, die dann fur sich die Furchung be

ginnen. Es entstehen so ganze Ketten von Embryonen aus einem Ei, 

die bei manchen Arten bis 1000 Individuen enthalten k6nnen, die nun 
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wieder aile eines Geschlechts sind. Abb. r6r a zeigt ein junges Entwick

lungsstadiumvon Polygnotus minutus, in dem sich gerade die Fur

chungszeilen auseinanderlegen, b ein alteres Ei mit vielen Furchungs

stadien, c eine noch altere Blase mit mehrercn Embryonen. Abb. r62 
gibt eine aus einem Ei entstandene Embryonenkette einer anderen Art, 

Encyrtus fuscicollis, wieder. 

Abb. 162. Embryonenkette der Wespe Encyrtus. Nach MARCHAL. 

Eine weitere Gruppe von Tatsachen bezieht sich auf den Zusammen-
Geschlecht. hang zwischen Parthenogenese und Geschlecht (siehe neuste Zusammen-

fassung von ANKEL). Es ist bekannt, daB bei vielen Insekten, Krebsen, 

Rotatorien die Alternative Befruchtung oder Parthenogenese tiber das 
Geschlecht entscheidet. Bei der Biene (und den Rotatorien), gibt ein 

unbefruchtetes Ei ein Mannchen, das gleiche Ei, wenn befruchtet, ein 



Weibchen. Bei Aphiden und GaIlwespen konnen aus parthenogeneti
schen Eiern beide Geschlechter entstehen, aus befruchteten aber nur 
Weibchen. Wo nun die zeIlularen Verhaltnisse solcher FaIle untersucht 

werden konnten, zeigte es sieb, daB das Verhalten der Geschlechtschro

mosomen die Situation erklart nach dem Schema I X = <1, 2 X = ~. 

Der Hauptunterschied dieser Fane von dem normalen Geschlechtsver

teilungsschema ist der, daB anstatt des Heterogametiemechanismus die 

Parthenogenese dazu verwandt wird, urn den Zustand mit I X (Biene) 
oder mit 2 X (Aphiden) herbeizufiihren. Bei der Biene entwickeln sieh 
die Mannchen parthenogenetisch mit der reduzierten Chromosomenzahl, 

also mit IX .. Bei der Samenbildung der Drohnen (c) fallt aber die 
Reifeteilung weg, so daB nur eine Sorte von SamenzeIlen, solche mit X, 

gebildet werden. Die Befruchtung produziert also Weibchen (2 X). Die
ser, wie aile anderen Faile von Beziehung von Parthenogenese zu Ge

schlecht, zeigt aber auch bereits, daB es nur die Quantitat der Dosis 

an X-Substanz (gleieh Geschlechtsdifferentiator) ist, die fiir die Ge:

schlechtsdifferenzierung entscheidend ist und nieht etwa der homo- oder 

heterozygote Zustand eines Faktors. 
Diesen Tatsachen schlieBen sich sodann direkt die fiber die Erschei- Gynandrie. 

nung des Gynandromorphismus an, von der wir schon mehrfach spra-

chen. Gynandromorphe sind Individuen, die teilweise mannlich, teil-

weise weiblich sind. Meist ist eine Korperhalfte mannlich, die andere 
weiblich, in anderen Fallen findet sieh aber auch ein feineres Gemisch 

der beiderlei Charaktere. Es hat sieh nun mit Sicherheit zeigen lassen, 
daB solche Gynandromorphe darauf zuriickzufiihren sind, daB durch Ab
normitaten bei oder nach der Befruchtung im gleiehen Individuum ZeIl-
g .. uppen mit I oder 2 X-Chromosomen gebildet werden, wie wir friiher 
schon sahen. 

Wir sahen nun ferner in friiheren Vorlesungen, daB sieh diesen ele

mentaren Tatsachen aus dem Gebiet der Zellenlehre wie der Vererbungs

lehre auf das schonste die Ergebnisse anreihen, die auf der Verknfipfung 

beider aufgebaut sind. Die Tatsachen der geschlechtsgebundenen Ver

erbung hatten uns ja gelehrt, daB die absolute Ubereinstimmung in der 

Verteilung solcher mendelnder Charaktere mit der Verteilung der X-Chro

mosomen bewies, daB solche Faktoren, die ihren Sitz im X-Chromosom 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, s. Auflage. 3Ia 



Zahlen
verhiiltnis 
der Ge

schlechter. 

haben, geschlechtsgebunden vererbt werden. Endlich lernten wir ja 
auch bereits den definitiven Beweis fUr die letztere Annahme kennen, 
der aus dem Verhalten von Erbcharakteren wieX-Chromosomen im Fall 
des "Nichtauseinanderweichens" der Chromosomen abgeleitet werden 
konnte. SchlieBlich sahen wir, daB dies in gleicher Weise fiir das Tierreich 
wie fUr das Pflanzenreich gilt (siehe neuste Zusammenstellung von COR
RENS). Als besonders beweisend sei dem frUber genannten Material noch 
der Fall des Lebermooses Sphaerocarpus (nach ALLEN) zugefiigt, wo aus 
den beiden Reifeteilungen je zwei Sporen mit bzw. ohne X-Chromosom 
hervorgehen, aus denen zwei weibliche und zwei mannliche Pflanzchen 
entstehen. All dies, wie gesagt, beweist, daB der Mechallismus der Ver
teilung der Geschlechter in dem Chromosomenmechanismus oder, was 
das gleiche ist, einer MENDELSchen Riickkreuzung, gegeben ist. 

Eine der Konsequenzender Erkenntnis des Mechanismus der Ge
schlechtsvererbung ist es, daB das ZahlenverhaItnis der Geschlechter 
s.tets I : I sein sollte, das sogenannte mechanische ZahlenverhaItnis. Nun 
ist es aber wohlbekannt, daB dies meist nicht der Fall ist, vielmehr 
aIle moglichen ZahlenverhaItnisse in der Natur vorkommen. Selbst da, 
wo es annahernd I: I ist, erscheint es bei Betrachtung groBer Zahlen 
in typischer Weise davon abweichend, z. B. I06 Mannchen: IOO Weib
chen beim Menschen. Da es auBerdem zahlreiche Angaben gibt, daB 
dies VerhaItnis beeinfluBbar ist, so ist es ein Problem, das auBer seiner 
Bedeutung fUr den Geschlechtsvererbungsmechanismus fUr die Ver
erbungslehre selbst von Interesse ist. Wenn wir zunachst annehmen, 
daB der Verteilungsmechanismus der Geschlechtschromosomen unbeein
fluBt verlauft, so daB eigentlich gleiche Zahlen der beiden Gameten

sorten nach Erwartung produziert werden, so kann eine ungleiche Zahl 
der Geschlechter auf sehr verschiedene Art zustande kommen. Da ist 

einma] die Moglichkeit der differentiellen Elimination eines Geschlechts 

wahrend der Entwicklung. Mannliche oder weibliche Keime sind aus 
irgendeinem Grunde schadigenden Einfliissen mehr ausgesetzt als die 

des andern Geschlechts und sterben daher in groBerer Zahl auf ver
schiedenen Stufen der Entwicklung abo Das ist etwa bei den mann
lichen Friichten beim Menschen der Fall. Die Ungleichbeit mag aber 
auch auf friiheren Stadien liegen, namlich bereits im Moment der Be-



fruchtung. So konnte es sein, daB die Eier in verschiedener Weise fUr 

die Aufnahme der beiden Spermienarten empfanglich waren. Man kann 
derartiges daraus schlieBen, daB gelegentIich periodische Schwankungen 

der Geschlechtszahl im Lauf der Jahreszeiten vorkommen, auch daraus, 

daB das Alter der Weibchen auf die Zahl einen EinfluB zu haben scheint. 

Ebensogut ist es aber auch moglich, daB bei mannlicher Heterogametie 

die beiden Spermiensorten im WettIauf urn die Befruchtung verschie
dene Chancen haben, zuerst am Ziel anzugelangen. Diese Moglichkeit 
ist fUr Pflanzen von CORRENS direkt experimentell bewiesen worden, 

aber auch fUr Tiere verschiedentlich, z. B. in den Alkoholversuchen von 

BLUHM, wahrscheinlich gemacht I • Endlich ist es aber auch moglich, daB 

von Anfang an die beiden Gametensorten, besonders bei mannlicher 
Heterogametie, nicht in gleicher Zahl gebildet werden. Wir kennen ja 

die extremen Fane der Aphiden, wo stets die eine Halfte der Samen

zellen, namlich die ohne X-Chromosomen, zugrunde gehen. Es ist daher 
sehr wohl denkbar, daB auch normalerweise die eine Art von Samen

zellen in hoherem MaB von den stets im Hoden stattfindenden Zelldege

nerationen betroffen werden. Endlich ist es noch moglich; daB game

tische Letalfaktoren (siehe oben) vorhanden sind, die die relative Zahl 
der gebildeten Gameten verschieben (LENZ). 

Bei allen diesen Moglichkeitenwar das Zahlenverhaltnis der Geschlech- ~~~i;fI;:; 
ter im Rahmen des normal ablaufenden Heterogametiemechanismus ver- so;~~':n":,~i.a-
schoben worden. Es ist aber sehr gut denkbar, daB der Mechanismus selbst 
richtend beeinfluBt werden kann. So konnte bei weiblicher Heterogametie 
die Reifeteilung des Eies mit Vorliebe so verlaufen, daB das X-Chromo

som im Ei bleibt, bzw. in den Richtungskorper geht. Ja es ist denkbar, 
daB diese Richtung der Reifeteilung experimentell beeinfluBt werden 
konnte, was dann auf eine echte Geschlechtsbestimmung hinauskame. 

Ein solcher Versuch ist tatsachlich gelungen. Bei der Psychide (Le

pidoptera) Talaeporia findet sich in den Eiern ein sehr deutliches, un

paariges Geschlechtschromosom, das entweder im Ei bleibt oder in den 

Richtungskorper geht (s. Abb. 92), und zwar fand SEILER, daB die 

beiden Moglichkeiten normalerweise ebenso haufig vorkommen, wie es 

dem normalen ZahlenverhaItnis der Geschlechter entspricht. Durch 

I Neuerdings von McDoWELL bestritten. 

Dlsmus. 



direkte Temperaturwirkung auf das reifende Ei konnte aber das Zahlen

verhaltnis verschoben werden, wie direkt an der Reifespindel festgestellt 

wurde. Es braucht wohl nicht besonders hervorgehoben zu werden, daB 

aIle diese Tatsachen, die sich auf die Beeinflussung des mechanischen 
Zahlenverhaltnisses der Geschlechter beziehen, generelle Bedeutung 

haben, da durch die gleichen Vorgange ja jedes MENDELsche Zahlen

verhaltnis beeinfluBt werden kann. DaB dem so ist, haben wir schon 

ja mehrfach fUr den Wettlauf der Pollenschlauche (Zertation) kennen 
gelemt, z. B. bei Betrachtung der Heterostylie und des Oenotherafalles. 

Der Mechanismus der Geschlechterverteilung ist also, wie gesagt, 

voJlstandig klar. Die nachste Frage im Geschlechtsproblem ist dann: 

Wie bringt das, was in den X-Chromosomen verteilt wird, die Differen

zierung der beiden Geschlechter hervor? Auf diese Frage gibt die Ana
lyse der Intersexualitat durch den Verfasser die Antwort (siehe neuste 

Zusammenfassung von GOLDSCHMIDT). 

tn~:~~!:u~li~ Als gelegentliche Abnormitaten, in freier Natur gefunden wie kiinst-
tat. 

lich im Experiment hervorgerufen, sind schon lange Individuen bekannt, 

deren Geschlechtscharaktere, sowohl die auBerlichen sogenannten sekun
daren Geschlechtszeichen als auch die Geschlechtsdriisen selbst, mehr 
oder minder groBe Beimischungen von Charakteren des andem Ge
schlechts zeigen. Sie konnen, wenn wir die Individuen als ganzes be
trachten, eine vollstandige Reihe bilden, die liickenlos von einem Ge

schlecht zum andem fUhrt. Sie sind unter den verschiedensten Namen 
als Abnormitaten bekannt, wie Hermaphroditen, Gynandromorphe, 
hahnenfedrige Vogel usw. Bezeichnungen, die aber gewohnlich verschie

denartige Erscheinungen durcheinander werfen. Die experimentelle Ana

lyse erlaubt es jetzt, eine besonders wichtige Gruppe herauszunehmen 

und sie als das Phanomen der Intersexualitat zu behandeln, das unserer 

Ansicht nach das Problem der Physiologie der Geschlechtsbestimmung 

weitgehend dem Verstandnis erschlossen hat. 

Urn die Bedeutung der Erscheinung bewerten zu konnen, miissen wir 

uns iiber einen Punkt erst vollig klar werden, einen speziellen Teil des 

~~i~~~ll:~. groBen Determinationsproplems. Die Ergebnisse der Experimentalfor
schung der letzten Jahrzehnte haben gezeigt - wenn wir uns aus

schliel3lich auf die Punkte beschranken, die fiir unser Problem in Be-



tracht kommen -, daB wir im Tierreich zwei groBe Gruppen zu unter
scheiden haben in bezug auf die Determination der Geschlechtscharak
tere. Der ersten Gruppe gehoren vor allen Dingen die Insekten an. 
Bei ihnen ist, soweit bekannt, mit der Befruchtung definitiv alles auf 

das Geschlecht Bezugliche determiniert. Das heiBt also: daB mit voll
zogener Befnichtung entschieden ist, welches Geschlecht mit der Ge

samtheit seiner Attribute sich entwickeln wird, oder auch, wie wir schon 

zufiigen konnen, welche sexuelle Zwischenstufe. Eine jede Zelle, die sich 
von dem befruchteten Ei ableitet, ist somit unwiderruflich sexuell deter

miniert (was, wie wir sehen werden, allerdings auch die zwangslaufige 

Geschlechtsumwandlung einschlieBt) und irgendeine Beeinflussung eines 

Tells durch einen andem ist ausgeschlossen. Dieser SchluB konnte zu

erst aus Versuchen erschlossen werden, die sich mit dem Verhaltnis der 

GeschlechtsdrUsen zu den ubrigen Geschlechtsattributen, den sogenann

ten sekundaren Geschlechtscharakteren befaBten, und konnte in allen 
weiteren Versuchen, besonders denen uber Intersexualitat, bestatigt wer

den. Es werden also die sekundaren Geschlechtscharaktere normaler

weise zwar konform mit dem Geschlecht vererbt, fUr ihr in Erscheinung
treten ist aber die Geschlechtsdruse selbst vollstandig irrelevant. Das 

klassische Objekt fUr diesen Typus sind die Schmetterlinge, wie aus den 

in ihren Resultaten vollig ubereinstimmenden Versuchen von OUDE
MANS, KELLOGG, MEISENHEIMER, KOPEC usw. mit Sicherheit hervor
geht. MEISENHEIMER, der die von OUDEMANS mit Erfolg inaugurierten 
Versuche auf breiter Basis weiterfiihrte, arbeitete mit dem Schwamm
spinner Lymantria dispar. Bei diesem Schmetterling, wie auch bei vielen 

anderen Insekten, sind die Geschlechtsdriisen schon auf friihem Raupen
stadium vollig differenziert, lange ehe die erst im Schmetterling auf
tretenden auBeren Geschlechtsdifferenzen sichtbar werden. Diese be

stehen in diesem Fall darin, daB das groBe Weibchen weiBe Flugel mit 

unscharfen dunkeln Binden besitzt, wahrend das kleine Mannchen braun 

gezeichnete Flugel aufweist (s. Abb. 163, 166). Wurden nun den Raupen 

die Geschlechtsdrusen zerstort, so ubte dies auf das Kleid des daraus sich 

entwickelnden Falters gar keinen EinfluB aus: auch die Schmetterlinge 

aus kastrierten Raupen, die demnach keine Geschlechtsdrusen besaBen, 

zeigten ihre typischen sekundaren Geschlechtscharaktere. Nun wurde 



gepruft, ob vielleicht die Anwesenheit der entgegengesetzten Druse 
einen EinfluB ausuben konne. Mannliche Raupen wurden also ihres Ho

dens beraubt und dafur ihnen der Eierstock ein~r andern Raupe ein
gesetzt, und ebenso umgekehrt. Die falschen Geschlechtsdrusen ent

wickeln sich in diesem Fall ganz normal weiter. Die sekundaren Ge

schlechtscharaktere blieben aber ganzlich unbeeinfluBt; eskommen z. B. 
typisch mannliche Falter mit all ihren Eigenheiten zum Vorschein, die 

dabei den ganzen Leib voller reifer Eier haben. Es ware nun noch die 

Moglichkeit vorhanden, daB die ZerstCirung oder Transplantation der 

Geschlechtsdriise auf einem zu spaten Stadium vorgenommen wurde, 

so daB ihr EinfluB auf das Soma bereits abgeschlossen war. HEGNER 

konnte diesem Einwand begegnen, indem er die Geschlechtsdriise be
reits in ihrer Embryonalanlage - die Insekten haben eine typische 

Keimbahn - zerstCirte, ohne daB dadurch eine Beeinflussung der se

kundaren Geschlechtsch\lIaktere eintrat. MEISENHEIMER erreichte die 
gleiche Wirkung auf anderem Weg. Er stellte das friihe embryonale 

Stadium fUr ein in Betracht kommendes Organ, die Flugel, gewisser

maBen kiinstlich her, indem er ihre Anlagen, die Imaginalscheiben, zer
storte und sie so zur Neuentwicklung durch Regeneration zwang. Dem 
gleichen Tiere war vorher eine Geschlechtsdriise des entgegengesetzten 
Geschlechts nach Entfernung der eigenen implantiert worden. Der rege
nerierte Flugel erwies sich dann immer als der fUr das urspriingliche 
Geschlecht zu erwartende. Diese Versuche zeigen also mit Sicherheit, 

daB die Geschlechtsdrusen und bestimmte fUr das Geschlecht charakte
ristische somatische Eigenschaften voneinander vollig unabhangig sein 

konnen. 

Dem zweiten Typus gehoren die hOheren Wirbeltiere an. Eines der 

anziehendsten Kapitel der neueren Physiologie ist die Lehre von der 

inneren Sekretion, dem EinfluB der Ausscheidung gewisser Drusen, wie 

Hypophyse, Thyreoidea, Thymus, Geschlechtsdruse auf Bau, Entwick

lung und Funktion des Organismus. Es sei etwa auf den EinfluB der 

Schilddrusenfunktion auf die Metamorphose der Amphibien oder des 

gleichen Organs auf die Ausbildung eines korperlich wie psychisch nor
malen Menschen hingewiesen. Die betreffenden Tatsachen zeigen, daB 

in der Determination der Organe und ihrer Funktionen bei dieser Gruppe 



eine Zwischenstufe eingeschoben ist. Bei den Insekten enthalt jede Zelle 
alles zur Determination Notige und ist somit in dieser Beziehung yom 
ubrigen Organismus unabhangig. Bei der hier betrachteten Gruppe aber, 
ist ein zentrales Organ, die betreffende innersekretorische Druse vor
handen, die ihrerseits erst die zur Vollendung der Determination not
wendigen Stoffe, die sogenannten Hormone, liefert. Wir haben also hier 
eine hohere Stufe der Entwicklung vor uns, indem gewisse Entwick
lungsprozesse der unabhangigen Tatigkeit einzelner Zellen genommen 
und durch die Tatigkeit eines Zentrums koordiniert und reguliert wer
den. Das Verhaltnisder beiden Typen ist somit, urn ein Beispiel als 
Parallele zu benutzen, das gleiche, wie das eines Staates, in dem jede 
Provinz einen eigenen Rechtskodex besitzt zu dem eines Staates mit 
Einheitsrecht. Nun sind die sekundaren Geschlechtscharaktere Korper
attribute, die sich so ziemlich auf jeden Teil des Korpers beziehen. Dnd 
ihre spezifische Ausbildung, ob mannlich oder weiblich, wird in dieser 
Gruppe auBer durch die genetische Konstitution noch durch eine innere 
Sekretion reguliert, die ihren Sitz innerhalb der Geschlechtsdriisen hat. 
Ein Kastrationsexperiment, iihnlich dem vorher von Schmetterlingen 
betrachteten, hat daher ein ganz andersartiges Resultat. Der Ausfall 
der typischen inneren Sekretion laBt die sekundaren Charaktere des be
treffenden Geschlechts hier verschwinden und die Transplantation der 
entgegengesetzten Druse ruft die des andem Geschlechts hervor. 

Wenden wir uns nach diesen Vorbemerkungen nun der Analyse der 
Intersexualitat zu. 

Insektenzuchter wuBten schon lange, daB bei Spezieskreuzungen von Intgr:::li. 
Schmetterlingen, ja auch bei Kreuzung geographischer Varietaten relativ L~~~:,ia 
haufig sexuelle Abnormitaten auftreten, die als Hermaphroditen oder 
Gynandromorphe verzeichnet werden. AuBerdem weiB jeder Sammler, 
daB iihnliche Abnormitaten gelegentlich in der Natur vorkommen. Eine 

relativ haufige derartige Erscheinung ist das Auftreten von sogenannten 

Farbenzwittem des Schwammspinners. Dieser Falter ist nun ausge
zeichnet durch eine sehr starke Verschiedenheit der beiden Geschlechter, 

femer durch eine sehr weite geographische Verbreitung, die das Vorhan-
densein distinkter geographischer Varietaten begiinstigt. So bot er sich 

als geeignetes Experimentalobjekt dar, das auch aIle Hoffnungen erfullte. 



-- 488 -

Krcu~~:gen. Es wurden zunachst Kreuzungen zwischen europaischen und japa-
nischen RasseIi durchgefiihrt. Das erste Grundresultat war, daB aus der 
Kreuzung japanischer Weibchen mit europaischen Mannchen normale 
Nachkommenschaft hervorging; die reziproke Kreuzung aber, europa
ische Weibchen mit japanischen Mannchen ergab F1-Tiere, von denen 
aIle Mannchen normal waren, wahrend die Weibchen verschiedenartige 
Mischungen von weiblichen und mannlichen Charakteren zeigten, inter
sexuell waren. Waren solche Weibchen noch fruchtbar, so konnte die 
F2-Generation erhalten werden und hier trat dann eine Spaltung in zur 
Halfte normale, zur Halfte intersexueIle Weibchen ein. Die reziproke 
Kreuzung ergab aber auch in F2 ebenso wie in FI nur normale Weib
chen, dagegen war nun hier ein gewisser Prozentsatz von Mannchen 
intersexuell. Dies zeigt nun schon, daB beide Geschlechter die Charak
tere des andern zu entwickeln imstande sind, wenn durch Kreuzung in 
ihrer Erbmasse bestimmte, normalerweise nicht vorhandene Kotpbina
tionen zustande gebracht werden. Es liegt also zygotische Intersexuali
tat vor. Es zeigt weiterhin, daB derjenige oder diejenigen Faktoren die 
damit zu tun haben, mendelistisch vererbt werden, da Intersexualitat 
typisch spaltet. Die weitere Verfolgung des Problems brachte dann 
einen dritten entscheidenden Tatsachenkomplex zum Vorschein. Es ist 
die Tatsache, daB es viele verschiedene Rassen von europaischen und 
japanischen dispar gibt, die sich typisch unterscheiden in bezug auf den 
oder die Faktoren, die die Intersexualitat bedingen. Dies auBert sich 
darin, daB das MaB der Intersexualitat, also die mehr oder minder weit
gehende Entwicklung von Charakteren des andern Geschlechts, ein typi
sches ist fiir eine bestimmte Kreuzung. Kreuzungen von zwei be

stimmten Rassen ergeben nur schwache, von zwei anderen nur mittlere, 
von anderen nur hochgradige Intersexualitat, und so kann in voraus

bestimmbarer Weise jede Stufe von einem Weibchen zu einem Mann

chen und umgekehrt erzeugt werden. Am Anfang einer solchen Reihe 
miissen natiirlich Kombinationen liegen,die nur normale Nachkommen

schaft liefern und am Ende solche, bei denen ein Geschlecht vollstandig 
in das andere umgewandelt isL 1m einzelnen sind die Hauptergebnisse 
in bezug auf weibliche Intersexualitat die folgenden: Da ist zunachst 
die japanische Rasse Gifu. Kreuzen wir Mannchen dieser Rasse mit 



Weibchen der japanischen Rasse Kumamoto, so sind samtliche FI-Weib

chen leicht intersexuell. Die Antennen werden leicht gefiedert, auf den 
weiBen Fltigeln tritt ein wenig von der braunen mannlichen Farbung 

auf, der Eierschatz ist ein wenig reduziert, aber die Kopulationsorgane 

Abb. 163. Lymantria dispar. Oben Q, darunter 6 verschiedene Intersexualitatsstufen. 
(Die verschiedene GroLle der Stucke hat nichts mit den Geschlechtsverhaltnis.en zu tun. ) 

und -instinkte sind normal und daher Fortpflanzung moglich. Nehmen 

wir nun dieselben Mannchen von Gifu und kreuzen sie mit Weibchen 

der japanischen Rasse Hokkaido oder der europaischen Rasse Schneide

mtihl, so sind die F1-Weibchen etwas mehr intersexuell. AIle sekun-
Goldschmidt , Vererbungswissenscho.ft) ,:. . A uf! :-.ge . 3Ib 
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daren Geschlechtscharaktere sind mehr mannlich; die Instinkte sind 

aber noch weiblich, die Mannchen werden angezogen, aber eine Befruch

tung ist organisch nicht mehr moglich, obwohl genugend reife Eier vor

handen sind. Befruchten wir nun wieder mit den gleichen Mannchen 

von Gifu Weibchen der Rasse Fiume, so erhalten wir in F. recht hoch
gradig intersexuelle Weibchen. Die sekundaren Geschlechtscharaktere 

sind fast mannlich. Die Instinkte stehen etwa in der Mitte zwischen 

den Geschlechtern, Kopulation findet nicht mehr statt und ware auch 

unmoglich, dagegen haben die Tiere noch einen unentwickelten Eier
stock. Nun haben wir eine andere japanische Rasse X (unbekannter 

Rerkunft) ; kreuzen wir deren Mannchen mit den Schneidemuhlweibchen, 

so erhalten wir in F. hochgradig intersexuelle Weibchen; auBerlich sind 
sie kaum mehr von Mannchen zu unterscheiden, obwohl genaue Unter
suchung noch einen Einschlag weiblicher Charaktere zeigt. Die In

stinkte sind vollig mannlich. Die Geschlechtsdruse aber zeigt nun alle 

Ubergange von einem Eierstock bis zu einem richtigen Roden mit reifen 

Spermatozoen. Nun bleibt nur ein Schritt ubrig, namlich eine Kreu
zung, bei der aIle Weibchen in Mannchen verwandelt sind. Und dies 

wird in der Tat stets erhalten, wenn wir die Mannchen von zwei weiteren 
japanischen Rassen, Ogi und Aomori, mit den Weibchen Schneidemuhl, 
Fiume oder Rokkaido kreuzen. In Abb. r63 ist eine Reihe weiblicher 
Intersexualitat, wie sie hier geschildert wurde, abgebildet. 

Wenn wir uns nun klar machen wollen, was diese Tatsachen zu be

deuten haben, so ist vor allem zunachst auf folgende Punkte Gewicht 
zu legen: Sowohl die Eier wie die Samenzellen aller dieser zur Kreuzung 

verwandten Rassen sind ganz normal in bezug auf die Geschlechtsver

erbung. Denn in der richtigen Kombination geben sie normale Ge

schlechtsresultate. Da sie aber in anderen Kombinationen abnorme Se

xualitat liefern, so mussen die entscheidenden Stoffe in irgendeiner Art 

aufeinander eingestellt sein. Nun wird eine Intersexualitatsreihe er

halten, wenn ein und dieselbe Rasse als Vater mit verschiedenen Rassen 

von Weibchen gekreuzt wird. Aber auch wenn ein und dieselbe Rasse 

als Mutter mit einer Serie verschiedener Mannchen gekreuzt wird, kommt 
ein typisch verschiedenes Resultat zustande, das zu einer Intersexuali

tatsserie angeordnet werden kann. Und das zeigt, daB wir mit Dingen 
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zu tun haben, die in irgendeinem typischen Quantitatsverhaltnis zu

einander stehen. Nun wissen wir ferner, daB die weibliche Intersexuali

tat nur bei Kreuzung in einer Richtung erzeugt wird und in F2 spaltet, 

daB aber die umgekehrte Kreuzung normal ist und in F2 in bezug auf 

die Mannchen spalten kann. Dies alles ftihrt nun konsequenterweise zu 

folgender Erklarung: 1. J edes Geschlecht besitzt die Anlagen fUr beide 

Geschlechter, denn beide k6nnen intersexuell werden. 2. Welche von 

ihnen in Erscheinung tritt, wird bei der Befruchtung entschieden. 3. Die 

normale Entscheidung ist, wie wir wissen, an den IX -2 X -Mechanis

mus gebunden. Da er aber nicht verhindert, daB Intersexualitat und 

sogar Umwandlung eines Geschlechts in das andere stattfindet, so kann 

nicht die Tatsache des Vorhandenseins dieser Chromosomen bzw. der 

in ihnen enthaltenen Faktoren entscheidend sein, sondern ihre quanti

tative Wirkung. 4. Das F,-Resultat und die Spaltung zeigen - wir 

erinnern uns, daB das X-Chromosom des Weibchens bei weiblicher Hete

rozygotie vom Vater stammt - daB einer der fur die Ausbildung des 

aktuellen Geschlechts entscheidenden Faktoren im X-Chromosom ver

erbt wird, in unserem Fall mit weiblicher Heterozygotie, und zwar muB 

dies ein Mannlichkeitsbestimmer sein, da er in den Kreuzungen das Weib

chen vermannlicht. 5. Das Resultat der reziproken Kreuzung (und der 

noch nicht naher geschilderten mannlichen Intersexualitat) zeigt, daB 

die fUr das Geschlecht mit verantwortliche andere Gruppe von Faktoren 
rein mutterlich vererbt wird und das kann mit einiger Wahrscheinlich

keit, fast Sicherheit, bezeichnet werden als Vererbung im Y-Chromosom. 

Und zwar muB dies ein Weibchenbestimmer sein, da er in den Experi

men ten das Mannchen verweiblicht. Dazu ist noch zu bemerken, daB 

die Vererbung der Mannlichkeitsbestimmer im X-Chromosom und die 

rein mutterliche Vererbung der Weiblichkeitsbestimmer tausendfach be

statigte Experimentaltatsachen sind. 6. Die Tatsache, daB die gleiche 

Weibchenrasse mit verschiedenen Mannchenrassen verschiedene Resul

tate gibt, zeigt, daB der im X-Chromosom gelegene Faktor quantitativ 

verschieden ist in jenen Rassen. 7. Die Tatsache, daB die gleiche Mann

chenart mit verschiedenen Rassen von Weibchen verschiedene Resul

tate gibt, beweist, daB die im Ei mlitterlich vererbten Geschlechtsfak

toren ebenfalls quantitativ verschieden sein k6nnen. 
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Fassen wir diese Schltisse nun in der so klaren symbolistischen Aus

drucksweise des Mendelismus zusammen, die uns erlaubt, Vererbungs

mechanismen einfach zu beschreiben, so kommen wir zur folgenden For

mulierung: Beide Qeschlechter enthalten fUr jedes Geschlecht die Fak

toren oder Realisatoren, d. h. Gene, deren Wirkung in einer gleich zu 

schild emden Weise dartiber entscheidet, ob die Zellen des Individuums 

sich in weiblicher oder mannlicher Richtung differenzieren. Beide An

lagen vermogen in jedem FalJ in Erscheinung zu treten. Welche tat

sachlich erscheint, hangt ausschlieBlich von dem quantitativen Verhalt

nis beiderlei Faktoren abo Wenn wir wieder F fUr den Weiblichkeits

faktor benutzen und M fUr den Mannlichkeitsbestimmer, so ist die Fak

torenformel fUr die beiden Geschlechter: (F)Mm-Weibchen: (F)MM

Mannchen. Das Weibchen ist heterozygot im Mannlichkeitsfaktor, der 

im X-Chromosom gelegen ist, das Mannchen aber homozygot. Der Weib

lichkeitsfaktor F wird rein mtitterlich, wahrscheinlich im Y-Chromo

som, jedem Ei gleichmaBig mitgegeben. (Es sei gleich darauf hinge

wiesen, daB dies eine Besonderheit des Objekts zu sein scheint. Bei 

anderen Objekten finden sich diese Gene in den Autosomen.) Fund M 

wirken unabhangig voneinander und mit einer quantitativ bestimmten 

Starke, die wir ihre Valenz nennen wollen. Und die hohere Valenz ist 

entscheidend fUr das Resultat. Die Quantitaten sind aber derartig do

siert, daB ein M schwacher ist aJs Fund daher in der weiblichen Kon

stitution nicht zur Wirkung kommt, zwei M aber starker als Fund 

daher in der mannlichen Formel sich durchsetzen. Urn dies und das 

Folgende klar zu machen, nehmen wir nun einmal an, wir konnten diese 

Valenzen messen. Und wir finden dann, daB die Weiblichkeitsanlage 

(F) 80 Einheiten stark ist, wahrend einem Mannlichkeitsfaktor die Wir

kungskraft 60 zukommt. In der weiblichen Formel (F)Mm ist dann 

das F urn 20 starker als das M, in der mannlichen Formel (F)MM sind 

dagegen die zwei M mit dem Wert I20 urn 40 starker als der weibliche 

Anteil. Nun sind zwei Moglichkeiten gegeben: Entweder gentigt das 

kleinste Uberwiegen eines Teils tiber den andem, urn letzteren zu unter

drticken; oder aber es ist ein bestimmtes Minimum notig, urn eine Ge

schlechtsanlage tiber die andere triumphieren zu lassen, ein epistatisches 

Minimum. Nehmen wir nun an, dies Minimum betrage 20 Einheiten, 
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dann haben wir ein Weibchen, wenn (F) -M = > 20, und ein Mann

chen, wenn MM - (F) = > 20; oder anders ausgedruckt: wenn wir die 

Differenz zwischen den Valenzen beider Anlagen e nennen, dann sind 

die Grenzwerte von e fUr die beiden Geschlechter + 20 und - 20. Dies 

kann graphisch ausgedruckt werden, wie es Abb. I64 zeigt, in der die 

Werte fUr e auf einer Geraden angeordnet werden. Individuen rechts 

von + 20 sind Weibchen, links von - 20 sind Mannchen, und die da

zwischenliegenden sind die intersexuellen Formen. Sind sie heterozygot 

fUr M, dann sind sie intersexuelle Weibchen, sind sie homozygot fUr M, 

dann sind sie intersexuelle Mannchen. 

d' .... EE----, 

I 
F-M -20 
·F 
M 

Cenetisch Zx=miinnl. Jnt 

o 
1 

..:: 

+20 

,,25 

Genefisch 1:z:.weibl. Jnt 

Abb. 164. Grnphische Darstellung der mendelistisch-symbolischen Interpretation der 
Intersexualitatsexperimente. Die Relation von Fund M = e ist sowohl als Differenz 

wie als Bruch angegeben. 

Wie erklart dies nun den Grundversuch? Angenommen, wir haben 

zwei Rassen, die beide normal sind in bezug auf die quantitative Regu

lation ihrer Geschlechtsfaktoren, die sich aber in den absoluten Werten 

der Valenzen unterscheiden. Wir sprechen dabei der Einfachheit halber 

von starken Formen, wenn die Valenz von M relativ hoch ist und ent

sprechend von schwachen Formen. Wir k6nnten dann die folgenden 

Valcnzverhaltnisse find en: 

Schwache Europaer 
:;: (F)Mm 

80 60 X/ 
o(F)MM / 

806060 

Starke ]apaner 
(Fa)Mam 

100 80 

(Fa)MaMa 
100 80 80 

Es ist klar, daB beide Rassen, wenn rein gezuchtet, sexuell normal sind. 

Kreuzen wir nun ein japanisches Weibchen mit einem europaischen 

Mannchen (Pfeil a), dann ist F.: 



Fr ~ (Fa)Mm 
roo 60 

494 

Fr <1 (Fa)MaM 
roo 80 60 

Der Wert e betragt dann + und - 40, beide Geschlechter sind normal. 

Die reziproke Kreuzung aber (Pfeil b) gibt in F r : 

Fr ~ (F) M a m Fr 0' (F) M aM 
80 80 80 80 60 

Hier ist nun beim Weibchen e = 80 - 80 = o. Die Weibchen sind also 

intersexuell, genau halbwegs zwischen den Geschlechtern. Dies erklart 

nun ohne weiteres die Resultate der verschiedenen Kreuzungen, die oben 

aufgezahlt wurden. Die Reihenfolge des Wertes fur M bei den genannten 

Rassen (sehr viele mehr sind analysiert) ist: 

SchwacheRassen: aIle Europaer, Japaner Hokkaido und z. T. SUdjapaner. 

Starke Rassen: mittel Gifu, sehr stark Ogi, Aomori. 

Und fUr den Wert von (F) ist die schwachste Rassc Fiume, dann folgen 

Schneidemuhl und Hokkaido, dann die Sudjapaner, wie sich in allen 

5 

Abb. 165. Schema einer intersexuellen Gleichung. Rasse M X Rasse Gi und 
Rasse MX Rasse A proportional zu Rasse S X Gi und S X A. 

weiteren Versuchen bestatigen bBt. Vielleicht die klarste Demonstra

tion ist die folgende: Wir haben gesehen, daB die Weibchen der schwachen 

Rasse Fiume gekreuzt mit den mittelstarken Mannchen Gifu ziemlich 

stark intersexuelle Weibchen in Fr liefern. Die gleichen Weibchen er

geben aber mit den starken Mannchen Aomori nur Mannchen. Die ja

panischen Weibchen von Kumamoto ergeben mit den gleichen Mann

chen von Gifu ganz schwache weibliche Intersexualitat in Fr. Dann 

mussen diese Weibchen, nun mit Aomori-Mannchen gekreuzt, etwa mitt

lere Intersexuallitat liefern, was auch der Fall ist. Das Schema Abb. r65, 

dem von Abb. r64 entsprechend, erlautert dies ohne weiteres fUr einen 

ahnlichen Fall. 

Wir sind nun bisher uber die intersexuellen Mannchen hinweg

gegangen. Abb. r66 gibt eine Serie mannlicher Intersexualitat wieder, 
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wie sie aus verschiedenen F.- und F2 -Resultaten zusammengestellt wer

den kann. Wir wollen sie aber nicht mit gleicher Ausftihrlichkeit be

handeln. Es ist ja ohne weiteres klar, daB jede Kombination, bei der 

Abb. 166. Lymantria dispar. Oben normales 6, darunter 6 verschiedene Intersexe. 
Bei intersexuellen 0 (im Gegensatz zu~) erscheint die weibliche Beimischung auf 

den Fliigeln in Fleckenform. 
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in der Formel (F)MM = 0 ein hochwertiges F mit niederwertigem M 
verbunden werden kann, zu intersexuellen Mannchen fUhren muB. Es 

genfigt festzustellen, daB sie auch nach Erwartung produziert werden 

und daB aus dieser Analyse besonders beweisendes Material ffir die 
Interpretation des Falles gewonnen wird. 

Wesen des 
X.Chromo- Bevor wir nun in der Analyse weitergehen, wollen wir uns erst kurz 

somen-
mechanis- klar machen, wie weit diese uns in bezug auf das Problem dieses Ab-

mus. 
schnittes, das Wesen der Geschlechtsfaktoren zu ergriinden, gefiihrt hat. 

Wir haben wieder den einfachen Erbmechanismus der Heterogametie -

Homogametie vorgefunden. Wir sahen aber, daB die Anwesenheit des' 
einen Geschlechtsdifferentiators im X-Chromosom in homozygoter oder 

heterozygoter Form allein nicht genfigt, fiber das Geschlecht zu entschei

den. Es war vielmehr eine bestimmte Quantitat der Aktion dieser Fak
toren n6tig, urn sie gegen die gleichzeitige selbstandige Aktion der ent

gegengesetzten Differentiatoren des andern Geschlechts aufkommen 
oder unterliegen zu lassen. Der normale Geschlechtsvererbungsmecha

nismus sorgt fUr die Richtigkeit des quantitativen VerhaItnisses, indem 

er den einen Komplex konstant laBt (das mfitterlich vererbte (F)), und 
den andern regular in halber oder ganzer Quantitat (M oder MM, 
I X-Chromosom - 2 X-Chromosomen) verteilt. K6nnen aber diese 
Quantitaten in einem sonst gleichbleibenden System absolut verandert 
werden, so kann keine Faktoren- oder Chromosomenkonstitution es ver
hindern, daB eine andere und schlieBlich entgegengesetzte Sexualitat er
zielt wird. Wir wissen somit jetzt, daB der Geschlechtsvererbungsme
chanismus der Heterogametie - Homogametie ein Mechanismus ist, der 

daffir sorgt, daB die geschlechtsdeterminierenden Substanzen ffir beide 

Geschlechter in einem bestimmten quantitativen VerhaItnis verteilt wer

den, das der einen oder andern Substanzgruppe das Ubergewicht ver

leiht. Dies bedeutet, daB wir nunmehr einen Schritt gemacht haben in 

der Richtung auf ein physiologisches Verstandnis dessen, was der Me

chanismus bezweckt. Dnd es ist klar, daB unser Problem vollstandig 

gelOst wfirde, wenn wir wfiBten, was jene geschlechtsbestimmenden Sub
stanzen sind und wie ihre quantitative Wirkung zu verstehen ist. Eine 

weitere Analyse der zygotischen Intersexualitat gibt auch auf diese Frage 

bereits eine Antwort. 
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Dec Begriff der Intersexualitat konnte die Vorstellung erwecken, 

daB ein intersexuelles Individuum in jedern Teil seines Korpers eine be
stimrnte Stufe zwischen den beiden Geschlechtern einnimmt. Schon 

die obige Beschreibung lieB erkennen, daB das nicht der Fall ist. Es 

verhalten sich vielmehr die einzeInen Organe verschieden, eines ist noch 

normal, wenn das andere schon intersexuell ist. Nur rein quantitative 
Charaktere wie die Fiederlange der Antennen zeigen bestimmte Zwi

schenstufen. Intersexualitat ist also hier sozusagen ein rnakroskopisches 

Phanornen, ein Begriff fiir den Gesarnthabitus des Individuums, das in 

Wirklichkeit aber eine Art Mosaik verschiedener Geschlechtigkeit dar

stellt. Es zeigt sich nun, daB die einzeInen Organe in einer ganz be
stimmten Reihenfolge intersexuell werden, und zwar ist diese Reihen

folge genau die umgekehrte von der der ernbryonalen Differenzierung. 
Die Organe, die zuerst angelegt und differenziert werden, wie die Ge

schlechtsdrusen, werden zuletzt umgewandelt und diejenigen, die sich 

zuletzt differenzieren, wie Flugelfarbung, werden zuerst verschoben. Die 
genaue Analyse dieser Tatsache hat nun zu der Aufdeckung dessen ge

fiihrt, was wir das Zeitgesetz der Intersexualitat nennen, ein Phanornen, 
das ubrigens BALTZER bereits bei den Intersexen von Bonellia er

kannt hatte: Ein Intersex ist ein Individuum, das sich bis zu einern 

gewissen Zeitpunkt als Weibchen bzw. Mannchen entwickelt hat und 
von diesern Drehpunkt an seine Entwicklung als Mannchen bzw. Weib
chen vollendet. Das ansteigende MaB der Intersexualitat ist ein Aus
druck der fortschreitenden Ruckverlegung des Drehpunktes; der inter
sexuelle Zustand der einzelnen Organe ist bestirnrnt durch die zeitliche 
Lage ihrer Differenzierung vor oder nach dern Drehpunkt. Dieses Ge
setz ist durch zahllose entwicklungsgeschichtliche Tatsachen, die hier 

nicht ausgefiihrt seien, bewiesen. 

Darnit ist nun folgende Situation gegeben: 

I. Intersexualitat kornrnt zustande, wenn an einern bestimrnten Zeit

punkt der Entwicklung, dern Drehpunkt, eine Reaktion stattfindet, die 

wir die Urnschlagsreaktion nennen konnen, die in ihrern physiologischen 

Effekt darin besteht, daB sie die alternativen Differenzierungsvorgange 

zwingt, im Zeichen des andern Geschlechts zu verlaufen: Die weib

liche Differenzierung springt in die rnannliche urn oder urngekehct. 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, s. Auflage. 32 
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2. Der Zeitpunkt des Einsetzens der Umschlagsreaktion ist maB
gebend fiir das MaB der Intersexualitat, je frillier er liegt, urn so hOher 

der Grad der Intersexualitat. 
3. Das Auftreten der Umschlagsreaktion wahrend der Entwicklung 

ist genetisch bedingt durch erbliche Eigenschaften der zur Kreuzung 
benutzten Rassen. 

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

= Quantitat. 
5. Intersexualitat wird genetisch produziert, wenn die Faktoren der 

mann lichen und weiblichen Differenzicrung quantitativ nicht richtig auf
einander abgestimmt sind. 

6. Das MaB der Intersexualitat ist genau proportional der Hohe dieser 
quantitativen Unstimmigkeit. 

Daraus folgt nun: 
1. Das normale Geschlecht wird dadurch bedingt, daB die gesamten 

Differenzierungsprozesse im Zeichen des physiologischen Einflusses ver
laufen, der von dem oder den Faktoren des betreffenden Geschlechts 
hervorgerufen wird. 

2. Da in verschiedenen Individuen entweder der mannliche oder weib
liche DifferenzierungseinfluB herrschend ist, bei Intersexualitat aber 
beide Einfliisse im selben Individuum aufeinander folgen konnen, so be
steht der normale Geschlechtsvererbungsmechanismus darin, dem einen 
EinfluB die Oberhand zu geben. 

3. Da Intersexualitat durch das Auftreten der Umschlagsreaktion wah
rend der Entwicklung bedingt ist, und dies Ereignis durch abnorme quan

titative Verh1iltnisse der Faktorenkombination herbeigefiihrt wird, so muB 

normalerweise die beherrschende Reaktion fiir das aktuelle Ges<;:hlecht 

schneller verlaufen als fiir das nicht erscheinende Geschlecht. Weibliche 
Intersexualitat kommt somit zustande, wenn die neben der beherrschenden 

weiblichen Reaktion verlaufende mannliche Reaktion schnellerverlauft als 
sie normalerweise sollte (umgekehrt bei mannlicher Intersexualitat) und je 
schneller sie verlauft, je friiher der Drehpunkt, je hoher die Intersexualitat. 

4. Es sind somit koordiniert Quantitat der Erbfaktoren und Ge
schwindigkeit der Reaktion. 
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Somit ist also die Losung des Problems der zygotischen Intersexua- Die Losung. 

lWit zu der wir vordringen konnten, die: Jedes befruchtete Ei besitzt 
normalerweise die beiderlei Erbfaktoren, Geschlechtsdifferentiatoren 
oder Realisatoren, deren Aktivitat fiir die Differenzierung des einen oder 
andern Geschlechts erforderlich ist. J eder von diesen, der mannlichen 
wie der weiblichen Differenzierung, ist notwendig fiir die Ausfiihrung 
(Beschleunigung) einer Reaktion, deren Produkt die spezifischen Be
stimmungssubstanzen der geschlechtlichen Differenzierung sind. Bei 
Formen mit weiblicher Heterozygotie, wie es der Schwammspinner ist, 
wird der weibliche Faktor, wie wir kurz sagen wollen, rein miitterlich 
vererbt, so daB jedes Ei identisch ist in bezug auf den Weiblichkeits-
faktor. ·Der mannliche Faktor ist der nach dem bekannten Heterozy
gotie-Heterogametie-Schema mit dem X-Chromosom der Halfte der Eier, 
aber allen Spermatozoen iiberlieferte Geschlechtsfaktor. Absolute wie 
relative Quantitat der beiden Faktoren ist ein festgelegter Erbcharakter 
einer Rasse. Der Mechanismus der Geschlechtsvererbung, der darin be-
steht, daB die zu Mannchen bestimmten Eier zwei X-Chromosomen, 

zwei Faktoren M, zwei Dosen mannlichen Determinators erhalten, die 
zu Weibchen bestimmten aber nur eine, ist hiermit ein Mechanismus, 
der dafiir sorgt, daB zu Anfang der Entwicklung einer bestimmten, stets 
gleichen Quantitat des weiblichen Faktors entweder n oder 2n MaB
einheiten des mannlichen gegeniiberstehen. Diese Quanten sind nun so 
dosiert, daB die Quantitat q des weiblichen Faktors groBer ist als n des 
mannlichen: Die Produktion der Determinationsstoffe der weiblichen 
Differenzierung eilt somit bei dieser Kombination voraus, die Entwick-
lung ist weiblich. Umgekehrt ergeben 2n des mannlichen Faktors eine 
hohere Konzentration als q des weiblichen, die Stoffe der mannlichen 
Differenzierung werden schneller produziert und ein Mannchen ent-

wickelt sich bei dieser Kombination. Der X-Chromosomen-(Heterozy

gotie)Mechanismus erweist sich somit als eine ideale Methode des Aus-
gleichs der Relation zweier Reaktionsgeschwindigkeiten und findet so 

seine physiologische Erklarung. 
Da das Entscheidende die Relation zweier Quantitaten ist, so konnen 

die absoluten Qualltitaten sehr verschieden sein, solange nur die rich

tige Relation gewahrt ist und solange die resultierenden Reaktions-

32* 



Das epi
statische Mi

nimum. 

- 500 -

geschwindigkeiten in Harmonie sind mit den Zeitverhaltnissen der Ent
wicklung. In der Tat erweisen sich verschiedene Rassen verschieden in 
bezug auf die absoluten Quanten der Faktoren. Werden aber solche 
Rassen gekreuzt, so wird die notwendige quantitative Relation gestort 
und der mannliche Faktor kann relativ zu konzentriert sein ffir das 
weibliche Quantum, selbst im I n-Zustand. Oder umgekehrt mag der 
weibliche Faktor zu konzentriert sein im Verh1iltnis zum mannlichen, 
selbst im 2n-Zustand. Dnd dann werden die Produkte des zu konzen
trierten Faktors zu schnell gebildet, ihre wirksame Quantitat wird noch 
innerhalb der Entwicklungsperiode erreicht, Intersexualitat tritt ein. 

Als wir oben die mendelistisch-formale Analyse des Phanomens durch
fiihrten, zeigte es sich, daB die Annahme unmoglich ist, daB das einfache 
"Oberwiegen der Valenz der mannlichen Faktoren tiber die weiblichen 
(oder umgekehrt) zur Erklarung ausreicht. Sie wfirde Geschlechts
umkehr erklaren, aber nicht die verschiedenen Stufen der Intersexualitat. 
Wir muBten deshalb das epistatische Minimum einfiihren, die An
nahme, daB ein quantitativ bestimmter MinimaltiberschuB e einer Quan
titat tiber die andere notig ist, urn tiber das Geschlecht zu entscheiden. 
Wenn wir diese symbolische Sprache nun in reale tibersetzen, so heiBt 
es, daB die hohe Ausgangskonzentration eines der beiden Gene nicht 
definitiv zu seinen Gunsten entscheidet, sondem daB ein Minimum dieser 
Differenz notig ist, urn die vollige Entscheidung - reine Geschlechter -
herbeizufiihren und daB zwischen den beiden Minima ffir M - F und 
F -M eine Serie von Werten dieser Differenz liegen, die die Inter
sexualitat bedingen. Da wir nun wissen, daB Intersexualitat entsteht, 

wenn die Quantitat der Differenziernngssubstanzen einer Sorte groBer 

wird als die der andem Sorte, und zwar wahrend der Entwicklung, so 
besagt dies, daB die Kurven fUr die Produktion der mannlichen oder 

weiblichen Stoffe so gestaltet sein mtissen, daB sie im Normalfall sich 
nicht wahrend der Differenziernngszeit schneiden, daB aber die gleiche 

Art von Kurven bei Einftigung einer Variabeln, namlich der Ausgangs
konzentration sich proportional (oder umgekehrt proportional) dem 
Wert der Variabeln noch wahrend der Entwicklungszeit schneiden 

miissen. Die Kurven der Differenzierungsstoffproduktion in den ver
schiedenen Intersexualitatsexperimenten (weibliche Int.) konnten also 
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so aussehen wie Abb. l67 zeigt, wobei wir die Entwicklungszeit als kon

stant annehmen, was ja in Wirklichkeit nicht der Fall ist (die betref
fende Korrektur, also eine Verschiebung der Linie 5 - 5 = Ende der 

Differenzierung nach rechts oder links kann leicht angebracht werden). 

Fist die Kurve der Produktion der weiblichen Stoffe fur die schwache 

Rasse, Mm die der mannlichen Stoffe im Normalfall (fUr das Weibchen) 

S 

s 
s 

Abb. 167. Graphische Darstellung der physiologischen Interpretation 
der Intersexualitatsexperimente. 

M,m, M 2 m usw., die der mannlichen Stoffproduktion bei verschiedenen 

Graden weiblicher Intersexualitat bis zur Geschlechtsumkehr M 4m. Die 

Schnittpunkte der F- und M-Kurven bedeuten dann den "Drehpunkt". 

Entsprechend erklart sich das zweite Schema fUr mannliche Inter

sexualitat. Fs ist das Feiner starken Rasse, mit MsMs gibt es das 
normale Mannchen. M, M, usw. 'sind die M-Kurven fUr mannliche 

Intersexualitat bis zur Geschlechtsumkehr M3 M3, welches mit der 
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Msm-Kurve fur das nonnale Weibchen der starken Rasse identisch 
ist. FaJlen wir von den Schnittpunkten aus Lote auf die Abszisse, so 
erhalten wir das friiher benutzte lineare Schema der Intersexualitat. Es 
erscheint uns sehr lehrreich, sich die Beziehungen zwischen den beiden 
Arten graphischer Darstellung klar zu machen, urn dadurch Einsicht 
in den Unterschied mendelistischer gleich vererbungsmechanischer und 
vererbungsphysiologischer Vorstellung zu gewinnen. Natiirlich ist diese 
graphische Darstellung nicht die einzige mogliche; auch andere sind 
moglich, die die Experimentaltatsachen, namlich quantitative Beziehung 
von Fund M und verschiedene zeitliche Schnittpunkte der Reaktions
kurven, wiedergeben. 

Die hier gegebene Losung des Geschlechtsproblems liefert nicht nur 
den Schlussel zum Verstandnis des Wesens des X-Chromosomenmecha
nismus, sondem eroffnet auch weite Ausblicke auf die Moglichkeit die 
Wirkung der Gene im ganzen zu verstehen, wie wir in der nachsten 
Vorlesung sehen werden. Hier sei nur noch erortert, in wie weit sie 
sich auch in anderen Experimenten bewahrt hat. Tatsachlich hat das 
Prinzip bereits auf viele verwickelte Verhaltnisse im Tierreich Licht ge
worfen, z. B. auf die eigenartige Intersexualitat der Amphibien und die 
besonderen VerhaItnisse der hoheren Wirbeltiere (siehe die zusammen
fassende Darstellung von GOLDSCHMIDT). Auch auf gewisse VerhaIt
nisse bei diozischen Pflanzen konnte es schon angewendet werden (G. und 
P. HERTWIG, WETTSTEIN) und konnte, richtig angewandt, auch zur 
Grundlage einer Erklarung der labilen VerhaItnisse der monozischen 
Pflanzen dienen. Doch gehoren diese Probleme nicht mehr zur eigent
lichen Vererbungslehre. Seine schOnste Bestatigung hat es aber in dem 
Studium der triploiden Intersexe durch STANDFUSS, MEISENHEIMER, 

GOLDSCHMIDT, PARISER, SEILER und BRIDGES gefunden. Hier sei nur 

der Fall der triploiden Intersexe von Drosophila nach BRIDGES bespro
chen, da die gleichen Triploide ja auch von groBer Bedeutung ffir die 

allgemeine Vererbungslehre sind. In einem Experiment zur Lokalisie

rung bestimmter Faktoren bei Drosophila erschienen in einer Zucht 
96 Weibchen, 9 Mannchen und 80 Intersexe. Die normalen Tiere zeigten 
unerwartete Verteilung der beteiligten Gene (siehe oben bei Polyploidie), 
aus der geschlossen werden .konnte, daB die Tiere von einer triploiden 
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Mutter stammten. Dafiir konnte dann auch der genetische Beweis ge

liefert werden und die cytologische Untersuchung ergab,. daB alle Inter
sexe je 3 Exemplare des 2. und 3. Chromosoms hatten, entweder 2 oder 

3 Chromosomen Nr. 4,2 X-Chromosomen und entweder ein Y-Chromo
som oder keines. Morphologisch variieren die Intersexe sehr, es laBt 

sich aber eine mehr weibliche und mannliche Gruppe unterscheiden. Es 

ist hier bis jetzt noch nicht moglich gewesen, die Intersexe so zu defi
nieren wie bei Lymantria und Bonellia, namlich durch die zeitliche Lage 

des Drehpunktes. Wohl gelingt dies aber bei den Intersexen der tri
ploidenBiston- undSarturnidenbastarde (siehe GOLDSCHMIDT). Die Mor

phologie der triploiden Intersexe wird aber gegeniiber denen von Lyman
tria dadurch kompliziert, daB infolge der abnormen Chromosomenbe

schaffenheit sich echter Gynandromorphismus (durch abnorme Vertei

lung der X-Chromosomen) mit Intersexualitat kombinieren kann. 
Es ist klar, daB in diesem Fall die Intersexualitat auf der abnormen 

Chromosomenbeschaffenheit beruht, wie iibrigens STANDFUSS zuerst er

kannte. In seinen Versuchen erhielt BRIDGES die folgenden Chromo

somenkombinationen und daraus die entsprechenden Tiere: 

Zahl der X -chro-I Zahl der Auto-
Typ 

mosomen= F somen ==M 

Dberweibchen 3 2 

rN 4 4 

Weibchen . 3 ~ 3 3 

l:N I 

2 2 

I 

Intersex mehr ~ 2 3 
0 2 3 

Mannchen . 2 

Dbermannchen . 3 

Die Tabelle zeigt, daB normale Weibchen entstehen, wenn das Ver

haltnis von Autosomen zu X-Chromosomen = In: I X ist; ebenso nor

male Mannchen, wenn das Verhaltnis 2n: I X ist (das ist ja .der nor

male X-Chromosomenmechanismus); dagegen Intersexe bei dem Ver

Mltnis 3n: 2 X und Uberweibchen bzw. Ubermannchen (die beide mor

phologisch unterscheidbar sind) bei der Proportion 2 n : 3 X bzw. 3 n: IX. 
Das Geschlecht resultiert hier also aus einem Verhaltnis der Autosomen 
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zu den Geschlechtschromosomen. Nattirlich sind es nicht die Chromo

somen als soIche, sondern in ihnen enthaltene Gene, die in den X-Chro

mosomen Weiblichkeitsgene, in den Autosomen Mannlichkeitsgene sein 

mtissen, deren Quantitatsrelation entscheidet. Wir sehen also genau das 
gleiche Grundresultat wie bei Lymantria, bloB mit dem Unterschied, 

daB Fund M vertauscht sind entsprechend dem Unterschied zwischen 
Abraxas- und Drosophilatypus und ferner, daB die M-Gene (entspre

chend F bei Lymantria) nicht mtitterlich sondern autosomal vererbt 
werden. Bei Lymantria, wo sich alles innerhalb der normalen diploiden 

Chromosomenkonstitution abspielt, war es sicher, daB es sich fUr die 

Entscheidung urn relative Quantitaten der Gene handelte, wofUr spe
zielle experimentelle Beweise erbracht wurden. Hier handelt es sich zu
nachst, soweit wir wissen, urn relative Zahlen, wobei es allerdings das 

Nachstliegende ist auch die Zahlen in ihrer Wirkung additiv als Quanti

taten aufzufassen. BRIDGES selbst faBt allerdings die Wirkung etwas 
anders auf, indem er, wenn ich ihn recht verstehe, tiberhaupt keine spe

ziellen Geschlechtsrealisatorgene annimmt, sondern die quantitative Re

lation auf alle Gene in den Autosomen und X-Chromosomen bezieht, 

die generell die Organisation in zwei verschiedene Richtungen ziehen, 
die sich als die beiden Geschlechter auswirken, eine Annahme, die mir 

nicht sehr wahrscheinlich erscheint. 
Es sollte an dieser Stelle noch ein Wort tiber die merkwiirdigen Sexua

litatsverhaltnisse von Algen und Pilzen gesagt werden. Bei Mucorineen 

ist lange bekannt, daB Myzelien gleicher Art sich nicht zum "Befruch
tungs"-Vorgang vereinigen. Man unterscheidet deshalb +- und --For

men - auBerlich nicht unterscheidbar -, die sich nur in der Kombina

tion + mit -: vereinigen. Diese kann man die Geschlechter nennen. 

KNIEP fand nun, daB in manchen Fallen aus einer Spore 4 verschie

dene Myzelien hervorgingen, die sich nur in soIcher Weise miteinander 

vereinigten, daB man annehmen muB, daB zwei Genpaare beteiligt sind, 

AaBb, so daB also die Kombinationen AB, Ab, aB, ab in den Myzelien 

vorkommen. Jede von diesen kopuliert nur mit einer andern, die von 
ihr in beiden Faktoren verschieden ist, also AB mit ab usw. Betrachtet 
man die Unterschiede als Geschlechtsunterschiede, dann gabe es also 

hier 4 Geschlechter und in anderen seitdem untersuchten Fallen Dut-
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zende von Geschlechtern. Wir erinnern uns nun an die frtiheren Unter

suchungen tiber Selbststerilitat und ihre genetische Analyse durch EAST. 
Die Ahnlichkeit beider Faile leuchtet sofort ein und es liegt der Ge

danke nahe, daB es sich hier nicht urn Sexualitat sondern sexuelle An

ziehung handeIt, die durch mendelnde Gene bedingt ist. Dagegen spre

chen allerdings die Versuche von HARTMANN an der Alge Ectocarpus. 

Hier werden auch + -und --Individuen unterschieden, die sich wie be

schrieben verhaIten, nur mit dem Unterschied, daB man nach dem Ver

halten bei der Vereinigung weibliche und mannliche Individuen unter

scheiden kann. HARTMANN fand nun, daB manche + -Pflanzchen sich 

in gesetzmaBiger Weise auch mit anderen + -Pflanzchen vereinigen konn

ten, daB also die Sexualitat nicht absolut, sondern relativ ist und sich 

dadurch als wirkliche Sexualitat erweist. Die Einzelheiten sind weniger 

genetischer Natur, weshalb diese kurze Erwahnung gentige, urn so mehr, 

als eine vollige Klarung des Falles noch nicht vorliegt. 
Wir haben hier nur die genetische, vererbungswissenschaftliche Seite Die Sexual-

hormone. 

des Geschlechtsproblems behandeIt. Es hat aber noch eine andere. Bei 

den hoheren WirbeItieren scheidet bekanntlich die Gonade Hormone aus, 

die einen wesentlichen EinfluB auf die Ausbildung der sekundaren Ge

schlechtscharaktere austiben. Wir haben also hier zwei Komponenten, 

die tiber das ResuItat entscheiden, einmal die genetische Konstitution, 

die genau so arbeitet, wie wir es fUr Lymantria analysierten; sodann 
die Hormone, die im Normalfall auf Grund dieser genetischen Konstitu

tion gebildet werden und bei der Entwicklung der AuBencharaktere mit

wirken. Gegeben die genetische Konstitution, ist die Wirkung der Hor

mone ein entwicklungsphysiologisches Problem, was allerdings nicht aus

schlieBt, daB es spezifische Gene gibt, die die Art der Hormonenpro

duktion beeinflussen. Dieses Tatsachengebiet gehort aber in einen an

dern Zusammenhang und sei deshalb hier nur erwahnt, nicht naher 

analysiert. 

Literatur zur neunzehnten Vorlesung. 

Die auBerordentlich umfangreiche celluliire Literatur zum Geschlechts
problem findet sich zusammengestellt bei 

CORRENS, C. und GOLDSCHMIDT, R.: Vererbung und Bestimmung des Ge
schlechts. Berlin I912. 
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Zwanzigste Vorlesung. 

Das Gen und seine Wirkung. 

Wir haben nunmehr aIle wichtigen Tatsachen kennengelemt, die sich 

auf das Gen und seine Ubertragung beziehen. Wir wissen, daB das Gen 

die Einheit ist, die von Zelle zu Zelle, Generation zu Generation iiber

tragen das typische Erbgeschehen bedingt. Wir wissen, daB diese Einheit 

in den Chromosomen gelegen ist, und daB hier die verschiedenen Gene 

einer bestimmten, gesetzmaBigen Ordnung unterliegen. Wir wissen, daB 

das Gen in der Regel vallig konstant ist, daB es sich aber in gesetzmaBiger 

Weise - die Mutation - verandem kann, und daB diese Veranderungen 

wieder konstant sind. Die Erkenntnis der Gene und ihrer Ubertragung 

in den Chromosomen hat somit den Mechanismus der Vererbung voll

standig geklart. Urn nun zu einem vollstandigen Verstandnis der Ver

erbung zu kommen, muB weiterhin das Problem ge16st werden: Wie 

wirkt das Gen, welche Vorgange setzt es in Bewegung oder kontrolliert 

es, urn den typischen Ablauf der Entwicklung herbeizufiihren und den 

typischen AuBencharakter hervorzurufen, aus dessenAuftreten und Ver

erbung wir ja auf das zugrunde liegende Gen schlieBen? Wir wollen also 

nach der Mechanik oder Statik der Geniibertragung die Physiologie oder 

Dynamik seiner Wirkung studieren. So miissen wir die Tatsachen ken

nen lemen, die es erlauben, in dieser Richtung vorzudringen und ihre 

Interpretation, die zu einer allgemeinen Theorie der Vererbung fiihren 
kann. 

Zunachst muB da ein Punkt geklart werden, der leicht zu MiBver

standnissen fiihren kann. Die Mechanik der Vererbung, die statische 

Genetik, befaBte sich und konnte sich nur befassen mit der Art del Uber

tragung des Gens. So harten wir denn in den vorausgehenden Vorlesun

gen fast ausschlieBlich hiervon. Daraus kannte nun die naive Auffas

sung entstehen, daB die Erkenntnis des Gens und seiner Ubertragung 

allein geniige, urn die Gesamtheit der Vererbungserscheinungen zu er-

Kern und 
Plasma. 
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klaren. Gegne.r einer solchen Anschauung konnten wiederum die Frage 
erortern, ob es neben der Genwirkung, also der Kernvererbung, auch 

eine plasmatische Vererbung gabe. Eine solche Kontroverse beruht aber 

au~ einem MiBverstandnis. Was immer das Gen sei, unter allen Um

standen muB es ein Etwas sein, das bestimmte Ketten von Vorgangen 

in Bewegung setzt oder kontrolliert, deren Endeffekte uns als Erbcharak

tere entgegentreten. Dies besagt schon, daB die Gene Glieder eines Sy

stems sind, namlich der Eizelle mit Kern und Plasma am Ausgangspunkt 
und des gesamten Keirns an jedem weiteren Punkt der Entwicklung. 

Das Problem lautet also nicht Kern (bzw. Gene) oder Plasma, auch nicht, 

ob auBer dem Kern (durch seine Gene) auch noch das Plasma eine Rolle 

bei der Vererbung spielt, sondern: wie arbeiten die Gene im Kern -
und nur solche kennen wir bisher - mit dem Plasma in dem gesamten 

jeweilig vorhandenen System (Eizelle, Keirn) zusammen, urn in Reihen
folge undLokalisation geordnete, typischeEntwicklung zu erzeugen? Auf 

die Arbeitsmethode bezogen heiBt das: Wie konnen die Ergebnisse von 
Genetik und Entwicklungsphysiologie zusammengebracht werden, urn 

eine vollstandige Theorie der Vererbung zu ermoglichen? 

Welche Moglichkeiten bestehen nun im Augenblick, in das Wesen der 
Genwirkung einzudringen? Zunachst konnte das geschehen, wenn man 
ein und dasselbe Gen in verschiedenen Zustanden bekommen und die 
Wirkungen vergleichen kOnnte. Sodann konnte man weiterkommen 
durch ein genaues Verfolgen der Entwicklung verschiedener AuBeneigen
schaften, die von bekannten Genen bedingt sind (HAECKER hat fUr diese 
Methode die Bezeichnung Phanogenetik vorgeschlagen). Sodann ware 

ein Weg, die Wirkung des gleichen Gens in verschiedenen Systemen, 

also z. B. in der reinen Form und in Bastarden, zu vergleichen, wobei 

als verschiedene Systeme etwa verschiedenes Eiplasma in Betracht kame 

und auch das Phanomen der Dominanz im Bastard heranzuziehen ware. 

Endlich ware noch ein Weg das Studium der Wirkung des gleichen Gens 

unter verschiedenen auBeren Bedingungen. 

~~hie~~::~- Der erste dieser Wege wurde zuerst yom Verfasser eingeschlagen, 
QuantitateD. namlich versucht, das gleiche Gen in verschiedenen Quantitaten zu be-

trachten und aus dem Vergleich der Effekte Schlusse auf das Wesen der 
Genwirkungzu ziehen. An und fur sich bietet sich ja das gleiche Gen 
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in verschiedenen Quantitaten bei den Geschlechtsdifferentiatoren dar, 
namlich durch den 2 X-I x-Mechanismus. Wir sahen nun bereits in der 
letzten Vorlesung, wie in den Versuchen fiber Intersexualitat nicht nur 

diese, sondern noch weitere Quantitatsdifferenzen der Geschlechtsgene 

experimenteil studiert werden konnten. Wir verweisen auf diese Analyse, 

die es zum erstenmal erlaubte, eine positive Aussage fiber die Art der 
Wirkung bestimmter Gene zu machen. Es zeigte sich, daB dem Gen eine 

Reaktionskette von bestimmter Geschwindigkeit des Ablaufs zugeordnet 
ist und ferner, daB diese Geschwindigkeiten direkt proportional den 

Quantitaten des Gens sind. Es zeigte sich ferner, daB diese Reaktions
ketten zu einem durch ihre eigene Geschwindigkeit wie durch die 

der gleichzeitig verlau-

fenden Reaktionen fest

gelegten Zeitpunkt zu 
einem Determinations

vorgang fiihren , also 
zu der bestimmten Fest

legung des dann fol

genden En twicklungs
geschehens. Da nun 

die Entwicklungsmecha
nik festgesteilt hat, daB 

t 

t 

Abb. 168. Generelles Schema des Zusammenspiels der 
das in der Zeit geord- Gene bei der Geschlechtsbestimmung. 

nete Auftreten solcher 
Determinationspunkte einen wesentlichen Teil des Entwicklungsge
schehens ausmacht, so wurde jener zunachst ffir die Geschlechtsgene er
wiesene SchluB auf aile Genwirkungen verailgemeinert und geschlossen: 
Das Gen ist ein Substanzteilchen bestimmter Qualitat, aber auch typi

scher bestimmter Quantitat, das seine Wirkung dadurch entfaltet, daB 

es eine bestimmte Reaktionskette mit einer ceteris paribus seiner Quan

titat proportionalen Geschwindigkeit in Gang setzt. Diese Reaktions

kette fiihrt zur Produktion der Determinationsstoffe, die zu einem be

stimmten Zeitpunkt in bestimmter Menge vorhanden sind, dem Deter

minationspunkt. Der in Raum und Zeit geordnete Ablauf dieser Vorgange 

beruht auf dem Zusammenspiel aller dieser genau abgestimmten Reak-
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tionsketten. Das experimentell erwiesene Zusammenspiel solcher Ab
Hiufe im Faile der Intersexualitat kann als Modell fUr jedes andere Erb
geschehen dienen. An Abb. 168 wollen wir uns das noch einmal generell 
klar machen unter der Voraussetzung der Kenntnis der Analyse der 
Intersexualitat. Wir haben erstens die zwei von den weiblichen (F) und 
mannlichen (M) Genen bedingten, die Geschlechtlichkeit determinieren
den Reaktionsketten von bestimmter Geschwindigkeit und Form des Ab
laufs. Wir haben sodann eine unabhangig von anderen Genen bedingte 
Reaktionskette, die zu einem bestimmten Zeitpunkt (t) den AbschluB 
der Differenzierung des Individuums bedingt. Es ist nun experimentell 
bewiesen, daB die beiden F- und M-Kurven sich schneiden konnen, und 
daB der Schnittpunkt eine Umkehr der geschlechtlichen Determination 
bedingt. Dieser bestimmte entwicklungsgeschichtliche Punkt, also hier 
die Geschlechtsumkehr, ist demnach eine Funktion von drei Variabeln, 
den Kurven F und M und der zeitlichen Lage des Punktes t. Jede Ver
schiebung in diesem System wurde das Resultat andern. Bei der Sach
lage, die die Abbildung zeigt, entsteht ein normales Weibchen (1Jber
gewicht von F wahrend der Entwicklungszeit), eine Verschiebung von M 

nach links riefe ein Intersex hervor (Schnittpunkt von Fund M wah
rend der Entwicklung). Das gleiche Resultat wiirde aber erzielt - und 
wurde experiment ell erzielt - durch Verschiebung des Punktes t nach 
rechts. 

Bei den Intersexualitatsve~suchen waren die gleichen Geschlechts-
morphe. gene in verschiedenen Zustanden untersucht worden. In der MENDEL-

schen Nomenklatur bezeichnet man aber, wie wir friiher sahen, solche 

Gene als multiple Allelomorphe. Somit war nachgewiesen, daB multiple 

Allelomorphe verschiedene Quantitaten des gleichen Gens darstellen. Da
mit ergab sich die Moglichkeit, das Verhalten anderer multipler Allelo

morphe heranzuziehen, urn die Wirkung des gleichen Gens in verschie

dener Quantitat zu studieren. Das geschah in Versuchen des Verfassers, 
die sich auf eine Serie multipler Allelomorphen bezogen, deren Wirkung 

entwicklungsgeschichtlich betrachtet werderi konnte. Wir betrachteten 
bereits friiher in anderem Zusammenhang das gleiche Objekt, namlich 
die Zeichnungscharaktere der Schwammspinnerraupen (siehe Abb. 124). 
Diese Muster finden sich bei verschiedenen Rassen von ganz hell bis ganz 
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dunkel vor, und die verschiedenen Grade der Helligkeit enveisen sich als 

eine Serie multipler Allelomorphe. 
Wenn wir die Raupen der verschiedenen Rassen durch ihre samt

lichen Stadien (d. i. 4-5 Hautungen) hindurch verfolgen, so finden wir, 

daB sie sich sehr verschiedenartig verhalten. Da gibt es einmal Rassen, 
deren Zeichnung sich im wesentlichen wahrend der Raupenzeit nicht 
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Abb. 169. Kurven der Pigmentanreicherung fiir die Zeichnung verschiedener Rassen 
von L. dispar wahrend der Entwicklung. IX die hellste Klasse. Auf der Abszisse 

die Entwicklungsstadien I -V. 

andert, natiirlich abgesehen von den Veranderungen, die in jedem Fall 

das betreffende Raupenstadium charakterisieren. Also wir haben einmal 

ganz helle Rassen, die dauernd hell bleiben und dann dunkle Rassen, die 

dauernd dunkel bleiben. Alle anderen Rassen aber verandern ihren Pig

mentierungstypus wahrend der Entwicklung, sie werden mit jeder Hau

tung dunkler, und was auch das Mittel der jungen Raupen gewesen sein 

mag, sie enden schlieBlich mehr oder minder auf der dunkeln Seite der 
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Kurve. In Abb. r69 sind die Pigmentierunskurven fUr einige dieser 

Rassen wiedergegeben. Vergleichen wir nun sorgfaltig diese Tatsachen, 
so kommen wir zu dem SchluB, daB bei den dauernd dunkeln Raupen 

ein Pigmentierungsfaktor vorhanden sein muB, der das Maximum seiner 

Wirkung schon sehr fruh entfaltet hat; bei den dauernd hellen fehlt ent

weder der Pigmentierungsfaktor, oder er wirkt so spat, daB seine Wir
kungszeit in der Raupenperiode nicht mehr sichtbar wird, und bei den 

wahrend der Entwicklung wechselnden Raupen hat er in fruheren Sta
dien einen mehr oder minder·geringen Effekt erreicht, der sich dann mehr 

und rriehr steigert. Dies deutet bereits an, daB wir es in der Anhaufung 

von Pigment, das die Zeichnung verdrangt, mit einem Vorgang zu tun 

haben, der mit groBerer oder geringerer Geschwindigkeit verlauft; diese 
Geschwindigkeit aber ist der Ausdruck der verschiedenen Zustande des 

Pigmentierungsfaktors, die das System multipler Allelomorphe bilden. 

Diese Auffassung wird nun vollends zur Notwendigkeit, wenn wir mit 
dem Verhalten der reinen Rassen das Verhalten gewisser Bastarde ver

gleichen. Bastarde zwischen einer hellen Rasse, die dauernd hell bleibt 
und einer von Anfang an dunkeln Rasse sind in jungen Stadien etwa 

intermediar. Mit vorruckendem Wachstum werden sie aber dunkler und 
finden sich schlieBlich ganz auf der dunkeln Seite. In der Sprache der 
MENDELschen Symbolik wurde man also von einem Dominanzwechsel 
sprechen. Diese Bastarde verhalten sich somit genau wie jene reinen 
Rassen, die zuerst ziemlich hell sind und dann dunkel werden. Da nun 
die F 2 -Resultate zeigen, daB nicht mehr als ein Faktorenpaar im Spiel 
ist, so muB die Situation die sein: Die dunkle Rasse hat den Pigment

faktor Pd, der eine schnelle Produktion von Pigment bedingt, die helle 

Rasse besitzt den Faktor Pt, der eine langsame Produktion von Pig

ment bedingt, so langsam, daB sie unter normalen Umstanden wahrend 

des Raupenlebens nicht in Erscheinung kommt. Der Bastard Pd Pt be

sitzt somit eine Pigmentproduktion, die mit intermediarer Geschwindig

keit verlauft, daher zunachst gering ist, aber in spateren Raupenstadien 

das Maximum erreichen kann. Pd + Pt im Bastard ist in seiner Wirkung 
daher deshalb identisch dem Faktor Pi einer der rein en Rassen mit Ver
schiebung wahrend der Entwicklung, weil die gleichen Geschwindig

keiten der Pigmentproduktion in beiden Fallen zustande kommen. Hier 
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sehen wir also in der Tat die Geschwindigkeit des Ablaufs einer Reak

tion koordiniert einer Serie allelomorpher Faktoren und betrachten dies 
als einen weiteren Beweis, daB diese verschiedenen Faktoren tatsachlich 

nichts anderes sind als verschiedene Quantitaten einer in die betreffende 
Reaktion eingehenden Substanz. Die folgende Serie von Kurven gibt 

diese Vorstellung yom Ablauf der Reaktion Pigmentbildung in verschie
denen reinen Rassen wie ihren Bastarden wieder (Abb.170). 

In dem ersten unserer Beispiele, der Intersexualitat, hatten wir am 

Ausgangspunkt tatsachlich verschiedene Quantitaten des gleichen Gens 

Erste Hiiutung 
Entwicklungszeif 

PI= PdPt 

PI 

Letzte Hallfllng 

Abb. 170. Kurvenschema des Pigmentierungsvorgangs bei reinen Rassen und 
Bastarden von L. dispar. 

und proportional dazu die verschiedene zeitliche Lage eines entwick
lungsgeschichtlichen Determinationspunktes festgestellt und sein Ein
treten als Folge des Zusammenstimmens mehrerer Variabeln, vor allem 
eines Schnittpunktes von zwei in der Zeit fortschreitenden Prozessen. 

Wir muBten deshalb auf Reaktionsablaufe bestimmter Geschwindigkeit 

schlieBen. In dem so eben besprochenen Beispiel fanden wir empirisch 

diese Reaktionsablaufe und ebenfalls wieder ihre Verkniipfung mit mul

tipel-allelomorphen Zustanden eines Gens. Unter Beriicksichtigung des 

sonst iiber multiple Allelomorphe bekannten, schlossen wir also aus dem 

Vergleich der beiden Fille, daB es sich dabei urn verschiedene Quanti

taten eines und desselben Gens handelt. (Es sei noch zugefiigt:daB das 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 33 
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friiher gegebene Beispiel del' multipel-allelomorphen Farbenserle der 
Nagetiere nach WRIGHT sich miihelos in der gleichen Art betrachten 
laBt und tatsachlich von WRIGHT auch ahnlich betrachtet wurde.) Das 
gleiche gilt ffir die frtiher betrachtete multipel-allelomorphe Serle von 
Augenfarben der Drosophila, ffir die der Verfasser den gleichen Ge
dankengang durchfiihren konnte, der dadurch noch an Wahrscheinlich
keit gewinnt, daB FORD und HUXLEY ftir die Augenpigmentierung von 
Gammarus ahnliche Reaktionskurven nachwiesen, wie wir sie eben ffir 
die Raupenpigmentierung besprachen. Wir kommen nun zu einemBei
spiel, bei dem durch besondere genetische Verhaltnisse das Gen in meh
reren verschiedenen Quantitaten erhalten werden konnte ohne Storung 
des Chromosomenmechanismus und die Wirkung der verschiedenen 
Quantitaten exakt bestimmt werden konnte, den schonen Untersuchun

gen von STURTEVANT tiber ungleichen Faktorenaustausch bei der Band
augenmu1!ation von Drosophila. 

~:~e~fuit Eine der bekanntesten im X-Chromosom gelegenen Mutanten von 
Drosophila ist das Bandauge (bar). Das normale Auge besitzt beim 
Weibchen bei Zucht bei 250 (der Charakter ist stark modifizierbar, wir 
kommen dar,auf zurtick) etwa 780 Facetten, das Bandauge nur 68 Fa
cetten. Bandaugig ist ziemlich dominant tiber normal, richtiger gesagt, 
sind die Bastarde fast intermediar mit etwa 258 Facetten. ZELENY er
hielt nun eine weitere Mutation am gleichen Locus mit noch geringerer 
Facettenzahl, namlich bei den gleichen Beditigungen25, die er ultrabar 
nannte. 1m heterozygoten Zustand ist nun ultrabar mehr dominant als 
bar, da die Heterozygote Ultrabar ~ normal - nur 45 Facetten hat. 
MORGAN und STURTEVANT haben seitdem noch mindestens eine weitere 

Mutation ani gleichen Ort gefunden mit homozygot 7I6 Facetten, die sie 

infrabar nennen. Diese ganzen Formen aber bilden ein System multipler 
Allel6morphe. Nun hat STURTEVANT in einer Reihe glanzender Unter

suchUngen den Nachweis gefiihrt, daB die Mutation ultrabar darauf be

ruht, daB ein Faktorenaustausch des einen Bargens stattfand, ohne daB 
sein Partner auch ausgetauscht wurde. Er nennt das ungleichen Fak
torenaustausch. Wenn wir in der bei Drosophilaarbeiten eingefiihrten 
Weise die beiden homologen Chromosomen durch einen Bruchstrich 
ketmzeichnen, den Faktor fUr normale Augen B nennen, den Barfaktor 
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B., den Infrabarfaktor BI , dann haben die bisher angefiihrten Typen 
die Formel 

B I BI . B. B. B. 
-B = normal, -B = mfrabar, -B = bar und B B = ultrabar. 

,l t :r 2 2 2 

Letzteres entstand durch folgenden einseitigen Faktorenaustausch zu
nachst heterozygot 

wenn wir es m einem Chromosomenschema ausdrticken. FUr unsere 
Betrachtungen ist diese Tatsache nun von auBerordentlicher Bedeutung, 

Nr. 
Homozygot 

:Facetten Nr. 
Homozygot 

Facetten 
Forme! Bezeichnung Forme! Bezeichnung 

B normal 779,4 4 
BIBI doppel-

38,2 I B 
--
BIBI infrabar 

2 BI infrabar 320,4 5 
BIB. barinfrabar 26,7 If; BIB. 

3 
Bo bar 68,1 6 B.B. doppel-

24,1 -
B.B. B. ultrabar 

Nr. 
Heterozygot 

Facetten Nr. 
Heterozygot 

Facetten 
Forme! Bezeichnung Forme! I Bezeichnung 

7 
B normal- 716,4 15 BI infrabar- 41,8 
BI infrabar B.B. ultrabar 

8 B normal-bar 358,4 16 B. bar-doppel-
38,3 B. BIBI infrabar 

9 
B normal-dop- 200,2 17 Bo bar-

37 --
pelinfrabar BIB. barinfrabar BIBI 

10 
B normal-

50,5 18 E. bar-ultrabar 36,4 BIB. barinfrabar B.B. 

II 
B normal-

45A BIBI doppel-
B.B. ultrabar 19 

BIB. infrabar- 27,9 

BI barinfrabar 
12 infrabar-bar 73,5 

B. BIBI 
doppel-

infrabar- 20 
B.B. 

infrabar- 26,7 
BI 138,0 ultrabar 13 

BIBI doppel-
infrabar BIB. bar-infrabar-

21 
B.B. ultrabar 

24,1 
BI infrabar-14 

BIB. barinfrabar 
37,8 
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denn hier ist nun in einer Serle multipler Allelomorphe zum erstenmal 
(auBer bei den beiden Geschlechtsgenen im X -Chromosom) ein Glied 
positiv nachweisbar erkannt als auf doppelter Quantitat eines andem 
Gliedes (2 B. und B.) beruhend: Sodann wurde aber ein analoges Re
sultat auch mit der Mutation infrabar B, erhalten. Auch diese konnte 
ungleiches cross-over erfahren und dadurch zunachst heterozygot, dann 
homozygot, doppelinfrabar erhalten werden, das analog zu ultrabar eine 
Facettenzahl von 38 besitzt, also ein zweiter sieher quantitativer Fall in 
der gleiehen Serle mit korrespondierender Wirkung. Diese Erkenntnis 
ergab nun die Moglichkeit, eine ganze Serle verschiedener Formen aufzu
bauen und ihre Facettenzahl festzustellen. Unter Benutzung obiger For
meln konnte die Tabelle S. 515 aufgebaut werden. 

Wir ordnen nun diese Tabelle so an, daB wir die Reihe der homo
zygoten Serle nach ihrer Wirkung voransetzen und parallel dazu die 
heterozygoten Kombinationen, auf jeden der homozygot moglichen Ty
pen bezogen: 

Homozygote Heterozygote mit B Heterozygote mit B I Heterozygote mit B. 

Nr. Facetten Nr. Facetten Nr. Facetten Nr. I Facetten 

I 779.4 7 716,4 7 716,4 8 358,4 
2 320,4 8 358,4 12 73.5 12 73.5 
3 68,1 9 200,2 13 138 ± 16 38,3 
4 38,2 10 50,5 14 37,8 17 37 
5 26,7 II 45.4 IS 41,8 18 

I 
36,4 

6 24,1 

Heterozygote mit BIB I Heterozygote mit BIB. Heterozygote mit B. B. 

Nr. Facetten Nr. Facetten Nr. Facetten 

I 
9 200,2 10 50,5 II 45,4 

13 138 ± 14 37,8 IS 41,8 
16 38,3 17 37 18 36,4 

19 27,9 19 27,9 20 26,7 
20 26,7 21 24,1 21 24,1 

Die Tabelle in dieser Form macht einen auBerordentlichen Eindruck. 
Mit alleiniger Ausnahme der dritten Kolumne, in der sieh eine Nieht
iibereinstimmung findet, ist die Serle samtlicher Kombinationen genau 
parallel der Serle der homozygoten Formen eine absteigende Zahlenreihe. 
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Wir wissen nun positiv, daB die homozygote Form Nr. 4 vier Quanti

taten des B.-Gens besitzt, daB die homozygote Form Nr. 5 je zwei Quan
titaten des B,-Gens und B2-Gens besitzt, daB die homozygote Form 

Nr. 6 vier Quantitaten des B.-Gens besitzt, entsprechend besitzen die 

Formen 1-3 je zwei Quantitaten der Gene B, Bll B2 • Die Wirkung der 

Reihe 1-6 ist die einer allmahlich steigenden Wirkung in der Herab

setzung der Facettenzahl. Von den Gliedern dieser Reihe ist aber sieher 

Nr. 4 ein quantitativer Zustand von B., Nr. 6 sicher ein quantitativer 

Zustand von B. und Nr. 5 sicher ein quantitativer Zustand von B. 

und B •. Also muB auch der Unterschied von B. und B2 ein quantita~ 

tiver sein. 1st das der Fall, dann mussen die verschiedenen denkbaren 

Kombinationen von zwei, drei, vier Quanten von B. und B. in eine 

Reihe fallen, die genau der ersten Reihe parallel ist, und das trifft ja 

tatsachlich zu. Endlich aber gliedert sich das Gen B in seinen verschie~ 

denen Kombinationen mit verschiedenen Quantitaten von B. und B. 

auch in richtiger Weise in die parallelen Reihen ein, folglich muB auch 

Bin einem quantitativen Verhaltnis zu B. und B2 stehen. Wir haben, 

anders ausgedruckt, eine Reihe von Gleichungen vor uns, die eine Lasung 

nur erlauben, wenn die Glieder B, B., B. bestimmte, aber verschie

dene Zahlenwerte haben. Es ist somit, wie ich ubrigens aus den alten 

Angaben ZELENYS uber die Barmutationen bereits fruher geschlossen 

hatte, hier ein exakter Beweis fUr die quantitative Natur dieser mul
tiplen Allelomorphe erbracht. 

Es fragt sich nun nur, ob es maglich ist, daB auch hier das quantitativ 
verschiedene Resultat in seinem Bedingtsein durch verschiedene Gen

quantitaten als der Erfolg von Reaktionsketten verschiedener Ge
schwindigkeit verstanden werden kann. Der Verfasser hat sich bemuht, 

diesen Nachweis zu erbringen, dessen Einzelheiten aber nicht hierher 

geharen. 

Es gibt noch eine andere Methode, ein und dasselbe Gen in verschie- TpIisloffi)e.udnd ° YP 01 e. 

denen Quantitaten zu verfolgen. Wir lernten fruher schon die trisomen 

und polyploiden Formen kennen, bei denen eines oder aIle Chromosomen 

mehr als zweimal vorhanden sind, somit auch alle in ihnen gelegenen 

Gene, deren Wirkung in mehreren Quantitaten somit studiert werden 

kann. Hier kommt aber sofort eine groBe Schwierigkeit dadurch, daB 
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einmal auch aIle anderen im gleichen Chromosom bzw. in allen Chromo

somen gelegenen Gene ihre Zahl vermehrt haben. Wenn wir also ihre 

Wirkungen auch nur in bezug auf ein Gen untersuchen, so sind die Re

sultate nicht eindeutig, da sie auf folgenden Ursachen beruhen konnen: 
1. wirklich nur aufder Quantitatsanderung des betreffenden Gens, 2. auf 

den Verschiebungen der genetischen Beschaffenheit durch die gleich

zeitige Vermehrung der Quantitat der anderen Gene, 3. im Fall der Ver

vielfachung nicht aller Chromosomen auf der Storung der Harmonie oder 

des Gleichgewichts der Entwicklungsvorgange dadurch, daB nicht mehr 

alle Genquantitaten im Genom richtig aufeinander abgestimmt sind in

folge der Quantitatsvermehrung einzelner Gruppen, 4. hangen bekannt

lich die ZellgroBen von der Chromosomenzahl ab, so daB alle Verande
rungen, die nur eine Folge der geanderten ZellgroBe sind (siehe oben 

S.453) auszuschlieBen waren. Dies zeigt schon,daB auf diesem Wege 
nur schwer zu Schliissen zu kommen ist. Am ehesten konnten noch die 

trisomen Formen herangezogen werden. Die friiher geschilderten Ver
suche von BLAKESLEE sprechen in der Tat, so weit man gehen kann, fUr 

unsere Interpretation. Systematische Untersuchungen an polyploiden 
Moosen, die WETTSTEIN (siehe oben) vorgenommen hat, konnten, abge
sehen von ihren sonstigen wichtigen Ergebnissen, besonders in bezug auf 
den genannten 4. Punkt, fiir unser Problem noch kein entscheidendes 
Materialliefem. 

~r~ib~:::: Am einen Ende der quantitativen Veranderungen eines Gens steht 
phanomen. sein vollstandiger Ausfall, wie er in den eben besprochenen Bandaugen

versuchen STURTEVANTS ebenso wie in den friiher (S.431) studierten 

Deficiencyphanomenen vorliegen konnte. Wir haben friiher bereits er

wahnt, daB in diesem Falle merkwiirdige Ubertreibungen der AuBen

charaktere auftreten. Der Verfasser hat gezeigt, daB auch diese am 

besten verstanden werden konnen, wenn man sich auf den Standpunkt 

der hier entwickelten Theorie des Gens stellt. Doch sind die Einzelheiten 

zu speziell, um hier ausgefiihrt zu werden. Das mitgeteilte geniigt, um 

zu zeigen, daB die erste sichere Aussage, die iiber das Wesen und die 

Wirkung des Gens gemacht werden kann, die ist, daB das Gen ein Sub

stanzteilchen von bestimmter Quantitat ist, das Reaktionsketten von 

bestimmter Geschwindigkeit bedingt, und daB das richtige Zusammen-
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spiel der genau abgestimmten Reaktionsketten den richtigen zeitlichen 
Eintritt der determinierenden Entwicklungsprozesse bedingt. 

Als zweite Methode, in die Natur der Wirkung des Gens einzudringen, 

bezeichneten wir das Studiurn der Entwicklung der von Genen bedingten 

AuBencharaktere. Wir sahen schon friiher, daB diese Methode ebenfalls 

bei unseren Intersexualitatsversuchen eingeschlagen wurde, und zu dem 

Nachweis der Kurvenschnittpunkte zu bestimmter Zeit fUhrte. Von an-
deren Gesiehtspunkfen ausgehend hat HAECKER in seinen sogenannten 

phanogenetischen Studien die gleichen Probleme in Angriff genommen 

und sieh hauptsachlich mit dem Zeiehnungsmuster der Tiere besch1i.ftigt, 
das ja auch bekanntlich auf die Wirkung von Genen zuriickgefUhrt ist. Er 

stellte fest, daB z. B. beim Axolotl das Farbungsmuster im wesentlichen 
auf einen verschiedenen Teilungsrhythmus der Embryonal- und Pigment-

zellen zUriickgefiihrt werden kann, und fernerhin, daB die komplizierteren 
Zeiehnungsmuster als Begleiterscheinungen der in einem bestimmten 

Rhythmus sieh abspielenden Teilungs- und Wachsturnsvorgange der Haut 
aufgefaBt werden k6nnen. Damit sind in Ubereinstimmung die Befunde, 

die der Verfasser iiber die Entwicklung des Zeiehnungsmusters der Schmet-

terlinge machte, und die ergeben, daB das Muster durch verschiedene 
Differenzierungsgeschwindigkeit der Schuppen zustande kommt. In die-

sem letzteren Fall konnte dann gezeigt werden, daB diese sieher von 

Genen bedingten Reaktionen typischer Geschwindigkeit wieder in be
stimmter Weise mit anderen unabhangigen Reaktionen zur Erzielung 
des Resultats zusammen arbeiten, also wieder ein System abgestimmter 
Reaktionsgeschwindigkeiten vorliegt. 

Gen und 
Auflen· 

charakter. 

Als dritte Methode des Eindringens in das Wesen der Genwirkung Gehn.edin ver· 
se Ie enem 

bezeiehneten wir die Betrachtung der Genwirkung in verschiedenen Sy- Plasma. 

stemen, also in verschiedenem Plasma oder im heterozygoten Bastard. 

Das Tatsachenmateriallernten wir schon friiher kennen. Es hat aber 

bisher noch keine zwingenden Schliisse in irgendeiner Riehtung erlaubt. 

Wohl aber lassen sieh mancherlei Tatsachen am besten verstehen, wenn 

sie unterdem Gesichtspunkt der abgestimmten Reaktionsgeschwindig-

keiten betrachtet werden. Es sei hier nur auf das merkwiirdige Pha-
nomen der Dominanz verwiesen, das doch irgendwie auf das Wesen der Dominanz. 

Genwirkung Licht werfen sollte. Eine grundlegende Tatsache dazu wurde 
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schon ganz im Anfang der mendelistischen Forschung von CORRENS ge

funden, als er zeigte, daB in dem triploiden Maisendosperm der phano

typische Effekt (Farbe) der Genkombination AAB ein ganz anderer war 

als von AB, daB somit die .Genquantitaten eine Rolle spielten. Seitdem 

sind besonders bei Drosophila ahnliche FaIle studiert worden, die zeigten, 

daB wenigstens in bestimmten Fallen zwei rezessive Gene tiber ein domi-

Dominanz· nantes dominieren. Der Verfasser suchte nun das Verstandnis des Domi
wechsel. 

Gen und 
AuBen· 

faktoren. 

nanzvorgangs wieder durch das Studium entwicklungsgeschichtlicher 

Vorgange zu finden, namlich in Fallen von sogenanntem Dominanz

wechsel. In einem und demselben Bastardindividuum zeigt sich in frtihe

ren Entwicklungsstadien das eine Allelomorph dominant, und im Laufe 

der Entwicklung verschiebt sich die Dominanz zu dem anderen. In 

Abb. I69, I70 war bereits dieser Fall fiir die Raupenzeichnung beschrieben 

und durch den Ablauf der Reaktionskurve fUr den Pigmentierungs

vorgang erklart worden. Ahnliche Falle im Pflanzenreich sind seitdem 

durch HONING studiert worden. Aus diesem Verhalten konnte dann ge

schlossen werden, daB die Dominanz wie auch ihr relatives AusmaB aus 

dem Ablauf der von dem Allelomorphenpaar bedingten Reaktionen er

klart werden kann, so daB also das Dominanzphanomen wieder zur glei
chen Auffassung der Genwirkung fiihrt. Wegen der Einzelheiten sei 

wieder auf die Spezialliteratur verwiesen. Es solI aber noch zugefUgt 

werden, daB SCHMALFUSS eine ganz andersartige chemische Erklarung 

der Dominanz aus Modellversuchen mit Farbstoffen abgeleitet hat. 

Als letzte Methode des Studiums der Genwirkung endlich bezeich-

neten wir die Untersuchung der Wirkung der AuBenfaktoren auf die 

Ausbildung der Eigenschaften. Die hierher gehorigen Grundtatsachen, 

von denen die Analyse auszugehen hat, sind schon lange bekannt. Bei 

den frtiher besprochenen Temperaturexperimenten an Schmetterlingen 

hatte es sich gezeigt, daB durch geeignete Temperaturwirkung Modifi

kationen des Zeichnungsmusters erzielt werden konnten, die genau mit 

dem anderer erblicher Rassen tibereinstimmte. Es lag also eine Breite 

der Modifikatilitat bis ins Gebiet einer genischen Differenz vor. Seitdem 

sind viele ahnliche FaIle studiert worden. Ihre Erklarung ergab sich ohne 

weiteres aus der Theorie der abgestimmten Reaktionsgeschwindigkeiten. 

Ein bestimmter Reaktionsablauf kann in seiner Geschwindigkeit ver-
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andert werden und fiihrt dadurch zu einem veranderten AuBencharakter. 
Die Veranderung dieser Geschwindigkeit aber kann in einem Fall nach 
Art unserer frUheren Beispiele durch die Veranderung eines Gens, in an

derem Fall durch direkte AuBenwirkung bei gleichbleibendem Gen ver
ursacht werden. Fiir diese Erklarung konnte der Verfasser auch einen 

experimentellen Beweis erbringen. Intersexualitat durch Verschiebung 

der mannlichen und weiblichen Reaktionskurven gegeneinander wurde 

durch Kreuzung, also durch Einfiihrung anderer Gene in das System er

zielt (siehe Abb. 167). Es ist klar, daB, wie ein Blick auf die Kurven 

zeigt, besonders auch Abb. 168, Intersexualitat auch ohne Anderung des 

Genbestands erzielt werden miiBte, wenn es gelange in dem System der 
drei Variabeln, das Abb. 168 zeigte, eine entsprechend zu verschieben, 

also z. B. die Linie t-t, den Endpunkt der Differenzierung, ohne Verande

rung der F- und M-Kurven nach rechts zu verschieben. Das ware etwa 

im Temperaturexperiment m6glich, wenn die Reaktionskette, die den 
Eintritt von t-t bestimmt, einen andem Temperaturkoeffizienten hatte, 

als die beiden anderen Reaktionen. Tatsachlich gelang dieser Versuch 
KOSMINSKY sowohl wie dem Verfasser. In neuster Zeit endlich hat 
PLUNKETT mit einem variabeln Charakter von Drosophila, der Borsten

zahl, Temperaturexperimente ausgefiihrt mit der Absicht, daraus auf 
die Wirkung . der Gene Schliisse ziehen zu k6nnen. Auch er kommt zu 

den gleichen Schliissen wie der Verfasser, namlich, daB die Entwicklung 
in eine Serie abgestimmter Reaktionsablaufe aufge16st werden kann. 
Allerdings betrachtet er diese Reaktionskette nicht als die direkte Wir
kung der Gene, sondem ausge16st durch von den Genen produzierte 
Katalysatoren. Praeter propter ist das allerdings das gleiche. 

Wir glauben nunmehr in der Frage, wie die Gene wirken, festen Boden 

unter den FiiBen zu haben. Bisher haben wir uns aber noch nicht die 

nachstliegende Frage·vorgelegt, was nun die als Gene bezeichneten Sub

stanzteilchen eigentlich sind. Der Natur der Sache nach laBt sich darauf 

eine direkte Antwort nicht geben, und man hat das Recht sich auf den 

Standpunkt zu stellen, daB es keinen Zweck hat davon zu sprechen. 

Wer aber dasBediirfnis hat, die ihm entgegentretendenDinge durchEin

ordnung in Bekanntes verstandlich zu machen, hat ebenso das Recht, 

dies zu versuchen, vorausgesetzt, daB er bereit ist, mit besserer Erkennt-

Natur der 
Gene. 
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nis seinen Standpunkt zu revidieren. Bei einem solchen Versuch in bezug 
auf das Gen hat man zu beriicksichtigen, daB das Gen ein winziges Sub
stanzteilchen, Vielleicht nur wenige Molekiile, darstellt, dem trotzdem 

die Fahigkeit auBerordentIicher Wirkung zukommt; ferner, daB es in 
irgendeiner Weise seine Substanz vermehren kann; sodann, daB es im 
groBen ganzen sehr stabil ist, aber sich auch gelegentlich dauernd, ge
legentIich reversibel veriindern kann; endlich, daB es eine Wirkung ent
faltet, die irgendwie seiner Quantitat proportional ist. DRIESCH hat wohl 
als erster deshalb die Gene als. enzymartige Substanzen aufgefaBt und 
HAGEDOORN dies speziell auf die Autokatalysatoren beschriinkt. Viele 
Forscher haben sich dem angeschlossen, und der Verfasser hat es spe
ziell durch den zuletzt genamiten Punkt und seine Konsequenzen zu be
griinden gesucht. Wie schon erwahnt, glaubt aber PLUNKETT und mit 
ihm MORGAN, daB das Gennicht selbst ein Katalysator, sondern ein Pro
duzent von Katalysatoren sei. Diese Auffassung - die Katalysatoren 
waren ja nur ein Glied der so oft erwahnten Reaktionskette - schlieBt 
aber gar nicht aus, daB auch das Gen selbst die Natur eines Autokata
lysators hat. Da keine anderen passenden Korper bekannt sind, bleibt 
eben, wenn man diese Anschauung ablehnt, nur ubrig entweder Agno 
stiker zu sein, oder das Gen als unerforschbare, mystische Lebenseinheit 
zu betrachten. 

Wir sind also der Ansicht, daB die Theorie der abgestimmten Reak
tionsgeschwindigkeiten eine gute Basis einer allgemeinen Vererbungs
theorie, die auch"die Entwicklungsvorgiinge zu umfassen hat, bildet. Es 
ware dann unsere Aufgabe, zu zeigen, wie im einzelnen die Tatsachen 
der normalen und experimentellen Entwicklungsgeschichte einer umfas

senden Vererbungstheorie einzuordnen sind, wozu es bisher nur einen 
Versuch, die physiologische Theorie der Vererbung des Verfassers, gibt. 

Ihre Entwicklung gehOrt aber nicht' mehr in den Rahmen eines Lehr

buchs. 

Literatur zur zwanzigsten Vorlesung. 
Die Gedankengiinge des Verfassers sowie die hierher gehorigen Literatur

zitate finden sich in 

GOLDSCHMIDT, R.: Physiologische Theorie der Vererbung. Berlin: Julius 
Springer 1927. 
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Einundzwanzigste Vorlesung. 

Das Problem der Vererbung erworbener Eigenschaften. 
Darwinismus, Lamarckismus und Genotypenlehre. 

Mutation und ParalleIinduktion. Die Telegonie. 

Die Kenntnis der Bastardierungsgesetze und der Mutationstatsaehen 

fiihrte in Obereinstimmung mit den vorher abgeleiteten Ideen iiber Mo
difikation und Selektion in reinen Linien zu der Oberzeugung, daB neue 

Eigensehaften als p16tzliehe Veranderungen in der faktoriellen Zusam

mensetzung der Erbmasse auftreten. Da die Erbmasse, die genotypi

sehe Besehaffenheit von allen auf den iibrigen Kor'per verandemd ein
wirkenden Umstanden nieht betroffen wird, so miissen alle die Reak

tionen des Korpers auf die umgebende AuBenwelt, die wir als Modifika

tionen kennen lemten, vollig bedeutungslos fUr das Evolutionsproblem 
sein.Was auch die Ursaehe der Veranderung sein mag, sie hat niehts 
mit der Modifikation des Korpers durchdie Einfliisse der AuBenwelt 
zu tun. Die Wirkung der auBeren Bedingungen seheidet also als die 
schaffende Kraft aus dem Evolutionsproblem aus, sie kommt nur als 
ausmerzende Kraft fiir lebensunfahige Variationen (Mutationen) in Be
tracht. Diese SchluBfolgerung ist natiirlich sehr versehieden von der 
Vorstellung, die die Begriinder der Abstammungslehre sich gebildet 

hatten. 

DARWINS Da ist es zunaehst von Interesse zu sehen, wie DARWIN sieh zu diesem 
Standpunkt. 

Problem stellte. DARWIN war sich, besonders in jungen Jahren, vollig 

im klaren tiber die Bedeutung der Mutationen, der Sports fUr die Art

bildung. Aber auch in bezug auf die Variation machte er, wenigstens 

in jungen Jahren, nicht den Fehler, der ihm so oft vorgeworfen wird. 

Wenn ihm auch noch die exakte Kenntnis der fluktuierenden Variabili

tat im QUETELET-GALTONSchen Sinn fehlte, und wenn er vielleicht auch 
spater die nicht erblichen Glieder der Variabilitat zu wenig beriieksieh

tigte, so war er sich doeh urspriinglich damber vollig im klaren, daB 
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nicht aIle Varianten erblich sind und daB fur die Artbildung nur erb
liche Varianten in Betracht kommen konnen. Sein Essay yom Jahre 
1842, also 17 Jahre vor dem Erscheinen des Hauptwerks geschrieben, 
beginnt mit den Worten: "Ein einzelner Organismus, der unter neue 
Bedingungen gerat, variiert manchmal in geringem MaBe und in ganz 
unbedeutenden Dingen wie Wuchs, Fettheit, manchmal Farbe, Gesund
heit, Gewohnheiten bei Tieren und wahrscheinlich auch Disposition. 
Auch die Art der Lebensweise bringt gewisse Teile zur Entwicklung. 
Die meisten dieser geringen Variationen neigen dazu, erblich zu werden." 
Der Vorwurf, den man der Selektionslehre so oft macht, daB sie die 
Entstehung neuer Formen erklaren wolle, trifft sie daher, wie PLATE 
schon ofters hervorhob, gar nicht, da sie sich nur auf schon entstandene 
erbliche Varianten bezieht. 

DARWIN unterschied also zwischen erblichen und nicht erblichen 
Variationen, Modifikationen und Mutationen, aber er hielt sie nicht ffir 
prinzipiell verschieden, er glaubte, daB jene in diese ubergehen konnen. 
Da nun Modifikationen AuBeneigenschaften des Korpers sind, die er 
individuell erworben hat unter dem EinfluB der auBeren Bedingungen, 
so ware ihr Ubergang in einen erblichen Zustand das, was man allge
mein als Vererbung erworbener Eigenschaften bezeichnet. Es ist nach 
allem vorhergehenden klar, daB in der mendelistischen Evolutionstheorie 
fur sie kein Platz ist, ja, daB sie im Rahmen der Genotypenlehre eine 
logische Unmoglichkeit ist. Tatsachlich ist aber ein groBer Aufwand 
von Forscherarbeit gemacht worden, die Moglichkeit der Vererbung er
worbener Eigenschaften zu beweisen und so wollen wir die wichtigsten 
Tatsachen kennen lemen, urn sie dann unseren Gesamtvorstellungen ein
zuordnen. 

Die historische Rolle, die unserm Problem zukommt, ist J'a allbe- Lamarckis-
mus. 

kannt. Es ist das unsterbliche Verdienst LAMARCKS, die grundlegende 

Bedeutung dieser Frage ffir die Abstammungslehre zuerst erkannt zu 
haben. Indem er sie bejahte, suchte er die Grundlage fUr die Verander

lichkeit der Tierformen zu legen, urn auf ihr aufbauend die Tatsachen 

der Anpassung an die Umgebung zu erklaren. Dieser aus der Annahme 
eines Bedfirfnisses nach Vollkommenheit abgeleitete Erklarungsversuch 

hat ja bekanntlich in der Neuzeit seine Auferstehung gefeiert und vor 
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allem durch PAULY eine philosophische Durcharbeitung erfahren. Da 
er sich aber zunachst noch nicht mit der exakten Methode des Experi
ments behandeln laBt, so braucht er uns auch hier nicht weiter zu be;. 
schaftigen. Wohl ist das aber der Fall mit dem ersten Teil von LA
MARCKS Lehre, mit der Vererbung erworbener Eigenschaften. 

In LAMARCKS Konzeption spielen eine besondere Rolle die inneren, 
physiologischen Faktoren, die die Organisation der Tiere verandem, vor 
allem die Wirkung von Gebrauch und Nichtgebrauch. Ein stark in An
spruch . genommenes Organ nimmt zu, ein unbenutztes bildet sich zu
ruck. Vererben sich soIche Veranderungen, so ist eine allmahliche Stei
gerung in dieser oder jener Richtung denkbar. Das klassische Beispiel 
dafiir ist die Riickbildung der Augen von Un Dunkeln lebenden Tieren. 
Da es keinem Zweifel unterliegt, daB sie ebenso wie ihre nachsten Ver
wandten einst gut ausgebildete Augen besaBen, so ist es der Nicht
gebrauch, der die Organe atrophieren lieB, und indem diese erworbene 
Variation erblich wurde, entstanden schlieBlich von Geburt an und erb
lich augenlose Tiere. Die Nach-LAMARcKsche Entwicklungslehre, die ja 
vor allem an den Namen DARWINS gekniipft ist, hat nun bekanntlich 
dadurch vor allem ihren durchschlagenden Erfolg errungen, daB sie in 
dem Zuchtwahlprinzip eine bessere Erklarung der Anpassungserschei
nungen geben konnte, als es LAMARCK vermochte. Die Grundlagen aber 
jenes Versuchs, die Erblichkeit der milieubedingten Variationen, hat sie 
zunachst unverandert iibemommen. So schreibt DARWIN in der schon 
mehrfach erwahnten friihen Fassung seiner Lehre aus dem Jahre 1844: 
"Unter gewissen Bedingungen werden organische Wesen selbst wahrend 
ihres individuellen Lebens von ihrer gewohnten Form, GroBe, oder an

deren Charakteren weg etwas verandert: und viele dieser so erworbenen 
Besonderheiten werden auf ihre Nachkommenschaft vererbt. So werden 

bei den Tieren GroBe und Kraft des Korpers, Mastung, Reifezeit, Cha
raktere des Korpers, der Bewegurigen, des Verstandes und Tempera

ments verandert oder wahrend des individuellen Lebens erworben und 

dann vererbt. Man hat allen Grund zu glauben, daB, wenn'lange Vbung 
gewisse Muskeln stark entwickelt oder Nichtgebrauch sie geschwiicht 

hat, dies auch vererbt wirtl." 
Erst in der Neuzeit wurden emste Zweifel an der Moglichkeit der 



Vererbung der erworbenen Eigenschaften wach, und jetzt sehen wir die 

Biologen in zwei Lager gespalten, zwischen denen eine Verstandigung 
zunachst noch nicht moglich erscheint. Diese Veranderung ging von 
theoretischen Auffassungen aus, die als extremer Darwinismus bezeichnet 

werden konnen. WEISMANN war es, der in den achtziger Jahren den 

Versuch untemahm, die Abstammungslehre auf eine extrem ausgebaute 

Zuchtwahllehre zu basieren, und die im AnschluB daran von ihm aus
gearbeitete Vererbungstheorie fiihrte ihn dazu, die Vererbung erwor

bener Eigenschaften als unmoglich abzulehnen. Wenn wir auch in diesen 

Vorlesungen uns bemiihen wollen, die Theorien weit hinter den Tatsachen 

zuriicktreten zu lassen, so ist es in diesem Fall nicht anders moglich, 
als die Schilderung der Tatsachen von den theoretischen Voraussetzungen 
ausgehen zu lassen. Raben sie doch den eigentlichen AnstoB zur experi

mentellen Erforschung des Problems gegeben, und wird doch die Trag

weite der positiven Resultate vielfach nur im Zusammenhang mit ihrem 
theoretischen Ausgangspunkt verstandlich. 

Es ist uns nun schon Ofters die Vorstellung begegnet, daB sich in '~~~~i~~s 
den Geschlechtszellen, die ja die ganze Erbmasse des Organismus ent-
halten, Vertreter aller jener unzahligen Eigenschaften finden miissen, 

aus denen ein Lebewesen besteht. Es ist dabei zunachst gleichgiiltig, 

in welcher Weise wir uns diese Erbeinheiten, die Gene oder Determi-
nanten, vorstellen wollen, femer ob wir jeder Eigenschaft eine Deter-
minante zuordnen oder im AnschluB an RHUMBLER uns mit einer ge

ringeren Zahl von Genen begniigen, als Eigenschaften vorhanden sind. 
WEISMANN stellt sich nun vor, daB die Ausbildung der Zellen des Kor-
pers zu bestimmten Organen oder Funktionen im Lauf der Entwick-
lung so zustande kommt, daB die Determinanten der Erbmasse aus

einander geteilt werden, und so schlieBlich eine jede in die bestimmte 

Zelle gelangt, deren Wesen sie determinieren soIl. Nun haben aber aIle 

die Geschlechtszellen der kommenden Generation die Fahigkeit, den glei-

chen Organismus wieder hervorzubringen, sie miissen also in ihrer Erb-

masse, oder, in WEISMANNS Ausdrucksweise, ihrem Keimplasma, auch 

das gesamte Determinantenmaterial besitzen. Die Bildung von so be

schaffenen Geschlechtszellen ist demnach nur denkbar, bevor die Auf-

teilung der Determinanten auf die Korperzellen vor sich geht. Die ein-
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fachste Weise, sie sich vorzustellen, ware demnach die, daB die befruch
tete Eizelle sich zunachst in zwei gleiche Zellen teilt. Von diesen be

hielte die eine ihr ganzes Determinantenmaterial und iibertriige es als 
Ganzes auf die aus ihr entstehenden Tochterzellen. Aus diesen, die so
mit die ganze Erbmasse enthalten, entstanden dann ausschlieBlich die 
Geschlechtszellen. Die andere Zelle aber halt in ihren weiteren Teilungen 
die Determinanten nicht beisammen, sie verteilen sich auf die Tochter
zellen und bestimmen so deren EntwicklungsricMung. Aus ihren Deri
vaten geht somit der ganze iibrige Korper, das Soma, hervor. Es be
steht somit ein prinzipieller Gegensatz zwischen Soma und Keimplasma. 
Das letztere hat eine Kontinuitat von Generation zu Generation, ist 
dem Korper gegeniiber sozusagen unsterblich. 1st das aber der Fall, so 
konnen neue Eigenschaften oder Veranderungen nur in dem Determi
nantenkomplex des Keimplasmas entstehen. Was am Soma sich er
eignet, beriihrt das kontinuierliche und von Anfang an reservierte Keim
plasma nicht. Mit anderen Worten ausgedriickt heiBt das aber, somati
sche Veranderungen, oder, wie inan gewohnlich sagt, erworbene Eigen
schaften sind nicht erblich. So sieht in kurzen Ziigen das beriihmte 
Ideengebaude aus, von dem aus unser Problem seine Neuorientierung 
.erfuhr. 

Es ist also eJsichtlich, daB sich WEISMANNS gesamte SchluBfolge
rungen auf der Determinantenlehre aufbauen. Man konnte ihre Berech
tigung also priifen, indem man jene Lehre einer kritischen Betrachtung 
unterzieht, wie es seine zahlreichen Gegner auch getan haben. Wir 
wollen diesen Weg aber nicht einschlagen, da unser Problem, die Ver
erbbarkeit erworbener Eigenschaften, ein solches ist, das unabhangig 

von theoretischen Voraussetzungen behandelt werden kann und muB. 

Sagt doch auch WEISMANN selbst dariiber: "Fiirs erste aber miissen wir 
die Tatsachen zu Rate ziehen und uns von ihnen allein leiten lassen. 

Beweisen sie, oder machen sie auch nur wahrscheinlich, daB eine solche 
Vererbung existiert, so muB dieselbe auch moglich sein und unsere Auf

gabe ist nicht mehr sie zu leugnen, sondem ihre Moglichkeit verstehen 
zu lemen." Aber ein wesentlicher Punkt aus WEISMANNS Theorien muB 
einer gesonderten Betrachtung unterzogen werden, weil er in wirklich 
enger Beziehung zu vielen Beobachtungstatsachen steht ~d weil die 
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kritische Wurdigung der Tragweite der spater anzufuhrenden Experi

mente vielfach auf ihn zuruckgreifen muB: die Lehre von der Kontinui

tat des Keimplasmas. 

Wie wir gesehen haben, erfordert sie eine scharfe Trennung des Soma ~~~tf{ci::;~t 
von dem in den Geschiechtszellen liegenden Keimplasma, das wir jetzt plasmns. 

einfach mit den Chromosomen identifizieren konnen. Dies soll eine sub

stantielle Kontinuitat von Generation zu Generation besitzen, stellt also 

gewissermaBen die gerade Linie dar, die die Generationen einer Art von 

Lebewesen miteinander verbindet, an der das Soma als verganglicher 

Seitenzweig sitzt. Ware diese Idee eine einfache theoretische Fiktion, 

so konnten wir sie ruhig zunachst auf sich beruhen lassen; das ist aber 

nicht der Fall, es gibt vielmehr eine Reihe von Tatsachen, die ihr fUr 

manche Falle Realitat verleihen. Solche Tatsachen mussen nun derart 

beschaffen sein, daB sich die Geschlechtszellen eines Individuums in 

seiner Entwicklung als wohl abgegrenzte Einheiten ruckwarts verfolgen 

lassen bis zum befruchteten Ei, eine kontinuierliche Reihe, die man als 

Keimbahn bezeichnet. Dnd es gibt in der Tat nicht wenige Vertreter 

verschiedenartiger Tiergruppen, bei denen das der Fall ist. Vielleicht 

der typischste Fall ist der von BOVERI entdeckte der Keimbahn von 

Ascaris megalocephala. Er ist dadurch so besonders klar, daB bei diesem 

Spulwurm eine charakteristische zellulare Differenz zwischen den Ge

schlechtszellen und Korperzellen besteht. Wahrend erstere in ihren Ker-

nen 4 bzw. bei einer andern Varietat 2 groBe schleifenformige Chromo-
somen enthaIten, besitzen letztere zahlreiche kleine, stabchenfOrmige. 

Das befruchtete Ei enthaIt 4 Chromosomenschleifen; teilt es sich dann 

in zwei Furchungszellen, so bleiben sie in einer erhaIten, in der andern 

aber zerfallen sie in viele kleine Korner, wobei die Schleifenenden zu-

grunde gehen (Abb. 171). Die erstere Zelle gibt dann bei ihrer weiteren 

Teilung eine Tochterzelle mit Schleifenchromosomen und eine solche, bei 

der der Zerfall mit der Zerstorung der Schleifenenden, die Diminution, 

stattfindet und so geht es immer weiter, wie es das Vierzellenstadium 

in Abb. 171D zeigt. Die Zelle aber mit den 4 Schleifenchromosomen er-

weist sich als die KeimbahnzelIe, nur aus ihr gehen spater die Geschlechts-

zellen hervor, alle anderen aber, die die Diminution erfahren haben, 

geben das Soma mit all seinen Elementen. Hier ist also wahrend der 
Goldschmidt, Vererbungswissenschaft, 5. Auflage. 34 



- 530 -

ganzen Entwicklung eine wirklich nachweis bare Trennung von Soma 
und Keimplasma mit Kontinuitat des letzteren gegeben. 

Wenn auch auBerhalb der kleinen Gruppe der Nematoden eine so 

klare Charakterisierung einer Keimbahn durch Differenzen der Zellkerne 

nur noch in einem Fall, der Gallmiicke Miastor, bekannt geworden ist, 
so hat sich doch in vielen Fallen eine echte Keimbahn durch genaues 

Verfolgen der Entwicklung von Zelle zu Zelle erweisen lassen, so bei 

Abb. 171. Zwei- und Vierteilung des Ascariseies. Die Zellen s, in denen die Chromo
somen nicht zerfallen, bezeichnen die Keimbahn. Nach BOVERI aus WILSON. 

Wiirmern, Krebsen, Insekten. J a es scheint sich sogar immer mehr 

herauszustellen, daB in solchen Fallen die Keimbahn auch von Anfang 

an durch die Anwesenheit besonderer Substanzen morphologisch charak

terisiert ist. Die betreffenden Zellen der Keimbahn enthalten, diesmal 

nicht im Kern, sondern im Protoplasma, Bestandteile, die nur ihnen 
zukommen und deren Herkunft unter Umstanden eine sehr absonder

liche sein kann, wie es von BUCHNER fiir Pfeilwiirmer, von WEISMANN, 
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AMMA u. a. ffir Krebse, von RITTER, KAHLE, SILVESTRI u. a. ffir In
sekten gezeigt werden konnte. Bemerken wir schlieBlich noch, daB eine 
solche prinzipielle Differenz von Soma und Keimplasma sogar schon 

innerhalb der einfachen Protozoenzelle durchgehends vorhanden zu sein 
scheint (SCHAUDINN, GOLDSCHMIDT), so erscheint die WEISMANNsche An

nahme einer Kontinuitat des Keimplasma in der Tat hochst verffihre
risch. Die logische Konsequenz dieser Anschauung ist aber, daB neue 

Erbeigenschaften nur aus inneren Veranderungen des Keimplasmas her

aus entstehen konnen und daB, mag am Soma vorgehen was da will, 
der Determinantenschatz des Keimplasmas davon nicht betroffen wird. 

1m Prinzip ist es eigentlich der gleiche Weg, auf dem nun die neuere ~~i;~:!k.." 
Erblichkeitslehre zum selben SchluB kommt; hier ist es JOHANNSENS tionsnorm. 

Genotypenlehre, die den Ausgangspunkt bildet. Wir erinnern uns an 

die Unterscheidung von Genotypus und Phanotypus. Das auBere Aus-

sehen des Organismus, sein Phanotypus, gibt keine Auskunft fiber seine 

genotypische Beschaffenheit, fiber die Zusammensetzung seiner Erb-
masse aus bestimmten Genen. Das was vererbt wird, ist eine Reaktions-

norm, die Fahigkeit unter bestimmten auBeren Bedingungen bestimmte 
Gestaltung anzunehmen, z. B. auf dem Lande ganze, im Wasser zer

schlissene Blatter zu bilden. Eine durch auBere Einflfisse bewirkte Ver

anderung trifft daher die genotypische Beschaffenheit nicht, so wenig, 
wie es einen Menschen berfihrt, wenn er einen andern Oberrock an-
zieht. Eine Veranderung der Reaktionsnorm kann also nur aus dieser 
selbst heraus erfolgen und das ist eben eine Mutation. Die Richtigkeit 

dieser Anschauung wurde vor allem durch den Nachweis der Wirkungs
losigkeit der Auswahl von Plus- oder Minusabweichern in reinen Linien 
erwiesen. Sie stfitzt sich aber auch auf die Ergebnisse der Bastardie
rungsversuche, die ja so klar die Bedeutungslosigkeit des Phanotypus 

ffir die Erblichkeit zeigen: aus Heterozygoten spalten, auch wenn sie 

noch so lange als Heterozygoten bestanden, doch immer wieder die reinen 

Dominanten und Rezessiven heraus, die Keimzellen vererben eben das, 

was sie von den Eltern mitbekommen haben, nach seinem Gesetz, un

abhangig von der Beschaffenheit des Somas, in dem sie liegen. Die An-

hanger der Vererbung erworbener Eigenschaften leugnen nun die Rich-

tigkeit dieser SchluBfolgerungen. Sie lehnen die Idee ab, daB Soma-

34* 
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und Keimplasma etwas so ganz Verschiedenes seien. Da der Organis
mus eine Einheit ist, so kann nieht ein Teil des Ganzen vom Rest un
beeinfluBt sein und es ist kein Grund vorhanden, daflir die Erbfaktoren 
eine Ausnahme zu machen. Wenn das Soma durch auBere oder innere 
Milieufaktoren verandert wird, so muB dieser veranderte Zustand auch 
auf die Beschaffenheit der Erbmasse so zuriickwirkenkonnen, daB sie 
gleiehsinnig verandert wird; es muB also eine sogenannte "somatische 
Induktion" geben. Lemen wir also einige der Tatsachen kennen die 
zugunsten einer solchen Moglichkeit angefiihrt werden. 

tr~~~~b:~~ Da es gilt, die Frage zu 16sen, ob eine "Obertragung somatischer Ver
ici:~ell~~. anderungen auf die Keimzellen moglich ist, so hat es ein gewisses Inter

esse, zunachst die Vorfrage zu beleuchten, ob und in welcher Weise die 
"Obertragung bekannter Stoffe aus dem Korper in die Geschlechtszellen 
moglich ist. DaB dieser Weg in der Tat gangbar ist, laBt sieh auf ver
schiedene Art beweisen. In der elementarsten Form geschieht es durch 
"Obertni.gung korperfremder Substanzen wie gewisser Farbstoffe durch 
das Soma iiber die Keimzellen zur Nachkommenschaft. So wurde der 
Fettfarbstoff Sudan, den SITOWSKY an Pelzmotten, RIDDLE an Hiihner 
und Schildkroten verfiitterte, in den Eiem abgelagert und auf die Nach
kommenschaft iibertragen. Und der damit als moglich erwiesene Weg 
wird dann auch unter Umstanden von yom Korper selbst auf unnor
male Reize hin gelieferten Substanzen eingeschlagen. Das beweisen vor 
allem die Erfahrungen der erblichen Immunitat. Bekanntlich hat der 
Organismus die Fahigkeit, der Vergiftung durch die Produkte von Krank
heitserregem vielfach dadurch zu begegnen, daB er spezifische Schutz
stoffe bildet, die ihm eine Immunitat gegen die gleiche Schadigung ver

leihen. Es ist nun bekannt, daB diese experimentell erzeugte Immunitat 
noch auf die Nachkommen iibertragen werden kann. Solange die Uber

tragung allerdings nur beim Saugetier von Mutter auf Kind bekannt 

war, konnte sie als durch das Blut bei der embryonalen Emahrung im 
Uterus iibertragen gedacht werden. Wenn es aber gelange zu zeigen 

(was iibrigens bestritten wird), daB auch yom Vater die erworbene Im
munitat iibertragen werden konnte, so ware der Beweis als erbracht 
anzusehen, daB die Immunstoffe yom Soma auf die Geschlechtszellen 
iibergehen. Sieher ist, daB Schadigungen durch AlkoholgenuB die Ge-
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schlechtszellen selbst, mannliche wie weibliche, treffen und sie vergiften, 

so daB die Folgen in der Nachkommenschaft sichtbar werden (STOCKARD 
und PAPANIKOLAU). Man kann allerdings dariiber streiten, ob man 
diese Bewirkung im Sinne der hier besprochenen Dinge deuten kann, 

oder ob es nicht richtiger ist von einer Keimvergiftung zu reden, die 

in spateren Generationen wieder abklingt. (DaB damit auch eine Selek

tion der funktionsfiihigen Keimzellen verbunden sein kann [STOCKARD, 

PEARL, CORRENS, BLUHM, BILSKI], bedeutet iibrigens eine weitere Kom

plikation, die bei der Interpretation zu beriicksichtigen ist.) 
Damit ist aber gesagt, daB der chemische Leitungsweg, der vom D/iauker!'lOdi-

atlon. 

Soma zu den Geschlechtszellen fiihrt, im Prinzip genau der geliche ist 

wie der, der von einer Korperzelle zur andem fiihrt. Fiir die einfache 

"Obertragung einer Eigenschaft von einer zur andem Zelle gibt es aber 
Beispiele, die sich nicht nur auf die Zellen im Gewebsverband beziehen, 

sondem auch auf frei sich teilende Zellen bei ungeschlechtlicher Ver
mehrung, Beispiele, die somit unserem Problem urn einen Schritt niiher 

stehen und von denen wir ja friiher schon mancherlei in anderem Zu
sammenhang kennen lemten. Wir meinen die Untersuchungen iiber Va

riation und Vererbung an einzelligen Organismen, die ja einer Behand

lung mit modifizierenden AuBenfaktoren besonders leicht zuganglich 

sind. Wir sahen friiher schon, daB auch bei diesen Organismen Modi
fikationen nicht erblich, rein phanotypisch sind. Neuere Untersuchungen 
von ]OLLOS haben uns nun mit einer eigenartigen Erscheinung bekannt 

geII?-acht. Es Wurde gezeigt, daB verschiedenartige, durch die AuBen
bedingungen hervorgerufene Abanderungen von Infusorien und Rhizo
poden auch nach Aufhoren des Reizes noch lange erhalten bleiben konnen. 
1m allgemeinen tritt bei weiterer Vermehrung durch Teilung allmahlich 
ein Abklingen der Eigenschaft z. B. Giftfestigkeit ein; manchmal dauert 

das aber hunderte von Teilungsschritten oder bis zum nachsten Ge

schlechtsakt (Konjugation). In extremen Fallen kann die Wirkung so

gar noch eine Konjugation iiberdauem. ] OLLOS spricht daher von Dauer

modifikationen, die im wesentlichen auf eine Veranderung des Proto

plasmas ohne Anteilnahme der Gene zUrUckzufiihren ist. Almliche Er

scheinungen sind auch in reichem MaBe fiir Bakterien und Hefen bekannt 

geworden, wo meistens - mit Unrecht - von Mutationen gesprochen 
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wird. Vielleicht sind es auch solche "Dauermodifikationen", die WOL
TERECK bei Daphniden fand, wenn er feststellte, daB Veranderungen 

durch "Prainduktion" in spateren Generationen erst hervorgerufen wur
den. Endlich gehOren hierher auch die bald zu besprechenden Experi
mente DURKENS mit Schmetterlingen und PRZIBRAMS mit Ratten. 

Nun ist ja eigentlich die Moglichkeit der stofflichen Obertragung 
yom Korper auf die Geschlechtszellen kein Problem an sich, denn es ist 
ja selbstverstandlich, daB sie beim normalen Wachstum der Geschlechts
zellen dauernd vor sich geht. Die Voraussetzung fUr den Vorgang der 
Vererbung erworbener Eigenschaften ist aber, daB spezifische Stoffe, 
die im Korper unter dem EinfluB des Milieus erzeugt werden, in die Ge
schlechtszellen iibertreten und dort die erstaunliche Fahigkeit erlangen, 
wieder den Zustand des Korpers in der Nachkommenschaft zu produ
zieren, der ihrer urspriinglichen Erzeugung zugrunde lag. Man hat ver
sucht, solche Moglichkeit auffolgende Weise zu beweisen. Eierstocke 
schwarzer Kaninchen wurden in weiBe transplantiert (analoge Versuche 
an Vogeln und Insekten), um zu sehen, ob die Nachkommenschaft aus 
den "schwarzen" Eiern durch die weiBe Tragamme beeinfluBt wiirde. 
Das war aber in gut kontrollierten Versuchen nicht der Fall (DAVEN
PORT, CASTLE u. a.). Tatsachlich ist ja auch der Versuch nicht der, der 
fiir das Prinzip in Betracht kame, da es sich nicht urn eine genetisch 
vorhandene, sondern durch Milieuwirkung neu erzeugte Eigenschaft han~ 
deln miiBte. Nichts liegt bis jetzt vor, was als positives Resultat in 
dieser Richtung gertannt werden konnte. 

Unsere Vorfrage ist somit dahin zu beantworten, daB in der Tat eine 

Stoffleitung zwischen Soma und Geschlechtszellen besteht. Von der 
Oberlieferung einer neuen Substanz bis zurn Entstehen eines neuen Erb
faktors ist allerdings noch ein weiter Weg, und es fragt sich nur, wie 

es mit den Tatsachen steht, die einen solchen Vorgang, eine somatische 

Induktion, beweisen soDen. 
Die Beantwortung der Frage muB uns zur Betrachtung einer Aus

wahl aus all dem Material fiihren, das man als Beweis fiir die Vererbung 
erworbener Eigenschaften vorgebracht hat. (Ausfiihrliche Zusammen
stellungen bei SEMON, KAMMERER, DETLEFSEN.) Es lassen sich wohl die 
wesentlichen Erwerbungen, die der Organismus im individuellen Leben 
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machen kann, bei den nicht scharf voneinander abzugrenzenden Gruppen 
der Veranderung durch Gebrauch und Nichtgebrauch, der Instinktvaria
tionen, und der aIlgemeinen Beeinflussung durch die Lebenslage unter
bringen. Dazu kamen noch die mehr unnatiirlichen Experimentalein

wirkungen wie kiinstliche Krankheitserregung und Verstiimmelung. Wir 

diirfen letztere beiden Punkte aber wohl beiseite lassen, well das Ma

terial, das sich mit ihnen befaBt, tells in der Fragestellung, tells in den 

Resultaten zu unklar ist, andererseits aber auch ffir die engeren Erb

lichkeits- und Artbildungsprobleme nicht allzu wesentlich erscheint. 
SchlieBlich gehoren hierher noch Veranderungen, die durch spezifische 

chemische Einfliisse innerhalb des Korpers, also etwa durch serologische 

Besonderheiten hervorgerufen werden, Versuche, die neuerdings einige 
sehr bemerkenswerte Resultate gezeitigt haben. 

Sicherlich ist die Gruppe der Neuerwerbungen durch Gebrauch und u~dbNi~h~. 
Nichtgebrauch, also das Gebiet, das dem engeren Lamarckismus zu- gebrauch. 

grunde liegt, diejenige, in der man fUr unser Problem die bedeutungs
vollsten Resultate erwarten sollte, auch fordem miiBte. Gerade hier 

haben aber bisher die experimentellen Studien, wenigstens wenn man 
einen einigermaBen kritischen MaBstab anlegt, noch ziemlich versagt. 

Indirekte Anhaltepunkte gibt es daffir in Fiille, auch Experimente, bei 

denen aber eine Voraussetzung immer im Gebiet des Phylogenetischen, 

also der Unsicherheit, liegt. Sehr interessant sind ja zweifellos Tatsachen 
von der Art der folgenden. Schon DARWIN wies darauf hin, upd SEMON 
hat es wieder untersucht, daB bei menschlichen Embryonen die FuB
sohlenhaut schon vie! dicker angelegt wird, als die des iibrigen Kor-
pers. Da die Verdickung und Verhomung dieser Stelle als eine Erwer-
bung durch die Benutzung beim aufrechten Gang betrachtet werden 
muB, ware also eine durch Gebrauch erworbene Abanderung erblich ge-

worden. Ein ganz ahnlich liegender Fall ist der der Karpalschwiele beim 

Warzenschwein Phacochoerus. Dieses sucht abweichend von allen seinen 

Verwandten seine Nahrung, indem es auf den Handgelenken liegend 

rutscht, mit den Hinterbeinen nachstemmt und so im Boden wiihlt. Dem

entsprechend ist auch das Karpalgelenk mit einer homigen Schwiele ver-

sehen, einer Stelle, an der auch die Haare fehlen. LECHE fand nun, 

daB schon beim Embryo diese Stelle deutlich kenntlich ist und mit ver-
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dickter Haut, der die Haaranlagen fehlen, angelegt wird; und da man 

annehmen muB, daB die Schwiele durch den Reiz beim Rutschen einst 

entstand, so ware eine einst erworbene Eigenschaft erblich geworden. 

Ganz ahnliche Befunde und Argumentationen wurden von DUERDEN 

fUr die Hautschwielen des StrauBes mitgeteilt. Das gleiche kann man 
erschlieBen, wenn KUKENTHAL berichtet, daB die Zahne der Halicore 

schon vor der Geburt ihre Kauflachen anlegen; denn soIche Kauflachen 

entstehen durch Abkauen von Hockerzahnen, und die Zahne der Hali

core werden ebenfalls als Hockerzahne angelegt, bilden aber durch Re
sorption der Hocker schon embryonal jene Flachen aus. Und urn auch 
eine entsprechende aber entgegengesetzt gerichtete Reaktion zu nennen, 

so ist bekannt, daB die Saatkrahe eine nackte, von Fedem entbloBte 

Schnabelbasis hat, und man kann sich vorstellen, daB dies durch das 
AbstoBen beim Wiihlen in der Erde bewirkt wird. Junge Nestvogel 
haben nun zwar die betreffenden Fedem, sie fallen aber auch ab, 

wenn der Vogel in der Gefangenschaft gar keine Gelegenheit zum 

Graben hat. 
Und nun auch noch ein dem Pflanzenreich entnommenes Beispiel, 

das der gleichen Gruppe zugestellt werden muB. Viele Pflanzen, wie 
die Mimosen, Akazien, zeichnen sich durch die Fahigkeit aus, in zwolf

stundigem Rhythmus Schlafbewegungen auszufiihren, z. B. durch Zu
sammenfalten ihrer Blatter. Man konnte annehmen, daB diese Bewe
gungen direkt durch den Lichtreiz ausge16st werden. SEMON zeigte aber, 
daB das nicht aHein zutrifft. Werden junge Keimpflanzen von allem 

Anfang an in einem unnatiirlichen Beleuchtungsrhythmus gehalten, etwa 

alle 6 Stunden von Hell zu Dunkel wechselnd, oder nur alle 24 Stun

den, so zeigen sie ihre Bewegungen zwar auch in dem neuen Rhyth

mus, daneben erscheint aber auch der altererbte 12stiindige. LaBt man 

nun den kiinstlichen Rhythmus aufhOren und halt die Pflanzen in an

dauemder Dunkelheit oder andauemdem Licht, so geht der 12stundige 

Rhythmus immer noch we iter, er ist also wirklich erblich fixiert. Man 

muB aber annehmen, daB er einmal in friiheren Zeiten von den Pflanzen 

erworben wurde und mit der Zeit sich erblich fixierte. Der Weg, auf 

dem das denkbar ware, wird durch die Nachwirkung von Reizen gezeigt; 

so k6nnen etwa bei Pflanzen durch intermittierende geotropische Rei-
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zungen auf dem.Klinostaten abwechselnde Wachstumsperioden erzeugt 

werden, die auch nach Aufh6ren des Reizes noch eine Zeitlang anhalten. 
Damit seien aber genugend Beispiele ffir diese Art der Argumenta

tion gegeben. DaB sie unseren jetzigen kritischen Anspruchen, die ver
langen, daB samtliche Faktoren eines Experiments bekannt sind, jeden

falls in der Gegenwart liegen, nicht in phylogenetisch zuruckliegenden 

Perioden, nicht genugen k6nnen, liegt auf der Hand. Denn niemand 
wird es widerlegen k6nnen, daB alle jene Eigenschaften, die vom Orga

nismus einst erworben werden "muBten", nicht auch als pl6tzliche und 

zufallige Sprunge direkt vom Keimplasma aus entstanden sein k6nnen. 
Dnd da die Versuche, die angestellt wurden, urn besonders auch die Ver

erbung von Veranderungen durch Nichtgebrauch, etwa bei Sehorganen, 
zu beweisen, in ihren Resultaten noch derart sind, daB sie einer kriti

schen Prufung nicht standhalten k6nnen, so muB gerade dieses wich

tige Kapitel, die Vererbung von Wirkungen des Gebrauchs und Nicht
ge brauchs, als v611ig fUr den geforderten Beweis versagend bezeichnet wer

den. Es soli aber nicht verschwiegen werden, daB gerade die Forscher, 

die ihr Material nach histori$chen Gesichtspunkten bearbeiten, die Pala

on tologen und vergleichenden Anatomen~ meistens Anhanger der Ver

erbung von Milieuwirkungen durch somatische Induktion sind. 
Betrachten wir nun die Versuche zur zweiten Gruppe, der individuell ~nstinktver-

anderungen. 

erworbenen Instinktvariationen. Da miissen zunachst die Versuche von 
SCHROEDER an Insekten erwahnt werden. Der kleine Weidenblattkafer 
Phratora vitellinae L. lebt auf glattblattrigen Weiden und der Schwarz
pappel, deren Blattunterseite von den Larven skelettiert wird. Solche 
Larven wurden nun auf einen Strauch einer Weidenart mit filzhaarigen 

Blattern, der rings nur von andersartigen Gewachsen umgeben war, ge
setzt. Sie schoben dann die Filzhaare mit dem Kopf vor sich her und 

benagten in gewohnter Weise das Blattgewebe, manchmal auch, indem 

sie minenartige Gange an der Blattunterlage gruben. A1s dann die Kafer 

ausschlupften, wurde dicht an die filzhaarige eine glattblattrige Pflanze 

geruckt. Es wurden dann an erstere Pflanze 127, an letztere 219 Eigelege 

angeheftet. Letztere wurden dann wieder auf die filzblattrige Pflanze 

ubertragen, wo sich die nachste Generation entwickelte, bei der das Ex

periment wiederholt wurde; sein Ergebnis war 104 Gelege auf den filz-



haarigen, 83 auf den glatten Blattern. 1m kommenden Jahr war dann 

das Verhaltnis 48: II zugunsten der filzhaarigen Pflanze. In der nach
sten Generation wurden nur 15 Gelege, aber ausschlieBlich an der filz

haarigen Pflanze abgelegt. Wenn man aus diesem Versuch auch noch 

nicht einen Beweis dafiir ablesen kann, daB eine kunstliche Instinkt

veranderung erblich geworden war - es fehlt ja vor aHem der KontroH

versuch, der zeigen muBte, daB normal gehaltene Tiere nicht auf die 
angeruckte filzblattrige Pflanze ubergehen - so deutet er doch in die 

Richtung, in der solche Versuche sich bewegen mussen. Dnd das gleiche 
gilt fUr den folgenden Versuch des gleichen Autors. Es fiel ihm vor 

seinem Hause an einer Dotterweide die groBe Zahl der zu einer kegel

formigen Tasche umgewandelten Blattenden auf, die von der Raupe der 
Motte Gracilaria stigmatella F. herruhrten. Sie werden so hergestellt, 

daB die Raupe eine Anzahl Faden quer zur Richtung der Mittelrippe 

an der Blattunterseite in 3-4 em Entfernung von der Blattspitze spinnt. 

Dann werden quer dazu Faden gezogen, die immer mehr angespannt 

werden, so daB sich die Blattspitze immer mehr gegen die Blattunter
seite schlagt. Dann wird diese durch weitere Faden eingerollt und die 

Offnungen an beiden Enden verschlossen. Durch Abschneiden samt
licher Blattspitzen wurde den Raupen nun die Moglichkeit genommen, 

ihre typischen Wohnungen zu bauen. Es wurden dann von 91 Woh
nungen 84 in Form ein- oder doppelseitiger Rollungen des Blattrandes 
gebaut. Die nachste Generation befand sich in der gleichen Situation 
und bildete auf gleiche Weise 43 Wohnungen. Die folgende kam nun 
wieder auf normale Blatter und da waren von 19 Wohnungen wieder 

15 vom ursprunglichen Typus, 4 aber waren durch Blattrandrollung her

gestellt. Auch diesen an sich interessanten Versuch kann man nur als 

einen Fingerzeig, nicht als einen Beweis fUr ererbte Instinktverande

rung betrachten, da ja auch normalerweise Individuen vorkommen, die 

in anderer Weise bauen, die Zahlen der SchluBgeneration zu niedrig sind 

und weitere Generationen nicht vorliegcn. In jungster Zeit hat HARRI

SON die Gewohnheit vieler Insekten ihre Eier nur an bestimmte Futter

pflanzen zu legen benutzt, urn an Tenthridiniden Versuche auszufUhren, 

die denen SCHROEDERS mit Phratora genau parallel gehen. Auch er glaubt 

eine erbliche Instinktabanderung annehmen zu mussen, obwohl seine 
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Versuche den alten Grundeinwand, unbewuBte Selektion schon vorhan
dener Genvariationen, nicht ausschlieBen. 

Auf wesentlich breiterer Basis sind dagegen Versuche an Amphibien 

ausgefiihrt, deren Betrachtung wir uns jetzt zuwenden. Sie schlieBen 
aile mehr oder tninder eng an Experimente an, die MARIE VON CHAUVIN 

in den 70er und 80er Jahren des letzten Jahrhunderts ausfiihrte. Spe
zieil in bezug auf Instinktvariation ist der folgende Versuch viel be
sprochen worden. Bekanntlich stellt der mexikanische Axolotl eine 

neotenische Larve des Molchs Amblystoma tigrinum dar, d. h. also ein 

Tier, das im Larvenzustand geschlechtsreif werden kann, indem es dau
emd im Wasser bleibt, die Kiemenatmung und andere Anpassungen an 

das Wasserleben beibehalt, die Metamorphose, die es typischerweise beim 

"Obergang zum Landleben und zur Lungenatmung durchmacht, ganz 

aufgibt. Durch geeignete Zwangsmittel konnen nun solche Larven in 
verschiedenen Entwicklungsstadien noch z'ur Metamorphose gezwungen 

werden. Es wurden nun in einem der Versuche solche kiinstlich meta

morphosierle Amblystomen zur Geschlechtsreife herangezogen und ihre 
Nachkommenschaft unter solchen Bedingungen gehalten, daB normale 

Axolotl dabei niemals zur Metamorphose schreiten willden. Nach einem 
J ahr trat nun bei diesen Tieren eine Reduktion der Kiemen, also der 

Beginn der Metamorphose, ein, und als 20 Tieren die Moglichkeit ans 

Land zu gehen gegeben war, metamorphosierten sie sofort, ein Tier so
gar in der kurzen Zeit von 10 Tagen, was sonst nie beobachtet worden 
war. Es scheint also die Neigung zur Metamorphose nach kiinstlicher 
Induktion erblich geworden zu sein. Daraus ailerdings einen Beweis fUr 

die Vererbung einer Instinktvariation abzuleiten, geht wohl zu weit. 
Denn abgesehen davon, daB nur eine Generation vorliegt, ist ja das 
Metamorphosieren der ursprungliche Instinkt, der nicht verloren ge

gangen ist, sondem nur durch die abnorme Lebenslage gehemmt wird, 

so daB sein Wiedererwecken nicht gut als Instinktveranderung bezeichnet 

werden kann. Viel eher konnte man aus der von KAMMERER erwahnten 

Tatsache, daB die nun schon so lange aus stets neotenischen Formen 

gezuchteten Axolotl des Handels kaum mehr mit Gewalt zur Metamor

phose zu bringen seien, einen derartigen SchluB ziehen. Ob diese Tat

sache aber richtig ist, kann angesichts der Schwierigkeiten, die der Ver~ 
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such fiberhaupt bietet und die Frl. VON CHAUVIN nur durch groBe Er
fahrung, Ausdauer und individuell verteilte Sorgfalt fiberwand, zunachst 

nicht ohne weiteres angenommen werden. Und schlieBlich bleibt, so 
lange nicht erwiesen ist, daB jener Versuch immer oder doch oft ge

lingt, der schwerwiegende Einwand bestehen, daB unter dem vorher 

nicht analysierten Material sich eine Rasse (Linie) fand, die sich durch 
gr6Bere Neigung zur Metamorphoseauszeichnete. Tatsachlich verhalten 

sich verschiedene Spezies von Amblystoma wie auch verschiedene Rassen 

des Amblystoma tigrinum verschieden in bezug auf ihre Neigung zur 

Neotenie. Das ist fiberhaupt die Schwierigkeit, die allen derartigen Ver

suchen anhaftet, daB sie eine genaue genetische Analyse des benutzten 
Materials vermissen lassen. Dazu kommen noch mancherlei physiologi

sche Schwierigkeiten: wissen wir doch heute, daB durch Schilddrfisen

substanz die Axolotl jederzeit zur Metamorphose gebracht werden 

k6nnen. 
Alsdritte Versuchsgruppe bezeichneten wir die, die sich mit der Ver-

erbung von Neuerwerbungen des Organismus im Gefolge von Verande-

rungen der Lebenslage befaBt. Am meisten bekannt geworden sind die 
Versuche, die KAMMERER an unseren heimischen Salamander- und Kr6-
tenarten ausfiihrte, die sich auf Variationen der gesamten Fortpflan
zungsart beziehen, wie auch auf Zeichnungs- und Instinktmerkmale. 
Von diesen vielen Versuchen, die in KAMMERERS Buch alle referiert sind, 
sei nur einer als Muster wiedergegeben, da es bis jetzt noch nicht ge
lurigen ist, fiber die Zuverlassigkeit der Angaben wie der Versuchs
methoden Einigkeit zu erzielen und bis jetzt noch keine Bestatigung beim 

gleichen Objekt oder analogen F1illen vorliegt. Erfolgte eine solche, so 

h1itten die Versuche eine ungeheure Tragweite; bis jetzt sind aber mannig

fache Griinde zur Skepsis vorhanden. Es kommen bei uns bekanntlich 

zwei Salamanderarten vor, der gelbgefleckte Feuersalamander, Salaman

dra maculosa, und der schwarze Alpensalamander, Salamandra atra. 

Ersterer bewohnt das Tiefland, vor allem das Mittelgebirge, bis etwa 

lOOO m H6he, letzterer das Hochgebirge. Entsprechend dieser Verschie
denheit der Lebenslage ist die Art der Fortpflanzung auch eine verschie

dene. Beim Feuersalamander entwickeln sich gleichzeitig 14-72 Larven 

im Uterus und werden dann mit gUt entwickelten auBeren Kiemen und 
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einem Ruderschwanz ausgestattet ins Wasser abgesetzt, wo sie dann 
nach einiger Zeit, indem sie ans Land gehen, zum Salamander meta
morphosieren. Der Alpensalamander dagegen bringt typisch nur ein 
Paar Junge zur Welt. Zwar gehen auch viele Eier in den Uterus uber, 

sie zerfallen aber dort und bilden einen N ahrungsbrei fur die einzige 

Larve, die in jedem Uterus zur Entwicklung gelangt. Sie macht nun 

ihre ganze Metamorphose schon im Mutterleib durch, bildet dementspre
chend auch keine zur Wasseratmung tauglichen Kiemen aus, sondem 

merkwiirdig gestaltete riesige Kiemen, die ein embryonales Emiihrungs

organ darstellen. Die Jungen werden dann schlieBlich als schon voll 
entwickelte kleine Salamander geboren. Es ist klar, daB diese Diffe
renzen durch die Lebenslage bedingt sein mussen, da ja dem Alpensala

mander im kurzen Sommer fUr die Entwicklung seiner Brut nur zu kalte 

Gewasser zur Verfugung standen. Diese Fortpflanzungserscheinungen 

sind nun bei jeder der beiden Arten in der Natur der Lebenslagevaria
tion unterworfen. Feuersalamander, die in hohen, kalten Regionen leben, 

produzieren weniger Larven und setzen sie auf einer viel spateren Ent

wicklungsstufe als normalerweise abo Alpensalamander aus den tiefen 
Regionen ihres Verbreitungsgebietes bilden mehr, bis zu vier Larven, 

die auf einem friiheren Entwicklungszustand geboren werden. KAM
MERER suchte nun durch Anwendung extremer auBerer Bedingungen 

diese Lebenslagevariation bis zu ihrem moglichen Maximum zu verschie
ben. Es gelang ihm in der Tat, durch Wasserentziehung und Kalte die 
Feuersalamander so weit zu bekommen, daB sie, zunachst gezwungen, 
nach einiger Zeit aber auch freiwillig, die Fortpflanzungsgewohnheiten 
der Alpensalamander annahmen. Sie bildeten schlieBlich nur zwei Larven 

aus, die ubrigen Eier zerfielen zu einem Nahrungsbrei und die Larven 
wurden als Vollsalamander am Land geboren. Umgekehrt konnten auch 

die Alpensalamander die Fortpflanzungsgewohnheiten des Feuersala~ 

manders annehmen. Schon Frl. VON CHAUVIN hatte gezeigt, daB aus 

dem Uterus herausgeschnittene Larven dieser Form an das Wasserleben 

gewohnt werden konnen und daB sie dort ihre embryonalen Kiemen zu 

Wasserkiemen umwandeln und einen Ruderschwanz bilden. Ahnlich 

konnte KAMMERER durch Einwirkung von Warme und Darreichung von 

Wasser die Tiere daran gewohnen, ihre Larven freiwillig auf friihem Ent-



- 542 -

wicklungszustand ins Wasser abzusetzen, wobei sich auch eine groBere 

ZahI von Embryonen, bis zu 9, im Uterus entwickeIn. Das Interesse 
richtet sich nun auf die Nachkommenschaft dieser kiinstlich erzeugten 
extremen Varianten. Es zeigte sich dabei insofem eine Vererbung, aIs 
die Alpensalamander freiwillig Wasserlarven gebaren, die Feuersalaman
der aber weiter als normal vorgeschrittene Larven, einer sogar auf dem 
Lande Vollmolche. Bei den anderen ahnlichen Versuchen iiber das Farb
kleid von Feuersalamandem und den Brutpflegeinstinkt der Knob
lauchskrote behauptet KAMMERER sogar direkt eine MENDELsche 
Vererbung der erworbenen Anpassungen und will den Ubergang vom 
Soma ins Keimplasma direkt durch Eierstockstransplantationen be
wiesen haben. Wie gesagt, begegnen diese Angaben ziemlich allgemeiner 
Skepsis; eine Wiederholung der Versuche liegt aber noch nicht vor. 

Diesen wie den meisten bisher berichteten Versuchen haftet nun noch 
eine prinzipielle Schwache an, die, daB das Material nicht geniigend 
exakt quantitativ betrachtet wurde. Diese Bedingungen werden in eini
gen neueren Versuchen besser erfiillt. Hierher gehoren die Experimente 
von PRZIBRAM und SUMNER an Ratten und Mausen. Beide Autoren 
hielten ihre Versuchstiere in niedrigen und hohen Temperaturen und 
stellten dabei, in Einklang mit den Erfahrungen aus freier Natur, fest, 
daB in hoheren Temperaturen (bei SUMNERS Mausen 26°, bei PRZI
BRAMS Ratten 30-35°) die Ohren, Schwanze, FiiBe eine groBere Lange 
annahmen als in tiefen Temperaturen. H~d in Hand damit geht eine 
Verminderung der Behaarung und bei den Ratten ein exzessives Her~ 
vortreten der auBeren Genitalien. Bei den in normalen Bedingungen 
gehaltenen N achkommen der Warme- wie der Kaltetiere waren diese 
Differenzen noch vorhanden, schwachten sich aber im Lauf des Heran

wachs ens abo Trotzdem sie nicht sehr groB waren, so konnen sie doch 

kein Zufallsresultat sein, da SUMNER berechnete, daB dagegen die Wahr-
In!erpre1ta- scheinlichkeit von I : 20000 spricht. Allerdings trat, wie PRZIBRAM fand, 

bon as 

D~k:tio~~i- das Wiederauftreten der induzierten Variation in der Nachkommen-

schaft nur ein, wenn die Befruchtung noch unter den veranderten Be
dingungen stattgefunden hatte. Nach den neusten Mitteilungen von 
PRZIBRAM klingt der Erfolg allmahlich ab und gehort damit in das Ge

biet der J OLLOsschen Dauermodifikationen. 
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Hierher gehoren ferner Versuche von DURKEN iiber Beeinflussung 

der Puppenfarbung des KohlweiBlings Pieris brassicae. Wenn diese 
Tiere wwrend des Verpuppungsvorgangs in orangefarbenem Lichte ge

halten werden, entstehen anstatt der normalen schwarz-weiBen griin

liche Puppen. Von der normal aufgezogenen Nachkommenschaft dieser 

veranderten Tiere ist aber wieder ein groBer Prozentsatz griin. Da eine 

noch so lange Dauer der Exposition nach der Verpuppung keinen solchen 
Effekt hervorbringt, so kann der Erfolg nicht durch einen direkten Ein

fluB auf die Keimzellen erkIart werden. Die .Anderung, die das orangene 

Licht hervorgebracht hatte, war eine Anderung des Chemismus des Kor
pers; ihre Dbertragung auf die Eier ist also wohl einer direkten Stoffiiber

tragung durch das Eiplasma zuzuschreiben, die die Gene gar nicht betrifft. 

Es liegt also wohl eine Dauermodifikation im Sinne von JOLLOS vor. 

Als letzte Versuchsserie erwahnten wir Versuche mit Veranderungen 
des inneren Milieus; hierher gehoren die Experimente von GUYER und 

SMITH, die viel Aufsehen erregten. Sie injizierten Hiihner mit Kanin
chenlinsen zur Herstellung eines Antilinsenserums. Dieses Serum wurde 

trachtigen Kaninchen eingespritzt und einige der Jungen zeigten dann 

A:ugendefekte, und zwar waren es im urspriinglichen Versuch 9 von 

61 Jungen, aIle 9 von 2 nicht verwandten Miittern stammend. Diese 
Defekte bestanden in Linsentriibung, Colobom, Fehlen des Auges und 

ahnlichem. Ohne weitere Behandlung wurden diese Defekte viele Gene
rationen lang vererbt, 'und zwar nicht nur durch die Mutter, sondern 
auch durch den Vater. Bei Kreuzung waren sie rezessiv und zeigten 
eine Art von MENDEL-Spaltung. Hier ware also das Erblichwerden einer 
somatischen Veranderung aufgezeigt. Die Versuche sind zwar wieder

holt worden, ohne daB es bisher anderen Autoren gelang, das gleiche 
Resultat wieder zu erhalten. Man hat vielerlei Einwande gegen ihre 
Interpretation gemacht, so etwa daB ja nicht nur Linsendefekte auf

traten, somit gar keine spezifische Wirkung des Serums vorlag; ferner, 

daB erbliche Abnormitaten gleicher Art bei Kaninchen haufig sind; daB 

man nicht erblich die gleichen Abnormitaten auch unspezifisch z. B. 

mit Naphthalinfiitterung hervorrufen kann. Bis jetzt liegt aber noch 

keine befriedigende Erklarung pro oder contra vor und so muB man 

auf weiteres Material warten. 

GUYERS 
Versuche. 
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~~~~Oia~~: Das Ergebnis der Versuehe, eine Vererbung erworbener Eigenschaften 

M~i~tJk:~;:'n ZU beweisen, ist also so sparlich, daB man es direkt als negativ bezeiehnen 

~~~~a~~~;. kann. Trotzdem haben viele Forseher sieh nicht entschlieBen k6nnen, 

den Glauben an diese Vererbungsform aufzugeben. Der Hauptgrund 

dazu ist fUr die mit den Ergebnissen der neueren Vererbungslehre Ver

trauten der folgende: Es ist eine sehr haufige Erscheinung, daB in der 

N atur Erbrassen bestehen, deren Charaktere als Anpassungscharaktere 

an besondere Bedingungen betrachtet werden k6nnen, die phanotypiseh 

identisch sind mit nicht erblichen Modifikationen anderer Rassen. So 

kommt z. B. Linkswindung als nicht erbliehe Modifikation bei normaler

weise rechts gewundenen Schneckenschalen vor. Bei anderen Arten aber 

ist es ein Erbcharakter. In beiden Fallen ist die direkte embryonale 

Drsache sieher die gleiehe, namlieh die Richtung der Zellteilungen im 

Beginn der Furehung. Diese embryonale Besonderheit aber tritt einmal 

als nieht erblicher Zufall ein, ein andermal ist sie die Konsequenz einer 

genetischen Beschaffenheit; die Idee eines Zusammenhangs ist also nahe

liegend. Derartige Beispiele lieBen sich beliebig viele anfiihren und wenn 

es sich urn Charaktere handelte, die eine statistische Betrachtung er

laubten, so wurde sich zeigen, daB die erbliche Rasse in der gleichen 
Richtung der Variation liegt wie die nicht erbliche Modifikation einer 

andem Rasse. Diese Tatsache aber muB erklart werden; denn sie ist 
es, die DARWIN zur Annahme fUhrte, daB manche der Modifikationen 

dazu neigen, erblich zu werden, sie ist es, die die Idee des Ubergangs 

nicht erblicher Modifikationen in erbliche Veranderungen suggeriert. 

Da mussen wir nochmals auf die schon mehrfach erwahnten Tempe

raturexperimente an Schmetterlingen zuruckkommen, die noch Material 

zu unserem Problem lieferten. 

Die Hauptresultate bestanden ja, wie schon ausfUhrlicher besprochen, Temperatur .. 
versuche an 
Schmetter· 

lingen. darin, daB junge Puppen von mitteleuropaischen Faltem, die mit nie-

deren Temperaturen von etwa 60 behandelt wurden, Schmetterlinge er

gab en , die den n6rdlichen Varietaten auBerlich glichen, wahrend solche, 

die einer Warme von etwa 360 exponiert wurden, denen sudlicher Rasse 

ahnelten. Es traten bei diesen Versuchen aber auch neue Typen auf, 

namlich starker aufgehellte und stark verdunkelte Individuen. Dnd ge

wisse dabei gemachte Beobachtungen fUhrten dazu, mit Frost von -4 
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bis -200 und mit Hitze von +40 bis +460 zu arbeiten, wobei sich 
zeigte, daB beide in gleichem Sinn verandernd einwirkten, und die so 

6 

Abb. 172. FISCHERS Temperaturversuch an Arctia caja. Erkliirung im Text. 
Originalphoto FISCHER. 

geschaffenen Hitze- bzw. Frostaberrationen glichen gewissen selten in 

der Natur auftretenden Aberrationen, von den en es h6chstwahrschein

lich zum Teil, wie schon erwahnt, sicher ist, daB sie Sports, Mutationen 
Goldschmidt, Vererbungs\vissenschaft, 5. Auflage. 35 
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darstellen. Es war also moglicherweise gelungen, hier kiinstliche Muta

tionen zu erzeugen; der Beweis dafiir kann aber nur aus ihrem erblichen 

Abb.173. Temperaturversllch an V. llrticae; acht verschiedene experimentell erzielte 
Typen. Photo FISCHER. 
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Verhalten geliefert werden. Nachdem schon STANDFUSS eine Andeutung 
davon erhalten hatte, ist es FISCHER gelungen, ihn zum erstenmal einiger-

Abb. 174. Wlirmeversuch an V. urticae. 9 die Normalform, 13,14 var. ichnusa, 10 ex· 
perimentelle ichnusaahnliche Form, II, 12 aus der Nachkommenschaft von 10 . 

Photo FISCHER. 

maBen sieher zu stellen. Er erzeugte durch Frostwirkung Aberrationen 

von Arctia caia, die sich durch starke Verdunkelung infolge von Ver

schmelzung der Fleckenzeiehnung auszeichneten. Ein solches Parchen, 

35* 



von dem das Mannchen vie! starker abgeandert war als das Weibchen 

(Abb. 172,1 und 2), wurde zur Fortpflanzung gebracht. Es entwickelten 

sich aus den Eiern 173 Puppen und als diese schliipften, kamen unter 

den Faltern, die zuletzt ausschliipften, 17Individuen zum Vorschein, 

die ebenso wie die Eltern verandert waren; 6 von dies en sind in 

Abb. 172, 3-8 wiedergegeben. Die Mannchen erwiesen s.ich wieder 

starker verandert als die Weibchen. 

Einen zweiten solchen Fall von FISCHER, der sich auf das STAND

Fusssche Objekt V. urticae bezieht, konnen wir in Abb. 173 abbilden 

und nach personlichen Mitteilungen FISCHERS besprechen. Durch die 

Einwirkung intermittierender Temperatur von -12° bis-14° auf 

Puppen wurden drei abgeanderte (verdunkelte) Typen erhalten, die in 

1-8 wiedergegeben sind. Von 8 Paarungen zwischen diesen ergaben 6 

nur normale Nachkommenschaft, dagegen 2 Paarungen zwischen den 

dunkelsten Typen (Abb. 173, 1, 2) ergaben 78,4% normale Falter und 

21,6% veranderte unter insgesamt 334 Nachkommen. Von den veran

derten waren 9,8% wieAbb. 3,4,6,3% wie Abb. 5, 6,4,2% wieAbb. 'lund 

1,2% wie Abb. 8. Leider fehlt eine weitere Generation. Das Resultat 

sieht ja sehr wie eine MENDEL-Spaltung 3: I aus, kann aber nicht so 
gedeutet werden, weil dann die Verdunkelung rezessiv sein miiBte; da 

die dunkeln Elterntiere in dies em Fall aber beterozygot gewesen sein 

miiBten, ware umgekehrt die Verdunkelung dominant. In der Ab

bildung 174 ist ein zweiter ahnlicher Versuch dargestellt. Raupen und 

Puppen der gleichen V. urticae (9) wurden bei + 34° gezogen und einige 

Individuen erhalten (10), die der Form ichnusa von Sardinien und Kor

sika (13, 14) sehr gleichen. Zwei solche. experimentell veranderte Indi

viduen (10) ergaben als Nachkommenschaft unter gleichen Bedingungen 

93 normale, 27 schwach und 18 stark im Sinne Abb. 174, 10 veranderte 

Falter, die in Abb. 174, 11,12 wiedergegeben sind. Auch hier treffen 

die gleichen Bemerkungen wie vorher zu. 

Wie erklaren sich nun die Tatsachen, an deren Richtigkeit nicht zu 

zweifeln ist. (Der Verfasser hat das Material von STANDFUSS und FI

SCHER in der Hand gehabt.) Yom Standpunkt der Gegner einer Ver

erbung erworbener Eigenschaften, sind folgende Erklarungen moglich. 

CASTLE meinte, daB normalerweise hier eine betrachtliche Variations-
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moglichkeit vorliegt und daB durch die experimentelle Behandlung die 

erbliche Neigung zur Verdunkelung nur sichtbar gemacht wurde, so daB 

in Wirklichkeit nur schon vorhandene erbliche Varianten ausgewahlt 

wurden. Diese Erklarung ist im urticae-Fall unmoglich, wie jeder 

Schmetterlingskenner weiB. Die zweite Moglichkeit ist, daB es sich hier 

nur urn eine Dauermodifikation, parallel den DURKENschen Experi

menten handelte. Das Fehlen weiterer Generationen macht eine Ent

scheidung unmoglich. Die dritte Erklarungsweise ist die Parallelinduk

tion, die allerdings zur Voraussetzung hat, daB auch spatere Genera

tionen den veranderten Charakter zeigen wiirden, wofiir ja noch kein 

Beweis vorliegt. Parallelinduktion solI heiBen, daB parallel zum Soma 

auch die Gene gleichsinnig abgeandert wurden. Einen definitiven SchluB 

erlaubt also das Material noch nicht, wiederum weder pro noch contra. 

Zu dieser Parallelinduktion, die oft in ahnlichen Fallen herangezogen 

wird, muB aber noch ein Wort gesagt werden. Wir haben friiher (S. 52!) 

bereits die entwicklungsphysiologische Erklarung dafiir kennen gelemt, 

daB so oft Modifikationen durch die Wirkung von AuBenbedingungen 

phanotypisch identisch sind mit Mutationen. Die Erklarung war, daB 

in beiden Fallen der veranderte AuBencharakter das Produkt einer Ande-

rung im Ablauf der zu ihm fiihrenden Reaktionen war, einmal hervor-

gerufen durch die Anderung der AuBenbedingungen der Reaktion (Tem

peraturkoeffizient!), im andem FaIle durch mutative Veranderung der 

Genquantitat. Wenn also in einem bestimmten Falle die Wirkung extre-

mer Bedingungen gleichzeitig direkt die Reaktionskurve der Ausbildung 

eines AuBencharakters beeinfluBt, und zugleich auch ein Gen in den 

Keimzellen quantitativ mutieren laBt, so ware das die Parallelinduk-

tion. Das unverstandliche dabei bleibt, daB gerade das Gen mutiert, 

dessen Reaktion auch modifikatorisch beschleunigt wird. Es ware 

denkbar, daB es so liegt, daB nur gerade dieser Vorgang aus vielen nur 

sichtbar wird und deshalb als einzige Wirkung erscheint. Doch sei es 

damit genug von diesem Problem, da tatsachlich noch kein einwand-

freier Fall dieser Parallelinduktion bekannt ist. 

Parallel
induktion. 

Noch ein Problem muB endlich in dies em Zusammenhang erwahnt Wirkung des 
Habitat. 

werden. Es ist wohlbekannt und seit den klassischen Arbeiten von NAGEL! 

viel diskutiert, daB Pflanzen, die in ein andersartiges Habitat gebracht 
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werden, ihre Charaktere entsprechend andern (Beispiel: Ebenen- und 
Alpenfonnen); die Anderungen sind aber nicht erbliche Modifikationen. 

Abb. 175. Lord. M ORTONS Quaggahengst. Nach EWART. 

Abb. 176. Quagga-pferdbastard. Nnch EWART. 

Andererseits gibt es in der gleichen Art Fonnen, die in verschiedenem 
Habitat erblich verschieden sind, und den fiir viele oder alle Fonnen 
des Habitats charakteristischen Typus zeigen, z. B. den Halophyten-
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Diinen .- alpinen Typus. Die modeme ErkW.rung dafiir ist, daB hier 

nieht etwa eine Vererbung erworbener Eigensehaften vorliegt, sondem 

eine Praadaptation. Das heiBt, daB unter den zufalligen Mutanten der 

Stammform sieh aueh soIche fanden, die im Gegensatz zu der Stamm

form die Bedingungen eines besonderen Habitats ertragen konnten und 

deshalb imstande waren, dort einzuwandem. In jiingster Zeit hat sieh 

TURESSON ausfiihrlieh mit dies em Problem befaBt, und kommt zum 

SehluB, daB diese Erklarung nieht ausreiehe, sondem daB man anneh

men miisse, daB die betreffenden Mutationen eine direkte Reaktion des 

Abb .[177. Lord MORTONS Fullen. Nuch EWART. 

Keimplasmas auf die spezifisehen AuBenbedingungen des Habitats seien. 

Damit standen wir nun wieder vor dem alten Ratsel der Verursaehung 

niitzlieher Mutanten ohne Selektion. 

Wir konnen diese ebenso interessanten wie weiterer Aufklarung be- Telegonie 

diirftigen Probleme nieht verlassen, ohne noeh einige kurze Worte einem 

Aberglauben gewidmet zu haben, der, so unbiologiseh seine Grund

gedanken sind, doeh immer wieder auftaueht und besonders in der prak-

tisehen Tierzueht seinen Spuk treibt, der Annahme der sogenannten 

Telegonie. Keiminfektion oder Telegonie bedeutet, daB, wenn mehrere 

Vater naeheinander das gleiehe Weibehen befruehten, die Naehkommen 
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aus der spateren Befruchtung Charaktere des fruheren Vaters zeigen 

sollen. Hundezuchter lassen oft, weil sie an diese Maglichkeit glauben, 

Rassehunde niemals voneinem .Kater decken, der Ihnen die ganze spa

tere Nachkommenschaft mit einem Rassehund verderben solI. Die Auf

merksamkeit wurde auf diese Erscheinung erst durch denberuhmt ge

wordenen Fall der Stute des Lord MORTON gelenkt, den sogar DARWIN 

als beweiskriiftig ansah. Eine kastanienbraune Stute, die mit einem 

Quaggahengst, der in Abb. I7sabgebildet ist,bastardiert worden war, 

gebar spater, als sie von ein~m Araberhengst befruchtet wurde, drei 

braune gestreifte Fullen, VOR denen eines mehr Zebrastreifen besaB aJs 

der Quaggabastard und'von Anfang an eine kurze, steife und aufrechte 

Mahne besitzen sollte. EWART, der auch umstehend wiedergegebene Bil

der des Quaggabastards (Abb. I76) wie des gestreiften Fullens (Abb. 177) 

beibrachte, hat nun einmal die genaue Herkunft dieser Pferde eruiert 

und dabei festgestellt, daB die Mutterstute ein Halblut zwischen einem 

Araber und einem indischen Pony war, welch letzteres eine Streifung 

von der Art, wie sie die Fullen zeigten, besitzt, femer aber auch fest

gestellt, daB die Angabe der aufrechten Mahne, die von einem Reit

knecht stammte, durch zeitgenassische Abbildungen des Fullens wider
legt wird. I Sodann hat aber EWART an mehreren Haussaugetieren und 

Vageln, besonders auch am Pferd nach Kreuzung mit Zebra durch zahl

reiche Experimente festgestellt, daB die Telegonie ins Reich der Fabel 

gehart; und DE PARANA, der in Brasilien die gleichen Versuche in riesi

gem MaBstabe nach Zebra- wie nach Eselkreuzung ausfUhrte, kam zu 

dem gle'ichen Resultat. Die Telegonie, die fUr den mit der Befruchtungs

und Vererbungslehre Vertrauten ohnedies ein Unding darstellt, kann 

also ruhig als uberwundener Irrtum verschwinden, der nur noch Kurio

sitatsinteresse hat. 

I Wenn aueh die Telegonie widerlegt ist, so erseheint der spezielle 
Fall dem Verfasser noeh nicht ganz gekHirt. In China sah er haufig Maultiere, 
die eben so starke Streifunga:ufweisen, wie der Quaggabastard Abb. 176. 
Es steekt da wohl noeh eine besbndere Vererbungserseheinung dahinter vom 
Typ der Kryptomerie. 
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FEDERLEY 385, 392,396, 

397, 399, 420, 468. 
Fehler, wahrscheinli-

cher 18. 
Felstaube 21 I. 
FERNANDEZ 478. 
Feuchtigkeit, Wirkung 

der 101. 
Feuersalamander 542. 
FILZER 359, 360. 
FISCHER 124, 178, 370, 

545, 546, 547, 548, 
553· 

Fleischfresser mitPflan-
zenkost 105. 

Fliigelzeichnung, Ly
mantria monacha 7. 

Fluktuierende Variabi
IWit 5, 52 4. 

FOCKE 128, 147, 349. 



FOOT und STROBELL I 

374, 382 . 
FORD 514. 
- und HUXLEY 523. 
Forficula, Variations-

kurve, zweigipflige 
35· 

Frequenzkurve 12. 
FROLOWA 457. 
FROST 345, 346, 360. 
FRUWIRTH 84, 91. 
FRYER 370, 382. 
Funaria 451, 452. 
FuBsohlenhaut mensch-

licher Em bryonen 
535· 

- 560 -

Gene in verschiedenem 
Plasma 519. 

- in verschiedenen 
Quantitaten 508. 
mehrere im gleichen 
Chromosom 257. 
mehrere im X -Chro
mosom 279. 
Natur der 521. 
polymere, Berech
nung der Zahl 254. 
verwandter Arten 

Geschlechtsverteilung 
als Riickkreuzung 
264. 
Mechanismus der 
475· 

Geschlechtszellen und 
Soma 462. 

Getreide 456. 
GIARD 45, 5 I . 
GOBEL 27, 51, 105, 124. 
GODIN 129. 
GODLEWSKI I54, 157, 

455. 209. 
Zusammenarbeit der GOETSCH 462 , 473. 

210, 214. GOLDSCHMIDT und PA-
Generationswechse120S. RISER 397, 421. 
Genetik 4. GOODALE 273, 290. 
Genom 192, 208. GOODSPEED 399. 
Genotypenlehre 525. --- und CLAUSEN 421. 

GAIRDNER 457. 
Gallus bankiva 222. 
Gallwespen 481. 
GALTON 30, 32, 51, 

, Genotypus 71, 79, 81, GREGOIRE 190, 191,209. 
57, 

59, 65, 67, 78, 9 1 , 

124, 250, 251. 
GALTONS Gesetz 52££. 
GAL TONS und MENDELS 

Gesetze 64. . 
- Zufallsapparat 95. 
Gameten, reine 138. 
- unreine 177. 
Gametische Letalfakto- . 

ren 413, 483. 
Gametophyt 208. 
Gammarus 514. 
GARTNER 128, 147. 
Gastropacha populifolia 

100. 
GATES 209, 325,410, 4II, 

415, 419, 421 , 457· 
Gebrauch und Nicht-· 

gebrauch 535. 
GELEI 189, 325. 
Gemini 188. 
Gen und AuBencharak

ter 519. 
und AuBenfaktoren 
520. 
und seine Wirkung, 
das 507. 

Gene 70. 
Anordnung der -
im Chromosom 305. 

531. GREGORY 297,318,327. 
GERASSIMOFF 451, 453. GUAITA 230, 233. 
GEROULD 370, 382, 442, GUIGNARD 171. 

457. GULICK 277, 291, 382 • 
GERSCHLER 350. GUYENOT 124. 
Geschlecht und Parthe- I GUYER 209, 233, 385, 

nogenese 480. 421 , 543. 
Geschlechter, Zahlen- -- M. T. and SMITH, 

verhaltnis der 482. E. A. 553. 
Geschlechtlicher Dimor- I Gynandromorph 460, 

phismus 47. '484, 487. 
Geschlechtschromosom ,Gynandromorphe von 

258, 259, 425, 428 , Drosophila 447· 
476. i Gynandromorphism"" 

Geschlechtschromoso- I 269, 375, 429, 481, 
men bei Pflanzen. 503. 
2 89. 
Nichtauseinander- HAACKE 128, 230. 
weichen 449. HAASE-BESSELL397>42I. 
von Kryptogamen ! HABERLANDT 473. 

270. ' Habrobracon 101. 
Geschlechtsdriise, r HAECKER 178, 2 09, 259, 

Transplantation der 508, 519, 523. 
486. ' Hafer, reine Linien 83. 

Geschlechtsgebundene ! -- Speltoidmutationen 
Vererbung 428, 481. des 449. 

Geschlechtskontrollierte Haferrassen, Kreuzung 
Vererbung 373. 235· 

Geschlechtsmerkmale, i HAGEDOORN 217, 230, 
Vererbung der se-j' 233, 273, 334, 360, 
kundaren 373, 374· 364, 421, 522 . 



Hahnenfedrige Vogel 
484. 

HAKANSON 415, 421. 
HALDANE 319. 
Halicore, Zahne der 

536 . 
Hamophilie 281. 
HANCE 411. 
HANIEL 368, 382. 
Ha ploide Kom plexe 4 12. 
- Vererbung 426. 
Haplophase 208. 
HARDER 381, 383. 
HARGITT 125. 
HARMS 506. 
HARRIS 29. 
HARRISON 397, 421 , 447, 

456, 460, 473, 538, 
553· 
und GARRETT 457. 

HARTMANN 426, 505, 
5°6. 

HAYES 349. 
HAYS 81. 
HEFFERAN 22. 
HEGNER 90, 91, 486, 

554· 
HEIDER 192, 209. 
HEILBORN 456, 458. 
HEINCKE 36, 41, 51, 88, 

90, 91. 
Helix 368. 
-- hortensis 159, 160. 
-. - Schalenzeich-

nung 367. 
- nemoralis 168. 
HENKING 259, 291. 
HENSELER 384, 421. 
HERBST 426, 554. 
HERIBERT-NILSSON 34 6, 

360, 392, 410, 421, i 

443, 458. . 
Hering, Naturgeschich

te des 36. 
Hermaphroditen 484. 
HERTWIG, PAULA 23, 

145, 318, 319, 327, 
331, 352, 360, 502. 
R. V. 451, 458. 

Heterogamie 342, 344, 
346, 386, 413, 417. 

- 56r 

Heterogametie (Homo
gametie) , Mechanis
mus 475. 
partielle 346. 
weibliche 269. 

-- - und mannliche 
289. 

- - bei 
Schmetterlingen27°. 

heterogametisch 264. 
Heterogenesis 439. 
Heteromerie 251. 
Heterosis 349. 
- Theorie der 350. 
Heterostylie 359, 494· 
HIORTH 421. 
Hirngewicht, Varia-

. tionspolygon 14. 
HOFER 88. 
V. HOFSTEN, I78. 
homogametisch 264. 
Homogamie 25, 88, 89. 
Homomerie 251. , 
Homozygoten, Zunah-· 

me der-bei Inzucht 
354· 

HONING 392, 410, 421, 
52 3. 

HORMONE 374, 487. 
HOUSSAY 105, 124. 
Huhner 230. 

Extrazehe 153. 
Kreuzungen 153. 
geschlech tsge bunde
ne Vererbung 273. 
Vererbung des Ge
wichts 252. 

Hundefarben und MEN-
DELsches Gesetz 64. 

HURST 133, 147· 
HUXLEY 35, 51, 514· 
Hyalodaphnia 109, III. 

Hybridatavismus 21 I. 

Hymenomyceten 381. 
Hymenopteren 426. 

IBSEN 64, 65, 338. 
- und STEIGLEDER 

360. 
lItis 178. 
Immunstoffe 532. 

Inachus 46. 
Induktion, somatische 

532, 534· 
Innere Sekretion 486. 
Instinktvaria tionen 535, 

537, 539· 
Interferenz 317. 
Intersexe, triploide 502. 
Intetsexualitat374,484, 

487, 488, 489, 513. 
der Amphibien 502. 
das Zeitgesetz der 
497· 

In tersexuali ta tsver-
suche 510. 

Inzucht, Zunahme der 
Homozygoten bei 
354· 

Inzuchtkoeffizient 352. 
Inzuchtsterilitat 358. 
Inzuchtversuche mit 

Paramaecium 123. 
Inzuchtwirkung 352, 

453· 
ISSAJEW 462 , 473. 
IVANOFF 385, 421. 

JANSSENS 303, 304, 322, 
32 3, 32 4. 

JENNINGS 22, 25, 29, 43, 
51, 84, 87, 90, 92, 
115, 124, 125, 145, 
148, 328 . 
und HARGITT 22, 51, 
85, 9 2 . 

JOHANNSEN 17, 21, 22, 
23, 31, 51, 61, 62, 
65, 69, 70, 71, 73, 
74, 76, 78, 80, 81, 
84, 86, 90, 92, 107, 
108, 109, 125, 133, 
145, 146, 179, 362, 
531. 

JOHANNSENS Gesetz 72. 
JOLLOS 90,92,533,542, 

543, 554· 
JONES 350, 354, 355, 

356. 
JORGENSEN-CRANE 472, 

473· 
JUST 319, 441, 458. 



Kafer 442. 
KAHLE 531.. 
KAJANUS 234. 
KAMMERER 350, 534, 

539, 540, 541, 542, 
554· 

Kammformen, erbliche 
212. 

Kaninchen 230, 234. 
- Vererbung der Oh-

renlange 247. 
KAPPERT 319, 326. 
KAPTEYN 29, 5I. 
KARPETSCHENKO 399, 

421 , 456, 458. 
Kastration 487. 
Kastrationsversuche 

485. 
KATSUKI 375. 
Katzen 234. 
KEEBLE 350. 
Keimbahn 486, 529, 

530 . 

Keimplasma 527. 
- Kontinuitat des 529, 

53I. 
Keimzellen, Stoffiiber

tragung yom Soma 
auf 532. 

KELLOGG 485. 
Kern und Plasma 507. 
Kernplasmarelation453. 
Kerne als Erbtrager 

184. 
KIHARA 289,· 291, 397, 

421 , 456, 458. 
- und ONO 458. 
KING 355. 
KIRKHAM 338. 
Kirschlorbeerblatter, 

Variationsreihe 6. 
KLEBS rr6, rr8, 125. 
Klone der Daphniden 

84· 
- Vererbung 84. 
KNIEP 426, 504, 506. 
KNIGHT 128. 
KollektivmaBlehre 21. 
Kollektivsymmetrie 30. 
Koloradokafer 25, 27, 

89· 

- 562 -

Koloradokafer, Varia
bilitat 12. 

KOLREUTER 147. 
Kombinationsschema 

139· 
Komplexe,haploide4I2. 
Komplexheterozygotie 

412. 
.Komplexmutationen 

448, 449· 
Konstanz der Aus

tauschwerte 303. 
KOPEC 485. 
Koppelung 294, 297, 

302, 312 . 
- vollstandige 332. 
Koppelungsgruppen von 

Oenothera 419. 
- verschiedener Spe

zies 327. 
Koppelungsphanomen 

293· 
KorpergroBe beim Men-

schen 54. 
- Vererbung der 250. 
Korrelation 26. 
- Beispiele 30. 

Bruch der 302. 
-graphische Darstel

lung 29. 
- Riickschlag und gra

phische Darstellung 
der 55. 

Korrelationskoeffizient 
29· 

Korrelationstabellen 27. 
KORSCHELT 462, 473. 
KORSCHINSKY 439, 458 . 
KOSMINSKY 52I. 
KOSSWIG 332, 36I. 
Krabben, Frontalbreite 

34· 
Kreuzung der Mutanten 

mit der Stammform 

4°7· 
- der Mutanten, in-

ter se 407. 
KRONACHER 179. 
Kryptogamen, Ge

schlechtschromo
somen 270. 

Kryptomerie 2II, 223. 
KUKENTHAL 536, 554. 
Kurve, zweigipflige 2 I, 

4I. 
- zweigipflige, Aus

druck einer ver
schiedenen Lebens
lage 45. 

Kurven, schiefe 20. 
Kurvengipfel 15. 
Kurzschwanzigkeit 150. 

LAIBACH 359. 
LAMARCK 525, 554. 
Lamarckismus 535. 
LANG 22, 79, 159, 161, 

167, 168, 177, 179, 
233, 248, 250, 256, 
367, 368, 369, 383, 
465, 554· 

Latenz 2II. 
Lathyrus, Chromoso

men 326. 
- odoratus 53, 223, 

234, 293, 29.3· 
LAUTERBORN 120, 121, 

125. 
Lebermoose 270. 
Lebistes 32I. 
LECHE 535, 554· 
LEHMANN 358,392,394, 

42 I. 
Lehrbiicher 178. 
LENZ 22, 74, 178, 392, 

422, 483. 
Leptinotarsa, Hals

schildfarbung 6. 
- multitaeniata, Va

riationsreihe 6. 
Letalfaktoren 339, 343, 

346, 386, 41 3, 41 4, 
415, 419, 442, 444· 

-- balancierte 418, 34I. 
- gametische 341, 483. 
Letalitat, homozygoter 

Dominanten 340. 
Levkojen, gefiillte 343. 
LEYDIG 368. 
Limnophila hetero-

phylla 105. 
LINDNER 270, 29I. 



Lineare Anordnung der 
Faktoren im Chro
mosom 314. 

Linienstoffe 358. 
Linum angustifolium 

246 . 
LIPPINCOTT 334, 361 . 
LIPPS 23. 
Lithomastix 478. 
LITTLE 174, 230, 233, 

331, 361 , 383, 442 . 
- und PHILLIPS 177. 
Littorina littorea 114. 
LJUNGDAHL 397, 422 . 
LOCK 64, 65, 133, 147, 

177· 
LOEB 377, 383. 
Lokalrassen 88. 
Lorbeer 270, 291. 
LOTSY 125,392,410,422. 
LUDWIG 21, 22. 
LUTZ 410, 411, 422. 
Luxurieren von Ba-

starden 349, 355· 
Lychnis dioica 289. 
Lygaeus 264. 
Lymantria dispar 104, 

379, 485, 489, 503, 
504, 510, 513. 
monacha, Fliigel
zeichnung 7. 

melanistische 
Varia tionsreihe 9. 
--- Varia tionskurve, 
zweigipflige 44. 

Mais 33 1, 355, 441. 
Endosperm, triploi
des 520. 
Kolbenlange 245. 
Vererbung der quan
titativen Merkmale 
243· 

Mc CLUNG 259, 291, 322 
bis 324, 328, 435. 

Mc CURDY und CASTLE 
383. 

Mc DONALD 33. 
Mc DOUGAL 410, 422. 
Mc DOWELL 256, 366, 

383, 483. 

MANGELSDORFF 359. 
Manxkatze 150. 
MARCHAL 451, 453, 479, 

480. 
MAREY 105. 
MATSCHIE 88. 
Maultier 386, 388. 
- fruchtbares 384. 
Mause, gelbe 338. 
Mausekreuzungen 218. 
Mauserassen 174. 
- Farbungsfaktoren 

228. 
MAVOR 319, 449, 458. 
Mechanismus der Ge

schlechtsverteilung 

475· 
Meerschweinchen 230, 

234, 389. 
Kreuzung der 167, 
171, 203ff. 
trihybride 172. 

MEIJERE, DE 368, 369, 
383. 

MEISENHEIMER 397.485, 
486, 502 . 

Melandrium 264, 289. 
Melanine 2 17. 
Melanismus 447. 
- der Nonne 253, 276. 
MENDEL 128, 131, 133, 

147, 150 . 
MENDELS Versuche 

131ff. 
Mendelismus und An

passung 372. 
- und Selektion 362. 
MENDELsche Gesetze 3, 

64, 88, 89, 127. 
MENDEL-Spaltung 158. 
- bei Artbastarden 

392 . 
--- Chromosomen und 

426. 

MIDDLETON 90, 92. 
Mimetismus 366. 
MINAMI 374. 
Minusabweicher 16. 
Mirabilis jalapaI53,155, 

161, 199, 389. 
- Chlorophyllsippen 

252. 
Mitose 180. 
Mittelfehler der MEN

DEL-Spaltung 145. 
Mittelwert 15. 
Modifikation 91, 363, 

52 5. 
und Aufbaufaktoren 
96 . 
und Lebenslage 108. 
Verursachung 93. 

Modifika tionsfaktoren 
366. 

MOHR 253,340,348,361, 
458 . 

- und WRIEDT 361. 
MOL, DE 456, 458. 
Monohybridismus 158. 
MONTGOMERY 115, 291. 
Moose 429. 
- Regeneration der 

Sporophyten 453. 
MORGAN 209, 230, 233, 

266, 277, 279, 280, 
291--2 93, 300, 303, 
305, 312-318, 321 , 
328, 330, 364, 389, 
429, 435, 444, 446 , 
447, 458, 462 , 514, 
52 3. 
und BRIDGES 328, 
458 . 
-- und STURTEVANT 
328 , 435· 
- STURTEVANT, 
M tiLLER und BRID
GES 209, 328. 

Mensch, KorpergroJ3e , MORGAN, L. 431. 
54· ! Mosaikbastard 156, 157. 

MERRIFIELD 125. 
METZ 326, 328, 434, 435· I 

ME URMAN 289, 291. 
MEVES 291. 
Miastor 530. 

Mosaikfaktor bei Boh-
nen 335. 

Mosaikvererbung 
Mucorineen 504. 
Mulatten 250. 



MULLER 279, 317, 328, 
383,418, 422,442 bis 
444, 458. 

-- und ALTENBURG458. 
MULSOW 262, 291. 
Mutanten von Droso-

phila 313, 441. 
-- faktorielle bei Oeno

thera 412. 
-- Kreuzung der mit 

der Stammform 407. 
-- Kreuzung der -- in

ter se 407. 
-- Oenothera-, Chro-

mosomen 411. 
-- Reinzucht 406. 
-- tetraploide 451. 
-- Trisome 4II, 449, 

450 . 

-- vegetative 446. 
-- DE VRIEssche 403. 
Mutation 3, 258, 524, 

531. 
-- und Artbildung 453. 
-- faktorielle 405, 441. 
-- Haufigkeit 442. 
-- polyploide 451. 
Mutationsperiode 404. 
Mutationstheorie 400, 

437· 
Mutieren, Zeitpunkt des 

445· 

NAB OURS 331, 332. 
N achkommenbeurtei-

lung, individuelle 74. 
NACHTSHEIM 29I. 
NAGEL! 131, 549. 
Nagetiere 442, 514. 
Nahrung, Wirkung 103 .. 
NATHUSIUS und KRO-

NACHER 103. 
NAUDIN 128, 147. 
NAWASCHIN 171, 381, 

383, 456, 458 . 
Negerhuhn 222, 274. 
Nematoden 530. 
Nereis limbata, Kiefer

zahne II. 

Neuroterus 268. 
NEWELL 427. 

NEWMAN 478. 
Nichtauseinanderwei

chen 321, 387, 430, 
482 . 

-- der Geschlechtschro-
mosomen 449. 

-- sekundares 287. 
Nicotiana 358, 349, 392. 
NILSSON, N. HJ. 82. 
NILSSON-EHLE83, 238, 

240, 256, 346, 361 , 
441, 448, 458 . 

NILSSON-EHLES Prinzip 
235· 

NOLL, F. 463, 473. 
Nomenklatur des Men-

delismus 145. 
Nonne 447. 
-- Fliigellange 69. 
-- Melanismus 253, 

276 . 
NORTHROP 125. 

OEHLKERS 343,410,415, 
4 1 7, 422. 

Oenothera 120,341,343, 
346, 381 , 426, 435, 
443, 451, 455, 484. 

-- biennis342, 406, 408, 
409, 412 . 

-- brevistylis 401, 407. 
-- Cytologie 415. 
-- elliptica 407. 
-- franciscana 410. 
-- gigas 401, 403, 406, 

4 II , 451. 
-- grandiflora 406, 410. 
-- hookeri 408, 410, 

412 . 
-- Koppelungsgruppen 

4 19. 
-- laIilarckiana 400, 

401 , 403, 406, 407, 
408, 4II, 412 . 

-- laeta 409. 
-- lata 401, 407. 
-- Laevifolia 401. 
-- murica~a 342, 408, 

409, 412, 413, 414: 
--- faktorielle Mutanten 

412. 

Oenothera nanella 401, 
403, 406, 407, 408. 

-- oblonga 401, 406. 
-- Reynoldi 406. 
-- ru bricalyx 407. 
-- rubrinervis IIO, 401, 

403, 407, 408 . 
-- scintillans 402, 407. 
-- Speziesbastarde 408, 

4 19. 
-- stenomeres 406. 
-- suaveolens 408. 
-- sublinearis 407. 
--- subrobusta 408. 
-- velutina 409. 
Oenotheramutanten, 

Chromosomen der 
41 1. 

-- Sterilitat der 406. 
Oenotheraspezieskreu -

zungen 410. 
Oenotherazwillinge lae

ta und velutina 408. 
Ohrenlange bei Kanin-

chen, Vererbung247. 
Onagra 406. 
OSTWALD IIO, 125. 
Otterschaf 440. 
OUDEMANS 485. 
OVEREEM, VAN 412, 422. 
Oxydase 2 I 7. 

Pangene 70. 
PAPANIKOLAU 533. 
Papaverkreuzungen 

397· 
Papilio hospiton 100. 
-- machaon 99. 
-- memnon 368, 369, 

370 . 

-- polytes 370. 
Parallelinduktion 549. 
Parallelkon juga tion 

188. 
Parallelmutationen 406. 
-- der verschiedenen 

Nagetierarten 455. 
Paramaecium 84, 89. 
-- InzuchtversucheI23. 
-- Konjugantenpaare 

25· 



Paramaecium, Variati
onskurve, zweigipf
lige43· 

~ Variationsreihe 5. 
Parasyndese 188, 208. 
Paratettix 332. 
P ARISER 502. 
Parthenogenese 192. 
- und Geschlecht 268, 

480. 
Partula 368. 
PAscALsches Dreiecklo. 
PASCHER 426. 
PATTERSON 478, 506. 
PAULY 526, 554. 
PAYNE 291, 366, 383. 
PEARL 14, 19, 21, 22, 

32, 33, 61, 64, 123, 
125, 273, 291, 352, 
533· 

- und DUNBAR 125. 
PEARSON 15, 16, 21, 22, 

23, 25, 45, 57, 58, 
60, 66, 68, 92, 120, 
123, 125, 430, 435· 

- LEE und WRIGHT 
125. 

- und WHITELEY 3!. 
PEARSONS )!2-Probe 33. 
Pelargonium 469. 
PELLEW 346, 350, 36!. 
PENZIG 464. 
Periklinalchimaren 469, 

470, 472. 
Perlhuhn 385. 
PETER II2, II4, II9,125. 
Pfau 385. 
Pflanzen, Geschlechts

chromosomen 289. 
- geschlechtsgebun

dene Vererbung 289. 
- Sexualitat niederer 

50 4. 
Pfropfbastarde 460, 462, 

466, 472. 
Pfropfung 465. 
- von zwei H ydraarten 

462. 
,Phacochoerus, Karpal

schwiele 535. 
Phanogenetik 508. 

Phanotypus 71, 79, 81; 
53!. 

- Wirkung des Plas
mas auf 378. 

PHILLIPS '174, 177,390, 
392, 422. 

PHILIPTSCHENKO 23. 
Phratora vitellinae 537. 
Phylloxera 264. 
Pieris brassicae, Pup

penfarbung 543. 
Pimapheles, Schuppen

zahl II, 13. 
Pisum, Chromosomen 

326. 
Plasma, Kern und 507. 
- Wirkung des - auf 

Phanotypus 378. 
Plastidencharaktere, 

Vererbung 377. 
PLATE 179, 217, 230,! 

233, 256, 364, 368, i 

383, 442, 555· 
PLOUGH .319, 328. 
PLUNKETT 521,522,523. 
Plusabweicher 16. 
POLL 385, 386, 387, 422. 
Polyembryonie 477. 
Polygnotus minutus 

479, 480. 
Polymere Faktoren 238. 
- - Berechnung der 

Zahl 254. 
Polymerie 240,329,362. 
-- Kritisches fiber 253. 
Polymeriehypothese, 

Beispiele zur 243. 
Polymorphismus, 

• Standorts- 367. 
-- im Zusammenhang 

mit Stoffwechselzu
standen 46. 

-- unisexueller367,37°· 
PolyploideMutation451. 
- Trisome und 517. 
Polyploidie 399, 462. 
- Ursachen der 453. 
Population 5, 73, 75, 

78, 25!. 
- Lebenslagewirkung 

77· 

Portunion 45. 
Postreduktion 209. 
Praadaption 55!. 
Prainduktion 534. 
Pramuta tionsperiode 

40 4. 
Prareduktion 209. 
Presence- und Absence-

Theorie 15!. 
Primula sinensis 101. 
Prohibition 345. 
Protenor 193, 264. 
Protoplasma, Vererbung 

im 375. 
PRZIBRAM 35, 51, 64, 

66, 534, 542, 555· 
Pseudodominanz 347. 
PUNNETT 139, 179, 212, 

222, 223, 233, 234, 
252, 256, 272, 274, 
290, 295, 297, 298, 
327, 333" 372, 383. 

Pygaera anachoreta 396. 
Pyrrhocoris 264. 

Qualitative Verschie-
denheit der Chromo
somen 193. 

Quantitaten, Gene in 
verschiedenen 508. 

Quartilgrenzen 19. 
QUETELET 8, 12, 22. 
QUETELET-GALTON 524. 
QUETELETsches Gesetz 

II, 93. 

RABL-BoVERIsche, 
Lehre 425. 

Rana sylvatica 460, 462. 
Ratten 219, 230. 
- Scheckung bei 363. 
Rattenalbinos 220. 
RAYNOR 271, 290. 
Reaktionsnorm 88, 106, 

341, 53!. 
Reblaus, Chromosomen-

zyklus 267. 
REDEKE 40. 
Reduktion 426. 
Reduktionsteilung 190. 
- Chromosomenver-

teilung in der 428. 



Reduplikation 298. 
Regression GALToNsche 

80. 
Reifeteilungen 187, 190, 

194, 195· 
Reine Linien 73, 74, 75, 

78, 442 . 
Reinzucht der Mutanten 

406. 
RENNER 341, 343, 346, 
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