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Vorwort.

Seit in der biologischen Wissenschaft die Ansichten iiber den
Erkenntniswert der theoretischen Forschung und iiber ihre Grenzen
eine groflere Klarung erfuhren, haben Perioden, in denen die Zu-
sammenfassung der Ergebnisse und die Verbindung der Einzei-
gebiete starker in den Vordergrund riickte, mit solchen gewechselt,
in welchen die Spezialforschung, befruchtet und getragen durch
die herrschende Theorie, mit verfeinerten Methoden und unter
Uberwindung immer groberer technischer Schwierigkeiten sich
thren Weg vorwirts bahnte. Die Jahre nach dem Erscheinen der
,Entstehung der Arten'’, die Mitte der 8oer Jahre des letzten und
dann wieder der Anfang des neuen Jahrhunderts sind Perioden
der ersteren Art gewesen. Aber auch in den Zwischenzeiten ist
natiirlich die Freude an gedanklichen Verkniipfungen nicht aus-
gestorben und das Gefiihl, dall schlieBlich doch nicht das
Sammeln von Tatsachen, sondern ihre gegenseitige Verbindung
und ihre Einrethung in immer weitere Zusammenhange das letzte
Ziel aller Forschung darstellt, ist auch in der Biologie immer
starker durchgedrungen. Heute, seit einer lingeren Reihe von
Jahren, befinden wir uns zweifellos auf biologischem Gebiete in
einer Periode der Spezialforschung: die Beschaftigung mit ein-
zelnen Spezialproblemen, von denen einige Jahrzehnte hindurch
immer wieder aufgenommen wurden, und die Freude an den
Schonheiten und Feinheiten der Spezialmethodik sind fast iiberall
in den Vordergrund gertickt, wihrend das Interesse an weiter-
gehenden synthetischen Verkniipfungen (man denke an die heutige
verhiltnismiBig geringe Bewertung des Deszendenzgedankens!)
mehr zuriicktritt und der Drang zur Verbindung und Zusammen-
fassung hauptsichlich in wertvollen, umfangreichen Werken kom-
pilatorischen Charakters zum Vorschein kommt.

Bei diesem mehrmaligen Wechsel in der Gesamtrichtung bio-
logischer Forschung sind ihre einzelnen Hauptgebiete nicht immer
in gleicher Weise beteiligt gewesen. So sind in der dritten der
oben genannten theoretisch orientierten Perioden durch die ,,Mu-
tationstheorie® und die , Reinelinientheorie” Erblichkeitsforschung
und Abstammungslehre aufs innigste miteinander verkniipft wor-
den, wihrend in der ,,Chromosomentheorie der Vererbung™ die
Erblichkeitsforschung und die Cytologie in scheinbar endgtltiger
Weise zu einer Einheit verbunden wurden. Dagegen multe die
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Entwicklungsgeschichte, die in frilheren Perioden bei der
Aufstellung des |, biogenetischen Grundgesetzes” und bei der Be-
grundung der ,Keimplasmatheorie” eine mehr zentrale Stellung
einnahm, lingere Zeit beiseite stehen. Auch heute sind unsere
~ entwicklungsphysiologischen, zellgeschichtlichen und kolloidchemi-
schen Kenntnisse noch nicht weit genug vorgeschritten, um die
vollstandige Durchdringung der Vererbungs- und Abstammungs-
lehre mit den FErgebnissen und Vorstellungen entwicklungsge-
schichtlicher Forschung zu vollziechen, und eine neue theoretisch-
produktive Periode scheint noch nicht vor der Tiire zu stehen.
Aber das schlieBt nicht die Moglichkeit und das Bediirfnis aus,
schon jetzt auch in dieser Richtung da und dort vorzufiihlen und
den Boden fiir eine endgultige Synthese der genannten Wissens-
gebiete vorzubereiten. Wie meine und meiner Schiiler phinogene-
tische Untersuchungen, so soll auch die vorliegende Schrift einen
Versuch in dieser Richtung bedeuten.

Es sind im folgenden an verschiedenen Stellen gegen neuere
vererbungstheoretische Anschauungen Einwinde erhoben worden,
und es konnte daher der eine oder der andere Leser den Eindruck
gewonnen haben, dal3 dieser Aufsatz eine Art Kampfschrift dar-
stelle und sein eigentlicher Zweck die Kritisierung moderner Ver-
erbungslehren sein soll. Demgegeniiber scheint es mir aber ange-
gezeigt, zu betonen, dald diese Mitteilungen einen ganz anderen
Ursprung haben. Eigene Beobachtungen auf sehr verschieden-
artigen Arbeitsgebieten haben mich zu wiederholten Malen zu
Vorstellungen gefiihrt, die sich mit dem Pluripotenzbegriff aufs
engste beriithren, und erst, nachdem der Eindruck gewonnen war,
dab diesc Vorstellungen sich zwanglos zusammenschliefen und
daB sie moglicherweise eine etwas groflere Tragweite haben
konnten, hat die Berithrung und auch der Konflikt mit einigen
scheinbar gut fundierten modernen Theorien stattgefunden. Und
nur weil sich die Moglichkeit eriéffnete, statt blol megative Kritik
auszutiben, dem Inhalt jener Theorien einige neue Gedanken-
verbindungen gegenuberzustellen, ist auf Gebiete eingegangen
worden, deren ausfiihrliche kritische Besprechung einen sehr viel
groferen Raum beansprucht hitte, wenn sie Hauptaufgabe der
Arbeit gewesen wire.

Ich mochte dieses Vorwort nicht schliefden, ohne auch hier meinem
hochgeehrten Verleger, Herrn Dr. Gustav Fischer, fiir sein weitgehen-
des Entgegenkommen meinen verbindlichsten Dank auszusprechen.

Halle, Februar 192s.
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1. Kapitel.
Begriffsbestimmung.

Man spricht auch in der Biologie ofters von Anschauungen
und Begriffen, die gewissermaBen lingere Zeit in der Luft ge-
legen haben, ehe sie anliBlich einer bestimmten Beobachtung oder
im Verlauf einer theoretischen Erorterung ihre Formulierung
fanden. Es darf wohl mit Sicherheit angenommen werden, daB
auch die Zusammenhinge, von denen in dieser Schrift gesprochen
werden soll, wenigstens zu einem Teil vielen neueren Biologen
vorgeschwebt haben, und daB speziell das Gefiihl dafiir weit ver-
breitet war, daB zwischen den im FluB befindlichen Vorstellungen
uber Atavismus, Latenz, Kryptomerie, Rezessivitit einerseits und
den von entwicklungsphysiologischer Seite gepragten Begriffen
Aquipotenz, Omnipotenz, Totipotenz andererseits Beziehungen be-
stehen, die einer schirferen begrifflichen Fassung noch harren.
Auch die neue Wortbildung Pluripotenz, welche diese Beziehungen
zum Ausdruck bringen soll, schloB sich fast zwangslaufig an die
gegebenen Termini an und ist daher auch, nachdem sie einmal
eingefithrt war, von einer gréBeren Anzahl von biologischen
Autoren angenommen und ohne weiteres, wenn auch nicht immer
im gleichen Sinne beniitzt worden.

Unter Pluripotenz im engeren (stammesgeschicht-
lichen) Sinne mochte ich verstehen die in jedem Organis-

mus — nicht bloB in der Art und Rasse, sondern in jedem in-
dividuellen Keim und in den embryonal gebliebenen Zellen jedes
einzelnen Individuums — vorhandene virtuelle Fahigkeit,

unter besonderen Bedingungen bestimmte, vom Typus ab-
weichende Entwicklungsrichtungen einzuschlagenl.) Pluripotenz

1) Einzelfragen III, Zeitschr. ind. Abst. 11, 1913, S. 8; Uber Ge-
dichtnis, Vererb. u. Pluripotenz, Jena 1913, S. 25, 40, sowie Kap. 3,
S. 63ff., 76ff.; Entwicklungsgeschichtl. Eigenschaftsanalyse (Phinogenetik),

Haecker, Pluripotenzerscheinungen. I
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ist also das Vorhandensein einer gréBeren, aber nicht un-
begrenzten!) Zahl von Potenzen oder Entwicklungsmoglich-
keiten als ein normaler, inderstofflichen, strukturellen
Beschaffenheit des Artplasmas begriindeter, aber
groBtenteils vielen Spezies gemeinsamer Besitz. Unter
Artplasma ist dabei die Vererbungssubstanz im weitesten Sinne zu
verstehen, wihrend Keimplasma im wesentlichen die Kernsubstanz
der Keimzellen und Keimbahnzellen bedeuten soll (s. 5. Kap.).

Das nichstliegende Korrelat der Pluripotenz ist die Pari-
potenz?). Da namlich fiir einen groBen Teil der virtuellen Potenzen
einer Art gezeigt werden kann, dal3 sie auch bei simtlichen Arten
des engeren oder weiteren Verwandtschaftskreises, allerdings in
einer von Spezies zu Spezies wechselnden Hiufigkeit, in Form
von Parallelvariationen manifest werden konnen, so kann
folgendes gesagt werden: wie eine einzelne Art z. B. auf 'dem
Gebiet des Pigmentchemismus pluripotent erscheint und eine
grobere Anzahl von Entwicklungsméglichkeiten besitzt, so ist
umgekehrt ein groBerer oder kleinerer Kreis von verwandten
Arten in bezug auf jede einzelne dieser Potenzen paripotent.

Die physiologische Wurzel der Pluripotenzerscheinungen liegt
in allen Fallen in der Fihigkeit des Artplasmas, aus einem Gleich-
gewichtszustand in einen anderen iiberzuspringen oder iiberzu-
gleiten. Findet diese Gleichgewichtsverinderung in den Keim-
zellen statt, so entstehen erbliche Variationen vorwiegend muta-
tiven Charakters (keimplasmatische Pluripotenz), erfolgt
sie wihrend der Ontogenese in embryonal gebliebenen Geweben
oder Organanlagen (z. B. Haar- oder Federkeimen), so sieht man
den Organismus abweichende Entwicklungsrichtungen
einschlagen, die zum Teil identisch mit den durch Gleich-
gewichtsinderung des Keimzellplasmas bedingten sind (soma -
tische Pluripotenz). Besondere Fille sind die Umstimmung

Jena 1018, Kap. 25, besonders S. 318 ff. Eine selbstindige, inhaltlich aber
,vollkommen mit der obigen Definition sich deckende Fassung des Pluri-
potenzbegriffes hat G. Sommer (Naturw. Wochenschr. 14, 1915, S. 454)
gegeben.

1) Vgl. dagegen O. Jackmann, Uber die Vorstellbarkeit der direkt
bewirkten Anpassungen usw. Vortrige u. Aufsitze iliber Entwicklungs-
mechanik, Heft 28, Berlin (Springer) 1922, S. 82.

2) Haecker, Einige Aufgaben der Phinogenetik. Studia Mendeliana
Briinn 1923; Aufg. u. Erg. der Phian. Bibliographia Genetica 1, s’-Graven-
hage 1925.
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des ,typischen®, artmiBigen, verhiltnismdBig stabilen Gleichge-
wichtszustandes (z) in andere, rassenmaBig auftretende, nur in
wenigen Punkten verschiedene, weniger stabile Gleichgewichtszu-
stinde (z’, z"”, z), und andererseits die nur selten vorkommende
Reversion eines der letzteren in den typischen Zustand.

Wie erwahnt, kann sich die Pluripotenz im Auftreten sowohl
von Keimesvariationen als auch von Somavariationen duBern. So-
weit es sich um euryédrische Eigenschaften handelt, d. h.
um solche, die sich auf simtliche oder wenigstens auf sehr zahl-
reiche Korperzellen erstrecken, sind theoretisch alle Uber-
ginge moglich zwischen wirklichen erblichen Keimes-
variationen und nicht-erblichen Somavariationen. So
ware es z. B. moglich, dal3 die einer bestimmten Wuchsform zu-
grunde liegende Anderung der Chromosomenzahl oder eine Ab-
anderung des Zellchemismus, die zu Stoffwechselanomalien oder
Farbenvariationen fiihrt, schon in den Gameten gegeben ist, aber
ebensogut konnte sie auch durch &4uBere Reize erst im be-
fruchteten Keim, in irgendeinem Furchungsstadium oder in em-
bryonal gebliebenen Zellen spaterer Entwicklungsperioden hervor-
gerufen werden. Solange tiberhaupt nicht-differenziertes
Zellmaterial vorhanden ist, wird eine Umstimmung des Artplasmas,
eine Weckung virtueller Potenzen moglich sein, und sofern nur
Keimbahnzellen davon betroffen werden, werden die manifestierten
Eigenschaften auch einen erblichen Charakter haben koénnent).

Pluripotenz und virtuelle Potenzen sind Qualititen, die
dem Artplasma in ihrer Gesamtzahl jederzeit zukommen, d. h.
jede einzelne Potenz ist virtuell vorhanden, auch ehe diejenigen
Zustandsinderungen des Artplasmas und diejenigen Verschiebungen
des Entwicklungsmechanismus eintreten, auf Grund deren sie tat-
sachlich manifest wird. Sie unterscheiden sich dadurch von den
latenten, kryptomeren und rezessiven Anlagen, welche
wir irgendeinem Keim oder Organismus nur dann zuschreiben,
wenn in einem Teil des Artplasmas eine entsprechende Ab-
anderung als bereits gegeben anzunehmen ist (s. auch 6.Kap.).

Um sich die Fihigkeit des Artplasmas zur Umstimmung und
die Wirkung der Plasmaumstimmung auf die adulBeren Eigen-
schaften in vorliufiger Weise zu versinnlichen, kann man sich
denken, dalb die den einzelnen virtuellen Potenzen entsprechenden
Entwicklungsverliufe und Entwicklungsprodukte durch die chemi-

1), Aufg. u. Erg.. 1924, S. 108.
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schen Grundeigenschaften des Artplasmas bedingt sind, wie die
verschiedenen Wachstumsformen der Schneekristalle zwar ab-
hingig vom Medium, aber in letzter Linie doch durch die Grund-
eigenschaften der Verbindung H,0 bestimmt sind, oder wie bei
hochatomigen Estern oder aromatischen Koérpern der Benzolgruppe
die Eigenschaften der ganzen Verbindung (Geruch, optisches Ver-
halten, Reaktionsweise u. a.) abgeandert werden, wenn ein ein-
ziges Radikal durch ein anderes substituiert oder auch schon,
wenn ein Radikal aus der Ortho- in Meta- oder Parastellung ver-
lagert wird. Will man sich im besonderen ein Bild davon machen,
wie durch Weckung einer virtuellen Potenz nur einzelne Eigen-
schaften des Organismus abgeindert werden konnen, so mag man
sich daran erinnern, daB die optisch-aktiven Modifikationen (Anti-
poden) asymmetrischer Verbindungen nur in bezug auf die Kristall-
form und die Drehung der Polarisationsebene, nicht aber in bezug
auf andere physikalische Eigenschaften (Raumerfiillung, Loslich-
keit, thermisches und elektrisches Verhalten) ungleich sind?).

1) Vgl i, Kauffmann, Beziehungen zwischen physikalischen
Eigenschaften und chemischer Konstitution, Stuttgart 1920.



2. Kapitel. i
Begriindung der Pluripotenzhypothese.

Der erste Anstol zur Beschiftigung mit den Pluripotenz-
erscheinungen ergab sich fiir mich bei der Untersuchung abnormer
Radiolarienskelette, wie sie von der ,Valdivia‘“ besonders in
Mischwasser- und extremen Kaltwassergebietenl) in groBer An-
zahl zutage gefordert worden waren.

Es fanden sich unter anderem Skelette, welche an einzelnen
Stellen ein aberratives Ubergreifen oder Uberspringen (Trans-
versieren) einer Spezies auf die normalen Formverhiltnisse einer
oder mehrerer benachbarter, scharf abgegrenzter Verwandtschafts-
kreise zeigten und also das sehr selten beobachtete Verhiltnis
aufwiesen, dafl in ein und derselben Zelle gleichzeitig mehrere
homologe Potenzen zur Entfaltung kommen?). Nun gestattet
aber bei den Radiolarien die Untersuchung der teratologischen
Vorkommnisse eine Analyse der bei der Skelettbildung wirksamen
entwicklungsgeschichtlichen Faktoren, und zwar lassen sich jene
,» Transversionen‘* (Uberschlige) in letzter Linie auf geringe Unter-
schiede in der Masse und im physikalischen Verhalten der vom
Protoplasmakorper produzierten Sekrete (Gallerte, Kieselsubstanz)
zurlickfiihren, also auf Verschiedenheiten, die ihrerseits vielleicht
nur in ganz geringfiigigen Verschiedenheiten der Konstitution des

1) Tiefsee-Radiolarien, Jena 1908, S. 534.

2) Ein Gegenstiick bildet die Beobachtung von Hildebrand bei
einem Oxalis-Bastard (vgl. Allg. Vererb., 3. Aufl., S. 407). Aus der Ein-
zelligenliteratur sind mir sonst nur Fille bekannt, in denen in derselben
Zelle normalerweise nebeneinander homologe Differenzierungen vor-
kommen. Vgl. Suchlandts Beobachtungen bei einer Dinoflagellate
des roten Schnees (Glenodinium), die im apikalen Teil Ol, im antapikalen
Stirke enthidlt (Ber. Deutsch. Botan. Ges., 34, 1916).
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Plasmas ihren Ursprung haben. Hier ist der Weg wenigstens an-
gedeutet, auf welchem die Pluripotenzerscheinungen auch phino-
genetisch faBbar sind. Hinsichtlich der Einzelheiten verweise ich
auf frithere, durch Abbildungen erlauterte Darstellungenl), ebenso
beziiglich des auffallenden Umstandes, daB die Befunde bei den
Radiolarien bisher in der Literatur nirgends Aufnahme gefunden
haben, obwohl nicht blof die hervorragende Bedeutung der Pro-
tozoen fiir die Variations- und Vererbungslehre, sondern auch der
grobe Wert, welchen teratologische Vorkommnisse fiir die Kausal-
forschung haben konnen, allgemein anerkannt wird?).

Das zweite eigene Objekt, von welchem ich ausgehen konnte,
bildete der mexikanische Molch (Amblystoma, Axolotl). Die bei
manchen Kreuzungen beobachtete metameroide Scheckzeichnung,
das Vorkommen einer ,primiren Langsstreifung’ am Kopfe von
im Dunkel gehaltenen Tieren, das gelegentliche Auftreten eines
,»Aalstrichs* und andere Befunde weisen darauf hin, daB die
virtuelle Potenz zu bestimmten Zeichnungsformen bei den Wirbel-
tieren viel weiter verbreitet ist, als es zunichst erscheint. Da
es ferner beim Axolotl moglich ist, diese Verhiltnisse auch ent-
wicklungsgeschichtlich zu verfolgen, so ergab sich auch hier ein
engerer Zusammenhang zwischen dem Pluripotenzgedanken und
der phinogenetischen Betrachtungsweise3).

Ein weiteres, allerdings nicht von mir selbst genauer unter-
suchtes Objekt, welches unmittelbar zur Bildung des Pluripotenz-
begriffs fiihrte, bildeten die kiinstlich erzeugten Temperatur-
aberrationen der Vanessaarten. Wenn Frost- und Hitzebehandlung
bei den Puppen von V. urticae, polychloros, Io und c-album in
gleicher Weise die Verschmelzung der Randflecke II und III des
Vorderfliigels hervorruft, so wird hier offenbar eine in siamtlichen
Artplasmen oder, wie wir auch sagen konnen, eine im Gattungs-
plasma steckende generelle Potenz in Erscheinung gebracht, und
zwar handelt es sich hier bemerkenswerterweise um eine Ent-
wicklungsmoglichkeit, die bei den in der Jetztzeit bestehenden
Kombinationen auBerer und innerer Formbildungsfaktoren nor-
malerweise nicht zur Entfaltung gelangt, also bei keiner leben-

1) Vgl. Einzelfragen I, Zeitschr. indukt. Abst., I, 1909, S. 461; Die
Rad. in d. Var.- und Artbild.-Lehre, ebenda 2, 1909; Ged., Vererb., Plur.,
Abschn. V; Phi., Kap. 2.

ZlaiPhas 1S, 1o,

3) Phi.,, Kap. 7 u. 17 (vgl. Verh. D. Zool. Ges. 1980, S. 203).
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den Form als normaler Artcharakter manifest wird!) und, viel-
leicht, was sehr gut mdglich ist, auch in der Vergangenheit nie-
mals zum Vorschein kam. Dieser Punkt ist, worauf wir unten
noch zuriickkommen werden, fiir die ganze Auffassung der Pluri-
potenz von grofter Bedeutung.

Wie schon das letzte Beispiel zeigt, setzt sich mindestens ein
grolberer Teil des Potenzschatzes einer Art aus Entwicklungs-
moglichkeiten zusammen, die zahlreichen anderen Arten
gemeinsam sind und die also da und dort immer wieder als
parallele Variationen zutage treten konnen. In erster Linie
sind diese Parallelvariationen natiirlich fiir die Frage der Pari-
potenz von Interesse, aber bei der groBen RegelmiBigkeit, mit
der uns die Manifestationen der Pluripotenz in Form von Parallel-
variationen begegnen, ist es klar, daB letztere gleichzeitig auch das
wichtigste Material fiir das Studium der Pluripotenzerscheinungen
und fiir die Feststellung des Potenzschatzes einer Spezies bilden 2).

Zunichst zeigt ein Vergleich der verschiedenartigen Falle von
Parallelvariationen, dafl der Grad der ,,Ubiquitat", d. h. die Weite
des Verbreitungsgebietes einer Potenz, sehr verschieden sein
kann: sie kann universell (ubiquitir i. e. S.) sein, d. h. in
samtlichen Hauptgruppen der Tiere und Pflanzen da und dort
in Erscheinung treten (Albinimus, Zwergwuchs), sie kann ferner
eine kreis-, klassen-, ordnungs-, familien- oder gattungsweise
(generelle) Verbreitung haben. Die metameroide Scheckung der
Wirbeltiere (Fische, Axolotl, Vogel, Siuger), der Angorismus der
Sauger, bestimmte Formen der Scheckzeichnung (z. B. die drei-
teilige Scheckung) bei den paarzehigen Huftieren, die Geweih-
anomalien der Cerviden, die verschmolzenen Randflecke der
Vanessen bilden Beispiele fiir diese Abstufungen. Ferner 1aBt sich
sagen: je groBer das Gebiet ist, innerhalb dessen eine Eigenschaft
als Parallelvariation hervortreten kann, je mehr man also be-
rechtigt ist, von einer wirklichen Ubiquitit der Potenzen zu
sprechen, um so deutlicher hebt sich ein Komplex von Verhilt-
nissen hervor, der fiir solche ubiquitire Eigenschaften charak-
teristisch ist?): rassenmidBiges und mutatives Auftreten; bio-

1) Einzelfr. I, S. 464; Einzelfr. 1I, Zeitschr. indukt. Abst., 4, I9lo,
S. '24.

Z) Mgl. Pha., Kap. 25, 5. 313

3) Weit. Zusammenhinge, Pfliig. Arch. 181, 1920, S. 157, 163; Einf.-
mendelnde Merkm., Genetica 4, 1922, S. 198; Uber umkehrbare Proz.,
Berlin (Borntraeger) 1922, S. 21 ff., 34; Allg. Vererb., 3. Aufl, S. 311 ff.
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logische Bedeutungslosigkeit oder mehr oder weniger de -
generativer Charakter; im ganzen Fehlen einer echten, d. h.
epigenetisch bedingten Korrelation mit anderen Merkmalen
(wohl aber Beziehungen konnektiver Natur!); einfach-verur-
sachte Entwicklung; reine Mendelsche Spaltung und
Méglichkeit der Reversibilitat. Wie aber schon aus den oben
angefiihrten Beispielen hervorgeht, sind Parallelvariationen keines-
wegs auf das Gebiet solcher Rassenmerkmale beschrinkt, welche
samtliche genannte Kriterien erkennen lassen, vielmehr finden
sich speziell unter den Parallelvariationen mit engerem Aus-
dehnungsbereich auch solche, deren mutativer Ursprung unsicher
oder unwahrscheinlich ist, welche einen mehr oder weniger ad-
aptativen Charakter annehmen und stirkere Korrelationen, eine
komplexere entwicklungsgeschichtliche Grundlage und weniger
iibersichtliche ~Erblichkeitsverhiltnisse aufweisen kénnen und
welche als ,speziesbildende Merkmale" eine Mittelstellung
zwischen den eben charakterisierten Rassenmerkmalen und
den ausgesprochen adaptativen spezifisch-spezialisierten
oder Artmerkmalen einnehmen. Es folgt demnach aus der
vergleichenden Betrachtung der Parallelvariationen, daB die Pluri-
potenz einer Spezies nicht mit einer bestimmten Art von
Variabilitit zusammenhingt, sondern sich auf das ganze Ge-
biet der Abinderungsfiahigkeit erstreckt, insbesondere
kénnen, wie schon hier betont werden soll, auBer mutativen Ab-
anderungen von streng rassenmifigem Charakter auch kontinuier-
lich abiandernde Merkmale von komplexer, adaptativer Natur in
Betracht kommen 2).

Von Jahr zu Jahr erweitert sich die Kenntnis der Parallel-
variationen und damit der Pluripotenzerscheinungen. Speziell auf
botanischem Gebiet ist hier vielfach systematisch vorgegangen
worden. Eine iltere Arbeit Zederbauers iiber die Variations-

1) Unter Konnexion méchte ich ein konstantes (nicht korrelativ
bedingtes) Zusammenvorkommen mehrerer Merkmale bzw. ihrer Anlagen
bei den Individuen einer Familie oder Rasse verstehen, namentlich dann,
wenn fir diese Merkmale eine gemeinsame, mehrseitig wirksame
(nach Plate pleiotrope, nach Siemens und mir polyphidne)
Erbeinheit oder mehrere ,gekoppelte’” Erbeinheiten als Grundlage
wahrscheinlich gemacht werden konnen (vgl. Abderhaldens Handb.
biol. Arbeitsmeth.,, Abt. IX, Teil 3, S. 106).

2)-"Phii, °S. 320;- vgl. auch Eizelft. III  Zeitschr.. ind. Abst. .11,
1913, °S: 8.
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richtungen der Nadelholzer!), die Untersuchungen tber die
Parallelvariationen bei Oenothera2?) und die neue Zusammenstel-
lung Vavilovs, welche besonders die , homologen Variations-
reihen'* der Getreidearten behandelt?), seien hier genannt. Ein
sehr dankbares Arbeitsfeld bilden fiir die Zukunft noch die
pflanzlichen und tierischen Stoffwechselanomalien, von denen viele,
wie mit Sicherheit zu erwarten ist, eine sehr weitgesteckte Ubiqui-
tat aufweisen diirften. Es sei darauf hingewiesen, dal Zuckerrassen
bei vielen Kulturpflanzen vorkommen, und ferner dall mehrere
beim Menschen als erblich nachgewiesene Diathesen auch bei
verschiedenen Haustieren beobachtet werden#).

Es wurde schon oben ein Wort iiber die keimplasmatischen
Grundlagen der Pluripotenzerscheinungen gesagt. Was speziell
diejenigen virtuellen Potenzen anbelangt, die als parallele Varia-
tionen in Erscheinung treten, so habe ich frither das Bild ge-
braucht, dal3 die betreffenden Qualititen des Keimplasmas seinem
,,spezifischen Kern, dem eigentlichen Artplasma, mehr oberflach-
lich und locker angegliedert sein miissen. Sonst wire es ja nicht
zu verstehen, daB die betreffenden Variationen mit den ver-
schiedensten Artbildern verbunden sein kdénnen. Es braucht wohl
nicht besonders gesagt zu werden, dal3 es sich hier nur um einen
ganz rohen bildlichen Vergleich handeln kann. Denn bis jetzt
konnte in keinem Fall das letzte Ziel phinogenetischer Forschung,
die Zuriickfiilhrung der rassen- und artmiBigen Unterschiede des
erwachsenen Organismus auf erbliche Verschiedenheiten der Keim-
zellen %), in vollstindiger Weise erreicht werden, und so ist es
heute ganz unméglich zu sagen, was fiir Verinderungen in der
Keimplasma-Architektonik den beiden Hauptgruppen von Eigen-
schaftsabinderungen, welche besonders hiufig in Form von
Parallelvariationen auftreten, generell zugrunde liegen. Es sind
dies einerseits die Abinderungen euryédrischer Eigenschaften,
die sich auf simtliche Korperzellen oder wenigstens auf eine An-
zahl von Geweben oder Organen gleichmiBig erstrecken (ein-
zelne Stoffwechselanomalien, manche Wuchsformen), andererseits

1) Sitz.-Ber. Ak. d. Wiss. Wien, 1907.

2) Stomps, Ber. D. Bot. Ges. 1914; de Vries, Genetica 3, 1918.

g i Gen. 12, "1g22°

4) So ist z. B. Alkaptonurie bei Pferden, Zystinurie bei Hunden
nachgewiesen; vgl. J. Marek, Lehrb. klin. Diagnostik, 2. Aufl,, Jena 1922,
S. 553, 571.

) Rha S 7.






3. Kapitel.
Erweiterungen des Pluripotenzbegriffes.

Die oben gegebene Begriffsbegrenzung ist gegeniiber der in
meinen allerersten Veroffentlichungenl) mitgeteilten Fassung schon
insofern schirfer prazisiert, als ausdriicklich von einer generellen
Fahigkeit sowohl der Keimzellen alsauchder embryonal
gebliebenen Zellen des heranwachsenden oder fertigen Or-
ganismus die Rede ist. In beiden Fillen ist gemeint, daB sich
diese virtuelle Fahigkeit auf die Produktion von Merkmalen er-
streckt, die den Wert vonRassen- oderArtcharakteren haben;
rote Blitenfarbe kann durch WeiB, Normalwiichsigkeit durch
Zwergwuchs substituiert werden. Da wenigstens in vielen Fillen
auf Grund der Umstimmung erbliche Eigenschaften entstehen,
so ist der Pluripotenzbegriff zuniichst ein phylogenetischer Begriff.

Nun gibt es aber auch auf eigentlich ontogenetischem Gebiete
zahlreiche Erscheinungen, die damit vielfach eine groBe Ahnlich-
keit haben, und es erhebt sich die Frage: gehoren alle diese Er-
scheinungen zusammen? ist es am Platze, auch dann von Pluri-
potenz zu sprechen, wenn Embryonalzellen irgendwelcher Ent-
wicklungsstufe auf abnorme Reize hin, insbesondere auch bei Re-
generationsprozessen, nicht die normale Entwicklung und Dif-
ferenzierung einschlagen, sondern ganz oder teilweise das Schick -
sal von Schwesterzellen iibernehmen und erfiillen? ist also
der urspriinglich phylogenetische Begriff der Pluripotenz, wie es
wiederholt geschehen ist2), nach der eigentlich sentwicklungs-
mechanischen' und entwicklungspathologischen Rich-
tung hin zu erweitern?

1) Ged., Vererb., Plur, S. 63; Phi. 'S 318

2) Vgl. Th. Ziehen, Die Grundlagen der Naturphilosophie. Wissen-
schaft u. Bildung. Heft 182, Leipzig (Quelle u. Meyer) 1922, S. 125 ff.;
D. R. R. Burt, Kopf und FuB des SiiBwasserpolypen als unipotenzielle
Systeme. Akad. Anz. Wien 1923, Nr. 24, u. a.



Es muB hier an erster Stelle an den Begriff der Aqui-
potenzl) erinnert werden. Bekanntlich versteht Driesch unter
einem dquipotentiellen System solche Teile eines in Entwicklung
begriffenen Keimes oder eines fertigen Organismus, dessen ein-
zelne Elemente alles, was zur Potenz des Systems iiberhaupt
gehort, gleichermaBen leisten konnen. So stellt der Seeigelkeim
noch im 8-Zellenstadium ein aquipotentielles System dar, insofern
sowohl aus den vegetativen als aus den animalen Zellen noch
vollstindige Gastrulae hervorgehen konnen. Auch der Urdarm ist
noch Aquipotentiell, denn es kann z. B. das Material, welches
normalerweise den Mitteldarm liefert, durch experimentelle Ein-
griffe veranlaBt werden, den Vorderdarm oder den Enddarm oder
die Colomsicke aus sich hervorgehen zu lassen. Entsprechendes
gilt fiir manche andere tierische Keime, wie denn z. B. beim
Wassersalamander (Triton) das Ektoderm im beginnenden Ga-
strulastadium als ,,in sich dquipotent'* zu bezeichnen ist. In allen
diesen Fillen liegt es nahe, den Pluripotenzbegriff anzuwenden.
Ahnliches wie fiir isolierte Furchungszellen und Keimblitter kann
auch fiir stirker differenzierte Gewebe ilterer Keime und be-
sonders fiir Epithelien gesagt werden. Auch hier wird man viel-
fach an die Pluripotenzerscheinungen erinnert, und in der Tat
ist neuerdings ofters von pluripotenten Zellen und pluripontenter
Reaktionsfihigkeit gesprochen worden, wenn sich Driisen-
oder Flimmerepithelien auf kiinstliche Reize hin abnormer-
weise zu Plattenepithel umbilden, indem junge Zellen eine fiir
die betreffenden Korperzellen ungewdchnliche Differenzierung er-
fahren. Vorkommnisse dieser Art sind in groBer Zahl bekannt.
Erwihnt sei nur, daB durch Einspritzung von Scharlachdl in die
Milchdriisen von Kaninchen die Umwandlung des Driisenepithels
zu einem regelrecht sich verhornenden Plattenepithel bewirkt wird,
und daB ihnliches bei mechanischer Reizung des einschichtigen
flimmernden Zylinderepithels der Luftrohre erreicht wird?). Auch

1) Vgl. hierzu C. Herbst, Artikel: Entwicklungsmechanik. Hdwb.
Naturwiss. 3, 1912, besonders S. 561, 580, 583; H. Spemann, Zur
Theorie der tier. Entw. Freiburg i. Br. (Speyer u. Kaerner) 1923.

2) Nach Untersuchungen von B. Fischer u. Kawamura. Vgl die
Zusammenstellung bei H. Krieg, Naturw. Wochenschr. 21, Nr. 16,
1922, S. 219. Die Kenntnis eines interessanten Falles verdanke ich meinem
Kollegen R. Beneke. Bei der Sektion eines mit einer Hirnfinne be-
hafteten Midchens fanden sich im 4. Ventrikel iiberall da, wo die Finne
voriibergehend dem Ependym angelagert war, Wucherungen Z#hnlich den
Plexuszotten.



bei regenerativen Prozessen ist derartiges zu beobachten: so ist
beim Wassersalamander die auf das Bein transplantierte rote
Bauchhaut imstande, auf dem Umwege iiber das embryonale, in-
differente Zellenstadium etwas Neues, namlich Beinhaut mit cha-
rakteristischer Pigmentierung und Driisenbildung zu liefern, so
dalb man auch hier von einer ,Metaplasie innerhalb derselben Ge-
websart” sprechen kann!) (siehe unten Kap. 5). Endlich kénnen
Umbildungen solcher Art auch durch innere Zustinde ausgeldst
werden. So finden sich bei alternden Axolotln der weiBen Rasse
besonders am Unterkieferrand, am Bauch und Kloakenwulst
schwarze Hautpartien, welche aus einem dicken, driisenlosen, von
einen dunklen Farbstoff durchtrankten Plattenepithel bestehen
und in den Strukturverhiltnissen im wesentlichen mit der Zehen-
haut iibereinstimmen 2).

An diese Fille, in welchen es sich um Gewebsdifferenzierungen
einfacherer Art handelt, reihen sich solche an, in denen ein em-
bryonales oder kiinstlich embryonalisiertes Gewebe die Fihigkeit
zeigt, Organbildungen bestimmteren Charakters auBerhalb ihres
normalen Entstehungsortes zu produzieren. Das bekannteste Bei-
spiel fiir die Entstehung derartiger Ektopien ist die bei den
Embryonen einiger Batrachier festgestellte Fahigkeit der Epidermis,
auch an solchen Stellen, die auBerhalb der Augenregion gelegen
sind, unter dem EinfluB des Augenbechers Linsen zu bilden. Be-
wiesen wird dies auf verschiedene Weise: durch Verschiebung
der abgeschnittenen Augenblase unter die abgehobene Haut, durch
Umdrehung des iiber den Augenanlagen gelegenen Ektoderm-
bezirks oder durch Transplantation von Rumpfhaut auf die Augen-
gegend?).

Wie im Falle der Umdifferenzierung der Epithelien, so stehen
auch auf dem Gebiet der Ektopien den experimentell ermittelten
Tatsachen ,spontan‘, d. h. ohne erkennbare Beeinflussung durch

1) E. Taube, Arch. Entw.-Mech. 49, 1921, S. 286, 30I.

2) Pha., S. 93; ndheres bei W. Schnakenbeck, Zool. Anz. 56,
1923.

3) H. Spemann, Verh. Anat. Ges. 1901; Zool. Jahrb. (allg. Zool.)
32, 1912; W, H. Lewis, Amer. Journ. Anat. 3, 1904, 6, 1907, 7, 1907;
G. Ekman, Arch. Entw.-Mech. 39, 1914; vgl. auch C. Herbst, Art.:
Entw.-Mech. Handwb. Naturw. 3, Jena 1912, S. 624, und B. Diirken,
Einfilhrung in d. Experimentalzool., Berlin 1919, S. 123. Beziiglich der
Frage nach der Abhingigkeit der normalen Linsenentwicklung vom Augen-
becher vgl. auch L. v. Ubisch, Verh. Phys.-Med. Ges. Wiirzburg, N.F.,
48, 1924; Zeitschr. wiss. Zool. 123, 1924.



abnorme Reize, zustande kommende Bildungen gegeniiber. Es
handelt sich um iiberziahlige, neben den normalen Organen
auftretende, in der Regel mehr oder weniger rudimentire Bil-
dungen, fiir die vielfach nachgewiesen werden kann, dal} sie in
verwandten Tierstimmen an den gleichen Stellen normaler-
weise vorkommen. So konnen nach Mathias!) im ganzen
»alten Pankreasgebiet der Phylogenesis*, vom Magen an bis min-
destens zu der Stelle, wo noch ein Rest des Dotterganges, das
sogenannte Meckelsche Divertikel, erhalten sein kann, Neben -
pankreasbildungen als Atavismen oder ,Progonome’ auf-
treten und gelegentlich in geschwulstartige ,,Progonoblastome”
ausarten. Man kann hier von einer Pluripotenz des Entoderms
sprechen, und in der Tat hat auch Mathias selbst seine theoreti-
schen Ergebnisse mit der Pluripotenzlehre in Verbindung ge-
bracht.

Eine andere hierher gehoérige Gruppe von Vorkommnissen
bilden die Heteromorphosen. Mit diesem Ausdruck hat
J. Loeb?2) die Erscheinung bezeichnet, daB bei einem Tier an
Stelle eines Organs ein nach Form und Lebenserscheinungen
typisch verschiedenes Organ wichst. In der Regel handelt es
sich dabei darum, daB ein Korperanhang durch einen homologen
Anhang, der normalerweise in einem anderen Metamer auftritt,
ersetzt ist. Auch hier liefern Experiment und Natur iiberein-
stimmende Erscheinungen. So koénnen bei Insekten die Endglieder
einer Antenne die typische Ausbildung eines ThorakalfubBes
zeigen3), auch wurde ein Drosophila-Individuum gefunden, bei
dem der linke Vorderfliigel nicht am zweiten Brustring, sondern
an Stelle der Haltere am dritten sich befand4). Bei dekapoden
Krebsen wurde Scherenbildung am dritten KieferfuB3%), das Vor-
kommen eines Schreitbeins, an dem sonst beinlosen sechsten
Schwanzsegment ¢) beobachtet. Noch merkwiirdiger ist es, wenn
Korperanhinge durch solche ersetzt werden, die nicht im strengen
Sinne als homolog betrachtet werden kénnen, wenn also bei einem

1) Virch. Arch. 236, 1922, S. 429, 437, 444.

2) Unters. z. phys. Morph. d. Tiere I, Wiirzburg 189r1; vgl. Herbst,
el Sitco.

3) Kraatz, D. Entom. Zeitschr., 1876; Kriechba umer, Entom.
Nachr., 18g8.

4) Bonnier, Hereditas 4, 1923, S. 108.

5) Bateson, Materials for the study of variation. London 1894.

6) Bethe, Arch. Entw.-Mech. 3, 1896.



Schmetterling (Zygaena) ein Thorakalbein durch einen Hinter-
fliigel ersetzt ist!) oder bei Dekapoden an Stelle des exstirpierten
Auges eine fiihler- oder spaltfuBartige Bildung tritt2). Wihrend
man im Fall der Ektopien und iiberzihligen Bildungen sagen
kann, daBl sehr viele oder alle Stellen eines epithelialen Mutter-
gewebes die Potenz zur Differenzierung eines bestimmten Organs
besitzen, daB also jede einzelne Stelle mindestens bipotent ist,
erscheinen bei den Heteromorphosen die mehrfachen Potenzen
auf die in regelmiBiger Zahl vorhandenen, metamer angeordneten
epithelialen Extremitatenknospen lokalisiert. Eine abnorme Be-
schaffenheit der Unterlage bzw. der Umgebung wird dann in vielen
Fallen die Ursache sein, daB nicht die normale, sondern eine
andere Potenz zur Entfaltung kommt. Darauf weist die Beobach-
tung von Peebles3) hin, daB beim Hiihnerembryo die auf den
proximalen Stumpf der amputierten Beinanlage transplantierte
Fligelanlage ein Bein, die in entsprechender Weise vertauschte
Beinanlage einen Fliigel liefert. Erwihnt sei nur noch, daB die
aufgezihlten Heteromorphosen natiirlich auch als Ektopien spe-
zieller Art aufgefalt werden konnen.

Die Fille, in denen an Stelle eines Kérperanhangs ein homo-
loges Organ ausgebildet istt), weisen in ein vielbesprochenes
botanisches Gebiet hiniiber, das besonders durch Experimente von
Blaringhem und Klebs erschlossen worden ist. Wenn bei der
von Klebs5) untersuchten Hauswurz (Sempervivum acuminatum)
die Bliitenwickel abgeschnitten werden, so entstehen aus den
Achseln der normalerweise sterilen Blitter des Infloreszenzstumpfes
neue Bliten, welche besonders bei sehr giinstigen Ernihrungs-
bedingungen (Diingung, hohe Temperatur, Feuchtigkeit) starke
Abweichungen im Zahlenverhiltnis der Blumen-, Staub- und
Fruchtblitter 6), vor allem aber auch die als Petaloidie bezeichnete

1) Bateson, 1. c.

2) Herbst, Arch. Entw.-Mech. 2, 1896; 9, 1899.

3) Peebles, Biol. Bull. Woods Hole 2o, 1910 (erwihnt bei Diir-
ken, 1. c, S. 206). Vgl. hierzu P. Weiss, A. m. A. u. Ent.-Mech. 102
1924.

4) Hierher gehéren auch in gewissem Sinne die Erscheinungen der
vorauseilenden Entwicklung (Prothetelie). Vgl. Goldschmidt, Arch.
mikrosk. Anat. u. Entw.-Mech. 98, 1923.

5) Sitz.-Ber. Heidelberg. Akad. Wiss.,, Math.-nat. Kl., 1909.

6) Normalerweise ist bei vielen Sempervivum-Arten die Zahl der
Kelch-, Blumen- und Fruchtblitter gleich, wihrend diejenige der Staub-
blitter das Doppelte dieser Zahl betrigt.

)



Umwandlung von Staub- in Blumenblitter zeigen, eine Erschei-
nung, die bei Sempervivum und {iberhaupt in der ganzen Familie
der Crassulaceen bis dahin nicht bekannt war. Auch Zwischen-
tormen zwischen Staub- und Fruchtblittern und solche zwischen
Blattrosetten und Bliiten kommen vor, so daf3 es hier nahe liegt,
ahnlich wie bei den an ungewdéhnlichen Orten wachsenden Arthro-
poden-Extremititen von einer Pluripotenz der einzelnen Organ-
anlagen zu reden. Auf einen kleinen Unterschied ist allerdings
hier aufmerksam zu machen. Bei Sempervivum werden nimlich
ganze Bliitensprosse amputiert und die an ihre Stelle tretenden
Sprosse (Organe 1. Ordnung) zeigen in der Regel nicht selber die
Erscheinung der Heteromorphose, vielmehr gilt dies erst fiir die
an den Sprossen sich entwickelnden, untereinander homologen
Blattorgane (Organe 2. Ordnung). Dagegen tritt bei den Arthro-
poden im allgemeinen die Erscheinung der Heteromorphose un-
mittelbar an dem jungen Organ (1. Ordnung) auf, welches an
Stelle des weggeschnittenen Organs hervorsproBt. Diese Ver-
schiedenheit ist jedoch nicht sehr schwerwiegend und ist so zu
verstehen, daf der durch die Amputation gegebene Reiz bei den
Arthropoden in der Regel schon bei der Entwicklung des Organs
erster Ordnung, nimlich der ganzen Extremitit, bei Sempervivum
und anderen Pflanzen dagegen erst bei der Differenzierung der
Organe zweiter Ordnung zu voller phidnotypischer Auswirkung
kommt. Uberdies hat ja, wie erwihnt, Klebs bei seinen Semper-
vivum-Versuchen auch vereinzelte Zwischenformen zwischen Blatt-
rosetten und Bliiten gefunden, womit eine Anniherung an die
Verhiltnisse bei den Arthropoden gegeben ist, insofern dann ganze
Organe erster Ordnung fiireinander einzutreten beginnen, und um-
gekehrt zeigen einige der bei Arthropoden beobachteten Fille (z. B.
der Ersatz des Innenastes eines KieferfuBes durch eine Schere)
eine groBere Ahnlichkeit mit den Beobachtungen bei den Pflanzen.

Alle hier aufgezihlten Erscheinungen, von der Aquipotenz
der isolierten Furchungszellen des Seeigelkeims bis zur Petaloidie
von Sempervivum, haben, so verschiedener Natur sie auch im
einzelnen sein mogen, das Gemeinsame, daB Zellen oder Zell-
komplexe (Bildungsgewebe, Organknospen) von embryonalem Cha-
rakter den Ausgangspunkt von solchen Differenzierungen bilden,
welche an und fiir sich normale Bestandteile desselben
Organismus darstellen, aber im typischen Entwick-
lungsverlauf von anderen Embryonalzellen und ihren
Abkommlingen iibernommen werden.



- Ein Punkt ist dabei noch von Interesse. Jene Fahigkeit ist
natirlich nicht bei allen Embryonalzellen und embryonal ge-
bliebenen Zellen in gleichem Umfang vorhanden. Vor allem ist
es eine altbekannte Tatsache, dall im groBen ganzen die Gesamt-
zahl der Entwicklungsméoglichkeiten der Embryonalzellen oder,
wie Driesch sagt, die prospektive Potenz von Entwicklungs-
stufe zu Entwicklungsstufe abnimmt. Wihrend die Furchungs-
zellen des Seeigelkeimes beinahe noch omnipotent (totipotent) im
eigentlichen Sinne des Wortes sind und dhnliche Verhiltnisse auch
noch fiir die Keime einiger Wirbeltiere (Amphioxus, Triton) gelten,
kénnen z. B. die Zellen des Stratum Malpighii der Wirbeltiere nur
das aus sich hervorgehen lassen, was in dem engeren Potenz-
bereich der Epidermis, d. h. eines im Laufe der Stammesgeschichte
in groBen Ziigen festgelegten, auf bestimmte Funktionen einge-
stellten Systems gelegen ist. Ferner kommen natiirlich innerhalb
eines und desselben Bildungsgewebes auch Einschrinkungen ort-
licher Natur vor, die zum Teil ein spezifisches Geprige zeigen.
Darauf weisen unter anderem die Ergebnisse beziiglich der Linsen-
bildung der Batrachier hin. Wenn bei der Unke (Bombinator)
nur Teile der Kopfhaut imstande sind, unter dem EinfluB der
vom Augenbecher ausgehenden Reizstoffe Linsen zu erzeugen,
beim Laubfrosch (Hyla) aber auch die Rumpfhaut diese Fahigkeit
besitzt1), so kann dies nur so gedeutet werden, daB bei letzterer
die Potenz zur Linsenbildung weniger lokalisiert ist, als bei ersterer.
Ganz allgemein scheint bei den Batrachiern dieses Vermégen der
Epidermis am stirksten iiber dem Augenbecher zu sein und von
hier aus kaudalwirts abzuklingen?). Auch bei Pflanzen spielt
ahnliches eine Rolle. So werden Staubblitter in der Regel nur
durch die normalerweise benachbarten Organe, die Blumenblitter,
ersetzt. Ausnahmsweise konnen allerdings auch Staubblitter in
Kelchblatter, Fruchtblatter in Blumenblatter verwandelt sein.

Fiir die Gesamtheit der hier aufgezihlten Erscheinungen, bei
denen durchweg eine Ubernahme fremder Funktionen durch ein-
zelne Embryonalzellen oder Zellenkomplexe beobachtet wird, und
welche im wesentlichen ontogenetischer Natur sind, existiert keine
zusammenfassende Bezeichnung. Es ist aber wohl erlaubt, den von
Driesch zunichst fiir ein etwas engeres Gebiet eingefiihrten

1) Die amerikanischen Frosche Rana palustris und sylvatica nehmen
nach Lewis vielleicht eine Mittelsteliung ein (vgl. Herbst, 1 c., S.625).
2) Spemann, 1912, 'S. go;- Dirken', 1. ¢, O"F2it.
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~ keine scharfen Grenzen gezogen werden kénnen.

: So ist, wenn wir zunichst die Aquipotentialitit der isolierten
Furchungnellen des Seeigelkeims ins Auge fassen, allerdings noch
kein Organismus bekannt, bei welchem auf Grund einer erblich-
konstanten Keimplasmavariation schon im Zwei- oder Vierzellen-
stadium in regelmiBiger Weise ein Zerfall in Teilkeime und eine




Klebs, welche ﬁﬂ kunstﬁch

Teil auch bei der ersten Toch

als Beweise fiir eine wirkliche Elblmhh&

diirften, was jedoch zweifelhaft ist1). llnmﬁh 3
Zusammengehorigkeit beider Gruppen von Er

hervor, dafl wenigstens bei niheren Verwandten von Sem e
(Rnsa Prunus) die auf Petaloidie beruhende ganze oh

|) Vgl. Allg. Vererb,, 3. Aufl, S. 160, wo die betreffenden Erschei
nungen als fakultativ-identische Teilvererbung (s. unten Kap. 7)
gekennzeichnet wurden, sowie die dhnliche Erklirung bei Goebel,
Organographie der Pflanzen, 1. Teil, 2. Aufl, Jena 1913, S. 335. :

3.




Fiillung der Bliiten tatsichlich als erbliches Rassenmerkmal aus-
- gebildet ist, was, wie wir gesehen haben, fiir Sempervivum selbst
nicht zutrifft. Noch schwerwiegender ist ein anderer Fall von gefiillten
Blumen, in welchem es sich allerdings nicht um Petaloidie, sondern
um die bei Kompositen vorkommende Umwandlung von Réhren-
bliiten in Zungenbliiten handelt. Ich meine die Versuche mit
Crysanthemum segetum, iiber welche H. de Vries im ersten
Teil der Mutationstheorie (S. 535) ausfiihrlich berichtet hat und
die trotz ihres hervorragenden theoretischen Interesses auffilliger-
weise in der Vererbungsliteratur gar nicht oder hochstens nur im
Hinblick auf das Problem der Isolierung reiner Linien angefiihrt
werden.

Als de Vries bei der Weiterziichtung einer 21-strahligen
Crysanthemum-Rasse, die aus einem Rassengemisch isoliert wor-
den war, die Selektion auf die extremen Plusvarianten konzen-
trierte, stellten sich bei einem Nachkommen einer 48-strahligen
Pflanze, einem 66-strahligen Individuum, im Endképfchen zum
ersten Male Anzeichen einer Fiillung, nimlich einzelne Zungen-
bliten zwischen den Réhrenbliiten der Scheibe ein. Bei den Nach-
kommen dieser 66-strahligen Pflanze trat dann die Fiillung plétz-
lich in voller Ausbildung auf, wenn auch die Zahl der Zungen-
bliiten innerhalb der Scheibe im héchsten MaBe fluktuierend war.
Bei zwei Pflanzen hatten die Endkérbchen im ganzen 99 bzw.
101 weilic Zungen und zeigten dem Aduleren Anschein nach bereits
eine vollstindige Fiillung, da die noch vorhandenen kleinen gelben
Réhrenbliiten von den weifen Zungenbliiten verdeckt waren.
Leider konnten die Versuche, wie Herr Prof. de Vries mir mit-
zuteilen die Giite hatte, nicht weiter fortgesetzt werden, aber
die Beobachtungen sind auch schon'in dem gegebenen Umfang von
allergroBtem Interesse. Wie de Vries (S. 543) sagt, bestand fiir
thn die Aufgabe, ein latentes Merkmal, eben die Fiillung, hervor-
zuholen und sie zu voller Entfaltung zu bringen, und diese Auf-
gabe darf im wesentlichen auch als gelést betrachtet werden. Fiir
unsere spezielle Frage ist aber der Fall deshalb besonders be-
merkenswert, weil hier eine Erscheinung, die zunichst nur auf
die prospektive Potenz der einzelnen Organanlagen, in diesem
Falle der Einzelbliiten des Kompositenkopfchens, hinweist, in der
zweiten Generation zu einer typischen Pluripotenzerscheinung ge-
worden ist, indem aus einer ungefiillten Rasse eine gefiillte ent-
standen ist. Man kann in diesem, wie in anderen Fillen auch
sagen, daB die prospektive Potenz der einzelnen Teile



die Grundlage fiir die AuBerungen der Pluripotenz
des Ganzen bildet. ,

Es moége hier eine Abschweifung historischer Art gestattet
sein. Gerade in den letzten Jahren ist wieder von mehreren Seiten
die Frage lebhaft besprochen worden, wie man sich die von
Goethe in seiner Metamorphosenlehre hervorgehobene geheime
Verwandtschaft der verschiedenen Blattformen und Bliitenorgane
zu denken hat, wie sich also Goethe die Metamorphose von
Laubblittern bzw. Laubblattanlagen in die einzelnen Bliitenteile
vorgestellt haben mag!). Man wird kaum im Zweifel dariiber sein
konnen, dabb Goethe zunichst und in erster Linie nur an rein
ideelle Beziehungen gedacht hat2). Bei genauerem Lesen kann
man sich aber des Eindrucks nicht erwehren, daB die Gedanken
Goethes immer wieder weiter vorfithlen, und daf3 er, man mochte
sagen, unbewult in die eigentlich kausale Betrachtungs- und
Forschungsweise hineingerit. So z. B., wenn Goethe meint, daB
ein oberer Knoten, indem er aus dem vorhergehenden entsteht und
die Sifte mittelbar durch ihn empfingt, solche feiner und filtrierter
erhilt, und daB3 durch die stufenweise Anderung der Sifte auch die
entsprechenden Organe modifiziert werden (§§ 27, 30, 41, 83)3),
und vor allem, wenn er sogar dem Gedanken einer experimentellen
Beeinflussung immer niherkommt (§§ 38, 113) und diesen Ge-
danken spiter wirklich auch in die Tat umsetzt4). Und wenn
Goethe unter Hinweis auf die durchgewachsenen Rosen und
Nelken zeigt, daB die Natur gewohnlich in den Blumen ihr
Wachstum schlieBe und gleichsam eine Summe ziehe, und daB
sie der Moglichkeit, ins Unendliche mit einzelnen
Schritten fortzugehen, im Interesse der Samenbildung Ein-
halt tue (§ 106), so schwebt ihm offenbar auch schon die Vor-
stellung vor, dall nicht bloB die tatsichlich beobachteten, regel-

1) Vgl. K. Goebel, Organographie der Pflanzen (s. oben), S. 314 ff.;
A. Hansen, Goethes Morphologie, GieBen (Tépelmann) 1919; G.Haber -
landt, Goethe und die Pflanzenphysiologie, Leipzig (M. Weg) 1923,
Anm. 5; sowie die Aufsitze von Hansen, Moebius und Waaser,
Naturwiss. Wochenschr. 20, 1921, S. 7, 739, u. 21, 1922, S. 473.

2) Vgl. auch Weismann, Vortrige iliber Deszendenztheorie, 2. Aufl,,
Jena 1904, S. 14. '

3) Vgl. hierzu Moebius, 1. c.,, S. 740.

4) Vgl. Wichter in seiner Besprechung des Hansenschen Buches
(Naturw. Wochenschr. 20, 1921, S. 277), wo auf Versuche dieser Art
(EinfluB der Nahrung auf die Fruchtbildung, Phinomene des Ab-
bleichens) hingewiesen wird.
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kennzeichen adaptativen Charakters geworden lst. i€

fur den weiBen Halsring, der bei zahlreichen Vogelarten als ge-
legentliche Variante erscheinen kann, dagegen bei der Stoehl

1) Von Ubiquitit im engeren Sinne wiirde zu sprechen sein, m
sich die Verbreitung einer Variation iiber die ganze Organismenwelt oder
uber das ganze Tierreich (Albinismus, Zwergwuchs) oder wenigstens
ilber einen der groBen, wohlbegrenzten Tierkreise (primire Lings-
streifung, einige Typen der Scheckung bei Wirbeltieren) erstreckt.
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1) Vgl. E. Ebstein, Dermatol. Wochenschr. 67, 1918; F. Weiden-
reich, Zeitschr. indukt. Abst. 32, 1923.
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kann.  Auch bei Kreuzungen beobachtet man manchmal ,extra-
vagante”” Formen, von denen es mindestens fraglich ist, ob sie als
Kreuzungsriickschlige im Sinne einer Wiederholung der fiir die
Vorfahren charakteristischen Faktorenkombination oder nicht viel-
mehr als wirkliche, auf Pluripotenz beruhende Uberschlige auf
entfernterstehende Formen aufzufassen sind, in welchem Falle
die Kreuzung nur eine induzierende Wirkung haben wiirde?).

Wie es sich in den letztgenannten Fillen auch verhalten mag,
jedenfalls wird man Charaktere, die bald als parallellaufende
Rassenmerkmale auftreten, bald einen artmiBigen, zum Teil aus-
gesprochen adaptativen Charakter haben, ebenso als Ausdruck
einer gleich- oder Adhnlichgerichteten, samtliche Arten einer
graberen Organismengruppe immanenten Pluripotenz ansehen
dirfen, wie das wiederholte Auftreten von Merkmalen, die iiber-
haupt nur als Rassenmerkmale auftreten und stets einen bio-
logisch indifferenten oder sogar degenerativen Charakter haben.

Von solchen Eigenschaften, die auf Grund einer dhnlich ge-
richteten Pluripotenz der Artplasmen bald als Rassen-, bald als
konstante, biofogisch bedeutsame Artmerkmale auftreten konnen,
ist nur ein Schritt zu solchen, die gleichfalls einerseits als Attribute
bestimmter Rassen, besonders geographischer Unterarten, anderer-
seits als Art- oder Gattungsmerkmale vorkommen, welche aber
im Gegensatz zu der erstgenannten Gruppe stets einen adapta-
tiven Charakter haben und besonders wegen ihrer korre-
lativen Bindung mit anderen Merkmalen, wegen ihrer Zugehorig-
keit zu einem bestimmten , Habitus'‘ wesentliche Ziige der echten
Speziescharaktere in sich vereinigen. Diirfen wir auf diese Gruppe
von Parallelerscheinungen den Pluripotenzbegriff ausdehnen? Ist
etwa auf phinogenetischem Wege die Annahme zu begrinden,
daBl gleichwie im Keimplasma samtlicher Arten einer bestimmten
Organismengruppe gleichsinnige Potenzen vorhanden sind, welche
den ubiquitiren Rassenmerkmalen einfacher Art entsprechen, so
auch Potenzen ,hoherer Ordnung' sozusagen bereit liegen, auf
Grund deren adaptative, scheinbar komplizierte, im Rahmen eines
Habitus auftretende Charaktere als Parallelvariationen zum Vor-
schein kommen konnen?

1) Vgl. die Zusammenstellung in Heribert-Nilssons groBer
Salix-Arbeit in der Lunder Festschrift (Lund Univ. Arsskr., N. F., Avd. 2,
Bd. 14, 1918, S. 95) und das Problem der systematischen Stellung von
Rosa stylosa (Tdackholm, Zytol. Stud. iuber d. Gattung Rosa. Acta
Horti bergiani 7, Upps. 1922, S. 174).



MSpuie!I des KOpf und Hﬂsnbschmttes
| ‘ntwicklungsmechanismus eine Verschiebung in der
g ﬁrﬁyehﬁnm erfahren kann, und dieser Habitus wird
ich durch Ausleseprozesse an solchen Ortlichkeiten fest-

1) Vgl. zum Gegenstand z. B. P. Born, Insektenborse, 20, 22, 23.
Jahrg., 1903, 1905, 1906; sowie H. v. Lengerken, Coleoptera I, in
P. Schulzes Biologie der Tiere Deutschlands, Teil 40, Berlin (Born-

traeger) 1924, S. 24.




gehalten, wo besondere Lebensbedingungen die Ernihrung durch
Schnecken in den Vordergrund stellen. & )]

Hier handelt es sich um Charaktere, die einerseits als kon-
stantes Attribut einer bestimmten Gattung (Cychrus), anderer-
seits bei verschiedenen Arten anderer Gattungen als Merkmale
von Lokalrassen auftreten!), und solche Vorkommnisse bilden
einen Ubergang zu der weitverbreiteten Erscheinung, daB die-
selbe adaptative Eigenschaft innerhalb einer gréBeren systemati-
schen Gruppe bald da, bald dort als wirkliches Speziesmerkmal,
und zwar auf Grund gleichgerichteter Potenzen héherer Ordnung,
zutage tritt. '

Die Zeichnungsmuster der Schmetterlingsfligel
haben mindestens in vielen Fillen eine biologische Bedeutung, sei
es als Schutzeinrichtungen, sei es als Arterkennungs- oder Ge-
schlechtsmerkmale. Im speziellen mull dies auch fiir manche
markante Zeichnungsmerkmale von eng umschriebenem Charakter,
wie es die Augenflecke sind, Giiltigkeit haben, und bekanntlich
kommen gerade diese in den allerverschiedensten Gruppen der
Tag- und Nachtschmetterlinge vor, so daB man von einer auBer-
ordentlich weiten Verbreitung der Entwicklungspotenz sprechen
kann. Im Gefolge einer verhiltnismiBig leicht zustande kommenden
Variation des Keimplasmas wird die Wachstumsordnung der Fligel
derartig verschoben und im Zusammenhang damit die Ablagerung
des Pigmentes auf eine solche Weise verindert, daB ein kon-
zentrisches oder spiraliges Zeichnungsmuster zustande kommt, so-
wie bekanntlich auch bei der Hauskatze die durch das Haut-
wachstum bedingte Fellzeichnung eine spiralige oder augenihn-
liche Anordnung annehmen kann (die blotched tabby-Rasse der
englischen Ziichter). Ahnliches gilt fiir die scharf umrissenen,
metallisch glinzenden Fliigelmale, die sich bei verschie-
denen Schmetterlingen finden. Speziell innerhalb der Familie der
Hepialiden treten derartig glinzende Flecke sozusagen sprung-
weise bei den verschiedensten Gattungen und Arten auf, und diese
Erscheinung legt, namentlich' im Hinblick auf die auBerordent-

1) Auch in bezug auf Farbe, Skulptur der Fligeldecken, Rudimenta-
tion der Hinterfligel u. a. zeigen die Carabus-Arten zahlreiche Parallel-
erscheinungen. In bezug auf das letztgenannte, fiir unser Problem sehr
interessante Verhaltnis vgl. die Veroffentlichungen von P. Born (In-
sektenbdrse 21, 1904; D. Entom. Nationalbibl. II, 1911, Nr. 5 u. a.), sowie
R. Ortel, Zeitschr. f. Morph. u. Ok., 1, 1924.
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liche individuelle Variabilitit, welche das Zeichnungsmuster der
Hepialiden zeigt, den Gedanken nahe, daB, wie van Bemmelen?)
sagt, ,,eine hereditire Tendenz zur Ausbildung glinzender Flecke
auf der ganzen Vorderfliigelfliche bei allen Hepialiden vor-
handen sein muf, daB diese Tendenz aber durch andere Faktoren
- unterdriickt oder abgeindert (Entstehung blauer oder brauner
Flecke) oder auf bestimmte Fliigelfelder beschrinkt sein kann.
In anderen Fillen ist sie im Gegensatz dazu voll entwickelt, so
daB vollstindiger Metallismus entsteht'*. Auch hier kann also von
Potenzen gesprochen werden, die allen Spezies einer anscheinend
gut umschriebenen Familie zukommen.

Was hier von einzelnen Zeichnungselementen der Schmetter-
lingsfliigel, besonders von den Augenflecken gesagt ist, gilt auch
fur den Parallelismus in der Ausbildung des ganzen Zeichnungs-
musters, wie er uns auf dem Gebiet der Mimikryerschei-
nungen der Schmetterlinge entgegentritt. Vielfach zeigen An-
gehorige von drei oder vier verschiedenen Familien,
die iiberwiegend zu den Tagfaltern, vereinzelt auch zu systematisch
fernerstehenden Gruppen gehéren,. dieselben Zeichnungsmuster,
und umgekehrt finden wir unter den Arten der Gattung Elymnias
sieben oder acht fremde Zeichnungs- und Fiarbungstypen aus sechs
verschiedenen Gattungen vertreten?). Es ist eben in den ver-
schiedenen Familien speziell der Tagfalter ein ,,gréBerer, aber nicht
unbegrenzter Besitz'* von gleichgerichteten Potenzen vorhanden,
deren Aktivierung bestimmte Verschiebungen des Entwicklungs-
mechanismus und besonders der Wachstums- und Pigmentierungs-
ordnung der Fliigelanlagen mit sich bringt.

Die am Hinterfligel vieler Schmetterlinge auftretenden
Schwanzbildungen stehen hochstwahrscheinlich in irgendeiner
Beziehung zum Flugvermégen und kommen wohl auch als Art-
erkennungsmerkmale in Betracht, sind also vermutlich adaptativer
Natur. Halten wir uns zunichst an die bekannteste hierher ge-
horige Erscheinung, an den Schwanz der Papilioniden, der durch
eine Verlingerung der vierten, vom Innenrand an gezihlten Ader
(dritten Radialader) der Hinterfliigel bedingt ist3). Speziell bei
Papilio -Memnon kommt der geschwinzte Zustand rassenmilig

1) J. F. van Bemmelen, On the phylogenetic significance of the
wingmarkings in Hepialids. Proc. K. Ak. Wet. Amsterdam 18, 1916,
S E201, 1264 .
2) Weismann, Vortrige iiber Deszendenztheorie, 1. Bd., 5. Vortrag.
3) Vgl. besonders die Unterseite von P. thoas, Fig. 1 A.



neben nichtgeschwinzten Formen vorl), bei anderen Arten (2B
P. thoas, Fig. 1 A; P. protesilaus, F ig. 1 A,) bilden die Schwinze
aber ein konstantes Artmerkmal, so daB also jedenfalls eine durch
die ganze Familie verbreitete Entwicklungspotenz vorliegt. Die-
selbe Tendenz zur Schwanzbildung tritt aber auch auBerhalb der
Ordnung der Tagfalter einerseits bei den tropischen Uraniden
(z. B. Urania leilus, Fig. 1 B), andererseits bei den Spannern,
speziell bei unserem Nachtschwalbenschwanz oder Hollunder-
spanner (Urapteryx sambuci) und seinen Verwandten (Fig. 1 C,
Choerodes sp.), auf, so daB angenommen werden kann, daB sie

Fig. 1 A.

als virtuelle Potenz eine noch weitere Verbreitung hat und viel-
leicht auch auf experimentellem Wege zur Entfaltung gebracht
werden konnte. Die etwas abweichenden Verhiltnisse bei den
Nymphaliden (Fig. 1 D), Lycaeniden (Fig. 1 E) und Saturniiden
(Fig. 1 F) sollen vorliufig beiseite gelassen werden.

Das folgende, dem Gebiete der Wirbeltiere entnommene Bei-
spielt, die blaue Farbe der Vogelfedern?), zeigt eine noch
weitere Verbreitung einer Potenz hoherer Ordnung. Auch zeigt
sich hier deutlicher als bei den Schwanzbildungen der Schmetter-
linge ein abgestuftes Auftreten in der Weise, daB in bestimmten
Gruppen die Potenz in regelmiBiger Weise, in anderen mehr aus-

1) Vgl. de Meijere, Zeitschr. indukt. Abst. 3, I9I0.
2) Haecker u. G. Meyer, Zool. Jahrb. (Syst.) 15, 1901, S. 284.



nahmsweise zur Entfaltung kommt. Wie von vornherein zu er-
warten ist, tritt neben Zentren groBerer Dichtigkeit eine Art

” onls; b ol e

E Fig. 1D—F.

Diaspora auf, in welcher die Erscheinung immer seltener wird
und schliefblich vollkommen abklingt. Die entferntere oder nihere
Verwandtschaft spielt bei dieser Verteilung nicht allein die aus-



schlaggebende Rolle, vielmehr diirfte es auch von besonderen
biologischen Verhiltnissen abhingen, ob die Potenz zu dauerndem
Leben erwacht.

Die blaue Farbe der Vogelfedern ist durch das Zusammen-
wirken mehrerer Faktoren bedingt. In erster Linie kommt in
Betracht die Umwandlung der oberflichlich gelegenen Mark-
zellen der Federniste in ,Kistchenzellen', d. h. in Zellen von
kubischer oder keilférmiger Gestalt und mit sehr dicker verhornter
Wandung, in welcher die Poren, die man auch bei nicht-blauen
Federn findet, besonders stark entwickelt sind, so daB ein die

Kig. 2;

blauen Strahlen reflektierendes ,tribes Medium' (Hornsubstanz
t Luft) zustandekommt (Fig. 2a—c, %#). Hand in Hand damit
geht die Unterdriickung der Pigmentbildung in der Rinde (r) und
in den Kistchenzellen und eine dichte Anhiufung von Melanin
in den darunterliegenden Markzellen, wodurch das reflektierte
blaue Licht vor der Tribung durch andersfarbige Strahlen ge-
schiitzt wird. In zweiter Linie kann dann eine wesentliche Ver-
dickung der Rindenschicht (Fig. 2 c), eine starke, zum Teil mit
Wolbung verbundene Breitenausdehnung der ganzen Federniste
(Fig. 2b) und der Wegfall der storend wirkenden Federnstrahlen
hinzukommen.



Die Figuren 2 a—c geben einige Schnittbilder aus meiner Tiibinger
Dissertation (1890) und aus einer gemeinschaftlich mit dem Freiburger
Physiker G. Meyer verfaBten Arbeit (19o1) wieder. In Fig. 2a ist ein
Querschnitt durch den Federnast einer Schwanzfeder eines Aras (Sittace
macao), in Fig. 2b ein Federnast von Cotinga coerulea, in Fig. 2c ein
solcher vom Eisvogel (Alcedo ispida) abgebildet. Beim Kotinga wird
durch die Woélbung der stark abgeplatteten Federniste eine kriftige Glanz-
wirkung ' erzielt, beim Eisvogel ist die Rinde besonders michtig entwickelt.
In Fig. 2b (a—d) sieht man, wie allmihlich durch den eindringenden
Kanadabalsam die Luft aus den Porengidngen der Kistchenzellenwandung
verdrangt wird; das noch vollkommen luftgefiillte Kastchen a erscheint im
durchgehenden Licht rétlichgelb, im reflektierten blau; die vom Kanada-
balsam durchtrinkten Kistchen der rechten Ramushilfte sind vollstindig
durchsichtig.

Was die Kistchenzellen anbelangt, so finden sich solche
auch bel vielen andersfarbigen Federn, z. B. bei den griinen Federn
der Papageien, bei denen auch schon das melanotische Pigment
auf die tieferen Schichten konzentriert ist. In diesen Fallen wird
aber die blaue Farbe, genau wie dies bei der menschlichen Regen-
bogenhaut der Fall ist, durch Uberlagerung anderer Pigmente in
Griin verwandelt oder ginzlich unterdriickt!). Damit eine deut-
liche Blauwirkung zunichst in Form eines Blaugriins zustande-
kommt, muB also zur Kistchenbildung mindestens die Farblosig-
keit der Rindenschicht und die Tiefenverlagerung des Melanins
hinzukommen; sind dann auch die in zweiter Linie aufgezihlten
Verhiltnisse wirksam, so kommen stufenweise die reineren Tone,
z. B. Ultramarinblau, Himmelblau, Lackblau zustande.

Beziiglich der biologischen Bedeutung der blauen Farbe darf
man, obwohl die Anschauungen iiber das Farbenunterscheidungs-
vermogen der Vogel noch nicht endgiiltig geklart sind, mit Sicher-
heit annehmen, dal das Blau in vielen Fillen wirklich die Be-
deutung einer Schmuckfarbe besitzt. Dafiir spricht unter anderem
das hiufige Vorkommen der blauen Farbe an den , Pradilektions-
stellen der eigentlichen Schmuckfarben, vor allem am Kopfe,
wo Blau und Scharlachrot, eine Schmuckfarbe ersten Ranges,
nicht selten nebeneinander vorkommen; ferner das Auftreten von
Blau bei Minnchen solcher Arten, deren Weibchen und Jugend-
formen ein griines Gefieder haben, u. a.

DaB den Schmuckfarben und besonders dem Blau tatsichlich eine
wichtige biologische Bedeutung zukommt, darauf scheint mir deutlich

1) Die Fig. 2za 1Bt auch die Verhiltnisse erkennen, die bei griinen
Papageienfedern vorliegen. Nur hat man sich die Rinde (r) von einem
diffusen gelben Lipochrom durchtrinkt zu denken.



das hiufige Vorkommen von ,Schalt- oder Zwischenstreifen' hin-
zuweisen. Darunter sind schmale, zwischen zwei verschiedenfarbigen
Feldern eingeschaltete Binder oder Siume einer dritten Farbe zu verstehen,
durch deren Anwesenheit die Wirkung der beiden anderen Farben ganz
wesentlich erhoht wird. Die Schalt- oder Zwischenstreifen, die iibrigens
auch in der Kunst vielfach Anwendung finden, kénnen in drei verschiedenen
Kombinationen auftreten. Entweder ist zwischen zwei im Spektrum
nebeneinander liegenden Farben ein schmales Band einer dritten Farbe
eingeschaltet (so bei einem Pfefferfresser, Rhamphastus ariel, bei welchem
Scharlachrot und Orange durch Schwarz, und beim Bienenfresser Merops
apiaster, bei welchem Hellgelb und Griin durch Schwarzbraun getrennt
sind), oder es werden durch das schmale Band eine leuchtende Farbe
von Braun oder Schwarz getrennt, z. B. bei einem Trogon, Harpactes
fasciatus, bei welchem Schwarz und Karmoisinrot durch ein weiBes Band,
und bei Paradisea raggiana, bei welchem Goldgrin und Dunkelschwarz-
braun durch ein gelbes Band getrennt sind, oder es werden zwei Farben,
die fiir unser Auge als Nachbarn keine besonders erfreuliche Zusammen-
stellung bilden, durch ein dunkles oder helles Band getrennt. Zu den
letzteren, im ganzen seltenen Fillen gehort z. B. eine Schmuckdrossel,
Pitta Macleodi, auf deren Unterseite ein dunkles Rot und ein dunkles Blau
durch ein schwarzes Band geschieden sind.

Das Auftreten der blauen Farbe zeigt nun, wie schon friiher
von mir nachgewiesen wurde, eine ausgesprochen gruppenweise,
und zwar von einzelnen Zentren aus abklingende Verteilung. Ein
erstes Zentrum bilden die ,Blauvogel* aus der Gruppe der Raken
(Coraciae), Eisvogel (Halcyones) und Bienenfresser (Meropes).
Neben ihnen stehen als zweite Hauptgruppe die Papageien. Ver-
einzelte Vorkommnisse finden sich dann bei einigen niher oder
entfernter verwandten Gruppen, so bei den Bananenfressern (Muso-
phagi), Kuckucken (Cuculi) und Pfefferfressern (Rhamphasti),
wihrend in zahlreichen anderen hierher gehorigen und teilweise
durch sehr lebhafte Buntfirbung ausgezeichneten Abteilungen
(Kolibris, Trogons, Spechte) die blaue Farbe vollkommen fehlt.

In sehr ausgeprigter Weise tritt das gruppenweise Auftreten
innerhalb der Ordnung der Sperlingsvogel (Passeriformes) hervor.
Man kann hier 5 Herde aufzihlen, die ich, ohne auf Niheres ein-
zugehen, nur kurz je durch einige Familien charakterisieren mochte:
Raben, Paradiesvogel, Dicruridae (Irena) — Tanagras und Weben-
vogel — Wiirger und Meisen — Drosseln, Fliegenschnapper —
Schreivogel (Pittas, Kotingas, Pipras). AuBerhalb dieser 5 Herde
kann die Blaufarbe, was besonders bemerkenswert ist, aberrativ
vorkommen, so ist von Bechstein ein Goldhiahnchen (Regulus
cristatus) beschrieben worden, welches am Oberkopf nicht gelb
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und schwarz, sondern schén lasurblau wie die Kehle des Blau-
kehlchens gefiarbt war.

In den iibrigen Ordnungen der Vogel finden sich nur ganz
vereinzelte Vorkommnisse, so unter den Hiihnern (Geierperlhuhn,
Acryllium vulturinum), Tauben (Krontaube, Goura u.a.) und Rallen
(Purpurhuhn, Porphyrio).

Wiirde man nach dem Vorgang von Sharpe eine Horizontal-
projektion des mutmaBlichen Vogelstammbaums anfertigen und das
Auftreten des Blau durch entsprechende Farbenflecke veranschau-
lichen, so wiirde in augenfilliger Weise die abgestufte Verteilung
des Merkmals, das Abklingen der Potenz von bestimmten Zentren
aus zutage treten.

Auch sonst liefern die Farbungs- und Zeichnungsverhaltnisse
des Federkleides der Vogel zahlreiche hierher gehorige Beispiele.
Van grofem Interesse ist z. B. die vollkommene Parallelentwick-
lung, welche der Habicht (Astur palumbarius) und der Wander-
falke (Falco peregrinus), die zwei verschiedenen Raubviigelgfuppen
angehoren, beziiglich des ontogenetischen Zeichnungswechsels und
der geographischen Rassenbildung zeigen!). :

- Zum SchluB soll noch ein Beispiel folgen, welches in ein von
der vergleichend-anatomischen und phylogenetischen Forschung
viel behandeltes Gebiet gehort. Wie die blaue Farbe des Ge-
fieders in den verschiedenen Ordnungen der Viégel auf Grund
zweifelloser Parallelentwicklung vorkommt, so sehen wir in dem
jetzt zu besprechenden Falle eine ganze Anzahl von lebens-
wichtigen Merkmalen in mehreren, in der Jetztzeit scharf
voneinander geschiedenen Ordnungen verteilt und kaleidoskopisch
zusammengewiirfelt. Waihrend aber die blaue Farbe nirgends zu
einem durchgehenden Attribut einer. ganzen Ordnung oder auch
nur Familie geworden ist, pflegt in unserem Falle jedes einzelne
Merkmal entweder allen Gliedern einer Ordnung zuzukommen oder
samtlichen zu fehlen; 'die Merkmale zeigen also im ganzen eine
ordnungsweise Verteilung.

Bekanntlich finden sich bei den in der Gegenwart lebenden
Gruppen der niederen Fische, besonders bei den Seekatzen (Holo-
cephali), bei den Knorpel- und Knochenganoiden, Krossopterygiern
und Dipnoérn Charaktere der Haie und der Knochenfische, ,,pri-
mitive’* und spezialisierte Merkmale in den verschiedensten Kom-
binationen miteinander vereinigt. Im besonderen ist die von Dollo

1) Vgl. O. Kleinschmidt in der Zeitschr. Berajah 1923.
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als ,,Spezialisationskreuzung® ') bezeichnete Erscheinung weit ver-
breitet, d. h. es konnen bei einer Gruppe die einen Organe ur-
sprunghchere, die anderen spezialisiertere Verhiltnisse aufweisen
als bei einer zweiten, nahe verwandten Gruppe. So haben die
Seekatzen noch eine persistierende Chorda, wihrend die echten
Haile Wirbelkorper besitzen, andererseits aber zeigen die See-
katzen z. B. hinsichtlich des Kiemenapparates spezialisiertere Ver-

haltnisse Iiese Wechselbeziehungen sind  vielfach sehr ver-
schlungener Natur: die Krossopterygier (Polypterus, Calamoichthys)
stimmen z. B. hinsichthich der ..oberen ]\'lmwn\' ausschheblich mait
den echten Haien tuberein, die paarige Anordnung der Schwimm
blase und die ventrale Mundung des Schwimmblasenganges haben
ie nur mit den Dipnoérn, die michtige doppelseitige Ent
vicklun cle Klemnhirnfalte Valvula cerebell welche sich nicht

oB nach v nt s Tectur DHCUT rstreckt. sondern auch



ngen der m' Fn.ge. kommenden Er-
en gezeigt werden soll, mindestens an

-Fam wir nlle in diesem Kapitel aufgefiihrten Erscheinungen
sammen, so werden wir zu der folgenden Auffassung gefiihrt.

1) C. J. van der H-orst, Festschr. f. C. Kerbert, Leiden 1919,
S. 118.

2) Points of view concerning forebrain morphology in lower verte-
brates, Journ. Comp. Neur., V. 34, 1922,

3) Rev. zool. russe, T. 3, 1922.




Wir haben gesehen, dafy die Anlagen vieler echter, nicht-
adaptativer Rassenmerkmale bald nur im Rahmen von
Gattungen oder Familien als virtuelle Potenzen vorhanden sind,
bald eine Verbreitung iiber ganze Ordnungen, Klassen, Kreise,
ja iiber einen groBen Teil der gesamten organischen Welt haben,
und dal solche Entwicklungsmoglichkeiten immer wieder an den
verschiedensten Stellen, sogar mehrmals innerhalb derselben Kultur
oder Zuchtl), zur Entfaltung kommen kénnen, ohne dal} sie bei
den Vorfahren je verwirklicht gewesen sein missen. In derselben
Weise gibt es aber auch adaptative, der natiirlichen Zucht-
wahl unterliegende Merkmale, die zum Teil als Attri-
bute ganzer Gattungen, Familien oder Ordnungen,
an den verschiedensten Pliatzen eines weiteren Verwandtschafts-
kreises und in den verschiedensten Kombinationen zum Vorschein
kommen, und bei welchen eben wegen ihrer sporadischen Ver-
teilung und ihrer wechselnden Verbindung mit anderen Eigen-
schaften viel eher an eine polyphyletische, auf gleich-
gerichteter Potentialitit beruhende Entstehung zu
denken ist, als an eine monophyletische Ableitung von gemein-
samen Vorfahren, die selber bereits Trager der betreffenden Eigen-
schaften gewesen sind.

Die Auffassung, daB Parallelbildungen in der stammes-
geschichtlichen Entwicklung doch vielleicht eine groflere Rolle
spielen, als man gewohnlich anzunehmen geneigt ist, ergab sich
daraus, daB3 von solchen Parallelvariationen einfachster Art, welche
im Bereich einer kleineren systematischen Gruppe unter unseren
Augen entstehen oder auf experimentellem Wege zum Vorschein
gebracht werden konnen — man denke wieder an die Ver-
schmelzung der Vorderrandflecke der Vanessen —, alle denk-
baren Zwischenstufen hiniiberfiihren zu ausgesprochenen An-
passungseinrichtungen, welche, mit anderen Eigenschaften ahn-
licher Art in verschiedenster Weise kombiniert, innerhalb einer
Klasse oder Ordnung in einer uniibersichtlichen, fiir die phylo-
genetische Forschung unentwirrbaren Verteilungsweise, zum Teil
als Attribute ganzer Gruppen, zutage treten.

Dal3 nun tatsichlich ein enger Zusammenhang zwischen allen
diesen Erscheinungen besteht und daB die Vorkommnisse, die

1) Vgl. de Vries, Mutat.-Theorie, I, S. 561; Morgan-Nachts-
heim, Stoffl. Grundlagen der Vererbung, S. 232; Winge, Genetica 4,
1922 St gz Maohy, Zeitschr. ind. ‘Abst. 3o, 1923 sS STt



: -Vennindemng memmereﬁ“'Bi‘l-'
h& Verschmelzung urspriinglich getrennter Or-
= inlagen und Ahnliches. Andererseits konnen auch, ganz wie
~ dies bei echten rassenmiBigen Parallelblldungen so hiufig der Fall
ist, retrogressive Bildungen eine Rolle spielen, die durch
Rudimentirwerden oder Ausbleiben eines emzelnen bestimm-

1) Auf einige der hier besprochenen Verhiltnisse bin ich schon in
meinem Beitrag zum Wiedersheim - Gedenkband: Uber die Innervierung
der Vogelsyrinx, phinogenet. Betracht. iiber Parallelbildungen, Zeitschr.
Morph. u. Anthr. 1924, sowie in: Aufg. u. Ergebn. 1924, S. 106 f. ein-
gegangen. £ '




t mmn Dr&e, a.lso emes ﬁbergmrdmm
mamiest:eren und erst von lnel: aus sek

werden. Dles gilt z. B. fiir den Pr.ogn.athx._sm,ns 1)
speziell fiir den bekannten Habsburger ,Familientypu
ist wahrscheinlich, daB hier primar durch Abinderung einer e
zelnen, im allgemeinen rein mendelnden Erbeinheit die Hypo-
physenfunktion abgeindert ist, und dal sekundir die einzelnen
Gesichtsteile (Kinn, Unterlippe, Nase, Zunge) bald siamtlich, bald
nur zum Teil nach einer ganz bestimmten Richtung, ndmlich im

1) Beziiglich des Begrifflichen s. S. 8.



-'tgrelfpnde dlskontlnmerlrche Unterschlede im
‘Skelettes bewirkt3).

; 1) Vgl. auch Umkehrb. Proz., S. 27 f.

~2) Vgl. Phi, S. 199; Goldschmidt, Die quant. Grundlage von
Vererb. u. Artbildung. Vortr. u. Aufs. iiber Entw.-Mech.,, Heft 24, 1920,
'S. 76, u. Arch. Entw.-Mech., 47, 1920, S. 23.
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Vogeln (Malurus, Irene u. a.), bei welchen. mogllc
Blau unmittelbar auf dem Boden einer braunen oder schw:
Gefiederfarbe entstanden ist, sowie von einigen ganz ei

1) Z. B. Papilio Polyzelus und Hephaestion aus Mexiko, vgl. Fel-
ber, Novara-Expedition, Taf. 6, Fig. a u. b.

2) Haecker und Meyer, S. 283.

3) L, 8, 290.




stehenden Vorkommnissen, wie sie sich z. B. bei Tauben!) finden,
so ist, wie schon frither angedeutet wurde, das Auftreten der
blauen Farbe durch eine weite Verbreitung der griinen Gefieder-
farbe allenthalben vorbereitet, indem bereits bei dieser die Dif-
ferenzierung der sogenannten Kistchenzellen und eine Konzentra-
tion des braunen Pigmentes auf die Unterseite der Federniste an-
gebahnt ist (Fig. 2 a; vgl. die Anm. auf S. 32). Die blaue Farbe
kommt dann vor allem infolge der Unterdriickung des
gelben Rindenlipochroms zum Vorschein. DafB dies in der
Tat der gewohnliche Weg ist, auf welchem zunichst die ein-
facheren, weniger glinzenden Stufen des Blau zustandekommen,
wird besonders dadurch erwiesen, daB bei vielen Papageien, bei
Bienenfressern (Meropes) und Corebiden die jungen Végel und
die Weibchen eine vorwiegende Griinfirbung zeigen, wihrend die -
erwachsenen Minnchen ausgedehnte blaue Farbenfelder besitzen.
Unter Weiterbildung der Kistchenstruktur und unter Hinzutreten
der auf S. 31 an zweiter Stelle genannten Fa.ktoren entstehetn
dann die héheren Stufen der Blaufirbung.

Jedenfalls ist die blaue Farbe zunichst auf einen Defekt,
namlich auf eine die gelben und roten Liprochrome betreffende
Entwicklungshemmung zuriickzufiihren und darf also in ihren
ersten Anfingen als einfach-verursacht betrachtet werden,
wodurch ihre oftmalige polyphyletische Entstehung ohne
weiteres verstindlich wird. Die feinere Ausarbeitung und die
Entwicklung besonders priachtiger Varianten kann allerdings erst
durch Hinzutreten weiterer Differenzierungen zustandekommen.

Auch fiir die Fische liBt sich zeigen, daB wohl simtliche
Organbildungen, bei welchen im Hinblick auf ihr zerstreutes Vor-
kommen an eine polyphyletische Entstehung gedacht werden
kann, auf einem einfachen Entwicklungsprozesse beruhen. So
stellt sich die starke doppelseitige Ausbildung der Valvula cere-
belli, dic einerseits bei den Krossopterygiern, andererseits bei

1) Bei den Tauben ist durch die birnférmige Querschnittsform der
Federniste und die starke, kantenartige Ausbildung der gewdélbten Rinden-
schicht die auf der Reflexion der kurzwelligen Strahlen beruhende optische
Wirkung der Kistchenzellen verhindert. Trotzdem ist auch in dieser
Vogelordnung in einigen wenigen Gattungen eine blaue Federnfarbe er-
zielt worden, und zwar bemerkenswerterweise auf ganz neuen Wegen,
entweder dadurch, daB sich nicht in den Federnisten, sondern in den
Federnstrahlen typische Kistchenzellen vorfinden (Goura, Alectroenas)
oder durch die in der Klasse der Végel einzigstehende Ausbildung eines
diffusen blauen Pigmentes (Cvanotreron). Vgl. 1. ¢, S. 280.



einzelnen Knochenfischen vorkommt, als eine einfache Falten-
bildung groberer Art dar. Auch bei der als Exversion bekannten
seitlichen Ausklappung der seitlichen Teile der Telencephalon-
hemispharen!), die sich bei den Krossopterygiern (Polypterus),
Ganoiden und Knochenfischen findet und bei welcher an eine
mehrmalige Entstehung gedacht werden kann, wird der entwick-
lungsgeschichtliche GrundprozeB3 durch eine Faltenbildung grob-
morphologischer Art gebildet. Es ist dabei bemerkenswert, dal
das Bild, welches die histologische Differenzierung des Grof3-
hirns, speziell die Gliederung der pallialen und subpallialen Teile
zeigt, nach Holmgrens Untersuchungen sehr einheitlicher Art
ist: man vergleiche die von Holmgren gegebenen Schemata,
welche die Anordnung der Vorderhirnkerne beim evertierten
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(Fig. 4 a) und beim invertierten (Fig. 4 b) Typus veranschaulichen
(in unserer nach Holmgrens Abbildung kopierten Fig. 4 sind
der Einfachheit halber nur die pallialen Strukturen, das hippo-
campale (4. p.), generale (g.p.) und pyriforme (p.p.) Pallium,
sowie der Nucleus olfactorius lateralis (n. o. [.) eingetragen).
Holmgren ist nun allerdings der Ansicht, daBl die Ubereinstim-
mung der subpallialen Teile, welche die Gattung Polypterus mit
anderen Fischen zeigt, gegen die Annahme spreche, dall speziell
hier die Exversion in selbstindiger Weise entstanden sei?). Aber
es scheint mir der Annahme nichts im Wege zu stehen, daf3 schon
bei den gemeinsamen Vorfahren der niederen Fische (vielleicht
mit Ausschlul der Neunaugen) alle histologischen Haupt-
strukturen angelegt waren und dall auf diesem wuralten, in

¥) N. Holmgren, 1. c., S. 391 ff.,; 417 (Anm.ig), iyt £f., 420" As7s
vgl. auch O. Biitschlis Vorlesungen, Bd. 1, S. 57I.
2) Aeiies w511 429.



1) Vgl. R. Wiedersheim, Zool. Jahrb, Suppl. 7, 1904; E. Gop-
pert, Festschr. f. E. Haeckel, Jena 1904; A. Oppel, Lehrb. d. vergl.
mikr. Anat, 6. Teil, Jena 1905, S. 127.

2) Vgl. J. Versluys, Uber die Riickbildung der Kiemenbogen bei
den Selachii. Bijdr. tot de Dierk., 22. Aufl, 1922 (Festnummer fur
M. Weber).




und Joh. Miiller bekannt ist, kommen sp&iell bei I
verschiedene Bildungen vor: eine ins Darmlumen emby |
spiralig aufgerollte Lingsfalte, die morpholog:sch einer der
Parallelfalten des Neunaugen-Darms gleichwertig sein diirfte, und
eine schraubige Windung des Epithelrohrs, die besonders bei
unserem Laboratoriumstier, bei Pristiurus, in vollkommener Weise

1) Versluys, 1. ¢, S. 96, 102.
2) Vgl. O. Biitschli, 1. ¢, S. 249.




nd wenn 'sm mlge sekun&xer leferenzxerungen
rengen Pamlle;hsrnus zetgen (vgl. die blaue

o

) ..Vgl.rkiickert, Arch. Entw.-Mech. 4, 1896; Oppel, Lehrb.
vergl. mikrosk. Anat, 2. Teil, Jena 1897, S. 305 ff.

2) Von Interesse wiirde es sein, auch die Frage des polyphyletischen
Ursprungs der Plattfische und ihrer Asymmetrie (V. Franz, Ge-
schichte der Organismen, Jena 1924, S. 678) vom entwicklungsgeschicht-
lichen Standpunkt aus niaher zu untersuchen.



ster Ordnung von solchen niedriger Ordnung, zu welchen die
einfachen ubiquitiren Rassenmerkmale gehiren, zu unterscheiden.

Des ndheren kann man sich die Entstehung von Parallel-
bildungen hdherer und héchster Ordnung in folgender Weise
veranschaulichen: Ebenso wie in simtlichen Individuen einer
rezenten Art, Gattung oder Familie gleichgerichtete virtuelle
Potenzen stecken, die unter bestimmten Bedingungen bald da,
bald dort als Parallelvariationen manifest werden konnen, so haben
natiirlich auch schon die Keimplasmen der iiltesten Vorfahren,
beispielsweise der Fische, einen gemeinsamen Schatz oder Grund-
stock von virtuellen Potenzen besessen. Denkt man sich nun,
dal’ sich eine solche Potenz in sehr frithen Stadien der Phylogenese,
vielleicht schon im Palio- oder Mesozoikum in verschiedenen,
niher oder entfernter verwandten Arten als Parallelbildung mani-
festiert hat, dals dann das betreffende Merkmal eine adaptative
Bedeutung gewonnen hat und sodann in mehreren, von jenen
Arten sich ableitenden, lebens- und entwicklungsfihigen Linien
erhalten geblieben ist, so kann es uns in der Gegenwart als
dauerndes Attribut scharf getrennter Familien, Ord-
nungen oder Klassen entgegentreten, ohne daB die betreffende
Entwicklungspotenz bereits bei den gemeinsamen Vor-
fahren aller dieser Gruppen manifest geworden war.

- Es wurde zu zeigen versucht, daf solche wiederholt auf-
tretende Merkmale, bei welchen wegen der kaleidoskopisch wech-
selnden Verbindung mit anderen Eigenschaften und der daraus
sich ergebenden genealogischen Schwierigkeiten an eine poly-
phyletische Entstehung gedacht werden muB, im allgemeinen
ihrer ersten entwicklungsgeschichtlichen Waurzel
nach einfacher Natur sind. Umgekehrt kann aber gesagt
werden, dal fiir die Frage, ob irgendwelche mehrfach auf-
tretenden Familien-, Ordnungs- oder Klassenmerkmale poly -
phyletisch gedeutet werden konnen, die entwicklungs-
geschichtlichen Verhiltnisse von groBter Bedeutung sind: sind
diese Merkmale ihrem ersten Ursprung und Bauplan nach als ent-
wicklungsgeschichtlich einfach-verursacht anzusehen, so wird eine
polyphyletische Entstehung stark in Frage kommen, auch dann,
wenn sie vielleicht in histologischer Hinsicht sehr weitgehende,
von Vorfahren iibernommene oder sekundir hinzugekommene Dif-
ferenzierungen zeigen; sind sie ihrer ersten Entstehung nach kom-
plex-verursacht, so wird ein mehrmaliges Auftreten unwahrschein-
lich sein. Hier diirfte, wie ich schon an anderer Stelle sagte, die






der Fall ist, so ist auch der Ausdruck Umsnmmung so u
aubBere Erscheinung (Phinotypus), als auf die Erbmnsae (

1) Vgl. Diirken, Harms, Sand, Witschi.

2) Uber die lebende Substanz, Jahresh. Ver. Vaterl. Naturk. Wﬁrtt
1908, S. 362; Zeitschr. indukt. Abst. 4, 1910, Anm. 1, und 11, 1913, S. 7;
Allg. Vererb., 1. Aufl, 1911, S. 148, u. a. a. O,
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typus) bezogen worden. Fir beide Verhiltnisse verschiedene Ter-
mini einzufiihren, ist schon mit Riicksicht auf die bisherige doppel-
sinnige Anwendung des Wortes Umstimmung und im Interesse
der terminologischen Okonomie nicht zu empfehlen. Immerhin
konnte man da, wo MiBverstindnisse moglich sind, unterscheiden
zwischen Merkmals- oder Phino-Umstimmungen einerseits
und Artplasma- oder Geno-Umstimmungen andererseits.
Unter ersteren wiren alle diejenigen Abinderungen der AuBeren
Erscheinung zu verstehen, welche, im Hinblick auf ihr anderweitiges
Auftreten in Form von erblichen Variationen, mit Wahrscheinlich-
keit auf einen Wechsel in der Aktivierung der im Potenzschatz
der Art vorhandenen virtuellen Entwicklungsmoglichkeiten zu-
riickzufiihren sind; Artplasma-Umstimmungen sind die zugrunde-
liegenden Zustandsinderungen (Umlagerungen)!) des Artplasmas.

Wichtiger ist eine andere Unterscheidung. Wenn wir unter
Artplasma (R. Fick) die Vererbungssubstanz im wei-
teren Sinne verstehen, also dabei nicht bloB die Kernsubstanz
der Keimzellen oder Keimbahnzellen im Auge haben, sondern an
das Zusammenwirken von Kern und Zellplasma2?) und zwar so-
wohl in den Keimzellen als in embryonal gebliebenen Somazellen,
denken, so kann zwischen dem Keimplasma der Keim- und Keim-
bahnzellen und dem Artplasma der Somazellen und folglich auch
zwischen Keimplasma- und Somaumstimmungen unter-
schieden werden.

Eine gewisse Einengung des Begriffes ist noch vonnoten.
Mit dem deutschen Wort Umstimmung verbinden wir die Neben-
vorstellung, daf irgend etwas durch ZAuBere Ursachen umge-
wandelt wird. Es darf also hier vorausgesetzt werden, daB bei
der Umwandlung des Artplasmas irgendwelche duBere AnstdRe
wirksam sind, und zwar hat man in erster Linie sowohl bei Keim-
plasma- als bei Soma-Umstimmungen an Umweltsfaktoren zu
denken, welche direkt oder indirekt, d. h. durch Vermittlung
des abgeinderten Gesamtstoffwechsels, auf das Artplasma wirken.
Zweitens kommen Beeinflussungen des Somas in Betracht, die von

1) de Vries (Mut.-Th., Bd. 2, S. 641) spricht von einer Umlage-
rung einer inneren Eigenschaft. Damit meint er den Ubergang von latent
in aktiv, von semi-latent in semi-aktiv usw.

2) Vgl. Allg. Vererb., 1. Aufl, S. 143; 3. Aufl., S. 129. Die An-
wendung des allgemeinen Ausdrucks , Artplasma‘* erscheint gerade in den
hier besprochenen Zusammenhingen von Vorteil, weil ja beim Pluripotenz-
begriff das Spezifische eine wichtige Rolle spielt.



nachbarlichen Geweben und Organen, einschlieBlich der Ge-
schlechtsdriisen, ausgehen. In den spiteren Kapiteln werden dann
Reizwirkungen besprochen, die vom Soma auf die Keimzellen
ausgetlibt werden, und endlich solche, die in diploiden Keimzellen
von dem einen elterlichen Keimplasma oder Gonomer auf das
andere sich erstrecken. Zu den Artplasma-Umstimmungen miissen
natiirlich auch die problematischen Spontanvariationen des
Artplasmas gerechnet werden, wie sie besonders von Nigeli
angenommen wurden. Doch soll auf diese Frage hier nicht ein-
gegangen werden?). /

Alles in allem werden wir also zunichst dann von Umstim-
mungen reden, wenn Abidnderungen des Phinotypus vorliegen,
die mit Wahrscheinlichkeit auf irgendwie induzierte, im
Bereich der natiirlichen Potentialitit gelegene Zu-
standsanderungen des Artplasmas zurickzufiihren sind.
Wenn z. B. durch Ziichtung von Pieris-Raupen auf farbigem Unter-
grund lebensfihige Puppen von bestimmten Fiarbungen entstehen,
und wenn insbesondere die Verinderungen der Puppenpigmente
auch bei den Nachkommen wiederkehren, so werden wir unbe-
denklich von Umstimmungen reden diirfen, auch dann, wenn
wirklich, wie Diirken?) meint, durch die Farbe der Umgebung
nicht das elterliche Idioplasma, sondern der Chemismus des Zell-
plasmas abgeindert wird. Wenn auf der anderen Seite durch
Einwirkung von NaCl, MgCl, usw. bei Wirbeltierembryonen (Rana,
Siredon, Fundulus) eine Spaltung des Riickenmarks (Spina bifida),
sowie Zyklopie und andere aulBerhalb der natiirlichen
Variationsbreite der Art oder des Genus gelegenen Augen-
miBbildungen hervorgerufen werden konnen, so werden wir natiir-
lich nicht von Umstimmungen reden.

Bei einem Versuch, eine Ubersicht iiber die hierher gehorigen
Erscheinungen zu gewinnen, gehen wir vielleicht am besten von
den Unterschieden aus, welche beziiglich der tatsachlich festge-
stellten oder mutmaBlichen Reizsorten bestehen.

1) Die Tatsache, daB wir zurzeit nur in sehr beschrinktem MabBe
imstande sind, speziell sprungweise Abanderungen durch Wahl der Lebens-
bedingungen nach Belieben hervorzurufen, wiirde natiirlich an und fur
sich noch kein Beweis fiir die Existenz rein-endogener Variationen
sein.. Vgl. H. de Vries, Mut.-Th. “IL 'S. 251, - AnmiSxSSsowie= neuELe
AuBerungen von Hart, Triepel, Lubosch u a. (vgl. R. Fick,
Zeitschr. indukt. Abst. 31, 1921, S. 144).

2) B. Diirken, Einf. in d. Experimentalzool. Berlin 1919, S. 38I.
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- 1919; A ch m;kr Anat. u. Entw.-Mech loz, 1924 vgl. auch
deq von Kammerer in London und Cambridge gehaltenen Vortrag, Na-
ture 1923, I2. Max, sowie ‘die daran sich anschlieBende schriftl. Diskussion
: Cunnlngham Nature 1923, 26. Mai; Bateson, ebenda, 2. Juni; Mac
B TEde ebenda, 23. Jum) Auch gegen die seinerzeit Aufsehen erregen-
V_den Ergebmsse, zu denen Tower beim Koloradokifer (Leptinotarsa) ge-
langt war, haben sich in Amerika, wo, wie mir mitgeteilt wurde, eine
Wlederholung der Experimente versucht wurde, starke Bedenken erhoben.

3) Vgl. V. Haecker, Zeitschr. indukt. Abst. 4, 1910, S. 24; Uber
Gedichtnis, Vererb. u. Pluripotenz, Jena 1913, S. 53, 56, u. a. a. O.




aufzufassen sind (helle Stimme, Fehlen des Bartes usw.), sondern
auch weibliche Differenzierungen positiver Art (Erweiterung cl¢r
Hiiften u. a.) mit sich bringt, so beruht auch bei den Vanessen die

Fig. 5.

Verahnlichung nicht blo auf dem Auftreten von Rickdifferen-
zierungen, sondern offenbar auch darauf, daB} in den einander nahe-
stehenden Arten gemeinsame virtuelle Potenzen zur Ent



1) Vgl. F. A. Dixey, Trans. entom. Soc. 18g0; J. F. van Beme-
len, Tijdschr. Nederl. Dierk. Vereen. (2) 14, 1914; Proc. Kon. Ak. Wet.
Amsterdam 18, 1916, S. 1255 u. I557.

"2) E. Kiister, Die Gallen der Pflanzen. Leipzig (Hirzel) 1911,
Sigexiff:
BNERIE s ter: 15ic., 8,512 Fig. 2.




Koniferengallen haben eine grobe Ahnlichkeit mit dem Frucht-
zapfen der japanischen Schirmtanne (Sciadopitys verticillata). Auch
hier ist es, wie Kiister betont, nicht zulissig, die durch Gallen-
erzeuger hervorgerufenen Formanomalien als atavistische Riick-
schlage zu betrachten und zu Schliissen iiber die Phylogenie der
Wirtspflanzen zu beniitzen. Denn unzweifelhaft schlummern in
~allen Pflanzen viele Gestaltungsmoglichkeiten, die niemals in der
normalen Ontogenie der Ahnen realisiert worden sind (Kiister).
Ein fir die Behandlung des Pluripotenz- und Umstimmungs-
problems besonders wichtiges Kapitel bilden diejenigen Gewebs -
umbildungen oder Metaplasien, welche durch intrasomati-
sche, von nachbarlichen Geweben ausgehende Reizwirkungen indu-
ziert werden, und mit einem Wechsel der art- oder rassenmiBigen
Charaktere verbunden sind. Dal} bei Regenerationsprozessen und
in? Anschluf3 an Transplantationen von der Wundstelle oder vom
Transplantat aus eine Determinierung bildsamen Materials!) in
atypischer Richtung stattfinden kann, ist eine Tatsache, die
mit voller Sicherheit bei verschiedenen Objekten nachgewiesen
worden ist. Wir wollen aber solche Erscheinungen, wie gesagt,
nur dann zu den Umstimmungen im engeren Sinne rechnen,
wenn das oben (S. 51) angegebene Kriterium zutrifft, d. h. wenn
die atypischen Entwicklungsvorginge in solche Phinotypen aus-
laufen, die bei anderen Rassen derselben Art oder bei anderen
Arten typische Vorkommnisse bilden und daher in das Gebiet
der Pluripotenzerscheinungen im engeren Sinne gehoren.
Genaueres iiber die Wirkungsweisen zu sagen, ist natir-
lich zurzeit nicht moglich. Die Auffassung, daB auch hier Reiz-
stoffe (Zellteilungsstoffe, Wundhormone usw.) eine wichtige Rolle
spielen, wird namentlich durch Haberlandts neuere Unter-
suchungen iiber die durch Wundhormone hervorgerufene Er-
zeugung von Adventivembryonen?) unterstiitzt, aber auch die An-
nahme spezifischer Reizwirkungen energetischer Art darf in
manchen Fallen schwerlich vollkommen auBer acht gelassen werden.

1) Vgl. Spemanns Hypothese, dal bei solchen Transplantationen
von frith determinierten Zellgruppen (Organisationszentren, Organisatoren)
differenzierende Wirkungen auf das noch nicht determinierte Material
ausgehen. Siehe Spemann, Arch. Entw.-Mech. 43, 1918; vgl. auch die
Abbildungen bei L. v. Ubisch, ebenda 52, 1923.

2) G. Haberlandt, Sitz.-Ber. Pr. Ak. Wiss. 1921; vgl. auch: Wund-
hormone als Erreger von Zellteilungen. Beitr. z. Allg. Bot. 2, Berlin
(Borntraeger) 192I.
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In erster Linie gehort in diese Gruppe von Problemen die
Frage, ob bei Transplantationen (Implantationen, Pfrop-
fungen), besonders heteroplastischer Art, bei denen es zu einer
wirklichen organischen Verbindung der heterogenen Teilstiicke
kommt, diese sich gegenseitig zu beeinflussen vermégen. Altere
Untersuchungen?!) haben fast durchweg zu negativen Ergebnissen
gefithrt. Nur die Versuche, Hautstiicke eines Negers auf einen
Weillen und umgekehrt zu transplantieren, scheinen eine Beein-
flussung des implantierten Hautstiickes durch die Nachbarschaft
zu beweisen. Doch sind die histologischen Verhiltnisse noch nicht
endgiiltig aufgeklart?).

Wieweit bei den bekannten Experimenten von Harrison,
welcher das Vorderstiick einer dunkelbraunen Rana sylvatica-Larve
mit dem Hinterende einer hellgelben palustris-Larve verband und
ein. Hineinwachsen der pigmentierten Seitenlinie vom vorderen
in das hintere Stiick beobachtete, im Sinne einer Umstimmung auf-
gefalit werden kann, ist bis jetzt nicht zu entscheiden?).

Auch die neueren Autoren, welche mit Versuchen dieser Art
beschaftigt waren, haben zum Teil geschwankt, ob speziell die
beobachteten Farbungsveranderungen implantierter Hautstiicke auf
Einwanderung von Pigmentzellen oder auf eine wirkliche Um-
stimmung der Zellen des Implantates zuriickzuftihren sind. Aber
die Mitteilungen aus den letzten Jahren scheinen eher fiir die
zweite Moglichkeit zu sprechen.

Es seien hier zundchst Taubes Ergebnisse erwidhnt. Wird
bei einem Triton alpestris ein manschettenférmiges Stiick roter
Bauchhaut auf das Bein transplantiert, so wird ,ein Ubertritt des
Pigmentes von der normalen auf die rote Manschettenhaut®, ,ein
langsames Vordringen von beiden Rindern her'* beobachtet, bis
schlieBlich (nach wenigen Wochen oder erst nach Monaten) die
Manschette vollkommen dunkel pigmentiert ist. Findet schon
friher eine Amputation des Beines innerhalb des Manschetten-
bereiches statt, so ist die Haut des regenerierten Beines, trotzdem
die Neubildungen von der roten Manschette ausgingen, schwarz.
Diese Pigmentierung des Regenerates glaubt Taube nicht auf
Einwanderung von Pigmentzellen, sondern auf eine Beeinflussung

1) Vgl.E.Korschelt, Regen. u. Transplant., Jena 1907; G.Schone,
Die heteroplast. u. homoeoplast. Transpl., Berlin (Springer) 1912; E.Taube,
Archi: Entw.-Mech. 49, 1921, S. 302.

FeViElsiSichone , 1. =St ze o,

ReViol=tauch-Kaorschelt, -I'sel @S Segor



der neu sich bildenden Hautzellen durch die Unterlage zuriick-
fuhren zu miissen, wihrend auch in diesem Falle die nachtrigliche
Schwarztirbung der Manschette auf Einwanderung von Pigment-
zellen beruhen soll.

Vielleicht noch bedeutsamer ist das folgende Experiment.
Wird ein nach Entfernung des FuBabschnittes enthiutetes
Tritonbein (Fig. 6 A) unter einen durch Hautschnitte und Unter-
minierung hergestellten Lappen der benachbarten Bauchhaut ge-
schoben (Fig. 6 B), so durchbricht das Ende des Stumpfes die
Wandung der Tasche, so daB auch hier, wie beim vorigen Versuch,
im Bereich der roten Bauchhaut eine Wundfliche entsteht. Wenn
sich dann an dieser Stelle der FuB regeneriert, so wird dessen
Haut schwarz (Fig. 6 C), trotz-

=" .

= dem die aus Bauchhaut gebil-

dete Tasche rot bleibt. Hier
wird also vom regenerierenden
FuB ein so starker Einfluf} auf
die von den Riandern der Bauch-
haut aus entstehenden Zellen aus-
geiibt, daB diese, entsprechend
ihrer neuen Aufgabe, Haut fir
den Fufl zu liefern, pigmentiert
werden (L c, S. 292).

m

S

Fige 7.

Wird endlich die rote Bauchhaut von Triton alpestris als
Manschette auf das enthiautete schwarze Bein von T. cristatus
gebracht, so findet bei dieser heteroplastischen Transplantation
ebenfalls eine Pigmentierung der Manschette statt. Es treten aber
auberdem auf der aus Bauchhaut gewonnenen Manschette
(Fig. 7 m) die weiBen, driisigen Hauthocker auf, die sonst bei
T. alpestris wie bei cristatus nur an den Seiten des Rumpfes und
auf den Beinen, nicht aber am Bauch vorkommen. Wihrend nun
die Pigmentierung der Manschette auf eine Einwanderung von
Pigmentzellen zuriickgefiihrt wurde, kann, wie Taube meint, das



‘:qs, und: mur wettm Zuummunga usw., Pﬂﬂg ,

'S. 166, wﬁ das auf bestimmte Korperabschnitte lokalisierte
itige Mllnun von epidermalen und korialen Pigmentzellen bei
e m-n Axolotllarven auf die Initiative der pigmentierten Epithelpartien,

|  vermutungweise auf eine Abscheidung teilungserregender Reizstoffe zuriick-

gefiihrt wird. Bei Axolotlbastarden erscheint diese Korrelation gebrochen
(Schnakenbeck). Vor ihnliche Fragen sind auch Herbst (Abh.
Heidelb. Ak. Wiss., M..n. Kl, 1919, S. 26 ff.) und Fischel (Anat. Hefte
174, 1919, S. §7) beim Feuernlamander gefiihrt worden.
3) W. Schnakenbeck, Zeitschr. indukt. Abst. 27, 1922, S. 210 ff.
4) Genetica 4, 1922, S. 354.




fihrten ihn spitere Untersuchungen!) zu anderen Vorstellungen.
Wurde schwarzen Larven ein Schwanzstiick von weilen Larven
aufgepfropft, so trat in manchen Fillen eine teilweise oder voll-
standige Ausfirbung des Reises auf, die darauf beruhen soll,
dai durch die ,schwarze Unterlage die fir die weiBe
Rasse charakteristischen Teilungshemmungen der korialen
Chromatophoren und wohl auch der epidermalen Pigmentzellen 2)
aufgehoben werden. Es wird also auch hier eine Umstimmung
des Reises angenommen, die vermutlich auf inkretorischem Wege
erfolgt. '

Endlich hat Harrison?) zwischen zwei verschieden groBen
und verschieden gezeichneten Amblystoma-Arten (A. tigrinum und
punctatum)?) in sehr frithen Entwicklungsstadien die Beinknospen
der vorderen Extremititen ausgetauscht. Bei der einen Trans-
plantation (punctatum-Bein auf tigrinum) behielt das wachsende
Implantat die Gestalt des Gebers, aber die Hautzeichnung und
-farbung gleicht derjenigen der Unterlage. Nach Harrison ist
dies auf eine ausgedehnte Pigmentwanderung zuriickzufiihren, in-
dessen kann auf diese Weise schwerlich die Beeinflussung der
spezifischen Zeichnung erklirt werden, und so besteht die
Moglichkeit, dall genauere histogenetische Untersuchungen auch
hier auf eine Umstimmung hinweisen werden 5).

1) Verh. D. Zool. Ges. 1923, S. 32; dhnliches fand Koppdnyi (Arch.
mikr. An. u. Entw.-Mech. 99, 1923) bei Augentransplantationen. ‘

2) Vgl. Pernitzsch, Arch. mikr. An. 82, Abt. 1, 1913; Schnaken-
bieekirl e Visowie” Phi:, -5 o2

3) R."G.'Harrison, Proc:’' Nat. Acad: Sci: 16 1024 15, 7/

4) Offenbar handelt es sich um A.punctatum L. (spotted salamander),
welcher schwarz ist mit einer Reihe glinzend gelber Flecke auf jeder
Seite und einigen Flecken derselben Art auf der Oberseite jedes Beins (Ge-
samtlinge 7!/, Zoll), und um A. tigrinum Green (Tigersalamander) mit
gelblichen bandférmigen Flecken am Rumpf und an den Beinen (Gesamtl.
8!/, Zoll). Eine biologische Rasse der letzteren Art ist das im neotenischen
Siredon-Zustand vorkommende mexikanische Axolotl. Vgl. R.L.Ditmars,
The batrachians of the vicinity of New York City. Am. Mus. Journ. g5,
Norsa Singoy Fig o a1

5) Beziiglich der Umfarbungserscheinungen, welche nach W. Fink -
ler bei Koleopteren durch Kopftransplantation erzielt werden konnen
(Arch. mikr. An. u. Entw.-Mech. 99, 1923), vgl. die Kritik der Finkler -
schen Arbeiten durch H. v. Lengerken, Zool. Anz. 59, 1924, sowie
H. Blunck und W. Speyer, Jahresber. Naturw. Ver. Naumburg a.S,,
1. Beil., 1924, und Zeitschr. wiss. Zool. 123, 1924; sowie andererseits
Przibram  Zook " Anz. 6o, 1924, [S.L 261,
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1) Zur Nomenklatur vgl. u. a. K. Sand, Art.: Herm;phmditnsmus
in Hdwb. d. Sexualwiss. Bonn (Marcus u. Weber) 1923, S. 177.
~2) Phi,, S. 320.
3) Vgl. Pézard, Sand u. Caridroit, C. r. Ac. Sci. 176, 1923,
S. 615.
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durch Traumen, Entziindungen, Geschwiilste das bisher iiber-
wiegende und daher funktionell dominierende Gewebe unterdriickt,
wahrend das schlummernde Rudiment des heterologen Gewebes
zu stirkerem Wachstum angeregt und funktionell aktiviert wird
(Biedl, Steinach)l). Fiir wahrscheinlicher méchte ich aber
einc zweite Moglichkeit halten, niamlich die Annahme, daB in-
folge einer Verinderung des Stoffwechsels?), das endokrine
Gewebe selber eine Umstimmung im eigentlichen Sinne erfuhr.

: Welche Elemente der Keimdriisen die Aufgabe haben, die
die sekundiren Geschlechtscharaktere beeinflussenden Reizstoffe
oder Hormone zu produzieren, ist bekanntlich heute noch stark
umstritten. Fiir die Siduger sind im minnlichen Geschlecht vor
allem die sogenannten Zwischenzellen des Hodens (Leydigsche
Zellen, glande interstitielle der franzosischen Autoren, Pubertits-
driise Steinachs), aber auch die Sertolischen Zellen und die
Keimzellen selbst, im weiblichen Geschlecht die eigentlichen
Zwischenzellen des Ovars, die Theka-Luteinzellen und die Corpora
lutea als hormonbildende Elemente betrachtet worden3). Die
wirksamen Stoffe werden in der Regel als Hormone bezeichnet.
Neuerdings ist aber zwischen funktionellen Reizstoffen oder Hor -
monen und morphogenetischen oder Harmozonen unter-
schieden worden?4). Hormone in diesem Sinne wiirden z. B.
die Stoffe sein, die beim Frosch durch Beseitigung zentraler Hem-
mungen die Brunst auszulésen vermogen, wahrend Harmozone die
somatischen Geschlechtsmerkmale zur Entwicklung bringen und
beim erwachsenen Tier ihren zyklischen Ablauf regeln.

Ahnliche Unterschiede ergeben sich bei der Untersuchung der

1) Vgl. Sand, Art.: Geschlechtsumwandlung und Hermaphroditismus,
l. ¢, S. 175 u. 191, sowie die Angabe von Riddle, daB bei' Tauben die
tuberkulése Entartung des Ovariums die Ausbildung von zwei Hoden zur
Folge haben kann, indem links in den Resten des Ovariums eine Proli-
feration von Keimepithel erfolgt und auf der rechten Seite schlummernde
primordiale Keimzellen zur Hodenbildung angeregt werden (Am. Naturalist
58, 1924).

2) Vgl. besonders O. Riddle, Sci, N. S., 46, 1917; Journ. Wash.
Ac Sei.'7, 1617, Am. Naturalist 58, 1924.

3) E. Gley, Die Lehre von d. inn. Sekretion, Bern (E. Bischer)
1920; vgl. auch Harms, 1. c.,, S. 616.

4) Vgl. H. Stieve, Entwicklung, Bau und Bedeutung der Kéim-
driisenzwischenzellen, Ergebn. Anat. u. Entw. 23, 1921; Sand, Artikel:
Keimdriisentransplantation, 1. c., S. 260, sowie Endocrinology 7, 1923,
S. 300.
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Viogell) und der Batrachier?). Es ist daher von Sand vorge-
schlagen worden, das hormonproduzierende Gewebe der Keim-
driisen zunidchst mit der unverbindlichen Benennung: Sexual-
hormongewebe zu bezeichnen.

" Den Ort, an welchem sich die Umstimmung vollzieht, bilden
in unserem Falle diejenigen Gewebe und Korperteile, welche die
eigentlichen Triger der sekundiren Geschlechtscharaktere dar-
stellen. Bei Vogeln gilt dies in besonders auffilliger Weise fiir das
ganze Federkleid oder fiir einzelne Federgruppen, doch kommen
fir eine Umstimmung auch die Sporenbildung, die Stimme, die
sexuellen Instinkte und sogar die Geschlechtswege in Betracht3).
Auch bei Froschen und Kriten konnen die Geschlechtswege,
also Teile des primaren Geschlechtsapparates von der Umdifferen-
zierung betroffen werden. ‘

Nach welchen allgemeinen Regeln und innerhalb
welcher Grenzen die Sexualhormone die Geschlechtscharaktere
bestimmen und umzustimmen vermogen, ist besonders auf experi-
mentellem Wege untersucht worden. Daneben haben auch zahl-
reiche natiirliche Vorkommnisse pathologischer Art als Natur-
experimente Aufklirung gegeben.

Allgemein bekannt sind die Versuche von Steinach,
Sand u. a., die durch Einpflanzen von Ovarien in kastrierte Meer-
schweinchen- oder Rattenminnchen eine ,Feminierung‘‘, durch
Implantation von Hoden in kastrierte Weibchen eine , Masku-
lierung* der sekundiren Geschlechtscharaktere und zum Teil auch
der Kopulationsorgane bewirkten. Hier geniigt die Annahme einer
spezifischen, und zwar antagonistischen Wirkung der von den
Ovarien und Hoden gelieferten Sekrete?). Das gleiche gilt fir die
beim Rinde hiufige Erscheinung, daB bei verschieden-geschlecht-
lichen Zwillingen das mannliche Tier normal ist, das weibliche
(,,Zwick'* der Schweizer, free-martin der englischen Ziichter) eine
mehr oder weniger ausgepriagte zwittrige Beschaffenheit zeigt.

1) Boring und Pearl, Sex Studies 9 und 10, Anat. Record 13,
1917, und Amer. J. Anat. 23, 1918; H. Stieve (Dohle), Arch. mikr. Anat.
92, 1918, und 1. c.

2) E. Witschi (Hermaphroditismus der Frosche), Arch. Entw.-Mech.
49, 1921; W. Harms (Geschlechtsprobl. bei Amphib.), Zeitschr. ind. Abst.
31, 1923, und (Biddersches Organ II) Zeitschr. Anat. u. Entw. 69, 1923.

3) Vgl. Riddle, 1924, S. 169.

4) Uber eine andere Auffassung (Immunititshypothese) vgl. K.Sand,
Rl ATeh S 1o18 u." J. Phys. 'et"Path. gén. 20, 1922, S. 473, 4386.



Ana.t u. Phys (Anat Abt) 1918; 0 ertzachmann,\.‘ieb‘-_

f. Tierheilk. 1920. Uber entsprechende Bildungen bei Ziegen vgl. K

ler, Wien. Tierirztl. Monatsschr. 7, 1920; iiber das Verhalten von Dril-
lingen vgl. R. Pearl, Ann. Rep. Maine Agr. Exper. Stat. 1912.

2) Vgl. auch das Sammelreferat von Paula Hertwig, Zeitschr.
indukt. Abst. 30, 1923, sowie Sand, Art. Geschlechtsumwandlung, Hdwb.
Sexualwiss., Bonn 1923, und M. Zawadowsky, Das Geschlecht und die
Entwicklung der Geschlechtsmerkmale, Moskau 1922.

3) Pézard, Sand u. Caridroit, C. r. Ac. Sci. 176, 1923, S. 615.
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des urspriinglichen, in ihrem proximalen den des experimentell
aufgezwungenen Geschlechtes tragen (,,Gynandromorphisme bi-
partie fragmentaire'')1).

Alle diese Ergebnisse lassen sich am einfachsten deuten, wenn
man annimmt, daB3 bei Vogeln das Ovarium eine hemmende
Wirkung auf die Entfaltung mannlicher Potenzen aus-
ibt. Wird durch Entfernung des Ovariums diese hemmende Wir-
kung aufgehoben, so konnen letztere aktiviert werden (Pézard,
Sand und Caridroit)2). Die gleiche hemmende Wirkung auf
die miannlichen Potenzen, wie fiir das Ovarium, wird bei solchen
Rassen, in denen die Hihne normalerweise hennenfiedrig sind
(Sebrights, Hamburger, Campines), fiir den Hoden angenommen.
Beispielsweise erhalten kastrierte Hahne dieser Rassen ein Hahnen-
gefieder, wihrend die Implantation von Hodenstiicken eines Se-
bright-Mannchens in einem Hahn gewdhnlicher Rasse die Ent-
stehung weiblicher Federn veranlaBt3). Nach einer anderen Hypo-
these geniigt auch bei den Vogeln die Abwesenheit oder Degene-
ration einer Keimdriise speziell des Ovariums nicht, um die Ent-
wicklung der entgegengesetzten sekundiaren Geschlechtscharaktere
hervorzurufen; vielmehr miissen, sei es in den Resten der urspriing-
lich vorhandenen Keimdriisen, sei es an einer anderen Stelle,
Keimzellen des anderen Geschlechtes in schlummerndem Zustand
vorhanden sein, die durch den experimentellen Eingriff oder durch
krankbafte Prozesse zum Leben geweckt werden (Bond)%). End-
lich wurde auch angenommen, dal3 die Falle, in denen Weibchen
mannliche Charaktere, und die viel selteneren Fille, in denen
Minnchen weibliche Charaktere annehmen, auf verschieden-
artigen Ursachen beruhen. Dort soll ,korrelative Differen-
zierung® der primiren und sekundiren Geschlechtscharaktere,
hier - ; hereditire Ubertragung‘* der urspriinglich dem einen Ge-

1) Dieselben, C. r. Soc. Biol. 89, 1923, S. 1103 u. 1271. Vgl. auch die
soneS b attoc k.nnd Bondl(Bond, J. Gen. 3, 1914, S. 212, 'Taf. 11,
Fig. 14) beschriebene, am proximalen Ende weibliche, am distalen mann-
liche Schwanzfeder eines IFasans.

2 BeandeSand m. Caridroit; C.r. Soc. Biel. 89, 1923, 5.1103
oS Ig2A ST 670

3) Vgl. Morgan, Punnett u. Bailey, Pease (s. das Lit.-Verz.
in O. Kéhlers Sammelref., Zeitschr. indukt. Abst. 29, 1922, S. 73), sowie
PlezardinSand, u, € aridroit;sl. c {0o,1g24, Si.676;

4) C.'J. Bond, J. Gen. 3, 1914, S. 207; vgl. die im Eingang des
Kapitels erwihnten Anschauungen von Biedl und Steinach.



schlecht zugehérigen Charaktere auf das entgegengesetzte eine
Rolle spielent).

Schwieriger als die Frage nach der allgemeinen Richtung und
dem Umfang der Hormonwirkungen ist die nach ihrer speziellen
Wirkungsweise. Hier muB zunichst gesagt werden, daB die
Bezeichnung der Hormone als morphogenetischer Reiz-
stoffe vielleicht etwas irrefiihrend ist. Es konnte die Vorstellung
entstehen (und wenn ich mich nicht tiusche, besteht sie tatsich-
lich bei manchen Biologen), daB diese Stoffe als wirklich deter-
minierende Faktoren die Entwicklung der betreffenden Eigen-
schaften Schritt fiir Schritt bestimmen und ihre spezifische Aus-
gestaltung verursachen. Ich méchte aber glauben, daB es sich,
wie bei den »geschlechtsbestimmenden*’, von zahlreichen Forschern
in die Geschlechtschromosomen hineinverlegten Faktoren, nur um
auslosende Agentien handelt, die in alternativer Weise ent-
scheiden, in welcher Richtung sich eine schon vorhandene, ' in
bestimmten Qualititen des Artplasmas wurzelnde Bipotentialitat
geltend macht.

Einige mehr gelegentliche Beobachtungen, die bei operierten
Hahnen gemacht worden sind?2), scheinen mir dazu geeignet zu
sein, dieser Vorstellung eine festere Grundlage zu geben. Ein
mannlicher Fy-Bastard aus der Kreuzung Leghorn Gold < Dorking
Silber, welcher das reine Dorking-Gefieder trug, wurde kastriert,
mit dem Ovarium einer Henne mit Leghorn Gold-Gefieder versehen
und einseitig entfiedert. Es erschienen dann am Unterriicken
statt der bekannten lanzettférmigen Federn des Minnchens solche
von weiblicher Form, aber mit ganz neuer Zeichnung: auf rahm-
farbigem, mit schwarzen und okergelben Flecken besitem Grunde
fanden sich Andeutungen einer Binderung. Ahnliches
wurde auch bei anderen Versuchen beobachtet. Nun muB daran
erinnert werden, daB eine Querbinderung der Federn durch die
verschiedensten Einflisse zur Entfaltung gebracht oder in
threr Ausgestaltung beeinflubt werden kann3): durch Kreuzung
(Bastarde von Pfau X Perlhuhn u. a.), durch periodische Er-
nihrungs- und Stoffwechselschwankungen (Riddle, E. A. Wil-
son) und offenbar auch durch ganz lokale, von bestimmten Haut-
stellen ausgehende Entwicklungsimpulse, wie z. B. bei den asym-

1) Geoffroy Smith und Mrs. Haig Thomas, J. Gen. 3, r91i.
2) Pézard, Sand u. Caridroit, C. r. Soc. Biol. go, 1924, S. 623.
3) Vgl. Phi, Kap. 19 u. Aufg. u. Ergebn., 1924, S. 196.

Haecker , Plur ipnh‘utcr\('llu innng' n 5



R s e

metrischen, an der Grenze der Riicken- und Bauchseite stehenden
Federn des Fasanhuhns (Gennaeus lineatus), bei denen die obere
Fahne dic feine Zickzackbinderung der Riickenfedern, die untere
die schwarze Farbe der Bauchfedern aufweist (Kruimel), Eine
ahnliche Wirkung streng lokalisierter Reize, wie bei diesen ,yoek-
torialchimaren®, ist wohl fiir das Vorkommen von einzelnen ge-
zeichneten Federn bei sonst weiBen (leucistischen oder albinoti-
schen) Vigeln anzunehmen?). iy '

Offenbar kann also durch die verschledensten Reize
.der,Gesamtstoffwechsel des Vogels oder der Chemismus einzelner
Zellgruppen in der Weise beeinfluBt werden, daB der vermutlich
bei allen Vogelfedern angedeutete periodische Wachstums-
rhythmus des Federkeimes eine stirkere Betonung erfahrt,
indem im Federkeime besonders in den Zonen kriftigeren Wachs-
tums eine vermehrte Pigmentbildung erfolgt, Und &dhnlich, wie
hier Impulse verschiedener Art die Entwicklung eines einfachen,
im Grundplan offenbar bei den meisten Vigeln vorhandenen
Zeichnungsmusters auslosen, d. h. eine generell vorhandene Potenz
zur Entfaltung bringen kénnen, so konnte es sich auch auf dem
Gebiete der sekundiren Geschlechtscharaktere verhalten: man kann
sich denken, daB in den Federkeimen und in mehreren anderen
Organanlagen auf Grund ererbter Artplasma-Qualititen zwei Ent-
wicklungsméglichkeiten als immanente Potenzen gegeben sind2),
und dall die Sexualhormone nur einen AnstoB bilden, durch
welchen der Entwicklungsmechanismus das eine Mal nach der
minnlichen, das andere Mal nach der weiblichen Seite hin in
Gang gesetzt wird,

Schwierigkeiten fiir die Hormonhypothesen Alle
Hormonhypothesen stoben auf gewisse Schwierigkeiten, vor allem
sind die bei Vogeln (anscheinend relativ hiufig bei Gimpeln) vor-

1) Die hiesige Sammlung besitzt einen weiBen Truthahn, welcher an
der rechten Brustseite eine einzelne hellrostbraune, schwarzgerandete
Feder trigt. Bemerkenswert ist auch ein albinotischer Fasan, bei welchem
zwei benachbarte groBe Deckfedern in den einander zuge-
kehrten Fahnenhilften eine kriftige Pigmentierung zeigen, wihrend die
anderen Halften wei sind. Auch hier liegt, dhnlich wie bei den Gennaeus-
federn, die Annahme nahe, daB eine streng lokalisierte Stelle der Haut
primidr verandert war und daB von ihr aus bestimmte Wachstums- und
Pigmentierungsimpulse jeweils auf die eine Hilfte zweier benachbarter
Federkeime iibergingen.

. 2) Morphologisch ausgedriickt: es besteht eine nach zwei Seiten
offene Wandlungsfihigkeit der ererbten Artplasma-Architektonik.



kommenden Halbseitenzwitter schwer erklirbar, Es handelt
sich um Tiere, deren Gefieder auf der einen Seite ein ménnliches,
auf ‘der anderen Seite ein weibliches Geprige trigt, und welche
entweder einen Hoden und einen Eierstock oder, wie z. B. der
von Bond beschriebene Fasan, einen linksgelegenen Ovanotestlkel
enthalten (siehe unten). :

© Vom 'Gimpel (Pyrrhula pyrrhula) sind vier hierher gehérige Falle
bekannt. Bei zwei Exemplaren (Lorenz, Bull. Soc, Imp. Nat. Mosc.
1899, zitiert bei Naumann-Hennicke, Bd. 3, S. 259, und H. Poll,
Sltz -Ber. Ges. naturf Freunde Berlin 6, 1909, Taf. 7) liegt Herm-
aphrodltlsmus verus lateralis mit rechtsseitigem Hoden und links-
seitigem Ovarium, sowie entsprechender Verteilung des minnlichen und
weiblichen  Gefieders vor, bei zwei weiteren zweifarbigen Gimpeln (Ca -
banis,, J. f. Ornithol, 22, 1874, u. Thienemann, Ornithol. Monatsschr.
1888, S. 347) Jist ub‘el die inneren Organe nichts mitgeteilt. Von Sing-
vogeln liegen noch zwei andere Fille vor: der Koller-Webersche
Buchfink ' (Fringilla coelebs) mit rechtsseitigem Hoden und linksseitigem
Eierstock und entsprechend verteilter Farbung (M. Weber, Zool. Anz. 13,
1899) und ein zweifarbiger Balg von Chlorophanes (Dacnis) spiza (Coere-
bide), bei welchem im Gegensatz zu den meisten anderen Vorkommnissen
die linke Seite das mannliche, leuchtend blaue bis blaugriine, die rechte
Seite das weibliche griine bis olivengriine Gefieder trigt (Kniesche,
Zool. ‘Jahrb., Anat. Abt., 38, 1914, S. 25, Taf. 3, Fig. 7). Hierher gehéren
noch ein von Cabanis (l. c.) beschriebener zweifarbiger Specht (Co-
laptes mexicanus), welcher links minnliches, rechts weibliches oder ju-
veniles Gefieder trug, eine ,lateral-arrhenoidale’* Birkhenne (A. Brandt,
Zeitschr. wiss. Zool. 48, 1889, S. 103) und vor allem der unten ndher zu
besprechende pseudohermaphroditische Fasan (C. J. Bond, J. Gen. 3,
1914). , : .

'Ahnliches wie fiir die Halbseitenzwitter der Vogel gilt fur
einige Befunde bei Batrachiern. Allerdings weisen die bei F roschen
und Kréten beobachteten Fille einer Geschlechtsumstlmmung
zum groBen Teil auf eine ahnliche Wirkung der Hormone hin, wie
sie fiir die Sauger angenommen wird. Dies gilt fiir die Befunde
von Harms, welcher bei minnlichen Erdkréten (Bufo vulgaris)
durch Entfernung der jugendlichen Hoden das Biddersche Organ
zur Entwicklung eines Ovars anregen und eine vollkommene Um-
differenzierung der Tiere zu Weibchen herbeifiihren konntel).
Auch bei bestimmten Lokalrassen des Wasserfrosches (Rana es-
culenta) ist eine physiologische Umstimmung vom weiblichen zum
mannlichen Geschlecht beobachtet worden, wobei die Verande-
rungen der. somatischen Merkmale denen der Keimdrisen im

1) W. Harms, Untersuch. iiber da: Biddersche Organ II, Zeitschr.
Anat. u. Entw. 69, 1923.
5'&



n Geschlechtsc prunarer Mintiar: 3at?
mlich dﬂkblr, daB zwischen primiren und se-
Gnchhch&chlmktm von vornherein eine vielleicht

1) E. Witschi, Der Hermaphroditismus der Frosche. Arch. Entw.-
Mech. 49, 1921.

2) Witschi, L c, S.354; vgl. die Kritik bei Harms, 1. c., S.619.

3) Fiir das minnliche Geschlecht liegen beim Frosch die Verhiltnisse
anders, wie ebenfalls die unsymmetrischen Zwitter zeigen. Ein ein-
seitiger Hoden kann auf die Entwicklung der Daumenschwielen und
Samenblasen beider Seiten seinen EinfluB ausiiben.




Ursache aller dieser Unregélﬁmiﬂigkeiteﬁ war, kon
mittelt werden, aber es lieBe sich, wie der j;”__f' _4

1) L. Rhumbler, Arch. Entw.-Mech. 4, 1897, S. 703—709;
8, 1899, S. 220; ebenda 9, 1900, S. 83f., 98; S. Becher, M.«J A
Suppl. 15, 1912, WA

2) Vgl. hierzu auch Goldschmidt, Zeitschr. indukt. Ablt. 29,
1922, S. 165, und Harms, 1. c., S. 622,

3) T. Komai, Annotat. Zool. Japonicae 1o, 1922,




W hter' ’h’t tllmbrr!cliemn')‘ ‘Aﬁf der elﬂen
Asd T wsiadartlin 1%
) S::hull "'ﬂ"ﬁ"bh (Art.: E'mu’rickludpmech., Hdwb. Naturw. 3,
- 1912, S. 6237) hat besonders betont, daB die sekundiren Geschlechts-
h sich mehr oder weniger weit auch ohne das Vorhandensein
der dazugehirigen Keimdriisen entwickeln konnen, daB sie aber ihre voll-
stindige normale Ausbildung nur mit Hilfe der letzteren erreichen.
2) Vgl besonders Zeitschr. ind. Abst. 23, 1920.
3) K. A Emerson, The Nature of Bud Variations as indicated by
their Mode of Inheritance; Am. Natural. 46, 1922. Vgl hierzu Th. Roe-




W‘

mer, Zeitschr. ‘Pflanzenziicht. 9, 1924, wo sich auch e{ne Uberndilr’ilﬁ& A
die btsher beschriecbenen vegetativen Spaltungen findet :
1) Tischler, Arch. Zellforsch. 1, 1908, S. Jiait
~2) Vgl. Allg. Vererb, 3. Aufl, S. 402, sowie Aulg u. Ergnh 1924,
S. 199. Es sei besonders auf die Beobachtungen von Baur bei Pelargonien
(Ztschr. ind. Abst. 1, 1909) und von Kiister bei Coleus, sowie auf die

Befunde von Irma Andersson bei einem vanegaten Farn, Adiantum
(J. Gen. 13, 1923), hingewiesen.




| hen Beziehungen Siseh

ler und sekundaren Geschlechtscharaktere
h&nnmmten Bedingungen sich auswirken konnen.

rseits lehrt die merkwiirdige Hiaufung von Fillen, die sich

of den Gimpel (Pyrrhula) beziehen, daB unter Umstinden schon

- spezifische Unterschiede der Kelmplasma -Qualitaten gentigen
- kénnen, um eine leichte Lockerung jener uralten Korrelationen

1) Vgl. Emerson, 1. c, S. 72 ff.




und also ein etwas hiufigeres Auftreten lateral-hermaphroditischer
Formen herbeizufithren?).

Umstimmungserscheinungen bei Knospenvaria-
tionen und Mosaikzwittern. Konnen wir nun auch Ab-
anderungen dieser Art unter den Begriff der Umstimmung bringen ?
Ich glaube, man darf hier nicht zu enge Grenzen ziehen. Unter
Umstimmung ist ja die Aktivierung virtueller Potenzen zu
verstehen, und zwar sind letztere, wie wir sahen (S. 3), von
latenten, kryptomeren oder rezessiven Anlagen in
folgender Weise unterschieden?): Virtuelle Potenzen kénnen wir
einer Art, einer Rasse oder einem Individuum zuschreiben, ohne
dalb wir eine entsprechende materielle Verinderung des Artplasmas
als bereits eingetreten voraussetzen, wihrend man in der
heutigen Vererbungslehre von einer latenten, kryptomeren oder
rezessiven Eigenschaft nur dann zu sprechen pflegt, wenn auf
Grund von Kreuzungsergebnissen anzunehmen ist, daB im Keim-
plasma die materielle oder energetische Grundlage der betreffen-
den Eigenschaft in irgendeiner Weise bereits gegenwirtig ist.
Ferner ist folgender Unterschied zu beachten: handelt es sich
um die Weckung virtueller Anlagen, so kann der Triger dieser
Potenzen homozygot mit Bezug auf die bisher manifestierte
Potenz sein: es erfolgt dann im.engeren Zusammenhang mit
einer Teilung oder im ,Ruhezustand‘‘ einer Zelle diejenige Sub-
stanzinderung des Keimplasmas, durch welche ein Umschlagen
der Potenz bewirkt wird; kommen dagegen latente Anlagen in
Frage, so besitzt das betreffende Individuum beziiglich des bisher
aktiven und des latenten Merkmals stets eine heterozygote Natur
und die betreffenden Erbeinheiten werden, wie fast allgemein
angenommen wird, auf dem Wege der Reduktionsteilung oder,
im Falle einer somatischen Spaltung, durch einen Zihnlichen in-

1) Bemerkenswert ist, daB auch die Hahnenfedrigkeit hiufiger bei
Tetrao urogallus als bei T. tetrix und hiufiger bei Phasianus colchicus und
mongolicus als bei Ph. chrysomelas auftritt (vgl. A. Brandt, Zeitschr.
wiss. Zool. 48, 1889, S. 103).

2) Phda., S. 323. Ich habe hier noch hinzugefiigt: Wire es uns mit
optischen Mitteln méglich, in die intime Struktur oder in die intra-
molekuliren Vorginge des Artplasmas einen Einblick zu tun, so wiirden
wir von dem Vorhandensein bestimmter virtueller Potenzen wenigstens
direkt nichts wahrnehmen kénnen, dagegen wiirden wir an irgendwelchen
Veranderungen, etwa an einer besonderen Beschaffenheit einzelner Chromo-
somen oder Chromosomenteile, erkennen konnen, dall hier latente An-
lagen schlummern.



aqualen Teilungsvorgang voneinander getrennt. Fiir die Frage,
ob bei den Knospenmutationen und ebenso bei den besprochenen
Zwitterbildungen eine Herausholung oder Freimachung (Deliberation)
virtueller Potenzen, also eine Umstimmung, oder ob eine Akti-
vierung latenter Anlagen vorliegt, kommt also unter anderem
wesentlich in Betracht, ob die Ausgangszustinde als heterOZygot
oder homozygot anzusehen sind. 5 Y]
Vielleicht gehen wir am besten aus von der Nektarmenfrage
Bateson?!), welcher diese ausfiihrlich besprochen hat, ist der
Ansicht, dalb zur Erklirung der meisten von Darwin ange-
fihrten Fille die Annahme ausreichend sei, dal3 Behaartheit und
Glatte ' ein mendelndes Paar bilden, wobei Behaart iiber Glatt
dominiert, und daB in einem heterozygoten Individuum auch auf
dem Wege einer somatischen Teilung eine Spaltung er-
folgen konne. Fiir einige der Beobachtungen geniigt schon die
erste Annahme: so kann die Entstehung von Nektarinenbiumen
aus Pfirsichsteinen auf eine einfache Aufspaltung zuriickgefiihrt
werden, wihrend die umgekehrte Erscheinung, namlich das Her-
vorgehen von Pfirsichbiumen aus Nektarinensteinen, auf teilweiser
Bestdaubung eines Nektarinenbaumes durch Pfirsichpollen beruhen
konnte.  Wenn nun aber nach Art einer Knospenvariation auf
Pfirsichbaumen nektarinentragende Zweige erscheinen oder ein-
zelne Nektarinen oder auch Friichte; die zur Halfte oder in einem
Segmente den Nektarinencharakter zeigen, so mufl3 bei der Bil-
dung der Knospe oder Zelle, aus welcher der aberrative Teil
hervorging, die Anlage. fiir den Pfirsichcharakter irgendwie aus-
gelassen, also auf Grund einer somatischen Teilung abgespalten
worden sein. Was schlieBlich den merkwiirdigen, in Carclew
beobachteten Fall anbelangt, in welchem ein alterer Nektarinen-
baum Halb-und-Halbfriichte, spater reine Pfirsiche erzeugte, so
handelt es sich nach Bateson um ein unaufgeklirtes, einzig da-
stehendes Vorkommnis, das vielleicht auf einer degressiven
Mutation oder auch auf einer unvollstandigen Spaltung
des Pfirsichcharakters im Keim (d. h. wohl: in einem sehr frithen
Entwicklungsstadium) eines heterozygoten Elters beruhen mag.
Wenn Bateson hinzufiigt, daB in beiden Fillen eine allelo -
morphische, bei irgendeiner somatischen Teilung stattfindende
Spaltung anzunéhmen sei, so kommt darin die auch von anderen

1) Mend. Princ. Her., 1. Aufl, S. 273.
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Pfirsichbaums, welcher einé ﬁl 'b!w " eine N
Nektarinenbaum wuchs,
3) Vgl. E. Giglio-Tos, Les problemes de la vie. 'lhthul.-
1900—1910, Bd. 1, S. 45, 48. ibitsiadl i) ow oe 2 dm
. 4) Allg. Vererb., 3. Auﬂ.. 8. 194. Bei u'gamm\“ '

kann eine Vermehrung (Zweiteilung) der Malekiile dadurch zustande-
kommen. daB sie von der urspriinglichen Konstitution a bei Zufiihrung ge-
eigneter  Nihrstoffe”” in eine Konstitution b {ibergehen, um sich von hier
aus wieder in zwei Molekille von der Beschaffenheit a zu zerlegen. Vgl




Auch Kister (I. ¢, S. 27) wurde bei seinen Coleus-Unter-
suchungen zu der Auffassung gefiihrt, daB iniquale Teilungsakte
vorliegen, auf Grund deren aus einheitlichem, d. h. gleich-
veranlagtem Zellmaterial qualifizierte Zellenarten hervorgehen. Da
terner bei Coleus die Differenzierung der Farben nicht allmihlich
im Laufe aufeinanderfolgender Teilungsschritte zustande kommt,
vielmehr wahrscheinlich jeweils bei einer Teilung sofort das
Malb des erreichbaren Differenzierungsgrades erlangt wird, so
-handelt es sich nach Kiister um Teilungen, die den Charakter
von Zellmutationen haben und wohl vergleichbar sind mit
denjenigen, auf welche wir die an Mikroorganismen beobachteten
,,Mutationen** zuriickzufithren haben.

Wenn also in den besprochenen botanischen Fallen tatsichlich
ein homozygotischer Ausgangszustand anzunehmen ist, so ist
es folgerichtig, beim Auftreten der somatischen Mutationen von
einer Weckung virtueller Potenzen zu sprechen.

Vor die gleiche Alternative, wie bei den Knospenmutationen
und bei der Bildung des Farbenmosaiks von Coleus, wird man
gestellt, wenn in einem geschlechtlich noch nicht differenzierten
oder, wie oben gesagt wurde, nur ,vorliufig’ determinierten
tierischen Keime ein Teil des sich entwickelnden jungen Organis-
mus eine minnliche, der andere eine weibliche Entwicklungs-
richtung einschligt: hat man sich einen heterozygotischen
oder einen homozygotischen Zustand als Ausgangspunkt fiir
derartige Zwitterbildungen zu denken? Kommt demnach eine
wirkliche Abspaltung latenter(rezessiver) Anlagen oder
eine Herausholung virtueller Potenzen in Frage?

Die erste Moglichkeit wiirde sehr nahe liegen, wenn
dasjenige Geschlecht, welches speziell in Fillen eines nachtraglich
sich entwickelnden Zwittertums (Ubergangs- oder Umwandlungs-
hermaphroditismus)!) den ontogenetischen Ausgangspunkt bildet,
aus kreuzungsanalytischen und cytologischen Griinden als diga -
metisch anzusehen, wenn es also mindesten beziiglich der pri-

Giglio-Tos, 1. c,, 2, S. 19, wo dieser Vorgang fiir Essigsdure, und Allg.
Vererb., S. 26, wo er fir Phenetidin angegeben wurde. In unserem Falle
hitte man anzunehmen, daB nach erfolgter Zellteilung der Phasenwechsel
von b in a in den beiden Tochterkernen nicht in gleich vollstindiger
Weise zustande kommt, daB vielmehr zwei verschiedene Teilprodukte, z.B.
a und a’, entstehen.

1) Vgl. Witschi's Sammelreferat in Zeitschr. ind. Abst. 31, 1923,
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chen ebenfalls als hetemgameusch oder a,ls

zusehen sind, ist noch nicht vollstindig aufgeklirt). N

konnte Witschi aussagen, daB das beim erwihnten Kre 1
versuche benutzte Davoser Weibchen als homogametisch zu be.
zeichnen ist. Alles in allem scheint aber bei den Batrachiern das-
jenige Geschlecht, welches den normalen Ausgangspunkt fiir den

1) L c, S. 274, Anm.

2) Witachi,'l. c, S. as.
3) L c, S. 293.

4) ke 8, gor.




Ubergangshermaphroditismus bildet, nicht oder wemgstens nicht
regelmaﬁlg das heterozygotlsche zu sein.

Noch unsicherer llegen die Verhziltnlsse bei den Végeln. Die
Richtung der Geschlechtsumwandlung ist fiir die hahnenfledrlgen
Hénnen und erpelfiedrigen Enten bekannt, aber welches Ge-
schlecht bei den doch nicht ganz seltenen natiirlichen Halbseiten-
zwittern den Ausgangspunkt darstellt, liBt sich schwer angeben.
Immerhin liegen bei dem von Bond?) beschrtebenen gynandro-
morphen Fasan, welcher links das Gefieder und den Sporn des
Mannchens, rechts im wesenthchen ein weibliches Gefieder trug
und auf der hnken Seite eine aus ovarialen und Hodenelementen
‘zusam‘rnengesetzte Keimdriise beherbergte, elnlgermaBen klare
Verhiltnisse vor. Aus dem Umstand, daB3 die ovarialen Teile
dieses ovo- -testis einen degenerlerenden plgmentlerten Zustand auf-
wiesen, wahrend die Hodenteile ein aktives Wachstum erkennen
lieBen, darf wohl mit Bond erschlossen werden, dafy hier die
Keimdriise urspriinglich eine weibliche Driise war. Ob dies aller-
dings bei allen Vogelzwittern dhnlicher Art zutrifft, kann nicht
- gesagt werden, denn es sind auch einzelne Fille bekannt, in denen
mannliche Vogel vollstaindig oder teilweise ein weibliches Ge-
fieder erhielten?), und so scheint es nicht ausgeschlossen zu sein,
daly auch bei nachtriglicher Zwitterbildung das Ausgangsstadium
ein mannliches sein kann. Was die auf erbanalytischem Wege
erschlossene genotypische Natur der beiden Geschlechter der Vogel
anbelangt, so liel sich aus den bekannten Kreuzungsversuchen,
die mit bestimmten Hithnerrassen (Plymouth-Rocks, Assendelvern),
mit Tauben und Kanarienvogeln angestellt wurden, die Annahme
ableiten, dall das weibliche Geschlecht digametisch ist.

Wir sehen also, dall es bei den ‘Anuren keineswegs das di-
gametische Geschlecht zu sein pflegt, welches den Ausgangspunkt
bei der Geschlechtsumbildung darstellt, und dal auch bei den
Viogeln die Verhiltnisse nicht ganz- eindeutig sind. Dies spricht
dagegen, daBd der Ausgangspunkt fiir die Bildung von Halbseiten-
zwittern in jedem Fall durch einen heterozygoten Zustand
der Anlagen der primdren und sekundiren Geschlechtscharaktere
gebildet wird, ebenso wie auch einzelne gutverbiirgte Beob-
achtungen tuber die Entstehung der Nektarinen gleichfalls nicht

eI B onid . ). Genet il Igra.
2) Hammond Smith, The Field, Februar 25, 191i; -vgl. Bond,
[EsSeatasS. 208,



gut durch die Annahme eines heterozygoten Zustandes der Stamm-
pflanze erkliart werden konnen. ' ‘

Man wird also auch bei den Halbseitenzwittern an die Mog-
lichkeit denken konnen, daB die betreffenden Keime zunichst
uberhaupt nicht geschlechtlich festgelegt ‘oder daB sie nur vor-
laufig, und zwar nach Art homozygoter Keime determiniert
waren. Es wiirde dann bei der Entstehung der Halbseitenzwitter
nicht eine Abspaltung rezessiver Anlagen, sondern nur eine Um-
stimmung, eine Herausholung virtueller Potenzen in Frage kommen
ein Vorgang der in der
oben (S. 75) angege-
benen Weise mit einem
Teilungsaktzusammen-
hingen konnte.

- Manche andere Be-
obachtungen  dirften
far diese Erklirung
der Mosaikzwitter spre-
chen. Zunichst weisen
die Befunde von Whi t-
man und Riddle!),
welche bei Tauben im
allgemeinen eine pro-
game (reschlechtsbe-
stimmung fanden, je-
doch feststellten, daf
Eier mit wurspriinglich
weiblicher Potenz durch
Bastardbefruchtung in
ménnlicher Richtung
umgestimmt werden konnen, mit Bestimmtheit darauf hin, dab
die Verhaltnisse bei den Vogeln nicht vollkommen in den Rahmen
des tiblichen, chromosomentheoretischen Geschlechtsbestimmungs-
schemas fallen.

Von groflem Interesse ist auch ein anderes Vorkommnis.
Der Bondsche Fasan zeigte auller der nicht vollstindig durch-
gefiihrten asymmetrischen Verteilung der sekundiren Geschlechts-
charaktere und auBer der zwittrigen Beschaffenheit der Keim-

1) O. Riddle, Bull. Amer. Ac. Med. 15, 1914; Journ. Wash. Ac
Sci. 7, 1917; Sci., N. S, 46, 1917; vgl. Allg. Vererb, 3.9 Aufl; S.257, 389
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driise noch eine Besonderheit: bei den groben Schwanzfedern
wies die aulere Fahne den minnlichen, die innere den weiblichen
Zeichnungstypus auf (Fig. 8). Hier versagt natiirlich die iibliche
Hormontheorie vollkommen; es ist aber auch nicht gut moglich,
eine derartige Verteilung der mannlichen und weiblichen Cha-
raktere auf iniquale Teilungen mit abnormer Chromosomenver-
teilung zuriickzufiihren, denn es wiirde sehr schwer verstindlich
sein, warum gerade bei den ,,Urzellen'* samtlicher Schwanzfedern
und nicht auch bei irgendwelchen anderen Federn die asym-
metrische Chromosomenverteilung vorkommt, die von der Chromo-
somenforschung doch sicher als ein abnormes und singular auf-
tretendes Vorkommnis angesehen wird. Viel wahrscheinlicher
scheint es mir zu sein, daB die bei Tauben gewonnenen Ergebnisse
in gewissen = Grenzen -auch auf die Hiihner iibertragen werden
diirfen, und dall man auch hier von einer vorliufigen Geschlechts-
bestimmung und der Moglichkeit einer fakultativen, vielleicht im
AnschluB an Zellteilungen erfolgenden Umstimmung der Potenzen
reden darf.

Eines scheint jedenfalls sicher zu sein, daB, wie auch Bond
fiir seinen Fasan und Witschi fiir die Frosche angenommen hat,
aubler der hormonalen Abhingigkeit, in welcher die sekundiren
Geschlechtscharaktere von den Keimdriisen stehen, andere, viel-
leicht primire, im Entwicklungsmechanismus des Eies gelegene
Beziehungen zwischen den Anlagen des eigentlichen Geschlechts-
apparates und denen der sekundiren Geschlechtscharaktere be-
stehen, und ferner mochte ich es fiir wahrscheinlich halten, daB
diese Beziehungen den Boden fiir Umstimmungsvorginge bilden
konnen. Dal natiirlich auch hier zurzeit Verallgemeinerungen irgend-
welcher Art — adhnlich der bekannten Ubertragung der bei Heu-
schrecken gewonnenen Anschauungen iiber Wesen und Bedeutung
der Geschlechtschromosomen auf die schon weniger sicheren Bilder
bei Drosophila und schlieBlich sogar auf den Menschen — nur mit
groBter Vorsicht und mit Vorbehalten vorgenommen werden
diirfen, braucht kaum gesagt zu werden. Auch mag darauf
hingewiesen werden, dafl zwischen den Verhiltnissen bei den
Halbseitenzwittern einerseits und den eineiigen Zwillingen und
anderen, auf vegetativem Wege entstehenden Geschwisterschaften
(Polyembryonie bei Encyrtiden und Giirteltieren) andererseits vor-
liufig noch keine Briicken geschlagen werden konnen. Wir stehen
eben auch in diesem Fragenkreise erst in dem Stadium der tasten-
den Vorversuche.
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Zum SchluB noch ein kurzer Ausblick auf ein entfernter-
stehendes Gebiet. Zu den in diesem und in den vorhergehenden
Kapiteln aufgezihlten Erscheinungen gehéren vielleicht auch einige
der von Strasburger und anderen untersuchten Bizzarrien
der Orangen und anderer Citrus-Arten, sowie die sektorial dif -
ferenzierten Friichte, die man verhiltnismiBig hiufig bei
Apfeln und anderen einheimischen Obstarten findet. Wenigstens
in einigen Fillen — dann nimlich, wenn an eine unmittelbar
vorausgegangene Bastardierung gedacht werden kann — muB die
Moglichkeit offen gehalten werden, daf es sich bei den abweichend
gefarbten Sektoren um Xenien handelt, d. h. um Abweichungen
der Gestalt und Farbe, die durch Einwirkung fremden Bliiten-
staubes aulberhalb des Embryos selber an irgendwelchen
Teilen des Samens oder des miitterlichen Organismus hervor-
gerufen werden. Es kann in diesen Fillen angenommen werden,
dall von dem befruchteten Keime aus Reizstoffe an das miitter-
liche Gewebe (Samenschale, Derivate des Fruchtknotens, Schein-
frucht) abgegeben werden, und da auf diese Weise eine Um -
stimmung der letzteren, eine Weckung virtueller Po-
tenzen herbeigefithrt wird?). e

1) Vgl. Allg. Vererb., 3. Aufl, S. 171, 176, sowie die Kritik E. Kii-
sters, Monatsh. f. naturwiss. Unterr. 1921. Ganz unsicher ist die Ent-
stehung solcher Mischfriichte, bei welchen die proximale und distale
Hilfte verschieden ist (Castle, Journ. Hered. 5, 1914).
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1. Kapitel.

Bedeutung des Pluripotenzbegriffes fir die
Frage der Vererbung erworbener Eigen-
| schaften®).

Wihrend im vorhergegangenen Kapitel solche Fille be-
sprochen worden sind, in denen durch Verinderungen der Keim-
driisen oder durch Substituierung einer Keimdriise durch die-
jenige des anderen Geschlechtes eine Umstimmung somatischer
Merkmale, speziell der sekundiren Geschlechtscharaktere, hervor-
gerufen wird, handelt es sich jetzt um die entgegengesetzte Frage,
inwieweit umgekehrt Verinderungen des Somas, sei es einzelner
Teile desselben, sei es des Gesamtstoffwechsels, einen nachhaltigen
EinfluB auf die Keimzellen haben. Wir stehen damit vor dem
vielumstrittenen Problem der Vererbung erworbener Eigenschaften.

Zwei Teilprobleme haben sich hier in den letzten Jahrzehnten
mehr und mehr voneinander abgegliedert. Zunichst kann wohl
kaum ein Zweifel dariiber bestehen, was in der Zeit Darwins
und Weismanns unter der Frage nach der Vererbung erworbener
Eigenschaften verstanden wurde und was auch heute noch die
Mehrzahl der Biologen, Konstitutionsforscher und Ziichter darunter
versteht. Es ist die Frage, ob und inwieweit somatogene Ab-
anderungen, welche wihrend des individuellen Lebens durch
aubere Reizwirkungen in bestimmten Teilen des Kérpers hervor-
gerufen werden, auf Grund einer sogenannten somatischen
Induktion der Keimzellen in gleicher oder in anniahernd
gleicher Form bei den Nachkommen wieder auftreten, wenn
diese den Reizen nicht selber ausgesetzt sind, und zweitens inwie-
welt sie in verstidrkter, von Generation zu Generation ak-

2) Vgl. hierzu ,Vererbung erworbener Eigenschaften'‘. Deutsch. med.
Woch. 1924, Nr. 38.
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kumulierter (progressiver) Form bei den Nachkommen zum Vor-
schein kommen, wenn auch diese noch unter der Wirkung der
Reize stehen.

Es entspricht also nicht dem hlstonschen Entw1cklungsgange
wenn O. Hertwig in seinem Werke »Das Werden der Organis-
men’’ die Ansicht ausgesprochen hat, dal erst Weismann und
Plate die Frage nach der Vererbung erworbener Eigenschaften,
oder, wie es wissenschaftlich heiBen miisse, die Vererbung ,er-
worbener Anlagen* dadurch eingeschrinkt und verklausuliert
haben, daB sie dieselbe mit der Frage nach der Ubertlragung
somatischer Veridnderungen verquickt haben. Beides seien ganz
getrennte Fragen, von denen die erstere, die Frage nach der Ver-
erbung erworbener Anlagen, die allgemeinere sei, die zweite aber
nur einen strittigen und besonders zu erklirenden Spezialfall
darstelle.

- Demgegeniiber kann Jleicht gezeigt werden, daB auch schon
vor Weismann alle Forscher, die sich mit dem Gegenstand
beschaftlgt haben, ganz wie Weismann unter Vererbung er-
worbener Eigenschaften im wesentlichen nur die Frage nach der
Ubertragung somatogener Abinderungen verstanden haben. Ich
habe dies an anderer Stelle fiir Haeckel, Hering, His,
du Bois-Reymond und Pfliiger nachgew1esen und darf lner
‘'wohl auf die betreffende Stelle (Allg. Vererb., 3. Aufl, S. 141)
verweisen. Erst durch Nageli, Weismann u. a. ist dann ganz
allmihlich das, wie O. Hertwig richtig sagt, allgemeinere
Problem der Vererbung ,,erworbener Anlagen** scharfer erfat und
mehr und mehr in den Vordergrund des Interesses geriickt worden.

~ Bleiben wir zunichst, indem wir der historischen Entwicklung
Rechnung tragen, bei dem speziellen Problem stehen, ob
und in welchem Umfange erworbene Abinderungen, welche das
Soma des elterlichen Organismus betreffen, auf die Nachkommen
iibertragen werden. Es kommen dabei in erster Linie Abinde-
rungen in Frage, welche nicht den ganzen Korper oder grobere
Organgebiete, sondern bestimmte Korperteile oder -funktionen
betreffen und welche als einseitige Lamarcksche Abinde-
rungen bezeichnet werden kénnen. Es sind dies erstens de-
struktive Abanderungen, d. h. die durch mechanische Eingriffe
entstandenen Verletzungen und Verstimmelungen, ferner funk-
tionelle Abianderungen einzelner Organe, die durch Gebrauch
oder Nichtgebrauch hervorgerufen werden, und endlich psychi-
sche (mnemische) Neuerwerbe, also Eindriicke (Engramme’

6%



— 84 —

psychischer Art, welche die einzelnen Individuen empfangen. Be-
sonders fiir die funktionellen Abinderungen wird auch heute von
nicht wenigen Biologen, Tierziichtern und Paliontologen eine Uber-
tragung im Lamarckschen Sinne angenommen, und ebenso
halten es nicht wenige Neo-Lamarckianer fiir méglich, daB Er-
fahrungen, die wihrend des individuellen Lebens gemacht werden,
Gewohnheiten, die sich ein Tier aneignet, und ebenso Fihigkeiten,
die durch Dressur erlangt werden, derart die Keimzellen be-
einflussen, daB sie bei den Nachkommen wieder in Form von
angeborenen instinktartigen Fahigkeiten zum Vorschein kommen.

Als Hauptargumente werden zugunsten der Lamarckschen
Annahme in neuerer Zeit besonders solche Fille angefiihrt, in
denen Verinderungen, ,die durch Funktion erzeugt wurden und
noch jederzeit wieder erzeugt werden kénnen“l), schon im
embryonalen Leben, also vor dem Beginn der funktionellen,
im individuellen Leben erfolgenden Beanspruchung, deutlich zu
erkennen sind. Leches Angabe, dall beim afrikanischen Warzen-
schwein (Phacochoerus), welches sich beim Wiihlen auf die Hand-
gelenke niederlaBt, schon die Embryonen deutlich markierte Kar-
palschwielen zeigen, Semons Beobachtung, daB beim mensch-
lichen Embryo die einzelnen Partien der FuBsohle, entsprechend
der spateren verschiedenen Inanspruchnahme, verschiedengradig
differenziert sind, Kiikenthals Befunde bei einer Seekuh (Hali-
core dugong), bei welcher die Kauflichen der Backenzihne schon
im intrauterinen Leben erkennbar sind, werden in diesem Zu-
sammenhange immer wieder angefiithrt. Neuerdings hat auch
Demoll?) einen hierher gehérigen Fall ausfiihrlich beschrieben.
Er fand bei einem Karpfen einen abnorm gelagerten Schlundzahn,
der, trotzdem seiner Lage nach eine Beanspruchung niemals in
Frage kommen konnte, eine deutliche Kaufliche aufwies. Alle
derartigen Erscheinungen sind natiirlich von grofem theoretischen
Interesse, aber man darf nicht {ibersehen, daB auch hochkompli-
zierte Bildungen von ausgesprochen adaptativem Charakter und
zwar auch solche, bei welchen eine gestaltende Wirkung der
Funktion nicht angenommen werden kann und daher eine Ver-
erbung im eigentlichen Lamarckschen Sinne vollkommen aus-
geschlossen erscheint, ebenfalls schon im embryonalen Leben oder
jedenfalls lange vor der funktionellen Beanspruchung in allen

1) R. Demoll, Arch. Entw.-Mech. 46, 1920, S. 5.
2) l. c. und ebenda 47, 192I.



Einzelheiten differenziert zu sein pflegen. Adaptative Einrich-
tungen sehr komplizierter Art sind z. B. die fiir das Fliegen der
Vogel so bedeutungsvolle asymmetrische Form und Struktur der
Schwungfedern und ebenso der Hikchenapparat der Federnstrahlen,
der den festgeschlossenen, gewebeartigen Charakter der Federn-
fahnen bedingt und, wenn Unterbrechungen des Zusammenhalts
der Fahne infolge mechanischer Einwirkungen entstehen, bei einer
Ausglattung der Feder alsbald wieder in die Strahlen des benach-
barten Federnastes eingreift und einen vollkommenen Wieder-
zusammenschluB der Fahnen sichert. Niemand wird glauben, dal>
im Laufe der Stammesgeschichte eine Vervollkommnung dieses
komplizierten Apparates durch Vererbung von Gebrauchswirkungen
zustande kam, da die verhornten Teile der Feder im individuellen
Leben durch den Gebrauch kaum verbessert werden, und ebenso-
wenig wird jemand den Umstand, dab noch vor dem Abfallen
der hornigen Federnscheide und der Ausbreitung der jungen Feder
alle jene Teile bereits im fertigen Zustande vorhanden sind, als
Beweis fiir eine Vererbung erworbener Eigenschaften ansehen. Wenn
aber bei so hochkomplizierten Gebilden das frithe Auftreten der
histologischen Differenzierungen nicht als Beweis fiir eine pro-
gressive Vererbung von funktionellen Abdnderungen anzusehen
ist, so liegt auch bei verhiltnismaBig einfacheren Bildungen, wie
es z. B. die Schwielen sind, keine Notwendigkeit vor, diesen
Schlu3 zu ziehen.

Die eigentlichen Schwierigkeiten, welche der Annahme einer
Vererbung einseitiger Abanderungen im Wege stehen, sind be-
kanntlich nach verschiedenen Richtungen hin gelegen. Man kann
z. B. sagen, daB der Reiz, den die neue Korpereigenschaft wiahrend
eines individuellen Lebens auf das Keimplasma. ausiibt, zu schwach
sei, um in diesem eine entsprechende Abinderung hervorzurufen.
Um diesem Einwand zu begegnen, wird vielfach angenommen, daf
eine z. B. durch Gebrauch erworbene Fortbildung eines Organes
sich nur dann vererben konne, wenn diese Fortbildung bei allen
Individuen und Generationen einer Tierart immer und immer
wieder stattfindet, so daB® der Reiz auf das Keimplasma von
Generation zu Generation verstirkt wird!). Dies soll, z. B. wenn
es sich um die Ausbildung einer hestimmten Gelenkform handelt,
in der Weise geschehen, daB die individuelle, durch Gebrauch
hervorgerufene Erwerbung dieser Gelenkform im Keimplasma nur

1) R. Fick, Anat. Anz. 53, 1920.
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einen ,,Anlagenkeim‘, die Vorstufe eines Gens oder, wie R. Fick
sagt, ein Progen entstehen lasse, und daB, wenn in ‘den weiteren
Geschlechtsfolgen im persénlichen Leben immer wieder auf Grund
der Titigkeitsanpassung die nimliche Gelenkform erscheint, dieser
Anlagenkeim sich allmihlich zu einem vollen, bei den Nach:
kommen auch ohne besondere Gebrauchswirkungen manifest wer-
denden Gen ausbilden kénne!). Auch ist von Diirken an die
Méoglichkeit gedacht worden, daB die Progene zunichst auf Ver-
anderungen des Plasmas der Keimzellen beruhen und erst nach-
triglich zu Kern-Genen werden?). Diese letztere Vorstellung
bertihrt sich mit meiner Auffassung3), daBl das Kern- und Zell-
plasma jeder Spezies in bezug auf die spezifischen und generellen
Potenzen und Strukturen miteinander iibereinstimmen und
in erster Linie nur ernihrungsphysiologische, den Kern-
Zellplasmastoffwechsel betreffende Varianten einer und der-
selben Plasmasorte, des Artplasmas, darstellen. Im ganzen
aber scheinen mir auch die von Fick und Diirken gemachten
Annahmen nicht auszureichen, um den Vorgang einer somatischen
Induktion verstandlich zu machen.

Die Hauptschwierigkeit fiir ein physiologisches und entwick-
lungsgeschichtliches Verstindnis einer Vererbung einseitiger Ab-
anderungen liegt ja iiberdies auf einem ganz anderen, durch die
hier wiedergegebenen Erklirungsversuche nicht beriihrten Gebiete.
Wie ich frither auszufithren versucht habe?), wiirde es keines-
wegs besonders schwer zu verstehen sein, daB irgendeine , soma-
togene™ Abdnderung A auf die Fortpflanzungszellen projiziert wird
und im Keimplasma nicht etwa bloB Gleichgewichtsstérungen
allgemeinerer Art, sondern eine ganz bestimmte, adiquate Ab-
anderung a hervorruft. Vielmehr scheint mir der Kernpunkt des
ganzen Problems darin zu liegen, daB der von Lamarck ange-
nommene weitere Vorgang, namlich die regelmaBige Wieder-
entfaltung derselben Abinderung A im jungen Organismus als
eine Folge der im Keimplasma entstandenen Abinderung a schon
aus ganz allgemein entwicklungsgeschichtlichen Griinden ginzlich
unvorstellbar ist. Fiir das Zustandekommen eines derartigen Uber-
tragungsprozesses als eines gesetzmiafBigen und nicht bloB

1) R. Fick, L. c. und Zeitschr. ind. Abst. 31, 1923, S. 134.

2) Diirken und Salfeld, Die Phylogenese. Berlin (Borntriger)
B SR i &

3) Allg. Vererb., 1.- Aufl., S. 143; 3. Aufl., S. r29.

4) Ged., Vererb., Plur, Jena 1913, S: 45.



zufalligen Vorkommnisses, wiirde, wie jedermann anerkennen
wird, eine Voraussetzung notwendig sein. Es milte die Kette
von Ursachen und Wirkungen x, y, z, die im elterlichen Organis-
mus von der Abianderung A zur Keimzellenvariation a fihrt, in
umgekehrter Reihenfolge wieder in Gang gesetzt werden; wenn
sich aus den Keimzellen der junge Organismus entwickelt, denn
nur in diesem Falle konnte in regelmaBiger Weise dem A
wieder eine A, dem B ein B entsprechen. Nun koénnen aber als
einzige Faktoren, die im elterlichen Organismus fiir die Projektion
der Abbildung A auf die Keimzellen in Betracht kommen, nach
dem heutigen Stande unserer Kenntnisse inkretorische oder Nerven-
einflisse angenommen werden. Allenfalls wire es noch moglich,
daB auch hier, wie bei anderen Umstimmungsprozessen (S. 55),
Wirkungen spezifisch-energetischer Art eine Rolle spielen, wie
denn auch Fick bei der somatischen Induktion an Strahlungen be-
sonderer Art gedacht hat. Wihrend nun die Glieder x, y, z des
ersten Abschnittes der Ursachenkette offenbar von mehr einheit-
licher und verhiltnismaBig einfacher Art sind, wiirde im Falle
einer Fortwirkung der elterlichen Keimplasmaidnde-
rung der Kausalnexus, welcher zwischen den Keimzellen und der
Entfaltung der abgeinderten Merkmale im kindlichen Organismus
gelegen ist, in den meisten Fillen ungleich komplizierter und
mindestens von ganz anderer Natur sein, als die Gliederreihe
X, v, z. Wirken doch bei der normalen und bei der abgeinderten
Ontogenese die verschiedensten Entwicklungsprozesse und Ent-
wicklungsmittel zusammen: der spezifische Teilungsrhythmus der
Furchungs- und Embryonalzellen, die besonderen Verhiltnisse
des Gesamtstoffwechsels, epigenetische Nachbarschafts- und Fern-
wirkungen kommen hier in Betracht, und speziell bei sogenannten
koadaptativen Anpassungen, wie es z. B. die komplizierten Ge-
lenkbildungen sind, spielt die gegenseitige harmonische Be-
einflussung von zwei oder mehreren Organanlagen oder Gewebs-
formationen eine Rolle. So kann jedenfalls gesagt werden, dal,
falls iiberhaupt die Keimzelleninderung a im kindlichen Orga-
nismus fortwirkt, die Glieder m, n, o der zweiten Halfte der Ur-
sachenkette ganz anderer und zwar im allgemeinen viel kompli-
zierterer Art sein miissen, als die Glieder x, y, z des ersten Ab-
schnittes. Daher wird auch das SchluBglied der ganzen Reihe,
d. h. der im kindlichen Organismus zutage tretende Vererbungs-
effekt, im allgemeinen nicht wieder die Abdnderung A, sondern
irgendeine andere Zustands- oder Funktionsinderung sein. Statt
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der Lamarckschen Reihe A—x-y-z—a—z-y-x—A wird sich also
eine Reihe von der Zusammensetzung A—x%-y-z—a—m-n-o—B er-
geben, und nur auf Grund ganz zufilliger Umstinde kénnte ge-
legentlich einmal das Schluf3glied A erreicht werden, es sei denn,
daB die besonderen, unten zu erwahnenden Verhiltnisse vorliegen.

Nun ist allerdings seit Hering?!) ab und zu versucht worden,
eine Ubereinstimmung des Endgliedes der ganzen Reihe mit
dem Anfangsglied dadurch verstindlicher zu machen, daB die Ver-
erbungserscheinungen mit den Gediachtniserscheinungen in
Parallele gebracht, bzw. beide Erscheinungen als AuBerungen
eines und desselben Grundvermogens der organisierten Materie
betrachtet werden, welche als Gedachtnis oder Reproduktions-
vermogen im weitesten Sinne oder mit Semon als Mneme be-
zeichnet wird. Besonders O. Hertwig, Rignano und Semon
sind als Vertreter dieser Auffassung zu nennen, und es ist in
dieser Hinsicht besonders auf Semons gedankenreiches Werk
hinzuweisen?). Indessen kann gezeigt werden, daB3 die Paralleli-
sierung der Vererbung individueller Neuerwerbe und der Ge-
dichtniserscheinungen deshalb logisch nicht zulidssig ist, weil in
den beiden Erscheinungsreihen oder Ursachenketten die Auf-
einanderfolge der einzelnen miteinander zu vergleichenden Glieder
(Originalreiz, Originalreaktion und Engrammbildung) nicht genau
die namliche ist, wie hier nicht nochmals ausgefiihrt werden soll3).
Der leitende Gedanke von Hering und Semon ist vielmehr nur
in solchen Fallen durchfiithrbar, in welchen die Wirkung auBerer
Reize nicht schon am elterlichen Soma, wie im Lamarckschen
Schema, sondern, unter Vermittlung der elterlichen Keimzellen,
erst bei Kindern oder Enkeln als ,exoblastogene’ Abinde-
rung oder, wie man auch sagt, auf idiokinetischem Wege
(Lenz) zutage tritt4).

Es gibt nun aber doch besondere Verhiltnisse, unter welchen
eine Vererbung erworbener Eigenschaften im Lamarckschen
Sinne theoretisch denkbar erscheint. Es handelt sich um solche
Faille, in denen das vonden Eltern individuell Erworbene

1) E. Hering, Uber das Gedichtnis als eine allg. Funktion der
organisierten Materie. Wien 1873.

2) R. Semon, Die Mneme als erhaltendes Prinzip im Wechsel des
organischen Geschehens. Leipzig 1904, 3. Aufl,, 1911.

3) Gedichtnis usw., S. 6 ff. (Schemata I—III); vgl. Allg. Vererb.,
3. Autlh, 'S. 148,

4) Gediachtnis usw., S. 20 ff. (Schema IV).



schon vorher als virtuelle Potenz im Artplasma vor-
bereitet lagl). Dab hier vielleicht ein Schliissel fiir die weitere
Aufklirung des Problems der Vererbung erworbener Eigenschaften
gelegen ist, geht wohl auch daraus hervor, daB sich schon eine
ganze Anzahl von Forschern, die im iibrigen von den verschieden-
sten Standpunkten aus die Vererbungsfragen in Angriff genommen
haben, in &dhnlicher Richtung ausgesprochen haben. Es sollen
hier nur einige AuBerungen angefiihrt werden.

So hat Lenz?) die Ansicht vertreten, daB3 es eine somatogene
Ubertragung nur innerhalb der Anpassungsbreite einer Or-
ganismenform giabe, und in Ahnlicher Weise hat sich neuer-
dings Stieve?) ausgesprochen. Etwas anders lautet die Dar-
stellung von Diirkent). Danach werden nicht beliebig aufge-
zwungene Verdnderungen erblich, vielmehr nur solche, fiir deren
Zustandekommen in der allgemeinen Wesensbeschaffenheit des
Organismus die Moglichkeit gegeben ist. Diese Moglichkeiten
selen aber keine Anlagen im engeren Sinne oder gar bis dahin
latent gebliebene Gene, denn das wiirde nur eine modern formulierte
Einschachtelungslehre sein, vielmehr sind die Moglichkeiten be-
stimmt durch die bisherige phylogenetische Entwick-
lungsrichtung, durch die Art des Anlagenbestandes, den die
Spezies bis dahin erreicht hat. Es handelt sich bei diesen Moglich-
keiten, wie ich hinzufiigen méchte, offenbar im wesentlichen doch
um das, was ich als virtuelle Potenzen bezeichnet habe. Denn die
virtuellen Potenzen sind ja ebenfalls von latenten Anlagen zu
unterscheiden (S. 3,73) und sind, wie die Ausgangsdefinition lautet,
in der stofflichen, strukturellen Beschaffenheit des Artplasmas
begriindet, also, was ja schon in dem Ausdruck Artplasma ent-
halten ist, quantitativ und qualitativ durch seine historische Ent-
wicklung bestimmt. Auch R. Fick?5) betont wie die genannten
Autoren, dal} eine ,erworbene Eigenschaft' selbstverstandlich nur
innerhalb der Variationsbreite des betreffenden Lebewesens auf-
treten konne: auf seine speziellen AuBerungen iiber den Vorgang
der somatischen Induktion, die sich mit der hier vertretenen
Auffassung beriihren, werde ich unten zuriickkommen. Endlich sei

1) Gedachtnis usw., S. 6o.

2) Arch. Rass.- u. Gesell.-Biol. 1912, S. 29.

3) Arch. Entw.-Mech. 59, 1921, S. 182.

4) Einfihr. in die Exp.-Zool. Berlin 1919, S. 4oo0.
g} R.Fiek, Zeitschr. ind. Abst. 3T, 19235 S-Snis:



mnmnoffeu ngend!nlcher Art oder auf

\ el Ist aber das Keimplasma der generativen

In M w x &hevgeﬁihﬂ so konnte im kindlichen
- Organismus dieselbe Abindemng, wie im elterlichen in Erschei-
' Illlg Inhn, sei es als eine labile, iiber wenige Generationen sich
~ erstreckende |, Dauermodifikation'* oder als eine Konstitutions-
- anderung von gréBerer Stabilitit. Jedenfalls kionnte vom Boden
der Pluripotenzhypothese aus, welche nur eine gewisse Zahl von
gegebenen Entwicklungsméglichkeiten voraussetzt, der Vorgang

1) F. Kraus, Die allg. u. spez. Pathologie der Person. Leipzig
(Thieme) 1919, S. 179.




ausiiben, daB dieser aus einem Glemhgewlchtnushﬂ‘ﬂ'
anderen A’ iibergefithrt wird, so daB alle Funktionen von
EinschluB der Zeugungsfunktion im gewissen Grade wa
Funktionen von A verschieden sein miussen. Dann werde aber
auch die Nachkommenschaft von A’ nicht dieselbe sein, als wenn
———————— ) |

1) Gedichtnis usw,, S. 59.
) RoEB ).




ihr Erzeuger die Form A beibehalten hitte. Diese Vorstellungen
Spencers konnten in der Tat dazu dienen, die Ubertragung
auch einer bestimmten Abanderung eines bestimmten
Organs verstindlich zu machen, wenn man, im Sinne der Pluri-
potenzhypothese annimmt, dal’ die Zahl der méglichen Gleich-
gewichtszustinde des Organismus entsprechend der Zahl der vir-
tuellen Potenzen des Artplasmas eine begrenzte ist und dal eine
bestimmte, durch duflere Reize bewirkte Abdnderung des elter-
lichen Organismus nur einen Teilzustand eines jener artplasmatisch
~ bedingten Gleichgewichtszustinde darstellt.

Ahnliche Gedanken wie bei Herbert Spencer kehren auch
bei anderen Forschern wieder. So hat neuerdings Jackmann?)
versucht, die Vrginge der direkt bewirkten Anpassung und der
Vererbung erworbener Eigenschaften mit Hilfe des von Johann
Bernoulli, Lagrange u. a. begrindeten mechanischen Prin -
zips der virtuellen Verschiebungen?) verstindlich zu
machen. Zufolge dieser , goldenen Regel der Mechanik* werden
Gleichgewichtsstorungen, die an einer Stelle eines Systems
von beliebig vielen Massenpunkten vorkommen, auf das ganze
System iibertragen, bis ein neuer Gleichgewichtszustand erreicht
1st, wie man mit Hilfe einfacher Modelle nach Art der Niirnberger
Schere zeigen kann. Das Prinzip ist in der Mechanik im allge-
meinen nur anwendbar, wenn es sich um sehr kleine und sehr
langsame Verschiebungen handelt, auch sind nur sehr kleine und
sehr langsame Zustandsinderungen umkehrbar. Fir die Uber-
tragung des Prinzips auf biologische Verhiltnisse und speziell
auf unser Problem ist gerade der letztere Punkt von Bedeutung,
weil nach Jackmann die Vererbbarkeit erworbener Eigenschaften
auf der Umkehrbarkeit eines biologischen Vorgangs beruht, nam-
lich auf der Fahigkeit des Keimplasmas, aus den durch somatische
Induktion verinderten Anlagen im Laufe der folgenden Onto-
genese die vom Elter erworbenen Eigenschaften riicklaufig wieder
zur Entfaltung zu bringen. Da nach obigem nur kleine  Zu-
standsinderungen umkehrbar sind, so folgt daraus, dall nur ge-
ringfligige biologische Abianderungen vererbbar sein konnen. Eine
Annaherung dieser Anschauungen an die auch von Jackmann

1) ' O. Jackmann, Roux’ Vortr. und Aufs. iiber Entw.-Mech.,
Heft 28, Berlin (Springer) 1923.

2) Uber die bisherige Verwendung des Ausdrucks virtuell in der
Biologie vgl. 1. c., S. 47.



besprochene Pluripotenzhypothese ist auch durch den Satz ge-
geben, daB die Einfiihrung von neuen Elementen in ein somatisches
und keimplasmatisches System keine Schwierigkeiten bereitet, wo-
fern diese Einreihung mit den Bedingungen des Systems vertrag-
lich oder ,virtuell* ist1). A5 LA

Allen diesen Annahmen ist in letzter Linie der in mehr oder
weniger bestimmter Form ausgesprochene Grundgedanke gemein-
sam, dald eine Vererbung erworbener Eigenschaften auf Grund
somatischer Induktion nur dann in Frage kommen kann, wenn
das von den Eltern individuell Erworbene schon vorher als vir-
tuelle Potenz im Artplasma vorbereitet oder aber in der Richtung
der stammesgeschichtlichen (orthogenetischen) Entwicklung ge-
legen ist. Eine Vererbung der Wirkung von Verletzungen oder
Verstimmelungen kann also nicht in Betracht gezogen werden,
dagegen wire es theoretisch denkbar, die Vererbung von Reiz-
wirkungen einfachster Art, wie z. B. der unmittelbaren Wirkung
besonderer Strahlungssorten auf die Hautpigmentierung niedrig
organisierter Tiere?), auf diesem Wege verstindlich zu machen.
Um speziell auch eine Vererbung von funktionellen Abinderungen
zu erklaren, milite noch eine ganze Reihe von Hilfshypothesen
herangezogen werden. Vor allem wire wohl anzunehmen, daB von
den einzelnen in Betracht kommenden Muskelgruppen oder Sinnes-
organen ganz spezifische Reizstoffe gebildet und daB diese
bei Gebrauch oder Nichtgebrauch der Organe in bestimmter Rich-
tung abgeindert werden, in dhnlicher Weise wie dies Darwin
fir seine Zellkeimchen angenommen hat. Vorliufig fehlen
jedoch fiir derartige Vermutungen alle Unterlagen, und so muB
die Frage offen bleiben, ob etwa mit Hilfe der Pluripotenzhypo-
these auch in der Frage der somatischen Induktion ein festerer
Boden gewonnen werden kann.

Dalb das Verstindnis fiir ein Zustandekommen einer reinen
Parallelinduktion, d. h. einer unmittelbaren, gleichzeitigen
und gleichsinnigen Beeinflussung der Korper- und Keimzellen

¢ R e S Y

2) Schon bei den Versuchen von Diirken, Leonore Brecher
und Przibram mit Pieris kommen kompliziertere Verhaltnisse in Be-
tracht: vor allem, weil das Licht zunichst im Auge der Raupe wirksam
wird (Diirken, Arch. mikr. Anat. u. Entw.-Mech. 99, 1923, S. 370). Noch
kompliziertere Vorginge wiren beim Menschen anzunehmen. Vgl. hierzu
St. Rothmann, Unters. iiber d. Phys. der Lichtwirkungen. Zeitschr.
exper. Medizin 36, 1923.



durch den aulleren Reiz, durch die Annahme von virtuellen Po-
tenzen erleichtert wiirde, bra.ucht ‘wohl kaum erwihnt zu werden
Es ist aber bekannt, daf} gegen das tatsichliche Vorkommen einer
reinen Parallelinduktion erhebliche Bedenken erhoben werden
konnen, und daB viel eher mit einer indirekten Parallel-
induktion zu rechnen ist. Man versteht darunter die Moglichkeit,
daB die duberen Reize durch Vermittlung der Sinnesorgane, des
Nervensystems und des innersekretorischen Apparates zunichst
primar die Gesamtverfassung des Korpers und den allgemeinen
Stoffwechsel verandern und daB erst von hier aus einerseits
bestimmte Korperstellen, andererseits die Keimzellen und damit
die Nachkommen gleichsinnig abgeandert werden. Auch ein
solcher Vorgang kann unserem Verstindnis wesentlich niher-
geriickt werden, wenn man vom Boden der Pluripotenzhypothese
aus annimmt, daB im Artplasma sowohl der Keimzellen als auch
der noch nicht differenzierten Embryonal- und Larvenzellen die-
selben virtuellen Potenzen vorhanden sind.

- GewissermaBen ein Vorproblem unserer Frage tritt uns in der
bekannten Erscheinung entgegen, daB in manchen Fillen die
experimentell erzeugten Modifikationen mit den in anderem Klima
lebenden erbfesten Rassen iibereinstimmen!). So hat Witschi
neuerdings festgestellt, daB, &dhnlich wie dies' beim Melanismus
der Schmetterlinge der Fall ist, beim Grasfrosch die Geschlechts-
differenzierungsprozesse, die durch kiinstlich geschaffene extréme
Temperaturen verstirkt oder beschleunigt werden, in Gebieten
mit extremen klimatischen  Bedingungen im gleichen Sinne abge-
andert erscheinen, aber als erbfeste ,,Mutationen‘.. Wahrend z. B.
die normalen Kulturen von Alpenfréoschen 50 Proz. Mannchen und
50 Proz. Weibchen lieferten, wurden bei der gleichen Rasse im
Kilteexperiment 50 Proz. Hermaphroditen und 50 Proz. Weibchen
erhalten, so daf3 hier starke Anklinge an das Verhalten mittel-
und stiddeutscher Lokalrassen zutage treten. Witschi nimmt an,
dal in beiden Fallen die Gene durch spezifische Faktoren beein-
fluit werden und vermutet, ,als solches Agens méchte sich die
phinotypische Modifikation selber erweisen, bzw. die
chemisch-physikalische Verianderung im Organismus, fiir die sie
selber nur ein Ausdruck ist*. Man kann aber derartige Erschei-
nungen einer groBen Reihe von anderen Vorkommnissen dadurch

j r) E. Witschi, Studia Mendeliana, Briinn ,1923, S. 302, und Rev.
Suisse de Zool. 30, 1923, S. 465.



weise maktme und weﬂerch‘t “auch
mamfest gewordene Entwu:kl*ungs

flecke II und III '(Fig.. g links). Es 'w‘-urde‘ "'scheli~- h
mﬁglic‘herweise auch cliese Verschmelzung a.ls ' éine 'Eﬁ W

daB wir es hier mit Plunpotenzerschelnungen d h ‘mit der
Weckung generell vorhandener, virtueller Potenzen zu tun haben.

Bleiben wir zunichst bei den zuletzt besprochenen Verande-
rungen und ihrer Bedeutung fiir das Problem der indirekten




“oder .,Dmmoiﬁhuonen“ -mehr labiler Art zu tun hlt, oder
‘mit Artplasma - Abinderungen, welche erst durch die wihrend
‘mehrerer Generationen fortdauernde Wirkung der gleichen dulBeren
Reize sozusagen festgehimmert werden, oder auch mit sofort
stabilisierten Mutationen, wie solche Tower beim Koloradokifer

1) Stud. Mend., Briinn 1923, S. 291.




getunden zu haben glaubt. Tatsichlich scheinen mir hier nur
graduelle Unterschiede vorzuliegen. [

Nun treten aber bei den Vanessa-Experimenten, wie gesagt,
auch gleichgerichtete Zuriickdifferenzierungen hervor. Es
werden infolge der Verinderung des Chemismus insbesondere die
labilsten Elemente des Artbildes, namlich die zuletzt erworbenen
hochspezialisierten Artcharaktere, in unserem Falle die spezifische
Grundfarbung der Fliigel, die blauen Halbmonde in der Nahe des
Aubenrandes und der Augenfleck von V. Io in der Entwicklung
gehemmt und aus dem Gleichgewicht gebracht, es werden also
gewissermallen die Spitzen und duBersten Triebe der Art- und
Rassenentwicklung kupiert, so wie bei einem Erdbeben vorwiegend
die Turmspitzen und Kamine leiden!). Im wesentlichen wird der
Vorgang der nimliche sein wie bei der ersten Gruppe von Er-
scheinungen: durch Verinderung des Chemismus wird das Art-
plasma sowohl der Flugelanlagen als auch der Keimzellen in
gleicher Weise beeinfluBt, und zwar im Sinne einer Ent- oder
Zuriickdifferenzierung, es werden sich also die Zuriickdifferen-
zierungen des Phidnotypus auch bei unbeeinfluften Nachkommen
wiederholen kénnen. Auch bei solchen Zuriickdifferenzierungen
kann man natirlich von einer Aktivierung virtueller Potenzen
sprechen, wie dies in allen vorhergehenden Kapiteln bei den als
ubiquitdre Variationen hervortretenden Defektmutationen geschehen
ist. Zwischen der Parallelaktivierung?) von generellen Po-
tenzen in Soma- und Keimzellen, auf Grund deren bei den Eltern
und bei einem Teil der Nachkommen die Verschmelzung der
Vorderrandflecke zustande kommt, und zwischen der Parallel-
reduktion des Artplasmas, welche bei Eltern und Nachkommen
die gleichen Zuriickdifferenzierungen bedingt, besteht wohl in
letzter Linie nur insofern ein Unterschied, als im ersten Fall Nova
zum Vorschein kommen konnen, die moglicherweise bei den Vor-
fahren niemals unter natiirlichen Lebensbedingungen manifest ge-
worden waren, in letzterem Fall aber Entwicklungszustinde im
fertigen Organismus in Erscheinung treten, die vielfach phylo-
genetischen Durchgangsstufen nahe stehen, also einen atavisti-
schen Charakter haben konnen.

So ibersichtlich im allgemeinen die Verhiltnisse bei den Va-
nessa-Experimenten sind, so liegt doch, wie ich glaube, kein reiner

1) Gedichtnis usw., S. 50, 5I.
2) Allg. Vererb., 3. Aufl, S. 154.

Haecker, Pluripotenzerscheinungen.
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Fall von indirekter Parallelinduktion vor, vielmehr kommen Ver-
hiltnisse in Betracht, die z. T. schon unter den Begriff der fakul-
tativ-identischen Scheinvererbung?!) fallen. Darunter ver-
stehe ich eine mehr gelegentliche Ubereinstimmung der
Eltern und Kinder, die dadurch zustande kommt, daB durch duBere
Reize im elterlichen Organismus Gleichgewichtsstérungen
allgemeinerer Art hervorgerufen werden, und daf diese, ohne
die Vitalitit und Zeugungsfihigkeit wesentlich zu beeintriichtigen,
einerseits eine Reihe von somatischen Anomalien mehr oder
weniger pathologischen Charakters, andererseits konstitionelle
Erschitterungen des Keimplasmagefiiges der Fort-
pflanzungszellen bedingen. Aus den so geschwichten Keimzellen
werden dann Nachkommen entstehen, die naturgemif nicht ganz
vollwertig sind und allerlei Aberrationen zeigen, unter welchen
sich gelegentlich — fakultativ — auch solche vorfinden, die
mit denjenigen der Eltern identisch sind?). Von der indirekten
Parallelinduktion unterscheidet sich dies Verhiltnis dadurch, daB
nicht einzelne Merkmalsabinderungen von ganz bestimmtem
Charakter in der namlichen bestimmten Form bei den
‘Nachkommen wiederkehren, daB vielmehr infolge einer etwas
labileren Konstitution eine gréBere Anzahl von virtuellen Po-
tenzen gewissermallen weckreif wird, und daB auch wihrend der
Entfaltung der betreffenden Eigenschaften Stérungen aller Art
vorkommen. Eine Folge davon wird sein, da das phinotypische
Gesamtbild und der Entwicklungsgrad der einzelnen Komponenten
von Individuum zu Individuum oder mindestens von Zucht zu
Zucht wechselt und daB die einzelnen Merkmale nicht den
Eindruck von gesonderten unabhingig voneinander auftretenden
Einheiten machen, sondern mehr als die Glieder eines Habitus
oder Status erscheinen. Von Vorkommnissen dieser Art fiihren
dann alle Uberginge zur eigentlichen Keimverderbung oder
Blastophthorie (A. Forel), bei welcher infolge schwerer
Schidigung des Korpers, wie sie z. B. bei linger dauernder Gift-
wirkung erfolgen kann, auch die Keimzellen geschwicht werden
und infolgedessen verkiimmerte und lebensschwache Nachkommen
entstehen konnen. Die adulerlich hervortretenden Entwicklungs-

1) Gedachtnis usw., S. 55; Allg. Vererb., S. 159.

2) Ich weiche hier etwas von der noch nicht vollkommen prazisen
friheren Darstellung (Allg. Vererb., 3. Aufl., S.160) ab, auch darin, daB
ich keine Bedenken mehr trage, den Vorgang als Scheinvererbung zu
bezeichnen.



den nicht selten vorkommenden Kom‘lﬁm
anomahen, die emzelnen ,,Stlgmen“ m

1) Exper. zool. Stud. in: Denkschr. Schweiz. Ges £. d. ges. Naturw
1808. a4

2) L. ¢, S. 21 u. Taf. 3, Fig. 13.

3) e, S. a3 u. Taf. 5, Fig. ¢4 uv. 5.




s ;n, die uns-bel der faktﬂtanv-ndenmchen» Schein-
entgegentreten. Wir werden spiter nochmls auf diese
Frage zuriickkommen.

Fassen wir die Ergebnisse dieses Kapitels zusammen, so ist
zunichst zu sagen, dall vom Boden der Pluripotenzhypothese aus
eine Vererbung einseitiger Abanderungen iiberhaupt nur dann in
Frage kommen kann, wenn das von dem elterlichen Organismus
Erworbene schon vorher als virtuelle Potenz im Artplasma vor-

1) Vgl. Lang, Die exper. Vererbungsl., S. 369.
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bereitet lag, eine Auffassung, die sich mit ahnlichen, in mehr oder
weniger bestimmter Weise geiuBerten Anschauungen einer ganzen
Reihe von Biologen und Konstitutionsforschern nahe beriihrt. Von
diesem Standpunkt aus ist aber theoretisch die Moglichkeit zu-
zugeben, dafl unter gewissen Umstinden eine wirkliche soma -
tische Induktion auf dem Wege von Umstimmungsprozessen
und eine Ubertragung ganz bestimmter 'Abénderungen zustande
kommen kann, wobei dahingestellt sein mag, ob es nicht bei fort-
schreitenden Kenntnissen spiter doch einmal moglich sein wird,
auch eine Vererbung funktioneller Abinderungen innerhalb ge-
wisser Grenzen verstindlich zu machen. Jedenfalls lassen sich
aber die Erscheinungen der indirekten Parallelinduktion
und der fakultativ-identischen Scheinvererbung leichter
erkliaren, als dies ohne die Grundannahme einer Pluripotenz des
Artplasmas moglich ist. ' '

Vermutlich wird der eine oder der andere Leser hier sagen,
daf5 diese Anschauungen nichts Neues enthalten, und daB er sich
die Vorginge niemals anders vorgestellt habe. Ein solcher Ein-
wand ist in allen derartigen Fillen etwas durchaus RegelmiBiges
und in der Natur aller theoretisch-wissenschaftlichen Unter-
suchungen begriindet!). Aber ich glaube doch sagen zu kénnen,
dal} ich, soweit ich die ins Riesenhafte angeschwollene Literatur
kenne, nirgends eine Darstellung finden konnte, in welcher die
vermuteten Zusammenhinge in bewuBter Weise unter einen ein-
heitlichen Gesichtswinkel gebracht und in begrifflicher Hinsicht
genauer festgelegt worden sind.

1) Vgl. meine Bemerkungen zu Spemanns Minchener Referat,
Zeitschr. ind. Abst. 35, 1924, S. 156.



latiy un gen vorkornmen. Dabei waren zunachst echte'
| eplgenetlsche Korrelationen gemeint, z. B. die Abhingigkeit, in
~welcher beim Axolotl die Epidermis- und die Koriumpigmentierung
voneinander stehen. Die Moglichkeit einer Konnexion mehrerer
neu entstandener Merkmale war dabei zunachst offen gelassen
(S. 8).

Die Frage nach den korrelativen und konnektiven Zusammen-
hingen dringte sich spaterhin in solchen Fillen auf, in welchen




Eigenschaften von ausgesprochen adaptativem Charakter, offenbaf
auf Grund einer gleichgerichteten Pluripotenz (Paripotenz), hier
als Rassen-, dort als Art- oder Gattungsmerkmale auftreten, und
zwar In regelmiBiger Verbindung mit anderen Merkmalen. So
sahen wir z. B., dal3 die als Cychrisation bezeichnete Verlingerung
der Kopf- und Halsregion bei Carabiden mit Verinderungen der
Fligelskulptur und des Penis korrelativ oder konnektiv verbunden
erscheint. Hier konnte bereits von einem Habitus gesprochen
werden (S. 20). ¢

Zum dritten Male wurden wir vor dhnliche Verhiltnisse ge-
stellt, als es sich um die fakultativ-identische Scheinvererbung
und ihre Voraussetzungen handelte (S. 98). Wenn auf Grund einer
leichteren konstitutionellen Erschiitterung des Keimplasmagefiiges
verschiedene Abweichungen auftreten, die zum Teil bei den Nach-
kommen wiederkehren, so muf® man sich wieder die Frage vor-
legen, in welcher Weise die verschiedenen Abinderungen zu-
sammenhingen und inwieweit sie etwa im Rahmen eines be-
stimmten Habitus gelegen sind.

Es ist auf mehreren Wegen moglich, der Frage nach allen
diesen Zusammenhingen niherzutreten. Man kann erstens ver-
suchen, kiinstlich, durch Anderung der Lebensbedingungen virtuelle
Potenzen zu wecken und damit erbliche Variationen mutativer Art
hervorzurufen. Wenn dann bei Abinderung eines einzelnen
auberen Faktors immer wieder die namlichen Merkmalskombina-
tionen auftreten, so ist durch entwicklungsgeschichtliche (phiano-
genetische) Untersuchungen festzustellen, ob Abhingigkeiten vor-
handen sind und ob diese echt-korrelativer oder konnektiver Natur
sind. Nun sind bekanntlich die Versuche, durch kiinstliche Mittel
Mutationen hervorzurufen, bisher nur wenig erfolgreich gewesen,
ja selbst bei der viel untersuchten Drosophila sind bisher in dieser
Richtung kaum mehr als die ersten Ansitze zu verzeichnen!).
Worauf diese Sprodigkeit des Gegenstandes vermutlich beruht,
darauf werden wir in den folgenden Kapiteln zuriickkommen,
jedenfalls stoBt aber dieses direkte Verfahren zunichst noch auf
kaum uberwindliche Schwierigkeiten.

Der zweite, zurzeit aussichtsreichste Weg ist die Verbindung
kreuzungsanalytischer und entwicklungsgeschichtlicher Forschung,
und endlich kann auch auf rein genealogischem Wege untersucht

1) Vgl. Morgan-Nachtsheim, S. 209; Guyénot, Bull. scie. (7),

[
&

48, 1914; Ref. von Nachtsheim, Zeitschr. ind. Abst. 20, 1919, S. 150.
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werden, ob und in welcher Reihenfolge und mit welcher Regel-
mabigkeit im Laufe der Generationen zu einer Anomalie noch
andere hinzutreten konnen. Natiirlich fiihrt letztere Methode zu
weniger sicheren Ergebnissen als die beiden anderen, aber spe-
ziell beim Menschen kann auf diese Weise ein erster Einblick in
die korrelativen und konnektiven Zusammenhinge gewonnen
werden. :

- Im ganzen haben die drei genannten Methoden auler den
spater zu besprechenden Befunden der Morganschen Schule
nur zu wenigen klaren Ergebnissen von weiter tragender Bedeutung
gefiihrt, insbesondere ist auch die entwicklungsgeschichtlich-
phianogenetische Untersuchung der Merkmalsverbindungen, so aus-
sichtsreich sie auch erscheinen mag, nur wenig vorgeschritten.
Man konnte also vielleicht den Eindruck gewinnen, daBl es zurzeit
auf diesem Gebiete iiberhaupt nicht moglich ist, iiber die Ergeb-
nisse, die bei den einzelnen Tatsachengruppen gewonnen wurden,
hinauszublicken und zu allgemeineren Sitzen zu gelangen. Ich
mochte aber glauben, daB auf einigen Spezialgebieten unsere
Kenntnisse geniigend weit fortgeschritten sind, um auch in der
Frage der Merkmalszusammenhinge den Versuch einer zusammen-
fassenden Behandlung zu rechtfertigen.

GroBe Konstitutionen oder Habitusformen. Wir
gehen aus von dem schon am Anfang des Kapitels kurz erwihnten
Begriff des Habitus oder Status, und zwar soll dies geschehen,
weil damit vielbesprochene und in weiten Kreisen bekannte Er-
scheinungen gemeint sind, wiahrend die iibrigen hier zu erwihnen-
den Vorkommnisse zum Teil weniger geliufig sein diirften. Unter
Habitus oder Status versteht man in der menschlichen Kon-
stitutionsforschung meistens!) diejenigen Komplexe von korre-
lativ oder konnektiv verbunden Organanomalien,
die uns als Ausdruck einer anomalen Konstitution ent-
gegentreten und mit einer groBeren Disposition zu be-
stimmten Krankheiten verbunden zu sein pflegen.

Beziiglich der Umgrenzung und der wesentlichen Ziige einiger
Habitusformen, die den ,,groBen Konstitutionen (Siemens) ent-
sprechen und hier als grofle Habitusformen bezeichnet wer-
den mogen, haben sich die Pathologen einigermaBen geeinigt,
wenn auch im einzelnen noch sehr verschiedene Ansichten be-

1) Einige Forscher (z. B. Hanhart) sind dagegen, daB der Kon-
stitutionsbegriff zu enge mit dem Begriff des Anomalen verbunden wird.
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stehen. So gelten als wichtigste Kennzeichen des Status
asthenicus heutzutage wohl allgemein der lange, schmale, flache
Brustkorb mit enger oberer Apertur, das Fehlen einer Verbindung
zwischen 10. Rippe und Brustbein (Costa decima fluctuans), Muskel-
hypotonie, Herabhingen des Magens und der anderen Bauchein-
geweide (Splanchnoptose), Ernidhrungsstérungen und Ubererreg-
barkeit des vegetativen Nervensystems!). Von manchen Forschern,
so besonders von Stiller, ist der Begriff wesentlich erweitert
worden, auch sollen verschiedene Krankheiten, namentlich Lungen-
tuberkulose, bei diesem Status besonders hiufig angetroffen
werden.

Wie man auch die Begriffe Konstitution und Habitus naher
umschreiben will, jedenfalls schwebt vielen Konstitutionsforschern
die Vorstellung vor, dal wenigstens bei einigen der ,groBen‘
Konstitutionen das Gesamtbild des Korpers, der Gesamthabitus,
in allen Teilen und Funktionen veridndert ist, und daB die Ab-
anderungen der einzelnen Organe mit denen der iibrigen in epi-
genetisch-korrelativem oder pleiotropisch-bedingtem 2) Zusammen-
hange stehen. So will z. B. F. Kraus die konstitutionellen Ano-
malien der Einzelorgane, ja sogar des speziellen Apparate und Ge-
webe derselben, nicht im geringsten bezweifeln oder unterschitzen,
aber im Gegensatz zu Martius, der jede allgemeine, d. h. auf
den ganzen Korper sich erstreckende abnorme Konstitution ginz-
lich in Abrede stellt, halt er es fiir zweifellos, dal z. B. ,bei der
Kimmerform des extremen Hochwuchses, bei der lymphatischen
und Basedow-Konstitution das Konstitutionelle in samtlichen
Teilen und Funktionen des Individuums von allem Anfang an
charakteristisch sich auspragt'“3). Auch von Status asthenicus
(s. oben) kann wohl Ahnliches gesagt werden. Dieser Typus ist
ubrigens auch aus einem anderen Grunde fiir unsere ganze Frage
von Wichtigkeit. Stiller hatte fir das Hauptkriterium der

1) Vgl. u. a. Jul. Bauer, Die konstitutionelle Disposition zu inn.
Krankheiten, 2. Aufl., Berlin (Springer) 1921, S. 45; H. Giinther, Die
Grundl. d. biol. Konstitutionslehre. Leipzig (Thieme) 1922, S. 89; W. Sie-
mens, Vererbungspathologie, 2. Aufl, Berlin (Springer) 1923, S. 16;
E. Hanhart, Uber den modernen Dispositionsbegriff usw. Schweiz. med.
Woch. 1924.

2) Pleiotropisch bedingt = durch pleiotrope Erbeinheiten bedingt (s.
S. 8).

3) F. Kraus, Die allg. u. spez. Pathologie der Person. Leipzig
(Thieme) 1919, S. 72.



! Sprechenlernen als Beglelterschemungen ‘auf-
treten konnen, so liegt es nahe, nach dem Vorgange von Raynaud
von einem Habitus albinoticus zu sprechen?). Die Erblich-
keitsverhaltnisse sind noch nicht in jeder Hinsicht geklart. Wir
wissen nur, dal3 in einigen Fillen eines autonomen, d. h. auf

1) H. Frey, Korrespondenzbl. f. Schwenz. Arzte, 1918, Nr. 44; vgl.
G ieete s R A e T | £

"2} Nouv. cht. Med. Chirurg. Jaccoud 1880, I, S. 506; vgl. hierzu
Elschnig, Grifes Arch. Ophth. 84, 1913; Ebstein u. Giinther,
Zeitschr. Morph. u. Anthr. 17, 1912; Seyfarth, Virch. Arch. 228, 1920.




Pigmentarmut, Augenzittern und Fehlen der Fovea centralis be-
schrankten Albinismus ein ausgesprochen rezessiv-mendelndes Ver-
halten nachweisbar ist, wihrend es noch nicht feststeht, ob, wie
zu erwarten ist, bei habitusartig auftretendem Albinismus die Ver-
erbung einen mehr unregelmiBigen Verlauf nimmtl).

Mit demselben Recht wie auf den menschlichen Albinismus
kann man den erweiterten Begriff des Habitus auch auf manche
andere Verhiltnisse pathologischer Art iibertragen, so z. B. auf
den Mongolismus, bei welchem die Mongolenfalte (Epicanthus),
die flachen Augenhohlen, die tief eingesunkene Schlifengegend
und andere Anomalien ein mongoloides Aussehen herbeifiihren
und eine augenfillige Ahnlichkeit aller behafteten Individuen un-
abhiangig von ihrer Rassenzugehorigkeit bedingen?). Bemerkens-
wert 1ist, dafb eines der Merkmale, die Mongolenfalte, ein gewisses
Mal von Selbstindigkeit besitzen kann und bei Rassenmischungen
vielleicht dem Mendelschen Modus folgt3). Auch der als
Achondroplasie (Chondrodystrophie) bezeichnet kurzgliedrige
Zwergwuchs mag hier genannt sein, fiir welchen die Kiirze der
langen Rohrenknochen der Extremititen, die Entwicklungshem-
mung der Schidelbasis und Hand in Hand damit die Verbreiterung
des Schidels die konstantesten Merkmale sind4), und welcher in
manchen Fillen von Dachsbeinigkeit und Mopskopfigkeit bei
Hunden und Rindern eine entwicklungsgeschichtliche Analogie
zu haben scheint?).

Damit ist bereits der Hinweis gegeben, daBl auch bei Tieren
Komplexe von Anomalien auftreten, die einen Vergleich mit den
Habitusformen des Menschen erlauben. Am meisten scheint mir
eine solche Zusammenstellung beim Albinoidismus des Axo-
lotls (Amblystoma) nahezuliegen, bei welchem im erwachsenen
Zustande die Iris pigmentiert, die Oberseite des Kopfes und die
Kiemen in der Regel leicht schwarzlich bestiubt und die Zehen-

1) V.Haecker, Neuere Wege, Med. Klinik 1922, Nr. 38; Einf.-mend.
Merkm. Genetica 4, Ig22, S. 202.

2) Vgl. bes. Kassowitz, Wien. med. Woch. 1902; Herrmann,
Arch. of Pediatr. 34, 1917; Davenport, Proc. Am. Ass. for the Study
of Feeble-Minded. Wash. 1924.

3) Vgl. Baur -Fischer-Lenz, 2. Aufl, 1o BdSabaste:

4) M. Jansen, Das Wesen und Werden der Achondroplasie. Stutt-
gart 1913.

5} Vgh. Ch. R. Stockard, Amer. Journ.. Anat. 31,1023 RSt atassbe
.. Adametz, Arb. Lehrkanzel Tierz., 2. Bd., Wien (Gereold) 1923, S.53.
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spitzen schwarz gefarbt sind, in frithesten Larvenstadien aber eine
,metameroide’’ Zeichnung auftritt, d. h. eine rudimentire Quer-
banderung, welche der grobgebianderten, barschartigen Zeichnung
der normalen schwarzen Larven entspricht. Die phanogenetische
Untersuchung zeigt hier, dall der Albinoidismus auf einer Ver-
ringerung der Wachstumsenergie und besonders auf einer Ver-
lapgsamung und schlieBlichen Sistierung der mitotischen Teilungs-
vorgange der im Corium gelegenen schwarzen und gelben Pigment-
zellen (Melanophoren und Xanthophoren) beruht. Auch zeigt sich
im Auge die bei normal-pigmentierten Rassen bestehende Wachs-
tumskorrelation zwischen der Chorioidea und dem retinalen Pig-
mentepithel, sowie zwischen Irisstroma und Irisepithel gebrochen,
wozu eine geringere Lebensfihigkeit der albinoidischen Larven
kommt. Ich habe daher von einem Albinoidismus oder Habitus
albinoidicus gesprochen und glaube, dall noch eine ganze Reihe
von anderen Erscheinungen unter den Begriff der ,kleinen Kon-
stitutions- oder Habitusformen'* fallen, so der Melanismus der
Schmetterlinge, die Rothaarigkeit beim Menschen!) und die Fuchs-
farbigkeit bei Pferden. Speziell die Rothaarigkeit kann bekanntlich
mit Sommersprossenbildung und mit Krankheitsdispositionen be-
stimmter Art, die Fuchsfarbigkeit mit dem Auftreten von aus-
gedehnten weillen Abzeichen und ,Glasaugen’, sowie mit be-
sonderer Neigung zu Fagopyrismus (Bildung von Hautausschligen
bei vorwiegendem GenuB von Leguminosen) verbunden sein. Auch
der Flavismus (Isabellismus) der Pferde, Rinder und Maiuse kann
offenbar von Konstitutionsanomalien allgemeiner Art begleitet sein.
Alle diese Verhaltnisse spielen, soweit es sich um die grol3en Haus-
sauger handelt, in der ,Beurteilungslehre'* eine gewisse Rolle,
und bei dem praktischen Interesse, das der Gegenstand hat, ist
zu erwarten, dalb eingehendere systematische Untersuchungen nicht
lange ausbleiben werden.

Die Betrachtung der Korrelationen und Erblichkeitsverhalt-
nisse, wie sie speziell beim menschlichen Albinismus vorliegen,
fihrt uns von dieser zweiten, naturlich weder nach oben noch
nach unten scharf abgrenzbaren Gruppe von Vorkommnissen in
ein drittes Gebiet hinein.

Fakultative Merkmalsverbindungen. Ebenso wie der
menschliche Albinismus in einigen Familien mit den verschieden-
sten Anomalien habitusartig vergesellschaftet ist, in anderen Fallen
S. 29 des Sep.-Abdr.

1) Vgl. auch Hanhart, 1. c

*2
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dagegen als ganz oder nahezu autonom bezeichnet werden kann
und dann wohl immer das Verhalten eines rezessiv-mendelnden
Merkmals mit den entsprechenden Kriterien (unvermitteltes Auf-
treten bei mehreren Geschwistern, RezessiveniiberschuB, vielfach
Konsanguinitit in der Aszendenz) aufweist, so gilt dies in fast
noch ausgeprigterem MaBe fiir einige andere erbliche Anomalien
des Menschen, insbesondere fiir verschiedene MiBbildungen der
Extremitaten. Auch sie werden in manchen Familien in un-
verkennbarer Weise als einzige und unmittelbare Auswirkungen
einer einzelnen Erbeinheit iibertragen, wihrend sie in anderen
Stammen mit sonstigen Defekten Hand in Hand gehen. Man wird
vielleicht zunichst Bedenken tragen, den Begriff des Habitus auch
auf diese letzteren Fille auszudehnen, da bei ihnen nach unseren
bisherigen Kenntnissen das konstitutionelle Moment, eine Neigung
zum Krankhaften und eine Beeintrichtigung der Vitalitit nicht
oder nur in geringem Grade in Frage kommt. Aber ihrem
innersten Wesen nach steht, wie ich glaube zeigen zu koénnen,
auch diese dritte Gruppe von Erscheinungen, die ich als fakulta -
tive Merkmalsverbindungen bezeichnen mochte, den ha-
bitusartigen Zusammenhingen sehr nahe.

Es sei hier ein Beispiel, die Polydaktylie (Hyperdaktylie,
Mehrfingrigkeit, Mehrzehigkeit) des Menschen etwas ausfiihrlicher
besprochen. Kristine Bonnevie!) hat wohl als erste darauf
hingewiesen, daf3 man bei der menschlichen Polydaktylie zwei
Haupttypen zu unterscheiden hat: in den meisten Fillen ist eine
ganz bestimmte Form von Fingerverdoppelung charakteristisch
tir alle Glieder einer Familie, in anderen Fillen dagegen variieren
die Fingeranomalien von einem Individuum zum anderen und sind
gleichzeitig mit anderen Anomalien, z. B. mit Hasenscharte oder
psychischen Defekten verkniipft. Beide Typen sind aber, wie
Bonnevie hervorhebt, auch in bezug auf die Erblichkeit von-
einander zu trennen. Im ersten Fall stellt die Fingeranomalie
den ,,primiren” und einzigen Effekt eines ,lokalisierten erblichen
Faktors'* dar, im zweiten ist sie nur eine von zahlreichen variablen
Sekundarwirkungen irgendeines hereditiren Defektes, welcher den
Embryo in friihen Entwicklungsstadien beeinflul3t.

Diese Gegeniiberstellung, die im tibrigen eine besonders schone
INlustration fiir die ,entwicklungsgeschichtliche Vererbungsregel

1) Norsk. Mag. f. laegev. 1919; vgl. auch Neuere Wege, Med. Klinik
1922; Aufg. u. Erg. 1924, S. 240.
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1) Vgl. auch L. Grote, Zeitschr. f. Konstitutionsl. 9, 1923.

2) Vererbl, Leipzig 1913, S. 343.

3) Zeitschr. Morph. u. Anthr. 2, 1900; vgl. E. Schwalbe, D. Morph.
d. MiBbildungen I, Jena 1908, S. 172.
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Auch in zwei von Grote beschriebenen Familien sind Poly-
und Syndaktylie in unregelmiBiger Weise verbunden, in einer
derselben stellt sich die Syndaktylie als die vorherrschende oder
filhrende Erscheinung dar.

In ahnlicher Weise sind Fille bekannt, in denen Polydaktylie
und Brachydaktylie nebeneinander vorkommen. Von groBem Inter-
esse ist die von Aslaug Sverdrup beschriebene norwegische
Familie, von welcher zahlreiche Glieder eine auch die Metakarpen
und Metatarsen umfassende Bifurkation des kleinen Fingers und
der kleinen Zehe und daneben vielfach auch eine Brachydaktylie
in Form einer Verkiirzung der ulnaren Metakarpen und fibularen
Metatarsen, zuweilen auch einiger Phalangen zeigten. Die Brachy-
daktylie fand sich hier ausschlieBlich in einem als A-Linie be-
zeichneten Verwandtschaftskreis, welcher eine besonders voll-
standige Verdoppelung des kleinen Fingers zeigte, sie war nur bei
polydaktylen Individuen zu beobachten, ohne jedoch bei diesen
auf die sechsstrahligen Extremititen beschrinkt zu sein. Die
Polydaktylie zeigte eine ausnahmslos kontinuierliche Ubertragung,
jedoch ohne vollkommen klare Mendelsche Verhiltnisse aufzu-
weisen; fiir die Brachydaktylie konnte, wie Sverdrup vermutet,
ein besonderer Erbfaktor in Betracht kommen, der mit einer der
polymeren Erbeinheiten gekoppelt sein miifite, die in der A-Linie
der Polydaktylie zugrunde liegen.

Wihrend in den zuletzt besprochenen Fillen Syn- und Brachy-
daktylie gewissermalen als Begleiterscheinungen der Polydaktylie
auftreten, sind nicht wenige Familien bekannt geworden, in denen
auch die beiden ersten Anomalien als vollkommen autonome
Merkmale auftreten, genau so wie es z. B. im Bonnevieschen
Fall fiir die Polydaktylie gilt. So spielt in einem von Lewis und
Embleton gegebenen Stammbaum die durch fiinf Generationen
kontinuierlich vererbte Syndaktylie mindestens die fiihrende
Rolle!), das gleiche gilt fiir zwei von Siemens wiedergegebene
Stammbidume2) und fiir einen von Grote beschriebenen Fall?).
In der Regel stellt. sich die autonome Syndaktylie in klarer Weise

1) Plate, Vererbungsl.,, S. 345.

2) Siemens, Vererbungspathol., 2. Aufl., Berlin (Springer) 1923,
SERT AN 6o

3) In diesem von Grote (. p.) an zweiter Stelle beschriebenen Fall
spielen Syndaktylie und SpaltfuB die vorherrschende Rolle, wahrend bei
einem Individuum auBerdem rechtsseitig sechs Finger, bei einem underen
ebenfalls an der rechten Hand sechs Metacarpalia vorhanden sind.
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als dominant-mendelndes, in den beiden Geschlechtern gleich-
mabBig auftretendes Merkmal dar, nur in dem von Siemens
wiedergegebenen Shofieldschen Stammbaum ist die auf eine
-Hautverbindung der zweiten und dritten Zehe beschriankte Syn-
daktlyie ausschlieblich bei den mannlichen Familienmitgliedern
zu beobachten, so daB geschlechtsfixierte Vererbung vorliegt. Auch
die autonome Brachydaktylie scheint im ganzen als dominant-
mendelnde Anomalie vererbt zu werden. Komplikationen kénnen
unter anderem dadurch entstehen, dal die Anomalie in zwei
Abstufungen auftritt, die auf verschiedene Linien der Familie ver-
teilt sind?!).

Wie bereits oben angedeutet wurde, sind es nicht bloB die drei
genannten Extremitdten-Anomalien, die in den namlichen Familien
gemeinsam vorkommen konnen, sondern es findet sich nicht
selten auch eine Reihe von anderen Organfehlern in den gleichen
Stammbidumen vor. Auller dem von Bonnevie erwahnten gleich-
zeitigen Vorkommen von Polydaktylie, Hasenscharte und psychi-
schen Defekten sei noch hervorgehoben, dall auch angeborene
Herzfehler und konstitutionelle Epilepsie o6fters mit Poly- und
Syndaktylie verbunden sind2). In diesen Fallen machen sich
besonders starke Anklange an die groBen und kleinen Habitus-
formen bemerklich.

Ahnliche Verhiltnisse, wenn auch nirgends in gleich ausge-
pragter Weise, finden sich auch sonst beim Menschen. Auch
soll gleich hier erwahnt werden, dab die wechselnde Verbindung
der drei genannten menschlichen Extremititen-Anomalien in weit-
gehendem Mabe ein zoologisches Gegenstiick besitzt in den ,losen
Merkmalskoppelungen', die besonders bei Drosophila genau
untersucht worden sind. Auf dieses grofe, neue Gebiet, dessen
ErschlieBung und systematische Bearbeitung das bleibende Ver-
dienst der Morganschen Schule sein wird, auch dann, wenn sich
die cytologische Begriindung nicht oder nur zum Teil bestatigen
sollte, werde ich unten zuriickkommen.

Einen Grenzfall der eben besprochenen Eigenschaftskombi-
nationen haben wir vor uns, wenn eine normalerweise autonome
Entwicklungsstérung bei ganz bestimmten Spezies und an-
scheinend nur bei diesen regelmialBig oder verhiltnismaBig haufig
mit einem anderen Defekte bestimmter Art verbunden ist, der

1) Mohr u. Wriedt, Carn. Inst. Wash. Publ. 295, 1919.
2Bianie =l el S 186,7306:
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seinerseits ebenfalls als autonomes Merkmal vererbt werden kann.
Unter diesen, eine vierte Gruppe bildenden spezifisch be-
grenzten Merkmalsverbindungen ist am beriihmtesten die
von Darwin (Var.,, 25. Kap.) ausfithrlich besprochene Erschei-
nung, dafl weiBe Katzen, wofern sie blaue Augen haben, fast
immer, jedoch nicht ausnahmslos, taub sind. DaB es sich hierbei
speziell um zwei Entwicklungshemmungen handelt, geht aus der
Beobachtung Darwins hervor, daBl ganz allgemein Kitzchen
wahrend der ersten neun Tage, solange ihre Augen noch ge-
schlossen sind, vollstindig taub sind, und daB andererseits ihre
Iris wihrend dieser Periode und auch noch einige Zeit nach
Offnung der Augenlider eine blaue Farbe zeigt. Uber die niheren
phidnogenetischen Zusammenhinge der beiden Entwicklungshem-
mungen ist noch nichts bekannt. Weiterhin ist hier zu nennen
die nicht seltene Verbindung des Albinismus der Ratte mit einer
Torsion der Kiefer und mit einseitigen Zahnverbildungen1), sowie
die Beobachtung, daB Elsternalbinos ,,zuweilen einen eigentiim-
lich zerschlissenen Schwanz haben?2), ein Merkmal das an die Ver-
héltnisse beim Seidenhuhn erinnert.

Gemeinschaftliche genetische Grundlage. Alle hier
aufgezihlten Zusammenhinge, die wir als groBe und kleine Kon-
stitutions- und Habitusformen, als fakultative und spezifisch-be-
grenzte Merkmalsverbindungen unterschieden haben, bilden, duber-
lich betrachtet, eine kontinuierliche, durch Ubergangsstufen ver-
bundene Reihe. Es soll nun untersucht werden, ob diesen duBeren
Ahnlichkeiten Ubereinstimmungen wesentlicher Art zugrunde
liegen, so daB man von einer gemeinschaftlichen genetischen
Basis reden kann. Im AnschluB daran wird uns dann die Frage
beschiftigen, welche im Eingang dieses Kapitels gestellt wurde:
welche Stellung nehmen die auf der Weckung virtueller Po-
tenzen beruhenden Merkmale im Gesamtgebiet phinotypischer
Neuerscheinungen, Verbindungen und Umbildungen ein?

Es handelt sich also darum, fiir die drei ersten Gruppen von
Erscheinungen die gemeinsame genetische Grundlage aufzusuchen
(die vierte, weniger wichtige und bisher nur durch wenige Bei-
spiele belegbare Gruppe kénnen wir beiseite lassen)..

In der ersten Gruppe ist die habitusartige Gebundenheit einer
groBeren Anzahl von Merkmalen pathologischer oder auch rein

1) Literaturangaben in: Aufg. u. Erg., S. 164.
2) Naumann-Hennicke, Naturg. Vog. Mitteleur. 4, S. 77.
8

Haecker, Pluripotenzerscheinungen.



rassenméBiger Natur die am meisten hervortretende Erscheinung,
in einigen Fillen kann sogar davon gesprochen werden, daB
samtliche Organe und Funktionen eines Individuums eine vom
»normalen* Zustand abweichende Beschaffenheit besitzen. Schon
in dieser Gruppe kann uns aber das Verhiltnis entgegentreten, daf3
eine einzelne Entwicklungshemmung, welche einen regelmiBigen
Bestandteil eines derartigen Habitus bildet, auch aulerhalb dieses
Rahmens vorkommt, wie dies z. B. fiir die fluktuierende zehnte
Rippe gilt. Ob in solchen Fillen autonomes Verhalten und regel-
miBig mendelnde Vererbungsweise vorliegt, ist noch nicht be-
kannt.

Auch in der zweiten Gruppe kénnen wir von habitusartigem
Auftreten einer Anzahl von Anomalien reden, es spielt aber eine
derselben scheinbar eine herrschende Rolle, jedenfalls stellt sie
das auffilligste Merkmal dar. Die nimliche Anomalie kann aber
auch in vollstindig oder nahezu autonomer Weise vorkommen
und dann, wie dies beim menschlichen Albinismus der Fall ist, ein
streng mendelndes Verhalten zeigen.

Innerhalb der dritten Gruppe, fiir welche einige menschliche
Extremitaten-Anomalien das beste Beispiel bilden, kommen drei
verschiedene Erscheinungsformen vor. Auf der einen Seite kénnen
die betreffenden Anomalien unter Verhiltnissen auftreten, die auf
einen in allgemeinerem Sinne degenerativen Boden hinweisen und
an habitusartige Syndrome erinnern, wie z. B. dann, wenn Poly-
oder Syndaktylie mit konstitutioneller Epilepsie oder angeborenen
Herzfehlern vergesellschaftet sind. Zweitens ist ein gleichartiges
Vorkommen von zwei Anomalien in derselben Familie zu beob-
achten, wobei im allgemeinen die eine Anomalie sich deutlich als
dominant-mendelndes Merkmal {ibertrigt und die andere in mehr
unregelmiBiger Weise als Begleiterscheinung auftritt, und endlich
kommt auch eine isolierte, ausgesprochen autonome Ubertragung
jeder einzelnen MiBbildung mit deutlicher Mendelscher Spal-
tung vor.

Bei dem Versuch, alle diese Vorkommnisse miteinander in
Verbindung zu bringen, bilden die kleinen Habitusformen und
speziell der menschliche Albinismus die gegebene Briicke. Will
man seine beiden Haupterscheinungsformen, das autonome und das
habitusartige Vorkommen, unter einem Gesichtspunkt zusammen-
fassen, so sind hier zwei Moglichkeiten vorhanden. Man setzt
entweder in der iblichen Weise voraus, daB totaler Albinismus
sowohl in hell- wie in dunkelhdutigen Menschenrassen bald da,



bald dort auf Grund einer lokalisierten Anderung des Keimplasmas,
also durch Mutation eines bestimmten Gens (des ,allgemeinen
Farbenfaktors'), autonom zustandekommen kann, und man
nimmt ferner an, dal sein habitusartiges Auftreten dann
erfolgt, wenn das Keimplasma als Ganzes eine bestimmt ge-
richtete Labilitit aufweist, welche sich in verschiedenen
Korperverhaltnissen und Organsystemen in der Verianderung einer
gréBeren Anzahl von Merkmalen (Taubstummbheit, disharmonischer
Wuchs usw.) auswirken kann und speziell auch das Auftreten von
Albinismus begiinstigt (Labilitidtshypothese).

Man kann aber das Auftreten von zwei Haupttypen auch so
deuten, daB} alle Fdlle von menschlichem Albinismus dadurch
bedingt sind, daB das Keimplasma als solches aus dem normalen
Zustand z in einen bis dahin virtuellen Zustand oder, wie man
vielleicht sagen kann, virtuellen Idiostatus z* iibergeht, dessen
Haupterscheinungsform eben der Albinismus ist. Es werden dann
die besonderen duBeren Bedingungen, z. B. die quantitative oder
qualititative Beschaffenheit eines von aullen kommenden Reizes,
zufallige Verhiltnisse des Paraplasmas (d. h. der nicht-lebenden
Zelleinschliisse) der Keimzellen und iiberhaupt alles das, was man
mit Siemens und Hanhart als paratypische Individualdisposi-
tion bezeichnen kann?), dariiber entscheiden, ob der Keimplasma-
zustand z* nur in einer Insuffizienz des Pigmentchemismus oder ob
er sich auch sonst noch in einer Reihe von Embryonalzellenlinien
und -gebieten, die in der EinfluBsphire der betreffenden Idio-
statusinderung gelegen sind, auswirkt, ob also autonomer oder
habitusartiger Albinismus zustande kommt (Idiostatus-Hypo-
these). Beide Fassungen beriihren sich bis zu einem gewissen
Grade, denn in beiden Fillen wird ja einem Allgemeinzustand
des Keimplasmas ein wichtiger Einfluf auf die Aktivierung
der Anlage eines speziellen Merkmals zugeschrieben.

Kehren wir von hier aus zunichst wieder zur ersten Gruppe,
zu den groBen Konstitutions- und Habitusformen, zuriick. Ver-
mutlich bestehen zwischen einem Syndrom, wie es der Raynaud-
sche Status albinoticus oder auch der Mongolismus ist, und den
groBen Habitusformen nur graduelle Unterschiede: die genetischen

1) Die Manifestation der einzelnen Merkmale koénnte auch davon ab-
hingen, ob je nach den besonderen Bedingungen im Laufe der Ontogenese
Regulations- und Ausgleichsmechanismen in geringerem oder stirkerem
MaBe die Entwicklung der einzelnen Eigenschaften beeinflussen.

8=
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Grundlagen sind bei letzteren, mag man von einer Labilitit des
Artplasmas oder von einem Wechsel des Idiostatus sprechen, im
wesentlichen wohl die gleichen, wie beim Albinismus oder Mon-
golismus, auch wird man hier wie dort von einer Begrenzt-
heit oder allgemeinen Richtung sprechen miissen, nur daB
eben bei unserer ersten Gruppe der Bereich der Zell-Linien und
Zell-Gebiete, welche auBerlich eine Beeinflussung erkennen lassen,
im allgemeinen groBer ist als z. B. beim Habitus albinoticus und
Mongolismus. Ob man ferner bei den groBen Habitusformen von
einer Erschiitterung oder Verwirrung der Gene, einer Geno -
taraktosel), sprechen kann, und inwieweit in einigen Fillen
die Vielgestaltigkeit der duBeren Erscheinung durch eine primire,
ihrerseits vielleicht genotypisch bedingte Stérung des endo -
krinen Apparates verursacht sein kann?2), soll hier nicht weiter
besprochen werden. Auf jeden Fall wird man angesichts der Tat-
sache, dalb die verschiedenen Anomalien bald im Verband mit
anderen, bald als einzelne mendelnde Merkmale auftreten kénnen,
mitden Grundannahmen mendelistischer Betrachtung
in Beriihrung kommen und sich mit ihnen auseinandersetzen
mussen. Vielleicht bietet die oben, in der Labilitits- und in der
Idiostatushypothese auslaufende Alternative einen Weg, um be-
ziiglich dieser Frage zu weiterer Klirung zu gelangen.

DaB durch Neuerwerbe wihrend des individuellen, insbe-
sondere wiahrend des intrauterinen Lebens Bilder zustande kommen
konnen, die weitgehend iibereinstimmen mit wahren, auf erb-
lichen Wegen iibernommenen Konstitutionsanomalien 3), deckt sich
mit dem, was frither (S. 94) iiber die duBerliche Gleichheit experi-
mentell erzeugter Modifikationen und erbfester Klimavariationen
gesagt worden ist, und ist vom Boden der Pluripotenzhypothese
aus ohne weiteres verstandlich.

Wir wenden uns nun von unserem Ausgangspunkt, von den
kleinen Konstitutionen, nach der entgegengesetzten Seite hin und
besprechen nochmals kurz die dritte Gruppe von Erscheinungen,
die fakultativen Merkmalsverbindungen. Speziell gegen-
tiber dem Verhalten des menschlichen Albinismus ist als etwas
Neues der Umstand hervorzuheben, daB mehrere, das gleiche

1) Meirowsky und Leven, Tierzeichnung, Menschenscheckung
und Systematisation der Muttermiler. Berlin (Springer) 1921, S. 15.

2) Vgl. besonders C. Hart, Konstitution und endokrines System.
Zeitschr. Konstitutionsl. 6, 1920.

sieveEb aweh "Hdrt, 1. c., 8. 84.



Organsystem betreffende Anomalien wahrscheinlich
mutativer Art in einigen Familien eine nihere Verbindung auf-
weisen, in anderen Stammen dagegen, jede fir sich, nach dem
Mendelschen Modus iibertragen werden. Da wohl kaum ange-
nommen werden kann, daB verhaltnismalig seltene MiBbildungen,
wie es die Poly-, Syn- und Brachydaktylie sind, immer und immer
wieder durch Kreuzung miteinander kombiniert werden (oben
wurden allein vier Familien erwahnt, in denen Poly- und Syn-
daktylie miteinander verbunden sind!), so kann das Nebeneinander-
- vorkommen und die gemeinschaftliche Ubertragung nur so erklart
werden, daB irgendein Verhidltnis keimplasmatischer
Natur dieser Verkniipfung zugrunde liegt, daB also eine korre-
lative oder konnektive Bindung vorliegt.

Nun ist aber noch ein zweiter Punkt bemerkenswert. Inner-
halb der einzelnen Familien, in welchen zwei solche Anomalien
gemeinsam vorkommen, ist die Verbindung wenigstens phano-
typisch keineswegs eine feste. Man vergleiche z. B. im Pfitzner-
schen Stammbaum (S. 110) die drei Kinder des vierten Individuums
der dritten Generation oder auch das verschiedene Verhalten der
beiden Linien in der Sverdrupschen Familie. Angesichts solcher
Schwankungen kommt man auch hier, wo es sich um mehrere,
unter anderen Verhiltnissen selbstindig mendelnde Merkmale han-
delt, zu dem gleichen SchluB, wie beim Albinismus: eine bestimmt
gerichtete Labilitit des Artplasmas oder sein unmittelbarer
oder abgestufter Ubergang vom normalen Zustand zu einem be-
sonderen Idiostatus bildet den Boden, welcher ein Hinter- oder
Nebeneinanderauftreten verschiedener, das gleiche Organsystem
betreffender Mutationen begiinstigt und die Ursache dafiir ist, dal3
in der Embryonalentwicklung — je nach dem Hinzutreten anderer,
bis jetzt unbekannter Bedingungen — diese oder jene Zell-
Linien oder Zell-Gebiete Entwicklungshemmungen oder andere
Entwicklungsstérungen erfahren. Ist die Labilitit nur eine geringe
oder hat der Idiostatus nur seine unterste Stufe erreicht, so wird
vielleicht nur ein einzelnes erbliches Merkmal in Erscheinung
treten, bei etwas stirkerer Labilitit oder, wenn ein anderer ,,Sub -
status‘ des betreffenden Idiostatus erreicht ist, kann es zur Ent-
faltung mehrerer Anomalien kommen.



9. Kapitel.

Anwendung des Habitusbegriffs auf das
Drosophila-Problem.

Faktorenaustausch und Koppelungsgruppen bei
Drosophila. Wie schon angedeutet wurde (S. 112), liegt
es sehr nahe, mit den eben besprochenen Erscheinungen
die Verhiltnisse bei der Frucht- oder Bananenfliege (Droso-
phila melanogaster) zu vergleichen. Sehen wir uns die von
Morgan und seinen Schiilern ermittelten Haupttatsachen an.
In seinem Werke ,Die stofflichen Grundlagen der Vererbung*
wird die Koppelung zweier Merkmale zunichst an folgen-
dem Beispiel demonstriert: wenn eine Fliege mit den zwei
rezessiven Mutationsmerkmalen schwarze Korperfarbe und
Stummelfliigel gekreuzt wird mit einer Fliege vom , wilden
Typus”, welche also die dominanten Merkmale graue Koérper-
farbe und lange Fliigel besitzt (1. Kreuzung, Fig. g9), so sind
die F,-Tiere grau-langfliigelig. Wird nun ein F,-Minnchen zuriick-
gekreuzt mit einem schwarz-stummelfliigeligen Weibchen, so ent-
stehen zweierlei Nachkommen: grau-langfligelige und schwarz-
stummelfligelige. Offenbar bildet das F,;-Mannchen zweierlei
Samenzellen, von denen die einen die Anlagen zu Grau und Lang-
fliigelig, die anderen die Anlagen zu Schwarz und Stummelfliigelig
enthalten, wihrend das zur Riickkreuzung beniitzte homozygot-
rezessive Weibchen natiirlich nur Eizellen mit den Anlagen zu
Schwarz und Stummelfligelig erzeugen kann. Man koénnte nun
an die Moglichkeit denken, dafl das gemeinschaftliche Vorkommen
der beiden Merkmale Schwarz und Stummelfliigelig in den gleichen
Individuen und vor allem ihre Ubertragung durch die gleichen
Samenzellen darauf beruht, daB die schwarz-stummelfliigelige
Rasse durch Mutation einer einzigen, pleiotrop (ditrop) wirkenden,
Farbe und Fligelentwicklung gleichzeitig beeinflussenden Erb-



einheit entstanden sei. Indessen legen andere Kreuzungsergebnisse
nach Morgan eine zweite Vermutung niher. Es gibt namlich
Drosophila-Rassen, welche nur in bezug auf das eine der beiden
Merkmale abgeiandert sind, also solche, welche graue Farbe
mit Stummelfligeln, und solche, welche schwarze Farbe
mit Langfliigeln vereinigen. Werden nun grau-stummelfliigelige
und schwarz - langfliigelige Individuen miteinander verbunden
(2. Kreuzung, Fig. 10), so entstehen wieder F,-Nachkommen vom

X

Fig. 10.

wilden Typus. Wenn aber F;-Mannchen mit schwarz- stum.mel-
fligeligen Weibchen zuriickgekreuzt werden, so zeigen die al?-
geleiteten Bastarde ahnlich wie bei der ersten Kreuzung die
gleichen Kombinationen wie die Ausgangstiere: es treten grau-
stummelfliigelige und schwarz-langfliigelige Individuen auf, offen-
bar weil die F,-Miannchen zweierlei Samenzellen liefern, von
denen die einen die Anlagen fiir Grau und fiir die Mutation
Stummelfliigelig, die anderen die Anlagen fiir die Mutation
Schwarz und fiir Langfliigelig fithren, Das wiirde aber, wenn
man sich ganz auf den Boden der {iiblichen Betrachtungs-
weise stellt, beweisen, daf3 wenigstens bei dieser zweiten
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Kreuzung den Anlagen der Merkmale Schwarz und
Stummelfliigelig getrennte oder trennbare materielle
Substrate zugrunde liegen, daB also die Merkmale durch
gesonderte Gene bedingt sein miissen, und daraus kann dann
weiterhin geschlossen werden, dal auch bei der ersten Kreuzung

~ -~die Anlagen der beiden Merkmale nicht 1dentlsch sondern
nur ,,gekoppelt sind. ' i
¢ Halten wir zunichst an der Tatsa,che fest, daB bei Drosophlla
die Mutationsmerkmale Schwarz und Stummelfliigelig sowohl
nebeneinander im gleichen Stamm, als auch gesondert in ge-
trennten Stimmen vorkommen konnen, so haben wir offenbar
ein fast vollstaindiges Gegenstiick zu dem Verhalten der Poly-
und Syndaktylie des Menschen. Auch diese Anomalien treten in
einigen Stammbaumen gemeinsam auf, in anderen Familien ist
entweder nur die eine oder nur die andere Anomalie als (domi-
nant-)mendelndes Merkmal verbreitet. Aber der Vergleich kann
noch in einem weiteren Umfang gezogen werden.

Werden bei der ersten der hier angefithrten Kreuzungen aus
der F,-Nachkommenschaft Weibchen genommen und diese mit
schwarz-stummelfliigeligen Minnchen gekreuzt (3. Kreuzung,
Fig. 11), so erscheinen nicht bloB, wie im obigen Falle grau-
langfligelige und schwarz-stummelfliigelige Individuen,
sondern auBerdem, in einem bestimmten Prozentsatz, zwei
neue Kombinationen, niamlich schwarz-langfliigelige und
grau-stummelfliigelige Ausnahme - Individuen, sogenannte
»crossovers'’ oder Austauschklassen. Bei Rassen von gewissem
Alter und unter bestimmten &uBeren Bedingungen ist die Zahl
der crossovers eine ganz bestimmte, und zwar betrug in dem von
Morgan als Beispiel angefiihrten Fall die Zahl der grau-lang-
fligeligen und schwarz-stummelfliigeligen Individuen je 41,5 Proz.,
die der schwarz-langfliigeligen und grau-stummelfliigeligen cross-
overs je 8,5 Proz. Zur Erklirung wurde angenommen, daB bei der
Bildung der Fortpflanzungszellen im F,-Bastarde die Anlagen-
komplexe grau-langfliigelig und schwarz-stummelfliigelig nicht rein
voneinander gespalten werden, sondern daB in einer hestimmten
Anzahl von Fillen ein Austausch von Anlagen stattfindet. Denkt
man sich mit Morgan in den Eimutterzellen (Oocyten 1. O.) des
Bastard-Weibchens die Anlagen fiir Grau und Langfliigelig in
einem der vom grau-langfliigeligen Elter iibernommenen Chromo-
somen lokalisiert (Fig. 12 oben), wihrend die Anlagen fiir Schwarz
und Stummelfliigelig in dem ,homologen*’, vom schwarz-stummel-
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fligeligen Elter stammenden Chromosom eingeschlossen sind, so
werden, wenn sich diese Chromosomen in den Vorstadien der
ersten Reifungsteilung einander parallel lagern (konjugieren), in
einer gewissen Zahl von Fillen entweder die einander
gegeniiberliegenden Anlagen von Grau (G) und Schwarz (S) oder
die ebenfalls einander gegeniiberliegenden Anlagen fiir Lang-
fligelig (L) und Stummelfliigelig (St) miteinander ausgetauscht
(Fig. 12, Mitte), so daB die reifen Eier entweder ein Chromosom

X
G|[s

L|[St
L3
g \ 4\ GILS G||s
A
L‘!_LSt
ot ‘ i \
@ @ G
415% 415% 8.5% 8.5%
Fig. 11. Fig. 12.

mit den Anlagen Schwarz und Langfliigelig oder ein solches mit
den Anlagen Grau und Stummelfliigelig erhalten (Fig. 12, unten),
wihrend die groBe Mehrzahl der Eier der Bastard-Weibchen
die Anlagenkombinationen der beiden Stammrassen, nimlich ent-
weder Grau-Langfliigelig oder Schwarz-Stummelfliigelig, in sich
schlieBen. Wihrend also die F,-Weibchen viererlei Eizellen
produzieren, welche, allerdings in sehr verschiedener Haufigkeit,
die vier Anlagen in allen méglichen Kombinationen enthalten, er-
zeugen die schwarz-stummelfliigeligen Mannchen, mit welchen
sie gepaart werden, nur Samenzellen mit den Anlagen Schwarz-



m—l SRR

Stummdﬂiigelig, so dab im ganzen viererlei Nachkommen ent-
stehen, welche in den oben angegebenen Zahlenverhaltmssen vier
Merkmalskombinationen aufweisen.

Fassen wir nun speziell die beiden Mutationsmerkmale
Schwarz und Stummelfliigelig ins Auge, so zeigen diese im ganzen
eine ausgesprochene Koppelung, die auf einen engen keimplasma-
tischen Zusammenhang der zugrunde liegenden Erbeinheiten hin-
weist. Wir sehen aber, dal in einzelnen Fillen die beiden Merk-
male sich voneinander losen koénnen, so dall in der gleichen
Zucht einige Individuen nur das eine, andere nur das zweite
Merkmal aufweisen, und darin ist eine weitere Ahnlichkeit
mit den menschlichen Extremititen-Anomalien gelegen, welche
in den gleichen Familien ebenfalls bald isoliert, bald gemeinsam
auftreten konnen, wie besonders der Pfitznersche Stammbaum
(S. 110) zeigt.

Die wesentlichen Ubereinstimmungen zwischen den beiden
Gruppen von Erscheinungen sind so groB, daB es sehr nahe liegen
diirfte, auch die konstitutionstheoretischen Vorstellungen, die bei
Betrachtung des menschlichen Albinismus und der menschlichen
Extremititen-Anomalien gewonnen wurden, auf die Verhiltnisse
bei Drosophila zu iibertragen. Bekanntlich sind bei Drosophila
melanogaster vier Koppelungsgruppen unterschieden worden.
Jeweils die zu einer Gruppe gehorigen Merkmale werden, falls
sie in einem und demselben Stamme auf mutativem Wege neben-
einander entstehen, gemeinsam iibertragen und zeigen also, ab-
gesehen von den crossing-over-Vorgangen, die Erscheinungen der
Merkmalskoppelung. Sehen wir nun zunichst einmal von der
Hypothese ab, daBl bei D. melanogaster die vier Koppelungs-
gruppen den vier Chromosomenpaaren der ungereiften Keimzellen
entsprechen, dald also die Verinderungen, die innerhalb einer
Koppelungsgruppe vorkommen, durch Substanzbewegungen be-
dingt sind, die innerhalb des betreffenden Chromosomenpaares
vor sich gehen, so wird man vielleicht sagen konnen, dall dem
Artplasma von D. melanogaster vier Hauptrichtungen der
Artplasmalabilitat oder auch vier virtuelle Idiostatus
zukommen (vgl. S. 115, 117). Geht nun z. B. das Artplasma vom
normalen oder ,wilden‘’ Status in denjenigen, bis dahin virtuellen
Idiostatus iiber, welcher sich mit Morgans zweiter Koppelungs-
gruppe deckt, und den wir kurz Idiostatus secundus nennen
wollen, so wird entweder die Mutation Schwarz oder die Mutation
Stummelfliigelig oder beide zusammen oder eine dieser Mutationen



und vererbungsgeschxchthchem Geschehen kann es also T

wundernehmen, daB nur in den groBen Ziigen eine Uber-
einstimmung zwischen den Vererbungserscheinungen bei Drosophila
und beim Menschen hervortritt, auch ist es nur natiirlich, daB beim
Menschen bis jetzt genauere zahlenmiBige Angaben fehlen. Dald

1) Die Zusammenhinge zwischen Albinismus und Foveadefekt sind
unbekannt. G. Fritsch hilt letzteren fiir eine (? in der Phylogenese)
unter dem biologischen EinfluB des Lichtes entstandene Hemmungsbildung;
die mangelnde Ausbildung der Fovea soll ihrerseits nach Wolfram und
Seefelder den Nystagmus bedingen. Vgl. Elschnig, 1. c.




aber zwischen beiden Erscheinungsgruppen dennoch irgendwelche
Zusammenhinge bestehen, diirfte kaum zu bezweifeln sein. Denn
wenn auf zwei Nachbargebieten naturwissenschaftlicher Forschung
weitgehende Ubereinstimmungen vorliegen, die sich nicht blof
auf die Einzelerscheinungen selbst, sondern auch auf deren gegen-
seitiges Verhiltnis und ihre Kombinierbarkeit beziehen, so wird
man guten Grund zu der Annahme haben, daB die Ahnlichkeit
nicht bloB eine auberliche ist.

: Es sind oben die fakultativen Merkmalsverbindungen beziiglich
ihres phidnotypischen Verhaltens an die ,kleinen* und ,,grofBen*
Habitus- oder Statusformen angereiht worden. Terminologisch
sollte das Vorhandensein engerer Beziehungen darin zum Aus-
druck kommen, daff die den fakultativen Merkmalsverbindungen
zugrunde liegenden Idioplasmazustinde als Idio-,Status‘ be-
zeichnet wurden.

Was nochmals die Befunde bei Drosophila betrifft, so wird
man vielleicht um so eher geneigt sein, auch sie diesem groBeren
Kreis von Zusammenhingen einzuordnen und den Habitus- oder
Statusbegriff auf sie anzuwenden, wenn man sich daran erinnert,
daly ja auch bei Insekten Merkmalskomplexe von habitusartigem
Charakter vorkommen. Es sei nur an die oben (S. 26, 39f.) be-
schriebene Cychrisation der Carabiden erinnert. Wohl fehlen hier
vererbungsgeschichtliche Beobachtungen, aber das gleiche gilt ja
im wesentlichen auch fiir die groBen Habitusformen des Menschen
und fiir diese kann an einem engen Zusammenhang mit den
erbanalytisch zugédnglichen Merkmalskomplexen, z. B. mit den
Verbindungen von Extremitatenanomalien, kaum gezweifelt werden.
SchlieBlich sei bemerkt, dal ja auch Morgan selbst wiederholt
AuBerungen getan hat, die in die gleiche Richtung weisen, so
wenn er hervorhebt, dal jeder Wechsel im Keimplasma Wirkungen
sehr vielfacher Art im Korper hervorruft, dal z. B. die weilden
Augen nur eines der charakteristischen Merkmale der weil3-
augigen Drosophila-Rasse bilden, und daf3 diese aulerdem eine
reduzierte Zeugungsfahigkeit und eine geringere Lebenskraft als
die wilde Fliege besitzt; ferner, wenn er ganz allgemein sagt,
dalb das Merkmal, welches wir wiahlen, um einen Einzelfall zu ver-
folgen, lediglich das sichtbarste oder bei der Identifizierung am
meisten in die Augen fallende oder auch bequemste Charakte-
ristikum bildet; oder schlieBlich, wenn er sagt, daB das ganze
Keimplasma bei der Entstehung eines jeden Korperteiles tatig ist1).

1) Morgan-Nachtsheim, 1921, S. 203, 205, 207.



Zum SchluB sei noch ein spezielles, von Morgan!) gegebenes
Beispiel angefiihrt. Zwei Drosophila-Spezies, D. melanogaster und
funebris, haben beide die zum Idiostatus primus gehorige Muta-
tion ,,gekerbte Fliigel* (notch) hervorgebracht. Fiir diese Mutation
ist aber nicht bloB die Einkerbung des hinteren Fliigelrandes
charakteristisch, sondern auch eine Verdickung der zweiten und
finften Fliigelader, UngleichmiBigkeiten der Haarreihen auf dem
Thorax und eine rezessive Letalwirkung. Auch ist hiufig eine
Reduktion der Augen und eine Verdoppelung der vorderen Borsten
auf dem Skutellum zu beobachten. Es ist hier zu beachten, daf
wenigstens das Merkmal gegabelte Borsten (forked), das hier im
Rahmen eines Habitus vorkommt, und ebenso eine ganze Anzahl
von Letalfaktoren auf gesonderte Erbeinheiten zuriickgefiihrt wer-
den, weil sie, wie es scheint, gelegentlich auch fiir sich allein
vorkommen. Es tritt demnach auch hier dhnlich wie bei den
menschlichen Extremititen-Anomalien die Erscheinung zutage, daB
Eigenschaften einerseits im engsten Verband mit anderen auftreten,
andererseits den Charakter von selbstindigen Merkmalen haben
kénnen.

Zwischenbemerkungen iiber Chromosomendiffe-
renzierung. Wie bereits angedeutet, hat Morgan aus dem Um-
stand, dalb bei Drosophila melanogaster einerseits auf erbana-
lytischem Wege vier Koppelungsgruppen nachgewiesen werden
koénnen, andererseits in den Keimmutterzellen vier Chromosomen-
paarc ungleicher GroBe vorhanden sind, die Folgerung gezogen,
dab je ein Chromosomenpaar das materielle Substrat fiir die Erb-
einheiten einer Koppelungsgruppe darstellt. Die Richtigkeit oder
Unrichtigkeit dieser Ansicht kann wohl endgiiltig erwiesen werden,
wenn sehr zahlreiche, auch in cytologischer Hinsicht giinstige
Objekte so genau analysiert werden, wie die verschiedenen, mit
abweichenden Chromosomengarnituren ausgestatteten Drosophila-
Spezies und die durch Baurs Untersuchungen beriihmt ge-
wordenen Lowenmaiulchen (Antirrhinum). Nicht alle bisherigen,
speziell bei Drosophila gewonnenen Ergebnisse lassen sich ohne
weiteres mit dieser Annahme in Einklang bringen?2), aber daB
Beziehungen irgendwelcher Art hier wirklich vorliegen, wird durch
das Vorhandensein solcher Schwierigkeiten noch nicht widerlegt.

Obwohl nun gerade die cytologische Seite der Morganschen

g ilstic:, » Sid 23,
2) Vgl. die Untersuchungen von Metz bei Drosophila willistoni,
Annual Rep. Dep. Genetics Carn. Inst. Wash. 1921.
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Lehre groBe Schwichen zeigt!), so wiirde ich doch kein grund-
satzliches Bedenken tragen, der Morganschen Schule auf diesem
ersten vererbungscytologischen Schritte, nimlich in der Parallel-
setzung der vier Koppelungsgruppen und der vier Chromosomen-
paare, zu folgen. Denn wenn wirklich die alte Rabl-van Bene-
den-Boverische Lehre von der Individualitit der Chromosomen,
auf welcher beinahe alle vererbungscytologischen Vorstellungen
aufgebaut sind, richtig ist, so ist es nur konsequent, wenn man
im Hinblick auf das in der ganzen Organismenwelt giiltige Prinzip
der Arbeitsteilung eine funktionelle Verschiedenheit der
Chromosomen von vornherein fiir wahrscheinlich hilt2), und
man wird dann auch die Moglichkeit zugeben miissen, dafl Be-
ziehungen dhnlich den von Morgan angenommenen bestehen.

Zunichst ist allerdings die Frage aufzuwerfen, ob eine Chromo-
somendifferenzierung fiir samtliche Organismen in gleichem
Mafle anzunehmen ist. Sehr unwahrscheinlich ist das Vorhanden-
sein einer solchen Differenzierung jedenfalls bei den Radiolarien
mit ithren 1200 bis 1600 fadenférmigen Chromosomen, die im
ibrigen genau die gleichen Bauverhiltnisse und Form-
veranderungen, insbesondere die namlichen Uberkreu-
zungen zeigen, wie die diakinetischen Chromosomen etwa der
Haifische und Kopepoden. Auch bei Vielzelligen mit einer sehr
groBen Anzahl von Chromosomen, wie z. B. bei den partheno-
genetischen Salinenkrebschen (Artemia salina) von Odessa und
Capodistria mit ihren 84 bzw. 168 Chromosomen wird man zu-
nachst Bedenken tragen, an qualitative Verschiedenheiten be-
stimmter Art zu denken. Indessen sind gerade hier, wie wir
gleich sehen werden, die Schwierigkeiten fiir eine solche Annahme
nicht besonders grob.

In hoéherem Mafle als die sehr hohen Zahlen scheint mir das
regelmalBige Vorkommen ganz bestimmter Zahlen in sehr
verschiedenen Organismengruppen der Annahme ernstliche
Hindernisse in den Weg zu legen, dall bei allen Organismen
eine qualitative Verschiedenheit der Chromosomen in gleichem
MaBe besteht. Schon vor vielen Jahren habe ich auf die Schwierig-
keiten hingewiesen, die der Vorstellung entgegenstehen, dal3 die
Eigenschaftsanlagen so verschiedener Formen, wie z. B. der Wein-

1) Vgl. auch Stieve, Erg. An. u. Entw.-Gesch. 24, 1922,
2) Allg. Vererb.,, 3. Aufl., S. 349; Einf. mend. Merkm., Genetica 4,
1922;:5. w226,



bergsschnecke (Helix), der Feuerwanze (Pyrrhocoris), des Feuer-
salamanders und der Lilie und, wie man jetzt hinzufiigen kann,
auch des Menschen!) jedesmal auf die gleiche Zahl von Chromo-
somen, namlich auf 24, verteilt sein sollen. Wie wiirde es auch zu
erkliren sein, dab gerade die Zahlen 12, 16, 24 so haufig wieder-
kehren? Wird man hier nicht zu der Vermutung gefiihrt, daB die
Zahl der Chromosomen urspriinglich, ohne zunichst eine spezielle
entwicklungsphysiologische Bedeutung zu haben, unmittelbar be-
stimmt war durch die stereochemischen Verhiltnisse des Art-
plasmas, so wie vielleicht die Fiinfzahl der Glieder der Dikotylen-
und die Dreizahl derjenigen der Monokotylenbliite ?

Im Hinblick auf unseren Gegenstand méchte ich hier ganz
kurz, in teilweiser Wiederholung fritherer AuBerungen, aber ohne
auf eine nihere Begriindung einzugehen, einige Ansichten iiber
die Phylogenie des Chromosomen-Mechanismus zu-
sammenstellen. Nehmen wir an, es seien die Zahlen 6 und 8 die-
jenigen gewesen, die in den verschiedenen Organismengruppen
aus stereochemischen Griinden bei den Teilungsakten der Kern-
substanz am haufigsten vorkamen und die Basis fiir die Aus-
bildung einer Chromosomen - Individualitit gebildet haben, so
konnte zunachst, vielleicht im Zusammenhang mit einer Ver-
groBerung der Zellen, auf irgendeine Weise?2) eine Erh6hung der
Zahl 6 auf 12 und 24 oder der Zahl 8 auf 16 und 32 (oder auch
auf 24)3) stattfinden. Es lagen dann drei verschiedene Entwick-
lungsmdéglichkeiten vor, die zum Teil innerhalb der nimlichen
Organismengruppe realisiert wurden: entweder wurden die
Zahlen in geometrischer Progression immer weiter erhéht, so daB
»triploide®, | tetraploide und ,,polyploide‘‘4) Formen entstanden,

1) Neben der Zahl 24 werden neuerdings wieder fiir die Somazellen
des Menschen 48, fiir die Spermatogonien 46 plus ein ungleiches Paar oder
auch 47 Chromosomen angegeben. Vgl. Painter, J. exp. Zool. 37, 1923;
Oguma und Kihara, Arch. Biol. 33, 1923; sowie Grosser, Verh.
Anat. Ges. 1921, und Gutherz, Zeitschr. ind. Abst. 27, 192I.

2) Vgl. die Arbeiten von H. Winkler (z. B. Zeitschr. Bot. 8, 1916)
und C. Artom (Intern. Rev. Hydrobiol. 11, 1923), sowie zum ganzen
Gegenstand die Untersuchungen von Blakeslee und Belling an Datura
Stramonium (Journ. Her. 15, 1924, und a. a. O.).

3) Nach Untersuchungen, die Christow in meinem Institute aus-
gefiihrt hat, kommen bei verschiedenen Tabak-Arten nebeneinander die
haploiden Zahlen 8 und 24 vor.

4) Es ist ohne weiteres klar, daB die Ausdriicke triploid und tetra-
ploid nur relativer Natur sein kénnen und im einzelnen Fall stets auf
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oder es konnte unter paarweiser Verschmelzung je zweier Chromo-
somen oder auf irgendeinem anderen Wege die geometrische
Reihe in umgekehrter Richtung durchlaufen werden, so z. B. in
der strenuus-virdis-Gruppe der Gattung Cyclops ([22]—18—12—6) %),
oder es hat drittens ein allmihlicher Abbau einzelner Chromo-
somen stattgefunden, wobei diese das Durchgangsstadium von
»s»Mikrochromosomen* (m) durchschritten und schlieBlich ginzlich
verschwanden, so z. B. in der fuscus-serrulatus-Gruppe der Gattung
Cyclops (14, 1242 m, 121 m, 10--1 m). Vorginge der letzteren
Art diirften die hauptsiachlichste Basisder funktionellen
Differenzierung der Chromosomen bilden, so wie z. B.
bei metamer gegliederten Tieren (Ringelwiirmern, GliederfiiBlern,
Wirbeltieren) Hand in Hand mit der Verringerung der Segmente
eine zunehmende Arbeitsteilung und morphologische Speziali-
sierung zu gehen pflegt. Sehr bemerkenswert ist das bei Pflanzen
und Tieren so hiufige Vorkommen der Zahl 7 und ihrer Viel-
fachen (Oenothera, Triticum, Rosa, Hemipteren). Die Zahl 7
stellt offenbar die erste Stufe im Abbau der Achter-
reihe dar, wie denn auch in nicht wenigen Fillen in derselben
Gattung oder Familie die Zahlen 7 und 8, bzw. Vielfache von
7 und 8 nebeneinander vorkommen. Aus diesem Grunde sind
auch, wie schon oben angedeutet wurde, die groBen Zahlen 42,
84, 168, die in der Gattung Artemia vorkommen, kein Hindernis,
eine qualitative Differenzierung der Chromosomen anzunehmen,
da es sich hier durchweg um Vielfache der Zahl 7 handelt.

Sehr konstante Unterschiede in der ChromosomengroBe, wie
sie z. B. bei Drosophila nachgewiesen sind, bedeuten offenbar eine
hohere Stufe der Differenzierung. Vielleicht kann man auch
folgendes sagen?): wihrend die polychromosomalen Gruppen,
vor allem die Radiolarien, dann aber auch Gruppen mit einer
groberen, aber regelmiBigen Zahl, z. B. 24, moglicherweise im
ganzen noch gleichwertige Chromosomen besitzen, also homo -
chromosomalsind(Radiolarien-undSalamandratypus),
ist in poikilochromosomalen Gruppen mit einer infolge suk-
zessiven Abbaues von Art zu Art wechselnden Chromo-
somenzahl der Differenzierungsprozefd vermutlich erst im Gange

einen bestimmten Punkt der geom. Reihe, namlich auf die diploide Chromo-
somenzahl einer bestimmten Art oder Rasse bezogen werden.
1) Nach den Untersuchungen meines Schiillers H. Braun (Arch.
Zellf. 3, 1909); vgl. Allg. Vererb. 3. Aufl, S. 93, Fig. 6o.
2) . Allg. ‘'Vererb., S. 373.



(Kopepodentypus), wihrend er in oligochromosomalen
Gruppen mit sehr geringer Chromosomenzahl mehr oder weniger
schon durchgefiihrt ist (Drosophilatypus). Es ist hier er-
ganzend hinzuzufiigen, daB nach dem obigen ein Chromosomen-
abbau und eine Chromosomendifferenzierung auch mit ausgeprigter
Polyploidie verbunden sein kann (Artemiatypus). Welche Er-
scheinung dabei als primir zu betrachten ist, kann natiirlich nicht
gesagt werden. Bemerkt sei noch, daBl Anschauungen dieser Art
bis jetzt nur wenig Boden gewonnen haben, nur bei Gates habe
ich die Ansicht gefunden, daB der Grad der Differenzierung bei
den verschiedenen Organismen wahrscheinlich variiert, und daf3
er im allgemeinen bei den Tieren groBer ist als bei den
Pflanzen?). u
Welches ist nun die Bedeutung der qualitativen Verschieden-
heit der Chromosomen? Seitdem die Beobachtung von Sutton
(1603) u. a., daB in manchen Fillen die Chromosomen der Keim-
zellen der GroBe nach paarweise in einer Reihe angeordnet werden
konnen, mit Boveris Hypothese von der qualitativen Verschieden-
heit der Chromosomen-Individuen (1904) in Verbindung gebracht
und damit die Moglichkeit gegeben wurde, speziell die unab-
hingigen Merkmalsspaltungen bei dihybriden Kreuzungen zu er-
kliren, und insbesondere seit die Morgansche Schule die Hypo-
these zu begriinden versucht hat, daB die Erbeinheiten der ein-
zelnen Mutationsmerkmale an ganz bestimmten Stellen bestimmter
Chromosomen-Individuen lokalisiert sind, hat sich bei einer groBen
Anzahl von Forschern eine feste Assoziation zwischen Chromo-
somenverschiedenheit und Mendelscher Spaltung gebildet. Es
kann aber kaum ein Zweifel dariiber bestehen, daBB, wenn wirklich
qualitative Unterschiede zwischen den Chromosomen vorhanden
sind, dic Herausbildung solcher Differenzierungen ur-
springlich eine viel allgemeinere entwicklungs- und
stoffwechselphysiologische Bedeutung haben mubBte.
In der Tat weisen einige Beobachtungen mit groBer Bestimmtheit
darauf hin, daB die von Art zu Art zu verfolgenden Ver-
anderungen in der Chromosomenzahl und -form, also
wohl auch die damit verbundenen Veranderungen funktioneller
Natur, in Verbindung stehen mit den groBen Anderungen des
Habitus, auf welchen die Artumwandlungsvorgange be-
ruhen, und daB alle Zusammenhinge, welche etwa zwischen Chro-

1) Ann. Bot. 37, 1923.

Haecker, Pluripotenzerscheinungen.



mosomendifferenzierung und Mendelscher Spaltung nachgewiesen
werden konnen, nur als Folge- oder Begleiterscheinungen
jener allgemeineren Beziehungen angesehen werden konnen. Es
scheint mir nicht unnétig zu sein, dies hier besonders zu betonen.
Denn nehmen wir fiir einen Moment an, dal3 die ,,vierten‘‘ Chromo-
somen von Drosophila wirklich, wie die Morgansche Schule
lehrt1), die Triager der Erbeinheiten fiir gebogene Fligel und
Augenlosigkeit sind, so durfte allerdings niemand im Ernste daran
gedacht haben, daf3 die Differenzierung dieser kleinen, runden
Chromosomen zu dem Zwecke vor sich gegangen sei, um geeignete
Vehikel fiir die Gene ,,bent* oder ,,eyeless* zu bilden. Aber ich
habe es andererseits auch noch nirgends, soweit mir die Literatur
zur Verfligung steht, ausdriicklich erwihnt gefunden, dal die
GroBendifferenzen der Chromosomen von Drosophila eine allge-
meinere, mit dem spezifischen Entwicklungsmecha-
nismus und Stoffwechselmechanismus zusammenhingende
Bedeutung haben und daf3 in unserem speziellen Fall die ver-
muteten Beziehungen zu den Genen bent und eyeless nur einen
AusfluB oder eine Nebenwirkung jener allgemeinen Funktionen
bilden konnen.

Fiir die Ansicht, daB3 die Differenzierung der Chromosomen
mit den Artbildungsvorgiangen im Zusammenhang steht, scheint
mir hauptsachlich die Beobachtung zu sprechen, daf3 inider Gattung
Cyclops, speziell in der fuscus-serrulatus-Gruppe, der Abbau der
Chromosomenzahl und das Auftreten von Mikrochro-
mosomen offenbar parallel lauft mit der morphologischen Dif-
ferenzierung, wie sie sich z. B. in der zunehmenden Rudimentation
des fiinften FuBpaares auBert. Erwihnt sei auch, dal bei der
Nonne (Liparis monacha) besonders im mannlichen Geschlecht
die Neigung vorhanden ist, daBl vier von den 31 (diploiden)
Chromosomen der Keimmutterzellen sich zu einem Sammelchromo-
som vereinigen, und daB andererseits nach Standfull bei einem
bestimmten, in der Gegenwart sich vollziehenden Artumbildungs-
prozeB ebenfalls wieder das minnliche Geschlecht vorangeht,
so dab auch hier an einen Zusammenhang zwischen Chromo-
somendifferenzierung und Artbildung gedacht werden kann?2).

1) Vgl. hierzu auch C.B.Bridges, Proc.Nat.Ac.Sci. 7, 1921, S.186.
2) Seiler und Haniel, Zeitschr. ind. Abst. 27, 1921, S. 95. Eine
Parallele zu der nur fakultativen Entstehung eines Sammelchromo-
soms, wie sie uns bei der Nonne entgegentritt, bilden die Befunde, welche
meine Schiiler Matscheck u. Heberer bei dem Kopepoden Diaptomus



Auch in den Fallen, in welchen die Chromosomenzahlen nahe
verwandter Formen die Glieder einer geometrischen Reihe
bilden, konnen die Zahlen bei den einzelnen Rassen einer Art oder
bei den Arten einer Gattung derart verteilt sein, daB ein Zu-
sammenhang zwischen der Chromosomenzahl und den Art-
bildungsprozessen wahrscheinlich ist, sei es daB die Artumwand-
lung mit einer progressiven Verinderung der Zahl, also mit
einem Ubergang von diploiden zu tetraploiden und oktoploiden
Formen oder umgekehrt mit einem sprungweisen Abbau poly-
ploider Formen parallel geht. Letzteres ist ohne Zweifel in der
strenuus-viridis-Gruppe der Gattung Cyclops der Fall (s. oben),
wo der Zahlenreihe 22 (wohl durch Abbau aus 24 entstanden)
—18—12—6 auch wieder eine Folge von Rudimentierungsstufen
des 5. FuBpaares entspricht. Auf welche Weise allerdings die
beiden in der Gattung Cyclops vorkommenden Typen einer Zahlen-
verminderung: die mehr kontinuierliche, durch das Auf-
treten von Mikrochromosomen charakterisierte Differenzierung und
der sprungweise, entlang einer geometrischen Reihe erfolgende
Abbau miteinander zusammenhingen, und wie es zu verstehen
ist, daBl beide Typen mit demselben morphologischen Riick-
differenzierungsprozesse Hand in Hand gehen, ist vorliufig noch
ungeklirt. Auch bei den Rosen, deren Chromosomenzahlen der
geometrischen Reihe 7, 14, 21, 28 angehoren, scheinen Beziehungen
zwischen Chromosomenzahl und Artbildung zu bestehen. Nach
Tackholm?!) sind niamlich die asiatischen wirmeliebenden
Formen niedrigchromosomig mit der haploiden Zahl x =7, die
zirkumpolaren, bis ins arktische Gebiet reichenden Cinnamomeae
weisen die Zahlen x =7, 14, 21 und 28 auf, wihrend man bei
der am hochsten nach Norden verbreiteten Rosa acicularis den
Wert x—28 findet

Mit der Annahme, daB die Veranderung der Chromosomenzahl
und die damit verbundene Differenzierung einzelner Chromosomen
mit den Artumwandlungsprozessen in Verbindung zu bringen ist,
steht auch die gutbegriindete Anschauung in bestem Einklang,
daB wenigstens in einigen Organismengruppen die Bestimmung

castor gemacht haben. Waihrend bei der wiirttembergischen Form drei
Chromosomen der 1. Reifungsteilung zu einem Ring verbunden sind,
findet man bei Tieren aus der Umgebung von Halle simtliche Chromo-
somen isoliert.

1) Acta Hort, Bergiani 7, Upps. 1922, S. 244.



lergrund des mbungstheorem::heu Interesses stehenden

ingsgruppen bei Drosophila zu den fakultativen Merkmals-
vubmdnngmmddnmﬂmdmktzudenklemen und groBen Kon-
stitutions- und Habitusformen, die ein zentrales Problem der
menschlichen Konstitutionsforschung bilden, in Beziehung zu
setzen. Sodann sind wir der Frage niher getreten, wie diese
Auffassung mit den Chromosomentheorien der Vererbung in Ein-

1) Stud. Mendel. Briinn 1922, S. 8o.




klang gebracht werden kann, wenn man einerseits mit Morgan
annimmt, dall die vier Koppelungsgruppen von Drosophila den
vier Chromosomenpaaren entsprechen, und wenn man auf der
anderen Seite einige allgemeinere, die Chromosomen betreffenden
Ergebnisse in stirkerem Male heranzieht, als dies in der ver-
erbungscytologischen Literatur zu geschehen pflegt.

Es soll nun an die These angekniipft werden, daB3 die Chromo-
somendifferenzierung in irgendeiner Weise mit der Artbildung
verbunden ist. Offenbar ist dann anzunehmen, dal3 bei der in
der Stammesgeschichte sich vollziehenden Arbeitsteilung und quali-
tativen Umbildung der Chromosomen das Artplasma der einzelnen
Chromosomen nur insoweit abgeiandert wird, als dies mit ihren
speziellen, bei der ontogenetischen Entfaltung des Gattungs- und
Arttypus wirksamen stoffwechselphysiologischen Funktionen zu-
sammenhiangt, dal aber die Substanz dieser Chromosomen nach
wie vor ,Artplasma‘’ sei, ebenso wie auch die beiden Haupt-
differenzierungen des Protoplasmas, das Kern- und das Zellplasma,
wahrscheinlich nur ernihrungsphysiologische Varianten
des Artplasmas sind (S. 86). Wir wollen die mit der Arbeitsteilung
zusammenhingende konstitutionelle Besonderheit eines Chromo-
soms sein allgemein-entwicklungsphysiologisches Mo-
ment nennen.

Da also die Chromosomen infolge der Arbeitsteilung nach ge-
wissen Richtungen hin verschieden sind, so werden diejenigen, im
ganzen noch vollkommen unbekannten, vermutlich
durch Stoffwechselinderungen iibermittelten Reize,
auf welchen die Entstehung mutativer Abanderungen
des Artplasmas beruht, auf die einzelnen Chromosomen eine
verschiedene Wirkung ausiiben. Vielleicht werden dabei alle
Chromosomen abgeindert, aber nur einige infolge ihres besonderen
allgemein-entwicklungsphysiologischen Momentes in so starkem
MaBe, daB diese Abinderung in der Ontogenese bei der Entfaltung
der Gattungs- und Speziescharaktere zur Geltung und Auswirkung
kommt. Vielleicht wird aber auch — und damit lehnen wir uns
wieder an die iibliche Auffassung an — durch bestimmte Reize
iiberhaupt nur ein einzelnes Chromosomenpaar, bzw. ein
einzelnes Chromosom beeinfluft. Es konnte dies dann in
der Weise geschehen, daf wie die Mehrzahl der Biologen und
speziell die Morganschule annimmt, ein bestimmtes, streng lokali-
siertes Teilchen des betreffenden Chromosoms abgedndert wird
(Fig. 13 a oder b), fiir wahrscheinlicher mochte ich es aber halten,



daf jedes einzelne Chromosom aus einer groBen Zahl von gleich-
artigen Biomolekiilen zusammengesetzt ist und daB die Kon-
stitution simtlicher Biomolekiile in gleicher Weise durch die Ab-
anderung betroffen wird (Fig. 13c). Auf alle Fille kann man
sagen, dalb das Chromosom aus seinem normalen Artplasmazustand
in einen neuen Zustand iibergeht. Quantitativ und qualitativ ver-
schiedene Reize werden vermutlich auf das einzelne Chromosom etwas
verschiedene Wirkungen ausiiben, also etwas verschiedene Zustinde
schaffen, aber alle diese Zustinde werden untereinander enge Be-
ziehungen zeigen, da sie durch das allgemein-entwicklungs-
physiologische Moment des betreffenden Chromo-
soms regiert werden, also innerhalb eines gewissen Rahmens
liegen miissen. Man kann, unter Beniitzung der obén (S. 115)
vorgeschlagenen Terminologie, die Gesamtrichtung, in welcher
sich die Abidnderungen eines bestimmten
c Chromosoms kraft seines allgemein-ent-
wicklungsphysiologischen Momentes be-
wegen, als den chromosomalen Ab-
~dnderungsbereich oder Idiostatus
bezeichnen und speziell bei Drosophila
von einem Idiostatus primus, se-
cundus usw. sprechen, je nachdem ein
Chromosom des Paares [, II usw. von der
Abinderung betroffen ist. Jeder Idiostatus
schlieBt gewissermaflen ein ganzes
Bindel von Entwicklungspoten-
zen in sich: welche von ihnen schlieB-
lich aktiviert und manifest werden, hingt von der quantitativen
oder qualitativen Beschaffenheit der Reize oder von einem der
anderen, oben (S. 115) aufgezihlten Faktoren ab.

Wihrend also bei der Entwicklung der ,normalen‘ oder
»wilden” Form die unabgeinderten Chromosomenpaare har-
monisch zusammenwirken, so dall der normale Status ferus zu-
stande kommt, werden bei der Abinderung eines bestimmten
Chromosomenpaares oder Einzelchromosoms im werdenden Or-
ganismus je nach den besonderen Bedingungen einzelne oder
mehrere Potenzen aus dem betreffenden Anlagenbiindel geweckt,
d. h., entwicklungsgeschichtlich ausgedriickt, bestimmte Zellen-
sorten oder Zellenlinien in bestimmter Weise beeinflufit und da-
durch die Gesamtentwicklung des Organismus nach be-
stimmten Richtungen hin gestért oder abgebogen.

EEBEEERS) =
(OC@O000) =~

Fig. 13.
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Wird z. B., um ein friiher (S. 122) benutztes Beispiel zu wiederholen,
speziell ein Chromosom des zweiten Paares abgeindert, so wird
die Gesamtentwicklung derart beeinfluBt, daB Merkmalsabinde-
rungen entstehen, die im Bereich des Idiostatus secundus gelegen
sind, also z. B. die Mutation Schwarz oder die Mutation Stummel-
flugelig oder beide zusammen usw. Wire ein Chromosom des
Paares I getroffen worden, so wiirde sich die Anderung der Ge-
samtentwicklung unter anderem darin AuBern kénnen, daB die
normale Korperfarbe nicht in Schwarz, sondern in Zobelfarben
(sable) mutiert wird, und ebenso wiirde bei Abinderung eines
Chromosoms des Paares III statt der Mutation Schwarz die Mu-
tation Ebenholzfarben (ebony) auftreten.

Die hier vorgetragene Auffassung wiirde nicht nur einem der
Grundgedanken Morgans, nimlich der Vorstellung einer ver-
schiedenen vererbungsphysiologischen Funktion der vier Chromo-
somenpaare entgegenkommen, sondern auch der von Johann-
sen u. a. und iibrigens auch von Morgan?!) anerkannten Meinung
Rechnung tragen, daB zwischen der Keimplasmastruktur und
den Entwicklungsphinomenen Beziehungen sehr komplexer Art
bestehen.

Johannsen hat in den ,Elementen der Erblichkeitslehre'* hin-
sichtlich der Wirkung der Gene, also des Zusammenhanges zwischen
Keimplasmadnderungen und é&uBerer Erscheinung, folgenden Vergleich
herangezogen: es ist wohl gewissermaBen wie bei chemischen Gebilden.
wo die einzelnen Radikale oder etwa anderweitige konstitutionelle Fak-
toren, wie z. B. die Gruppen OH, CO.OH usw. in Verbindung mit den
ubrigen konstitutionellen Elementen des Molekiils die ganze Re-
aktionsnorm der betreffenden Substanz beeinflussen: dabei haben sie
aber doch sozusagen die ,Verantwortung' fiir ganz spezielle
Reaktionen, wie z. B. die Gruppe CO.OH den Charakter ,,Siure‘
bedingt. Insofern koénne man sagen, daB CO.OH in der molekularen
Konstitution eine ,,Anlage fiir das Merkmal Siure'* sei. Das, was hier von
Johannsen als Verantwortung fiir ganz spezielle Reaktionen be-

zeichnet wird, wiirde in gewissen Fillen dem entsprechen, was oben
bestimmtgerichtete Stabilitit oder Idiostatus genannt wor-

den ist.

Zugunsten der Idiostatushypothese diirfte auch folgendes
sprechen: nach der Auffassung der Morganschen Schule kénnen
an und fur sich in saimtlichen Chromosomen, mindestens in den
groBen Chromosomen der Paare I—III, ,normale” Gene fiir eine
einzelne Korpereigenschaft vorhanden sein. So entstehen z. B.

1) Stoffl. Grundl., S. 206.
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durch stufenweise Mutation eines bestimmten normalen, in einem
»ersten Chromosom® gelegenen Gens kirschrote, eosinfarbige,
weille Augenl), durch Mutation eines anderen normalen Gens des-
selben Chromosoms kommt zinnoberrote (vermilion) Augenfarbe
zustande. Wird in einem zweiten Chromosom ein bestimmtes nor-
males Augen-Gen abgeindert, so entstehen Augen, die wihrend
der Ontogenie alle Farbenstufen von Farblos iiber Cremefarben,
Gelblich-rosa, Rot bis Purpurrot durchlaufen, und schlieBlich eine
dem Rot der wilden Fliege dhnliche Farbe annehmen. Ebenso
konnen bei Mutation eines normalen Gens, das in einem der
dritten Chromosomen gelegen ist, rosafarbige (pink) und pfirsich-
farbige (peach) Augen entstehen, von denen die ersteren sehr
groBe Ahnlichkeit mit den purple-Augen haben. Auch noch
andere Gene konnen durch Mutation Verinderungen der Augen-
farbe bewirken, worauf hier nicht eingegangen werden soll.

Nun rechnet Morgan, wie aus einer Stelle seines Werkes 2)
mit Bestimmtheit hervorgeht, mit der Méglichkeit, daB re-
zessive, durch Mutation entstandene Gene, auch wenn sie in einem
Individuum in doppelter Zahl vorhanden sind, wirkungslos ge-
macht werden konnen, wenn in demselben Chromosomen-
paar dominante, normale, dieselbe Korperqualitit betreffende Gene
vorhanden sind. Wenn aber vom Morganschen Standpunkt aus
diese Moglichkeit wirklich ins Auge zu fassen ist und sogar bei
wichtigen, hier nicht weiter zu besprechenden theoretischen Uber-
legungen als selbstverstindliche Voraussetzung gilt, wie viel eher
miissen dann irgendwelche rezessive Gene unwirksam gemacht
werden, wenn dominante, auf die gleiche Koérperqualitit beziig-
liche Gene nicht nur im gleichen Chromosom, sondern
auch in anderen Chromosomen in groBerer Zahl vor-
banden sind? Wie kann z. B. Weilaugigkeit beim Zusammen-
treffen zweier rezessiver WeiBaugen-Gene iiberhaupt manifest wer-
den, wenn im gesamten Chromosomensatz das ,normale’‘ Gen
fiir rote Augen (wilder Typus)?) mehrfach vorhanden ist? Ich
habe darin von jeher eine der groBten Schwierigkeiten gesehen,
welche der Morganschen Theorie im Wege stehen, und ich habe
mich vergeblich bemiiht, in der Literatur oder auf miindlichem

1) Diese rezessiven Farben werden hier wie in den folgenden
Fallen nur in homozygot-rezessiven Individuen manifest.

2) Morgan-Nachtsheim, 1921, S. 215,

3) Ebenda, S. 134.



Wege Aufklirung dariiber zu erhalten, wie sie vom Boden der
Lokalisationshypothese aus beseitigt werden koénnte.

Bleiben wir bei dem Beispiel der WeiBiugigkeit stehen. Diese
Anomalie wiirde der Idiostatushypothese zufolge nicht darauf be-
ruhen, daB in den sogenannten X-Chromosomen, welche beim
Weibchen das erste Chromosomenpaar bilden und beim Minnchen
nur in der Einzahl vorhanden sind, eine ganz bestimmte Stelle
eine mutative Veranderung erfahren hat (Fig. 13a oder b), sondern
darauf, daB das Artplasma des ersten Chromosomenpaares in
seiner Gesamtheit abgeindert wurde (s. Fig. 13¢c). Die all-
gemeine Richtung dieser Abinderung ist durch die physiologische
Konstitution des ersten Chromosomenpaares bedingt und entspricht
dem ,Idiostatus primus‘. Ob nun als Mutationsmerkmal wirklich
Weibaugigkeit zum Vorschein kommt oder ob wihrend der Ent-
wicklung die Abténung der Augenfarbe auf einer Zwischenstufe
der Allelomorphenreihe rot—wei3 stehen bleibt, ob ferner Weil-
augigkeit das einzige Mutationsmerkmal bildet oder ob daneben
noch andere, die Augen, Borsten, Fliigel, Beine betreffende, der
»ersten Koppelungsgruppe angehoérige Mutationen auf-
treten, wird von den ofters erwahnten Auberen und inneren Be-
dingungen abhingen. Jedenfalls wird die normale, harmoni-
sche Gesamtentwicklung nach einer bestimmten
Hauptrichtung hin abgelenkt, weil eben eine der vier
Komponenten der Entwicklung, namlich die Wirkung des ersten
Chromosomenpaares, eine abnorme Beschaffenheit hat. Die nor -
male Beschaffenheit der anderen drei Komponenten
(der Chromosomenpaare II—IV) kann keinen regulieren-
den Einflull ausiiben, so wenig etwa wie in einem Mecha-
nismus die storende Wirkung, welche der Defekt z. B. eines ein-
zelnen Zahnrades ausiibt, dadurch ausgeglichen wird, daB die
anderen Zahnrider zunidchst noch intakt sind.

DafB bei dieser entwicklungsphysiologischen Auffassung von
dem Einfluf3 bestimmter Keimplasmainderungen, die sich in ein-
zelnen Chromosomen besonders stark auswirken oder iiberhaupt
auf sie lokalisiert sind (S. 133), einige Grundvorstellungen, die man
sich iiber die Vererbung geschlechtsgebundener Merk-
male gemacht hat, nicht wesentlich geandert zu werden brauchen,
bedarf wohl keiner weiteren Erorterung. Auch die spezielle An-
nahme, dalb manche Anomalien in der Verteilung der geschlechts-
gebundenen Merkmale (z. B. bei Kreuzung eines weibiugigen
Weibchens mit einem rotiugigen Mannchen) auf einer bei der
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Reifung erfolgenden anomalenVerteilung der Geschlechts-
chromosomen (non-disjunction) beruhen, wiirde natiirlich
zu Recht bestehen konnen, vorausgesetzt, dal wirklich nachge-
wiesen werden kann, dal in den betreffenden Stimmen eine solche
anomale Verteilung der Geschlechtschromosomen hiufiger vor-
kommt als in irgendwelchen anderen Zuchten. Was endlich das
viel besprochene Kapitel der Letalfaktoren anbelangt, so lasser:
sich, wie ich an anderer Stelle!) zu zeigen versucht habe, gewisse
Erscheinungen, welche der iiblichen Betrachtungsweise Schwierig-
keiten bereiten, verhiltnismaBig einfach mit Hilfe von Annahmen
erklaren, welche mit der Labilitits- und Idiostatus-Hypothese und
damit auch mit der Pluripotenzhypothese eng zusammen hingen.

Vor einiger Zeit hat Winge?2) die Erscheinung, daf die durch
verdoppelte Borsten und eine Fliigeldeformation gekennzeichnete
Drosophila-Mutante Dichaeta anscheinend nur in heterozygotem
Zustande auftritt und daB trotzdem bei Reinzucht von Dichaeta-
Kulturen keine normalen (rezessiven) Individuen herausgespalten
werden, auf die Wirkung von ,zwei enge miteinander ge-
koppelten Letalfaktoren® zuriickzufithren versucht. An Stelle
dieser Hypothese, welche, wie viele dhnliche, einen ausgesprochenen
ad hoc-Charakter besitzt und in allgemein-physiologischen An-
schauungen nicht den geringsten Riickhalt findet, kann man von
der Grundannahme ausgehen, daB3 Defektmutanten, denen pleio-
trope (mehrseitig wirksame) Erbeinheiten zugrunde liegen, schon
ihrer Natur nach vielfach auch Mingel beziiglich der sexuellen
Affinitat ihrer Gameten haben miissen. Es ist nidmlich bei pleio-
tropisch bedingten Varianten zu erwarten, da die unmittelbar in
die Augen springenden morphologischen Defekte (in unserem
Falle Borstenverdoppelung und Fliigeldeformation) auch von
weniger auffalligen, erst bei genauerer Untersuchung hervortreten-
den histologischen und physiologischen Defekten begleitet sind.
Insbesondere werden, wie dies bei einer allgemeineren Stérung
des Entwicklungsmechanismus hiufig zutage tritt, gerade die
labilsten Elemente des Artbildes, niamlich die hoch-
spezialisierten, am feinsten abgestimmten (zuletzt erworbenen) An-
passungscharaktere in der Entwicklung gehemmt werden (S. 97).
Zu letzteren gehort aber auch der auBerst spezialisierte, im hoch-
sten Male spezifische Chemismus, auf dem die sexuelle Affini-

1) Zur Frage der Letalfaktoren, Zeitschr. ind. Abst. 32, 1923.
2) Genetica 4, 1922.



tit der Geschlechtszellen und -kerne, ihr gegenseitiges
Verhalten vor der Befruchtung und ihr Zusammenwirken bei der
Eientwicklung beruht. Infolgedessen kommen bestimmte Gameten-
kombinationen nicht zustande, bzw. es werden bestimmte Zygoten-
klassen ,letalen* Wirkungen unterliegen. Auf welche Weise dann
im einzelnen erklirt werden kann, warum heterozygote Keime
leichter zustande kommen als homozygote, darauf kann an dieser
Stelle nicht eingegangen werden, ebensowenig wie auf die kiirz-
lich von Winge gemachten Gegeneinwandel).

Wollen  wir die ALisfiihrUngen dieses Kapitels nochmals zu-
sammenstellen, so konnen wir als wesentliches Ergebnis kurz
hervorheben, daf die zahlenmiBig faBbaren Erschemungen die uns
bei den fakultativen Merkmalskoppelungen von Droso-
phila entgegentreten, durch alle Uberginge verbunden sind mit
den scheinbar unregelmiBig wechselnden Bildern, welche die
groBen Habitusformen des Menschen gewahren; daB
ferner ganz bestimmte Merkmale, die bei isoliertem oder
auch bei vergesellschaftetem Auftreten ein unabhingiges Verhalten
und klare Spaltungsvorginge aufweisen, in manchen Fillen in
scheinbar regelmifBiger Weise im Rahmen eines Habitus
vorkommen konnen; und endlich, daB das mutative Auftreten
einzelner Merkmale vorbereitet und begiinstigt werden kann
durch Zustande oder Verfassungen allgemeiner Art, welche auf
Anderungen im Gleichgewichtszustand des Artplas-
mas beruhen. Es ist klar, daB diese Sitze zum Teil aus dem
Rahmen des strengen Mendelismus herausfallen, aber es scheint
ja iiberhaupt die Uberzeugung langsam durchzudringen, dal die
einfachen Spaltungsvorgange, einschliefflich der
wirklich beweisbaren Polymeriefialle und der klaren
Austauscherscheinungen, nur einen duBeren Fligel bilden
in der Reihe der Variations- und Vererbungserscheinungen, daf
sie aber allerdings auch die Einbruchstelle bedeuten, von welcher
aus die eigentlichen Zentralprobleme in Angriff genommen '‘und
aufgerollt werden konnen.

1) Zeitschr. ind. Abst. 35, 1924, S. 279.



uberhaupt mcht angefuhrt werden Dle andere Annahme, wonach
unabhingig tibertragbare FErbeinheiten auf verschiedene Chromo-
somen lokalisiert sein sollen, hat in den Ergebnissen der Morgan-
schule in gewissem Sinne eine sehr kriftige Stiitze erhalten, in-
sofern als bei Drosophila melanogaster die Zahl der Koppelungs-
gruppen der Zahl der Chromosomenpaare entspricht. Anderer-
seits haben, was die beiden Grundvorstellungen des Mendelismus,
die Unwandelbarkeit und selbstindige Ubertragbarkeit der Merk-




male, anbelangt, gerade auch die Beobachtungen der amerikani-
schen Forscher, wie allgemein bekannt ist, zu wesentlichen Ein-
schrankungen und Vorbehalten gefiihrt.

In der vorliegenden Schrift bildet gerade die Wandelbar-
keit oder Umstimmbarkeit der Erbeinheiten oder, wie
man auch sagen kann: das Wachwerden virtueller Potenzen auf
Kosten der bisher manifestierten, den Ausgangspunkt und Haupt-
gegenstand. Auf die Frage, in welchem Umfang eine solche, im
wesentlichen mit der Mutabilitit sich deckende Wandelbarkeit
innerhalb der Organismenwelt besteht, ob etwa in den einen
Organismengruppen eine Weckung virtueller Potenzen hiufiger,
in den anderen seltener vorkommt, ist nicht eingegangen worden,
denn es fehlt uns bis jetzt die Moglichkeit, in dieser Richtung 'be-
stimmtere Angaben zu machen!). Es darf aber angenommen
werden, daB3 die Umstimmbarkeit des Artplasmas eine Erscheinung
von allgemeinster Verbreitung ist.

Was die Ursachen der Umstimmungen anbelangt, so wurden
zunichst diejenigen Fille besprochen, in denen eine Beeinflussung
von Organen durch andere Organe desselben Organismus auf ex-
perimentellem Wege nachweisbar ist, also Wirkungen von nach-
barlichen Geweben und Organen, einschlieBlich der Geschlechts-
driisen, auf Soma-Elemente, und andererseits Reizwirkungen, die
vom Soma auf die Keimzellen ausgeiibt werden. Uber die Natur
der Vorginge selbst sind wir nur wenig unterrichtet, doch liegt
es in den meisten Fillen am nidchsten, Reizstoffe von mehr oder
weniger spezifischer Wirkung als das vermittelnde Agens anzu-
sehen, also Stoffe, die als Enzyme, formativ wirkende Substanzen,
Sexualhormone, Wundhormone usw. heutzutage in der ganzen
Entwicklungsphysiologie als Faktoren von fundamentaler Be-
deutung anerkannt werden und fiir deren Wirksamkeit noch lange
nicht die auBersten Grenzen abgesteckt zu sein scheinen. Spricht
man doch neuerdings von Reizstoffen enzymatischer Natur, die
bei der Ubertragung von Nervenimpulsen auf die Erfolgsorgane
als Zwischenglieder dienen?), und in dhnlicher Weise von ,,Sinus-
Hormonen*, die, im Sinus des Froschherzens gebildet, das aus-
losende Moment fiir den normalen Herzschlag darstellen sollen3).
Natiirlich diirfen wir zurzeit, wie schon ofters angedeutet wurde,

1) Vgl. auch Morgan-Nachtsheim, S. 21I.
2) Vgl. Abderhalden, Klin. Woch,, 1. Jahrg., Nr. 1, 1922.
3) Ludwig Haberlandt, Klin. Woch.,, 3. Jahrg., Nr. 36, 1924.



vor rde en sind a.) Trotz der Krmk Welche die Deu :

I) Vgl zum Gegenstand Bateson und Saunders Rep Evol
- Comm. R. Soc. London 1g902; Castle, Jourh. Her. 5, 1914 (Mirz); Sci.,
N. S. 39, 1914 (Mai); Zeitschr. ind. Abst. 12, 1914. Den Aufsatz von
Morgan: An examination of the so-called process of contamination of
genes, Anat. Record 11, 1917, auf den ich bei AbschluB der vorliegenden
Arbeit aufmerksam wurde, habe ich leider nicht mehr in die Hand be-
kommen konnen.

2) Verh. D. Zool. Ges. 1908, S. 202; Phi,, S. 162.

3) Haecker u. Kuttner, Zeitschr. ind. Abst. 14, 1915.




der Befunde durch einen Schiiler E. Baurs erfahren hat!), mochte
ich auch heute noch speziell die Verinderung der Lohfarbe, die
sich beil simtlichen Bastarden findet, auf eine dauernde Beein-
flussung der Black-and-tan-Gameten durch die Himalaja-Gameten
zuriickfithren, wihrend mir durch die Einfiihrung einer beliebigen
Zahl von gleichsinnigen, die Lohfarbe unterdriickenden Faktoren
Y;, Y, ..... keine wirkliche Erklirung gewonnen zu sein scheint.
Leider haben es auch in diesem Falle die Verhiltnisse nicht er-
laubt, die Kulturen vollkommen durchzufiihren.

Von anderen, bei Nagerkreuzungen gewonnenen Ergebnissen
ibergehe ich die bekannten in der Reinelinien- und Selektions-
theorie viel genannten Versuche von Castle und seinen Schiilern,
weil hier immer die Auswege, welche die Polymeriehypothese
bietet, offen bleiben. Nur auf das meines Wissens bis jetzt noch
nicht angefochtene Experimentum crucis, welches Castle und
Hadley?2) bei einer Kaninchenrasse, den englischen Schecken
(Papillons), ausgefithrt haben, sei kurz eingegangen. Ein hetero-
zygoter Bock wurde mit 13 belgischen Hasinnen gepaart und er-
zeugte uber 4oo Junge, von denen die Hilfte ,Englisch®, die
Halfte ,,self' (nicht-Englisch) waren. Erstere variierten beziiglich
der Ausbreitung des Pigmentes aullerordentlich. Einer der dunkel-
sten Bocke dieser Serie, der betriachtlich dunkler als sein Vater
war, wurde mit den gleichen 13 Hisinnen gepaart, wobei wieder
iiber 400 Junge erzeugt wurden. Auch von diesen zeigte etwa die
Hilfte die englische Farbung, jedoch waren die englisch gefarbten
Jungen dieser Serie im Durchschnitt wesentlich dunkler als die
der ersten Serie. Da nun aber in beiden Faillen die Miitter identisch
waren, so kann der Unterschied nur auf einer genotypischen Ver-
schiedenheit der beiden Vater beruhen. Es mufl sich also die
Erbeinheit Englisch wahrend des Aufenthaltes im Soma des Sohnes
verandert bzw. bei der Gametenbildung des Sohnes eine unreine
Spaltung stattgefunden haben?).

Dalb Castle auch heute noch an die Moglichkeit unreiner
Spaltunger: denkt, geht aus seinem Versuche hervor, die Ent-
stehung der Japanerzeichnung bei Kaninchen auf eine Bildung von
Mosaik - Gameten zuriickzufiihren®). Charakteristisch fiir diese

1) E. Pap, Zeitschr. ind. Abst. 26, 1921, S. 260.

2) Americ. Naturalist 49, 19I5.

3) Vgl. die Kritik von Pap (S. 259), der auch hier die Polymerie-
hypothese anwenden will.

4) Proc. Nat. Ac. Sci. 10, 1924 (Juni).



Scheckzeichnung ist der eigentiimliche Umstand, daf die schwarzen
Fellpartien durch die Anwesenheit des Agutifaktors im Keimplasma .
nicht beeinfluBt werden, wihrend dies bei den gelben Partien der
Fall ist. Man kann dies nach Castle, wie an dieser Stelle nicht
niher ausgefithrt werden soll, am einfachsten durch die An-
nahme erkliren, daB die Japaner bei ihrem vor 30—go0 Jahren
erfolgten ersten Auftreten durch Kreuzung eines Tieres der ,,do-
minanten schwarzen'* Rasse (welche ebenfalls diese Unabhingig-
keit der schwarzen Farbe gegeniiber dem Agutifaktor aufweist)
mit einem gelben Tier entstanden sind, und dafB bei der Gameten-
bildung der Bastarde keine reine Spaltung der Erbeinheiten statt-
fand, vielmehr Mosaikgameten entstanden. Auch in den folgenden
Generationen wurden dann immer wieder Mosaikgameten gebildet,
wahrend die Zeichnung selbst. in.jedem Individuum durch somati-
sche Spaltungen zustande kommt.

In anderen Fillen wurde beobachtet, daB bei Rassen-
kreuzungen in der F,-Generation diejenigen Nachkommen, welche
man als herausgespaltene (extrahierte) Homozygoten zu betrachten
hat, nicht den zu erwartenden reinen Phinotypus aufweisen. Be-
sonders bei Kreuzungen von Farbenrassen der Tauben sind Ver-
hiltnisse dieser Art gesehen und zum Teil auch auf eine unreine
Spaltung zuriickgefiihrt worden?t).

Ein weiteres Beispiel bilden die von Standfuf32) erzielten
»infizierten* Aglia tau-Bastarde. Bei Kreuzung der rezessiven
hellen Normalform mit der dominanten melanistischen Mut. fere-
nigra erscheinen namlich in der F,-Generation hetero- und homo-
zygotische dunkle Tiere mit eingesprengten hellen und ebenso
homozygotische helle Tiere mit eingesprengten dunklen Schuppen,
was wohl nur durch die Annahme einer unreinen Spaltung erklirt
werden kann.

Als letztes zoologisches Beispiel sei erwihnt, daB bei
Schmetterlingen (Pygaera) auch beziiglich eines morphologischen
Merkmals, der Beschaffenheit des Haarschopfes auf dem Thorax

L) 'Staples-Browne, J. Geéii' 2, 1912, ‘S. 147; Doncaster,
ebenda, S. 96. Riddle u. Honeywell (Am. Natur. 57, 1923, S. 430)
haben die Ansicht ausgesprochen, daB in solchen Fillen von Gameten-
unreinheit vielleicht verschiedene Hoéhen des Blutzuckerspiegels als konta-
minierende Faktoren anzusehen sind.

2) Iris (Dresden) 24, 1910, S. 160. Eine Abbildung eines , infizierten
Individuums konnte ich dank der Liebenswiirdigkeit der Herren P. We -
ber u. E. Linck in Ziirich in Zeitschr. ind. Abst. 25, 1921, S. 181, geben.
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des Falters, Vererbungserscheinungen beobachtet wurden, die viel-
leicht in ahnlicher Weise zu deuten sind?).

Auch auf botanischem Gebiete sind einzelne Beobachtungen
dieser Art mitgeteilt worden. Besonders iiberzeugend sind die
Angaben von Punnett iiber die gefleckten Bliiten bei Lathyrus?)
und von Hayes iiber die Streifung von Maiskornern3). Jedoch
ist gerade von seiten einiger Botaniker die Annahme einer unreinen
Spaltung besonders energisch abgelehnt worden.

Gleich hier sei darauf hingewiesen, daB3 man hinsichtlich der
Annahme einer unreinen Spaltung im ganzen zwei oder drei kleine
Schattierungen unterscheiden kann. Einerseits wird namlich an
eine mehr einseitige Abfidrbung oder Kontamination des
einen Merkmals durch das andere gedacht (Axolotl, Tauben,
Aglia tau), andererseits besteht die Vorstellung, daBl in hetero-
zygoten Individuen eine mehr oder weniger vollstindige
Vereinigung der korrespondierenden Erbeinheiten zustande
kommt. In diesen Fillen wird entweder mit der Moglichkeit ge-
rechnet, daP wihrend der Ontogenese auf Grund somatischer
Spaltungen eine nachtragliche Trennung der Erbeinheiten erfolgen
kann, so daB Mosaikbastarde entstehen (vgl. Castles Er-
gebnisse bei Japanerkaninchen), oder dall die Verbindung eine
endgiltige ist und daB es zur Bildung sogenannter konstanter
Bastarde kommt. Es ist klar, daB3 die letztgenannte Annahme
mit der Kontaminationshypothese nur noch die Vorstellung gemein
hat, daB es Vererbungserscheinungen gibt, bei welchen die im
Bastard verbundenen korrespondierenden Erbeinheiten in eine enge
Beziehung zueinander treten kénnen. Die Castlesche Erklirung
steht in der Mitte zwischen beiden Annahmen.

Es ist ohne weiteres zuzugeben, daB3 wirklich zwingende Be-
weise fiir die Annahme einer unreinen Spaltung bisher nicht vor-
liegen, so wenig wie dies fiir andere Ergdnzungshypothesen des
Mendelismus gilt. Es kann aber gezeigt werden, dall die Vor-
stellung einer unreinen Spaltung in engster Beriihrung steht
mit Annahmen, die von Forschern verschiedener Richtung zur
Erklirung einiger anderer Gruppen von Vorkommnissen gemacht

1) Federley, Zeitschr. ind. Abst. 9, 1913, S. 7. Einige weitere
Beobachtungen, die durch die Annahme einer unreinen Spaltung erklirbar
sind, habe ich frither (Weit. Zusammenhange, Pfliig. Arch. 181, 1920, S.155)
zusammengestellt.

2) Journ. Gen. 12, 1922, ‘S. 264.

3) Genetics 2, 1917, S. 278, 280.

Haecker, Pluripotenzerscheinungen. 10



in *qmnmauver oder quahmtwer Hmsxcht eine
ende Variabilitit zeigen, nicht durch eine einzige Erb-
sundern durch glenchsmmg wirkende und selbstandig spalt-

bare Faktoren bedingt sein kénnen?2).
- Indessen kommen gerade bei Merkmalen mit fluktuierender

1) Vgl. auch Darwin, Var, II, 22. Kap. (Ubers. von Carus,
S. 349).
2) Vgl. hierzu auch Haecker und Kuttner, l. ¢, S. 63; Sumner
u. Huestis, Genetics 6, 1921, S. 463 f.




Variabilitit auch Vererbungserscheinungen vor, die schwer mit
der Polymeriehypothese vereinbar sind. Wenn z B. bei der
Kreuzung von Black-and-tan- und Himalajakaninchen einerseits
der Zeichnungskomplex der ersteren als Ganzes vererbt wird,
andererseits aber die einzelnen Firbungs- und Zeichnungselemente
(Lohfarbe, Farbe der Unterseite, Ausdehnung von Nackenfleck
und Riicken-Bauch-Zwischenstreif) in ganz verschiedenem Mafe
variabel sind, so liegt die Annahme viel niher, daB durch die
Kreuzung eine dauernde konstitutionelle Erschiitterung des der
Black-and-tan-Zeichnung zugrunde liegenden Erbgutes stattgefun-
den hat, daB} also ein Fall von Kreuzungslabilitit vorliegt!).

- Dic namliche Erklirung ergibt sich in zwangloser Weise,
wenn bei der gleichen Kaninchenkreuzung im Laufe von zwei
Bastardgenerationen die ,,weien Abzeichen‘ sich zum Teil zur
Hollinderzeichnung erweitern, oder = wenn bei Kreuzungen
schwarzer und weiBer Taubenrassen bei den schwarzen und blauen
Nachkommen die zunichst auf einige Federn beschrinkte weiBe
Farbe sich mehr und mehr ausbreitet 2), oder wenn, um ein bo-
tanisches Beispiel anzufiilhren, bei bestimmten Oenothera-Kreu-
zungen (Oe. biennis X rubricalyx) die BliitengréBe in F, inter-
medidr ist, in I, aber eine groBe, dulerst mannigfaltige Variabi-
litdt zeigt, die sich sogar auf die Bliiten derselben Pflanze und auf
die Blumenblitter derselben Bliite erstrecken kann3). Auch dann,
wenn eine Eigenschaft offenbar germinalen Ursprungs, die aber
keine Mendelsche Spaltung erkennen liBt (wie die asymmetrische
Beschatfenheit des Kreuzbeins bei der WeilbfuBmaus, Peromyscus)
in der F;-Generation in verstirktem Male zutage tritt, liegt es
ja wohl am nichsten, eine Kreuzungslabilitit als Ursache anzu-
nehmen4). |

Wie sind nun aber solche Fille zu erklaren, in denen ebenfalls
die Variabilitit von Generation zu Generation in zunehmendem
MaBe hervortritt, ohne dal3 es jedoch erlaubt ist, Kreuzungen als
das ursichliche Moment anzunehmen? Sprechen nicht solche Vor-
kommnisse dafiir, daf3 auch die vorhin besprochenen Fille auf
eine anderc Ursache als auf eine Kreuzungslabilitit zuriickzufiithren

) B T e S e

2) Staples-Browne, Proc. Zool. Soc. L. 1908, S. 75, 79, 83. In
zwei Fillen nahm in einer spiteren Generation das Weill wieder ab (S.85).

3) Gates, Eug. Gen. Fam. 1, 1923. Gates nimmt ,,a failure of
adjustment'’ zwischen den verschiedenen GroéBentendenzen an. ‘

4) Sumner u. Huestis, 1. c,, S. 464,

*
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sind? Betrachten wir zunichst einige Beispiele. In erster Linie
sei auf die frither (S. 20) erwidhnten Chrysanthemum-Kulturen
von H. de Vries hingewiesen, in welchen, allerdings unter dem
EinfluB der kiunstlichen Zuchtwahl, im Laufe mehrerer auf-
einanderfolgender Generationen eine Vermehrung der Einzelbliiten
und eine zunehmende Umwandlung der Réhren- und Zungenbliiten
stattfand. Ganz ahnlich liegen die Verhiltnisse bei Tauben,
deren Federn in unregelmiaBiger Mischung weie und farbige
Fiedern besitzen (grizzling, , Pfeffer und Salz*‘; mealy, mehlfarbig).
Solche Rassen zeigen namlich bei Inzucht gewéhnlich die Ten-
denz, das Weilb im Laufe mehrerer Generationen von einzelnen
IFedern auf grobere Teile der Federfahne auszudehnenl). Auch
bei menschlichen Anomalien kommt Ahnliches vor: Struthers
hat eine Familic beschrieben, in welcher 4 Generationen nétig
waren, um eine einseitige, auf eine Hand beschriankte Polydaktylie
zu doppelseitiger, auf beide Hinde und FiiBe ausgedehnter Poly-
daktylie weiter zu entwickeln2). Die Annahme, daB hier etwa
die fortgesetzten Kreuzungen mit Normalindividuen die Ursache
fur die Ausbreitung der Anomalie bildeten, dall also Kreuzungs-
labilitit vorliegt, ist deswegen unwahrscheinlich, weil in zahl-
reichen anderen menschlichen Stammbiumen trotz andauernder
Zufuhr fremden Blutes eine solche progressive Entwicklung nicht
zu beobachten ist.

Wenn wir in diesen Fallen sehen, daB offenbar auch ohne
die Wirkung einer Kreuzung Erscheinungen auftreten, die auf
eine konstitutionelle Erschiitterung oder zunehmende Labilitit des
Artplasmas zuriickgefiihrt werden konnen, so spricht dies nicht
gegen die Erklarung, welche vorhin fiir die Ergebnisse der Black-
and-tan-Kreuzung wund einige andere Beobachtungen versucht
wurde. Denn es steht offenbar der Auffassung nichts im Wege,
dabB eine progressive Labilitit des Artplasmas auf verschiedene
Weise zustande kommen kann, und dal3, ebenso wie lange wirkende
Gifte oder der Einflub der Domestikation oder fortgesetzte
Inzucht zweifellos eine konstitutionelle Erschiitterung hervor-
rufen konnen, auch durch Kreuzung bewirkt werden kann,
dalb unter den F.-Bastarden oder bei Verbindung verschiedener

v Bonbhate . Smalley, Proc. :Zool. .Soc.. Lond. 1911, S, 603,
6oy, 614.

2) Edinb. New Philos. Journal 1863. Vgl. auch J. Orth in: von
Noorden-Kaminer, Krankheiten und Ehe, 2. Aufl, Leipzig 1916,
Sty



Bastarde untereinander oder auch bei Riickkreuzungen viel hiu-
figer abweichende seltene Typen, , Mutanten*, auftreten, als dies
bei Reinzucht oder im Falle von Pflanzen bei Selbstbefruchtung
der alten Arten der Fall istl). Wenn z. B. die ,artunterscheiden-
den Faktorenkomplexe”, welche nach Renner in den komplex-
heterozygoten Arten Oenothera Lamarckiana, biennis, muricata u.a.
jeweils paarweise vorhanden sind, bei Kreuzungen neukombiniert
werden, so wird die Stabilitit der Komplexe in der Regel er-
schiittert, so daB3 sie bei der Keimzellenbildung der Bastarde nicht
mehr vollkommen rein voneinander gespalten werden. Auf diese
Weise kénnen als Wirkung der Kreuzung abweichende Typen
zustande kommen. Vielleicht sind auch die ,extravaganten Sonder-
typen”, welche Heribert-Nilsson bei seinen Weiden-(Salix-)
Kreuzungen beobachtete und als Neukombination schon vor-
handener Faktoren gedeutet hat?2), auf dhnliche Verhiltnisse zu-
riickzufihren.

Es diirfte wohl ohne weiteres einleuchtend sein, daB die Er-
scheinungen, die hier unter dem Begriff der Kreuzungslabilitit
zusammengefalbit worden sind, in sehr naher Beriihrung stehen
mit den Vorgingen, die man auf eine unreine Anlagenspaltung
zuriickfiihren kann, wie denn z. B. Hayes letztere nur als ecinen
Spezialfall der durch Kreuzung bewirkten ,,germinal instability**
ansiecht und auch Renner hier keine scharfe Grenze zu ziehen
scheint. Man wird vielleicht sagen konnen, dal bei unreiner Spal-
tung ein Merkmal durch das korrespondierende in bestimmter
Richtung umgestimmt wird, wahrend im Falle der Kreuzungs-
labilitiat vielleicht eher Verhiltnisse geschaffen werden, die mit dem
frither (S. 115, 122) besprochenen Ubergang des Artplasmas in
einen Idiostatus allgemeinerer Art verglichen werden kénnen.
Doch mogen hier die verschiedensten Abstufungen vorhanden sein,
und es wird wohl erst mittels ergidnzender entwicklungsgeschicht-
licher Untersuchungen moglich sein, allen diesen Zusammenhiangen
etwas naher zu treten. So viel diirfte jedenfalls aus unserer Zu-
sammenstellung hervorgehen, dal} es heute kaum mehr angangig
ist, unter den Moglichkeiten, die fiir die Erklirung unregelmaBiger
Vererbungserscheinungen vorliegen, die. Annahme einer Kreuzungs-
labilitit vollkommen beiseite zu lassen, wie dies bis zum heutigen
Tage die Regel ist.

1) Vgl. Renner, Zeitschr. ind. Abst. 18, 1917, S. 279.
z)sLunds Vo Arsskr.,  N. F.; T4, TGI8 S uG s im0



10logis hen Vorstelhmgen im Einkl

zu geben? Ich werde mich hier im wesent~
3 ie Besprechung der Morganschen Theorie anlehnen,

ﬂe# ich im Mendel-Fastband der Genetica gegeben habe, und
darf wohl gleich hier bemerken, daB inzwischen von mehreren
meiner Schiiler erneut einige der hier in Betracht kommenden
cytologischen Kernfragen in Angriff genommen worden sind. Auf
die Ergebnisse ihrer Untersuchungen werde ich mehrfach Be-
zug nehmen.




Auber bei Drosophila sind Beobachtungen dhnlicher Art bis-
her nur bei wenigen Objekten gemacht worden. Zu erwahnen
ist vor allem wieder eine der Kaninchenkreuzungen Castles!).
Werden englische Schecken mit einfarbigen Rassen verbunden, so
dominiert die Scheckung. So gibt z. B. die Kreuzung Englisch-
Schwarz < Nichtenglisch-Blau englisch-schwarze F,-Bastarde. Wer-
den diese wieder mit nichtenglisch-blauen Tieren zuriickgekreuzt,
so zeigt es sich, daB Englisch und Schwarz und ebenso Nicht-
englisch und Blau im wesentlichen gekoppelt sind, da aber unter
den Nachkommen ein ziemlich hoher Prozentsatz (38,5) von Cross-
overs, d. h. von englisch-blauen und nichtenglisch-schwarzen Tieren
erscheint. Auf botanischem Gebiet nimmt Renner an, da3 bei
Oenothera ein einzelner Faktor, z. B. der Rotnervenfaktor, infolge
einer Kreuzung von dem Faktorenkomplex, dem er urspriinglich
zugehort, abgerissen und einem anderen Faktorenkomplex bei-
gesellt werden kann2). Auch Baur ist bei Antirrhinum auf
einen Fall von wechselnder Koppelung gestoBen3).

Um nun die Erscheinung des Merkmalaustauschst) zu er-
kliren, nimmt Morgan bekanntlich in erster Linie an, dall die
zu ein und derselben Koppelungsgruppe gehorigen Gene in linearer
Anordnung in einem bestimmten viterlichen Chromosom und in
der nimlichen Anordnung in dem homologen danebenliegenden
miitterlichen Chromosom eingeschlossen sind, so dafl in den Oo-
oder Spermatocyten eines Bastards in jedem einzelnen Chromo-
somenpaar die einander homologen Gene einander gegeniiberliegen.
So wird z. B. in einem Bastard, dessen Eltern ein graues, lang-
fliigeliges und ein schwarzes stummelfliigeliges Tier waren, das
Gen fiir Grau dem fiir Schwarz und das Gen fiir Langfliigelig dem
fiir Stummelfliigelig gegeniiberliegen (Fig. 14, oben). Bei der
Reduktionsteilung werden die beiden elterlichen Chromosomen
voneinander getrennt, so daB die eine Tochterkeimzelle die An-
lagen fiir Grau und Langfliigelig, 'die andere diejenigen fiir Schwarz
und Stummfliigelig enthilt (Fig. 14, unten). Da sich das Gleiche
bei der Gametenbildung der heterozygoten Individuen in allen

L) Sel, s NL 'S0 52, FID20:

2) Zeitschr. ind. Abst. 18, 1917, S. 246 f.

31 Viet. Einf., 3. w. 4. Anfl oS0 sr7gs

4) Die Ausdricke Koppelung und Austausch werden, wie
manche andere vererbungstheoretische Bezeichnungen, sowohl fiir die
Merkmale selbst wie fiir die ihnen zugrunde liegenden Erbfaktoren an-
gewandt. ! :



Generationen wiederholt, so werden normalerweise bei den Nach-
kommen die Merkmale Grau und Langfligelig miteinander ge-
koppelt erscheinen, und dasselbe gilt fir die Merkmale Schwarz
und Stummelfligelig.

Um ferner das Auftreten einer gewissen Prozentzahl von grau-
stummelfliigeligen und schwarz-langfliigeligen Tieren, also die Er-
scheinung des Merkmals- oder Faktorenaustausches, verstandlich zu
machen, zog Morgan die Beobachtung heran, dal3 bei manchen
Objekten in den friihen Vorstadien der Reifungsteilung (Stre-
psinemastadium) und zum Teil noch in der spiateren Diakinese die
paarweise angeordneten ,konjugierten’’ Chromosomen mehrfach

a

Lo )

Fig. 14. Fig, 15.

umeinander gedreht sind, so dal Uberkreuzungsstellen auf-
treten (Fig. 15a, b). An diesen Uberkreuzungsstellen soll, wie
Morgan in Anlehnung an eine von Janssens aufgestellte An-
nahme (Chiasmatypielehre) sagt, ein Auseinanderbrechen der Chro-
mosomen und eine Umlagerung von Teilstiicken (Chromomeren)
stattfinden konnen, und auf diese Weise soll es moglich sein, dal
ein Teil der in einem Chromosom befindlichen, linear angeordneten
Erbfaktoren mit den entsprechenden Genen des homologen Chro-
mosoms ausgetauscht wird (Fig. 15 ¢). Im obigen Beispiel werden
also in einigen Fillen diejenigen einander gegeniiberliegenden
Partien der beiden Chromosomen, welche die Anlagen fir Lang
fliigelig und Stummelfliigelig, oder auch, was auf das gleiche



| esse bild
,,H Wilson, Renner u. a. mﬂ u

daB zwei Grundvorstellungen richtig ngreifba

der Morgansche Gedanke, daB die Gene innerhalb

zelnen Chromosomen in linearer Anordnung nde :

-sind (s. oben S. 151), und die Hypothese, daB MW,

odumlrgendemrnndmnphaeemhmﬂdhnjupﬁmm

syndese) je zwei homologer (mit gleichem oder nur

veuduedenem Erbgut ausgestatteter) Chromosomen stattfindet.

l) Als eme Auswechslung von Teilen der elterlichen Chromosomen
(Symmixis) habe ich selbst vor mehr als 20 Jahren gewisse Bilder ge-
deutet, welche sich bei der Eireifung eines Kopepoden (Cyclops viridis)
fanden (Jen. Zeitschr. 37, 1902, S. 343; Allg. Vererb, 3. Aufl, S. 360, 370;
vgl. auch Matscheck, Arch. Zellf. 5, 1910, S. 103, Textfig. 24).




Was die erste der genannten Grundvorstellungen Morgans,
die Annahme einer linearen Aneinanderreihung der Gene inner-
halb der Chromosomen, anbelangt, so gilt fiir sie das, was kiirzlich
von anderer Seite!) iiber die Lokalisationstheorie gesagt wurde:
dafl ndmlich zurzeit ,wir Alle mehr oder weniger im Banne
dieser Vorstellung stehen. In der Tat scheint es ja ange-
sichts der fadenférmigen Beschaffenheit der als Triger der Erb-
~einheiten betrachteten Chromosomen und im Hinblick auf die an-
genommene. Parallellagerung der elterlichen Elemente kaum eine
andere. Wahl zu geben, als die Vorstellung einer linearen An-
einanderreihung der einzelnen Anlageteilchen. Uberdies hat das
mathematische Gewand, in welches die Theorie gekleidet ist, ihr
in den Augen vieler ein unanfechtbares und endgiiltiges Aussehen
verliechen. Immerhin werden diejenigen Forscher, welche auf Grund
nahezu: eindeutiger Bilder eine Aufquellung und Alveolisation
der, ‘Altchromosomen in der Telophase und eine endogene
Bildung der prophasischen faden- oder spiralférmigen Neu-
chromosomen innerhalb der den Altchromosomen entsprechen-
den Kernterritorien annehmen (s. unten Fig. 20), sich Gedanken
dariiber machen miissen, was denn eigentlich am Schlusse jeder
Kernteilung aus der linearen Anordnung der Gene in den auf-
quellenden und dreidimensional sich vergréBernden
Chromosomen der Telophase werden soll und wie man sich iiber-
haupt den postulierten kontinuierlichen Zusammenhang zwischen
den lokalisierten Genen der telo- und der prophasischen Elemente
zu denken hat.

Von der zweiten der beiden Grundannahmen Morgans, der
Hypothese von der Parallellagerung je zweier elterlicher Chromo-
somen, kann man erwarten, dal} sie spater einmal in direkter Weise
mit cytologischen Mitteln endgiiltig bewiesen oder widerlegt werden
kann. Zurzeit wird aber jeder Cytologe, der sich nicht von vorn-
herein theoretisch festgelegt hat, mindestens zugeben miissen,
dalb weder das eine noch das andere bisher in endgiiltiger Weise
erfolgt ist und daB das cytologische Fundament, auf welchem
die Lehre von der Parallellagerung der elterlichen Chromosomen
aufgebaut ist, ein. sehr schwaches ist2). Auch werden immer
wieder Objekte gefunden, bei welchen sich ein Doppelbau der
Chromatinfaden schon in den Endphasen der letzten spermato-

1) F. v. Wettstein, Zeitschr., indukt. Abst. 35, 1924, S. 195.:
2). Alle Vierexb, S, 362 . u. 3y ¥



deren Schenkel nach Durchbruch in der "Um g ngs!
zuemander lagern (sogenannte Faltungstheorle),. rem

Insektengruppe, bei den Diptereri, zeigén die Chromosomen‘

den Telophasen der letzten Spermatogonienteilung oder noch: friiher ein
paarweise Anordnung, die bald auf frithzeitige Lingsspaltung, bald auf
cine verfrithte parasyndetische Konjugation zuriickgefiihrt wird (Dehorne,
€. 1. Ac. Sci. 472, 1921; Metz' u.:Nonidez, " J. experis Zool T2 " ne
Keuneke, Zeitschr. Zell. u. Gew. 1, 1924). : .




ziehung gebracht werden konnten. ;
tatsichlich keine grundsitzlichen Bedenken gegen ’Obertragungen
und Verallgemeinerungen dieser Art bestehen, wenn solche mit

1) Die Fig. 16 u. 17 geben die Chromosomen aus der Eibildung cines
Haies (nach Riickert) und aus der Pollenbildung von Lilium (nack
Grégoire) wieder,




Vorsicht und mit allen Vorbehalten und auf Grund eigener cyto-
logischer Erfahrungen vorgenommen werden: denn daly die Bilder;
welche uns bei den Reifungserscheinungen der hoheren Tiere und
Pflanzen entgegentreten, vielfach bis in kleinste Einzelheiten .die
wunderbarste Ubereinstimmung zeigen!), und dall es schlieBlich
doch einmal gliicken wird, sie einheitlich zu deuten, kann wohl
kaum bezweifelt werden, und andererseits laBt sich heute schon
iibersehen, daB3 speziell auf dem Gebiete der Mendelschen Ver-
erbung mindestens bei allen hoheren Organismen, einschlieBlich
des Menschen, die namlichen Haupterscheinungen wiederkehren.
So liegt es also sehr nahe, Ubertragungen der obigen Art zu
versuchen. Jedoch sollte dabei stets, was in Lehrbiichern und zu-
sammenfassenden Darstellungen in der Regel nicht zu geschehen
pflegt, darauf hingewiesen werden, dall die cytologischen Grund-
lagen, auf denen sich die heutigen Vorstellungen aufbauen, noch
durchweg unsicher sind und dal3 andererseits fiir einige Objekte
Beobachtungen von grofter Deutlichkeit vorliegen, welche mit
den herrschenden Theorien auf keinen Fall in Einklang gebracht
werden konnen.

Alles dies gilt im besonderen fiir die Uberkreuzungsfiguren
und ihre Deutung. Vom cytologischen Standpunkt aus?) ist als
Finwand gegen die Morgansche Deutung in erster Linie die
ungleichmiBige Verbreitung anzufithren, welche die Uber-
kreuzungsfiguren, schon soweit es sich um die Prophasen der
ersten Reifungsteilung handelt, in der Tier- und in der Pflanzen-
welt haben. Allerdings kommen diese Bilder in beiden Organismen-
reichen in durchaus iibereinstimmender Weise vor, aber in manchen
Gruppen, und zwar gerade in solchen, die kreuzungsanalytisch
genau durchforscht sind, scheinen sie vollkommen zu fehlen. So
sind bei Drosophila melanogaster, der eigentlichen Basis der
crossing-over-Theorie, soweit mir bekannt ist, tberhaupt noch

1) Dies zeigten schon die ersten vergleichenden Versuche, die ich
selbst auf diesen Gebieten unternommen habe und die sich auf die Uber-
einstimmung bezogen, welche die Vorstadien der ersten Teilung bei der
Pollen- und Eibildung der Phanerogamen, bei der Sporenbildung der Farn-
kriiuter und bei der Samen- und Eireife der hoheren Tiere aufweisen
(Biol. Zentralbl. 17, 1897). Insbesondere gilt diese Ubereinstimmung fiir
die Chromosomenformen der Diakinese, wie ich damals erstmals die
,,zweite Unterphase der Prophase’ nannte.

2) Vom mathem. Standpunkt aus hat Trow (Journ. Gen. 5, 1916)
Einwinde erhoben. Vgl. Nachtsheim, Zeitschr. ind. Abst. 22, 1920;
Stieve e 5 kol



) Jonrn Her. 13, 1922. Die Paarung ist nach Gatea eine meta-

syndetische (telosynaptische).
- 2) Arch. Mikr. An. 41, 1893, S. 461 ff., Taf. 27, Fig. 7—9, verglichen
mit Fig. 14—16. Die feinen Doppelfadensegmente u. kriftigen Doppel-
winkel bei C. strenuus erinnern auBerordentlich an die Bilder, welche
Robertson (Journ. Morph. 27, 1916, bes. Fig. 149 u. 150a) fiir Akri-
dier gegeben hat.

3) Arch. Zellf. 5, 1910.




besonderem Interesse schemt es rmr al 11
bei den Heuschrecken (Akridiern), welche ja be

1) Ergebn. D. Tiefsee- Exp., Bd. 14, 1908, S. 586-
Vererb., 3. Aufl.,, S. 80; 82, 345; Genetica 4, 1922, S. 222 (Fr
2) Arch. mlkr. An. 39, 1892, Taf. 24, Fig. 8 u. 9. Eine vergil
Untersuchung dieser Stadien ist durch M. von Gizycki a:uigem T
worden, ist aber durch den Tod des jungen Forschers, der ein Opfer -
des Krieges geworden ist, unterbrochen worden. ;
3) Metz, J. exp. Zool. 2r, 1916; Dehorne, C.r - Ac. Sci. 172
~ IN.tand 27, V1. 1gex. :

4) Vgl. Lundeghard, Jahrb. wiss. Bot. 48, 1910, Taf. 6, F;g §u.a
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der crossing-over-Frage eine so wichtige Rolle spielen, auch in
den Spermatogonien die in diploider Zahl vorhandenen
Doppelchromosomen Umwicklungen und Uberkreuzungen vom
namlichen Aussehen aufweisen, wie sie in den Spermatocyten I. O.
vorkommen. Wir haben solche Bilder zunichst bei zwei Arten
(Oedipoda coerulescens und Gomphocerus maculatus) feststellen
konnen. Auch ist ein Irrtum hinsichtlich der zeitlichen Festlegung
dieser Stadien vollkommen ausgeschlossen, weil es moglich ist,
innerhalb der Hoden Schritt fiir Schritt die aufeinanderfolgen-
den Spermatogonienteilungen und die prophasischen Verinderungen
der Spermatocyten zu verfolgen!). Abgesehen von der Frage,
welche Bedeutung derartige Vorkommnisse fiir das vielumstrittene
Problem der Konjugation der elterlichen Chromosomen haben,
scheint mir das Auftreten typischer Uberkreuzungsfiguren auBer-
halb der Reifupgsperiode kaum mit den Grundgedanken der ur-
springlichen crossing-over-Theorie vertraglich zu sein, es sei denn,
dall man auch hier zu neuen Hilfsannahmen greifen will. Man
wird vielmehr sagen miissen, daB, ebenso wie die heterotypische
Teilung des Salamanderhodens nur einen Spezial- oder Grenzfall
eines auch sonst weitverbreiteten, von den gewohnlichen Mitosen
in verschiedener Hinsicht unterschiedenen Teilungsmodus dar-
stellt?), auch die Uberkreuzungen aus irgendwelchen, heute noch
unbekannten Griinden am leichtesten und am klarsten in
der Diakinese der Reifungsteilung, etwas weniger leicht
an anderen Stationen der Keimbahn und vielleicht noch weniger
leicht in den iibrigen embryonalen Geweben hervortreten. Mog-
licherweise wird es einmal gelingen, durch kiinstliche ,,Hyper-
embryonalisierung’® von Keimbahn- oder sonstigen Zellen auch
die Uberkreuzungen hiufiger und deutlicher zum Vorschein zu
bringen, so wie es z. B. moglich ist, durch Atherisierung den
somatischen Teilungstypus in manchen Ziigen dem heterotypischen
anzundhern?). Jedenfalls diirften sich aus der weiten Verbreitung,
welche die Uberkreuzungsfiguren auch auflerhalb der Reifungs-
periode haben, kaum iiberwindliche Schwierigkeiten fiir die An-
sicht ergeben, dafl ihnen bei einem regelmiafBig verlaufenden
Faktorenaustausch eine fundamentale biologische Bedeutung zu-
kommen soll.

1) Haecker u. Eisentraut, Zeitschr. ind. Abst.

2) Allg. Vererb., 3. Aufl.,, S. 81. Vgl. auch Dehorne, C. r. Ac. Sci.
S o B

3)- Biol. Zentralbl. 24, 1904.



frihere Phase mnichmverhgen. ‘Ehe Iﬁ uns
beschiftigen, wollen wir nochmals auf die Uberkreuz
zuriickkommen und uns die Frage vorlegen, wﬂcll- -
ihre eigentliche zellphysiologische Bedeutung ist. Ist 'M‘

e

1) P. Meyer, Zischr. ind. Abst. 32, 1923, 5. 209. Foeal
2) Morgan-Nachtsheim, §. 71, 79 11, ¥ e
3) R. Chambers, General Cytol, Sect; V, Univ. Chicag. | Press
1924, S. 208. ‘ LA
H aecker. Plunpstearerwcheinungen "




Einzelc '-'ommmen unter der erkung 1rgend-
5 aﬂs weiterem Abstand zur Anniherung, so wird
Wechselspml der annihernden und abstoBenden Krifte eine

1) F. A. Janssens, Cell. 25, 1909, S. 392, 405.

2) R. S. Lillie, Biol. Bull. 8, 1905; Am. J. Phys. 15, 1905. Vgl.
Rhumbler in Abderhaldens Hdbch. d. biol. Arbeitsmeth., Abt. V,
Teil 3, S. 371.

3) Genetica 4, 1922, S. 221.

4) Zeitschr. ind, Abst. 32, 1923, S. 299.




Cim Ver’haltms der Tochter atw M
spore zum mutterhcherx Bak ) g
Bilder bei den Radiolarien (Fig. 18) schemen da
daB die innerhalb der einzelnen Kernterritorien entsteh
‘phasischen Chromosomena.nlagen bei ihrer Entwit:klu:ng":
Wachstumswiderstinde in dhnlicher Weise in ihrer [
bedingt werden, wie dies fiir zahlreiche andere wachsende Organe?

1) Jen. Zeitschr. 37, 1902, S. 386; Erg. u. Fortschr, Zool. 1, 1907,
S. 24; Allg. Vererb., 3. Aufl, S. 42, 345. Vgl. auch die Bilder, welche
von Wenrich (Bull. Mus. Comp. Zool. Harv. Coll. 6o, 1916) fiir die
Heuschrecke Phrynotettix gegeben und von Morgan ausfihrlich be-
sprochen worden sind.
b G
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von cylindrischer. Form: gilt?). Derartige Verhiltnisse mogen, wor-
auf nicht niher eingégangen werden' soll, bei der Entstehung! der
Uberkreuzungsfiguren ebenfalls mitwirken. (e

- Endlich darf man auch die Moglichkeit nicht ganz ' aus-
schheBen, dald bei einigen der in Betracht kommeénden Chromatin-
figuren kiinstliche, durch die Konservierung, speziell durch
plasmolytische Vorginge bewirkte Verzerrungen eine nicht ganz
nebensichliche Rolle spielen, wie dies ganz sicher bei vielen, von
botanischen und zoologischen' ‘Autoren wiedergegebenen priasyn-
aptischen und synaptischen Bildern der Fall ist. Doch kann wohl
kaum bezweifelt werden, da der wesentliche Charakter der Uber-
kreuzungsfiguren, die spiralige Umeinanderwicklung 'det/ Einzel-
tiden, ein durchaus natiirliches und offenbar physikalisch erklir-
bares Phinomen darstellt.

Wenn also die Uberkreuzungsfiguren des Strepsinemastadiums
und der spiteren diakinetischen Phasen schwerlich als Ort der
crossing-over-Vorginge  in Betracht kommen, vielmehr eine niher
liegende Erklirung finden, so erhebt sich die Frage, ,ob vielleicht
die cytologische Basis des Faktorenaustauschs an eineranderen
Stelle zu suchen ist. In der Tat sind, wie bereits angedeutet
wurde, einige Forscher der Ansicht, dal die crossing-over-Vor-
gange iz noch friitheren Phasen der Reifungsperiode stattfinden.
Bekanntlich sollen sich diese nach dem chronologischen Schema
von Winiwarters in folgender Weise aneinander reihen: zu-
nichst treten im Leptonema-Stadium die ersten Anlagen der
prophasischen Chromosomen als einfache, lange, diinne, schwach-
farbbare Fiaden auf, sodann erfolgt im Zygonema -Stadium die
paarweise Konjugation je eines viterlichen und miitterlichen Chro-
mosoms durch Parallellagerung (Parasyndesis), weiterhin
verschmelzen im Pachynema -Stadium die doppelten Faden zu
einfachen dicken Fiden, um spiter im Strepsinema- oder
diplotanen (frihdiakinetischen) Stadium wieder auseinander-
zuweichen und die bekannten Ring- und Uberkreuzungsfiguren zu
bilden. Wihrend nun, wie wir gesehen haben, in erster Linie das
Strepsinemastadium als die Zeit des Crossing-over angesehen wurde,
wird dieses jetzt immer weiter zuriickverlegt. So hat z. B.
Wilson?), der von der Existenz eines Vorgangs dieser Art iiber-
zeugt ist, aber allerdings einraumen mul), daf} die Annahme eines

1) Vgl. auch Genetica 4, 1922,'S. 222.
2) Wilson u. Morgan, Am. Nat. 54, 1920, S. 205, 214,



doppelten oder Mwhm T
gebracht werden kénnte. In noch
iiberhaupt jede Maoglichkeit fehlen, -
Auswechselungen, auch wenn sie wirklich &
unseren jetzigen Hilfsmitteln mikroskopisch
Logische Einwinde. Wie die beiden Hauptvora
und dle cytologxsche Begmndung nﬂmentllch des cros
Aok 'I:I_'l! ‘.“
l) Biol. Zemralbl 40, 1930,6 273 : DA ouLaiig ey s
¢/ '2) Mo.-Na. 5. 89. 'In seiner ersten Mitteilung - (Sci'. N\ 8., 34, 1911)
spricht Morgan noch von) dem Strépnnemdshdmmu‘ﬂ‘l v il G RRE
3) Vgl. Jansséns, Cell. 25, 1909; Morgan, Sc, N. §, 34,'19111
Sturtevant, J. exp. Zool. 14, 1913. :
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) L. Mohr, Hereditas 4, 1923, S. 142; Zeitschr. ind. Abst. 30,
1923, S. 108 u. 279. ! itk

2) G. Bonnier, Her. 4, 1923, S. 81.

3) O. Winge, Genetica 4, 1922, S. 321.

4) Dahin diirfte z. B. die Annahme einer Genebasis gehoren, d. h.
eines Substrates, in welches die Gene eingebettet sind und das seinerseits
Wirkungen genetischer Art ausiibt (Bonnier), oder die Einfilhirung zweier
eng miteinander gekoppelter rezessiver Letalfaktoren (Winge); vgl. im
uibrigen die Ausfilhrungen S. Tschuloks (Deszendenzlehre, Jena 1922,
S. 64) uber Zweck, Umfang, Form u. Erkenntniswert hypothetischer Aus-
sagen.




fast mehr als friiher geneigt ist, vermutete Zusammenhinge als
tatsachlich existierend hinzunehmen.

Wenn trotz zahlreicher Bedenken, welche schon die Grund-
annahmen der Theorie und die Methodik betreffen, nicht wenige
Forscher und auch solche, denen reichliche cytologische Er-
fahrungen zur Verfiigung stehen, sich veranlaBt sahen, sich ganz
auf den Boden der Morgan-Schule zu stellen, so lag die Ursache
nicht nur in dem mathematischen Gewand, in welches die Haupt-
resultate gekleidet sind, und in der Moglichkeit, auf Grund des
gewonnenen Zahlenmaterials gewisse Voraussagen zu machen?).
Ein Hauptgrund war offenbar auch die scheinbare Unmég-
lichkeit, auf irgendeine andere Weise, als eben durch die
Annahme einer linearen Anordnung der Gene, die wie die Perlen
eines Halsbandes wohl abgegrenzt nebeneinander liegen, jene
mathematischen Verhidltnisse unserer Anschauung
niher zu bringen. In der Tat ist zurzeit niemand imstande,
den bis in die letzten Winkel und Kliifte des Arbeitsgebietes ein-
dringenden Ideengingen Morgans und seiner Schiiler irgendeine
Anschauung gegeniiberzustellen, welche in gleich erschopfender
Weise die simtlichen Einzelergebnisse der Kreuzungsanalyse be-
ricksichtigt. Aber man wird sich fragen diirfen, ob allein daraus,
dal3 es einer Theorie scheinbar gelungen ist, ein ganzes Gebiet zu
decken und mit Hilfe erginzender Annahmen auch alle Einzel-
ergebnisse verstandlich zu machen, mit Notwendigkeit zu
entnehmen ist, daBl sie den einzig moglichen Erklirungsweg
darstellt? Hat doch auch z. B. Weismann mit seiner rein-
evolutionistischen Kleimplasma- und Determinantentheorie zum
ersten Male versucht, von einem einheitlichen Gesichtspunkt aus
das ganze Gebiet der Vererbung und Entwicklung nach jeder
Richtung hin durchzudenken und durchzuarbeiten, und dennoch
ist diese Lehre, die wie wenige andere biologische Theorien an-
regende und befruchtende Wirkungen ausgeiibt hat, heutzutage,
was speziell die Frage der Anlagenentfaltung anbelangt, wohl
allgemein aufgegeben und von epigenetisch-evolutionistischen, meist
nur in allgemeinen Formen sich bewegenden Gedankengangen
verdrangt worden.

1) Vgl. Morgan-Nachtsheim, S. 94.



beschrankt, sonc ‘neue GG:smHtsbunkt emzufuhren versucht
iha“ben Lehmann ‘und Renner?) haben zur’ Erklarung der
- Mendelschen Spaltungen die umkehrbaren Reaktionen heran-
gezogen und speziell der letztgenannte Forscher hat auch schon

1) Genetica 4, 1922, S. 233.
2) Vgl. hierzu auch E. Lehmann, Zeitschr. ind. Abst. 13, 1915,

S. 162; Zeitschr. Bot. 10, 1918, S. 548; Renner, 1. c,, S. 268.
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den Versuch gemacht; die bei dihybriden Kreuzingen auftreten-
~ den’'Neukombinationen der Gene, die von Bateson, Punnett u/a.
beschriebene Faktorenkoppelung wund -repulsion und'die crossing-
over-Erscheinungen unter Hinweis '‘auf gewisse Ahnlichkeiten,
welche alle diese Vorginge mit den reversiblen Reakt{bnen zeigen,
unter einen einheitlichen Gesichtspunkt 'zu bringen. Whad

‘Umkehrbare Reaktionen 'sind bekanntlich ‘dadurch gekenn-
zeichnet, daf diel Reaktion zwischen den 'beiden' Ausgangsstoffen
A, und A; Halt macht, also 'zu einem Gleichg’evx}ichté,zustand ge-
langt, wenn die Reaktlonsprodukte A, und A," in einer bestimmten
Konzentration neben den Ausgangssubstanzen vorhanden sind, und
daB man zu dem nimlichen Gleichgewichtszustand kommt, einerlei
ob man das Paar A;, A; odér das Paar A/, A, als AusgangSpunkt
nimmt. Man driickt dies Verhiltnis' durch die Formel

A+ A A A
aus. Bezeichnet man ferner die Massen der vier Stoffe mit m,, m,,
m,’, my’, so besteht fiir das Verhiltnis der vier Massen im Glelch-
gew1chtszustand die Gleichung :
\lr.n‘l’ m2'=K, -‘ ‘E‘."i‘-::....:"nl
m,"-m, : ;

wo K einc konstante GroBe, die sogenannte Gleichgewichts-
konstante bedeutet. So gilt fiir die von Lehmann und Renner
als Belsplel herangezogene Reaktion

Alkohol (A, + E551gsa.ure (Az) Ess1gester (A" + Wasser (Ag)
(GH O AL CH3COOH CH,COOC,H; + H,0)

die Gleichung

m, -m,

ml"_m_2'

d. h. das Produkt aus den Massen oder’ Konzentrationen der

Reaktionsprodukte Ester und Wasser ist gmal so' grol3 ‘als das
Produkt aus den Massen oder Konzentrationen von Alkohol und

— - oder 4 m;-my =m;"-my’ (oder 2 m;-2 m, = m, -m,’),

Essigsaure.

Die Grundlage aller dieser Beziehungen bildet das sogenannte
Massenwirkungsgesetz, dem zufolge fiir die Geschwindigkeit
oder Heftigkeit einer Reaktion' auller der' chemischen Affinitat
die Mengen der Reaktionskomponenten von mafgebender Be-
deutung sind. Aber 'wie schon Renner ausgefihrt hat, kommt
fiir unsere Betrachtungen das' Massenwirkungsgesetz als solches
nicht in Frage. Nur insofern aus dem Verhalten der Massen
Schliisse auf die HAufigkeit oder Wahrscheinlichkeit gezogen wer-



: s ua) abhangen, auch ist, wie Ploughl)

. die relative Zahl der Austauschprozesse von der Tem-

p:mur abhangxg In der Tat hat Renner diesen Vergleich ge-

zogen: der Austausch genau homologer, dquivalenter Chromo-

somenstiicke laBt sich nach seiner Ansicht schlechterdings nicht

anders als unter dem Bilde chemischer Reaktionen zwischen

riesigen, lang ausgezogenen, komplexen Molekeln (den Chromo-
AR W .

1) J. exp. Zool. 24, 1917; 32, 192I.




somen) verstehen; , kein rein mechanisches Agregat der Chromatin-
elemente verbiirgt eine so haarscharfe Arbeit des Verteilungs-
und Auswechselungsmechanismus*.  An anderen Stellen und
namentlich am Schlusse seiner Abhandlung nihert sich jedoch
Renner unter dem starken Eindruck der Morganschen und
Baurschen Darstellung wieder etwas mehr einer mechanistisch-
morphologischen Auffassung: allerdings werden als Triger der
Gene im Einklang mit Johannsen u. a. verhiltnismiBig einfache
chemische Radikale angenommen, aber bei der Keimzellenbildung
eines heterozygoten Individuums werden nach Renner nicht
diese Radikale fiir sich ausgetauscht, sondern michtige, die be-
treffenden Radikale tragende Stiicke der Keimplasmamolekeln,
also Stlicke von Chromosomen oder ganze Chromosomen.

a b
NaW-—Wale —oi-
S| ks |s 6y |s| B8] |s
ERHENEE st| F St
S U U S W=l
415 415 85 85 418 41,57 8b HH
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Obwohl ich nun glaube, dafy durch die von Miescher, Giglio-
Tos, Johannsen u.a. angebahnte , chemische Vererbungstheorie*
die allgemeine Richtung angegeben wird, in welcher sich
in der Zukunft alle Erklirungsversuche bewegen werden, scheint
mir doch speziell die Rennersche Darstellung aus verschiedenen
Grinden unannehmbar zu sein. Zunichst ist zu sagen, dalb schon
ein allgemeiner Vergleich des Faktorenaustausches mit reversiblen
Reaktionen auf groBe Schwierigkeiten stof3t. Charakteristisch ist
ja, wie wir gesehen haben, fiir letztere, dall man zu der nimlichen
Gleichgewichtslage kommt, einerlei, ob man das Paar A} A,
oder das Paar A, Ay’ als Ausgangspunkt nimmt. Beim
Faktorenaustausch sehen wir aber etwas ganz anderes. Gehen wir
wieder aus von dem Beispiele einer heterozygoten Drosophila,
deren ,zweite’”* Chromosomen die Anlagen fiir Grau (G) und
Langfliigelig (L), bzw. diejenigen fiir Schwarz (S) und Stummel-
fliigelig (St) enthalten mogen (S. 121, Fig.12). Werden Weibchen,
welche diese genotypische Zusammensetzung aufweisen, mit



schwarz:stummelfliigeligen  Minnchen zuriickgekreuzt, so findet
nach der Darstelling Morgans bei der Keimzellenbildung des
Weibchens in 17 Proz. aller Oocyten ein Faktorenaustausch statt;
soidal Chromosomen mit den Genbestinden Grau-Stummelfligelig
und Schwarz-Langfliigelig entstehen (Fig.21a). Ebenso findet bei
der. Keimzellenbildung von heterozygoten Weibchen, deren zweite
Chromosomen die Anlagen Grau-Stummelfliigelig' und Schwarz-
Langfliigelig in sich schlieBen, ein Faktorenaustausch statt, so
dafl Chromosomen G-L und S-St entstehen (Fig.21b). Wiirde die
Analogie mit den reversiblen Prozessen eine vollstindige. sein, so
miiite in diesem letzteren Fall der Austausch in 83 Proz. aller
Oaocyten vor sich gehen, da nur dann das gleiche Zahlenverhiltnis
hergestellt wiirde, wie wenn man die Kreuzung Grau-Langfliigelig
X Schwarz-Stummelfliigelig als Ausgangspunkt wihlt: es miiB3ten
also 83 Proz. grau-langfl. und schwarz-stummelfl. Individuen ent-
stehen und 17 Proz. grau-stummelfl. und schwarz-langfl. tibrig
bleiben. Tatsichlich findet aber nach Morgan eine Auswechse-
lung auch wieder nur in 17 Proz. der Fille statt, so daB 83 Proz.
grav-stummelfl. und schwarz-langfl. und nur 17 Proz. grau-langfl.
und schwarz-stummelfl. Individuen erscheinen.

Schon allein diese Unstimmigkeit zeigt, daf es sich bei einem
solchen Vergleich nur um ein ganz rohes Bild handeln kann. Aber
auch die Annahme einer Auswechselung fadenférmiger Chromo-
somenstiicke, mit welcher auch Renner seine physiologisch-
chemischen - Vorstellungen in Einklang zu bringen versucht hat.
stéBt auf kaum iiberwindliche Hindernisse. Allerdings fallen ja
fir Renner alle diejenigen Schwierigkeiten weg, die der ur-
spriinglichen' Form der crossing-over-Theorie entgegenstehen und
die in der unregelmifigen Verbreitung der Strepsinema-Figuren
in generativen und embryonalen Zellen gelegen sind. Aber auch
die von Renner u. a. versuchte Zuriickverlegung des Vorgangs
in frithdiakinetische oder gar in synaptische und prisynaptische
Phasen hilft uns nicht wesentlich weiter: denn man kann, wie
schon oben angedeutet wurde, den Eindruck nicht unterdriicken.
daf’ dic morphologische Auswechselungstheorie mit dieser Zu-
rickverlegung der crossing-over-Vorginge auf frithere Phasen, was
ihre cytologische Begrindung anbelangt, auch das letzte Stiick
schwankenden Bodens aufgibt und ziemlich frei in der Luft zu
schweben scheint. |

Auch die  Erklirungsversuche der eben besprochenen Art
gehen von den beiden Hauptvoraussetzungen der Morgan schett
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Lehre aus, von der Annahme einer linearen Anordnung der Genel)
und von der damit eng zusammenhingenden Hypothese von ‘der
Parallelkonjugation oder Parasyndese der elterlichen Chromo-
somen. Es sind aber auch schon einzelne Versuche gemacht wor-
den, die erste Grundannahme, die ja fiir sich allein schon an
unser Vorstellungsvermégen ziemlich grofie Anforderungen stellt,
zu erganzen oder zu ersetzen, womit freilich die ganze Theorie viel
von ihrer bestechenden Klarheit und von ihrer suggestiven Kraft
verlieren: wurde. So hat Castle?) eine Verteilung der Gene in
drei Dimensionen plausibel zu machen. versucht, wie er iiberhaupt
den Standpunkt vertritt, daB der Grad der Koppelung ,in terms
of something less problematical than map-distances‘’ auszudriicken
sei?). - Auch Goldschmidt4) hat sich die Frage vorgelegt, ob
die Morgansche Auffassung ‘dieeinzige mogliche sei. Es sei klar,
daly ,,man jede Proportion geometrisch als Entfernnung auf einer
Geraden darstellen kann. Wenn diese Darstellung also im ge-
gebenen Fall stets mit den Tatsachen.iibereinstimmt, so beweist
das nicht etwa, daB nun wirkliche Entfernungen auf einer Geraden
hinter der Erscheinung als Ursache stehen, sondern es beweist
nur, daf} irgendwelche Krifte im Spiele sind, deren relative Effekte
als Entfernungen auf einer Geraden dargestellt werden konnen®',
Diese spezifischen und typischen Krifte sind nach Goldschmidt
diejenigen, durch welche bei der Vorbereitung zur Teilung die
im ruhenden Kern aufgelosten Teile der Chromosomen zur alten
Chromosomen-Individualitit gesammelt werden, wobei jedem Par-
tikelchen immer wieder derselbe Platz in den Chromosomen zu-
gewiesen werden 'soll. Spiter wurde dann diese Auffassung durch
die Annahme ergianzt, dafl es die im ruhenden Kern verteilten
,Erbenzyme‘ sind, welche in den ein kolloidales Skelett dar-
stellenden Chromosomen adsorbiert und auf diese Weise auf die
nichste Zellengeneration iibertragen werden. Ich darf gleich hier
bemerken, daB ich durchaus der Ansicht bin, dalb die kiinftige
Vererbungscytologie und Entwicklungsphysiologie enzymatische
Wirkungen in stirkerem MaBe als: bisher in Rechnung ziehen und

1) Hierher gehort auch ein Versuch von Seiler (Arch. Zellf. 16,
1922), der die crossing-over-Erscheinungen mit der Aufsplitterung einzelner
Chromosomen in Zusammenhang bringt.

2) Proc. Nat. Ac. Sci. 5, 1919, vgl. hierzu Mo.-Na., S. 103.

3) :Sci;; N. 5554, 1921,
4) Genetics 2, 191; vgl. auch: Die quant. Grundlage von Vererbung

and Artbildung, Vortr. u. Aufs. Entw.-Mech., Heft -24; 1920; S. 31, 160 ff..



thnen auf experimentellem Wege zu Leibe riicken muB, daB ich
aber als die Produzenten etwaiger Erbenzyme und damit als
eigentliche Erbtriger nur die Chromosomen selbst, genauer: die
ihnen entsprechenden Kernterritorien des ruhenden Kerns ansehen
konnte (natirlich abgesehen von der Rolle, welche das Cyto-
plasma bei der Vererbung spielt).

- Waihrend also Renner trotz Einfithrung chemisch-physikali-
scher Begriffe im wesentlichen noch an den beiden Hauptvoraus-
setzungen der Morganschen Lehre festhilt, sehen wir bei Gold-
schmidt die Annahme einer linearen Anordnung insofern stark
erschiittert, als nach seiner Ansicht wenigstens voriiber-
gehend die Erbenzyme, welche die eigentlichen Erbfaktoren
darstellen sollen, im Kernraume verteilt sind und nur zur Zeit
der Kernteilung in den Chromosomen versammelt werden sollen!).
Ich- mochte es nicht fiir angiangig halten, heute schon alle unsere
vererbungs- und entwicklungsphysiologischen Vorstellungen in der
Sprache der Hormonlehre auszudriicken. Denn es kann doch kein
Zweifel dariiber bestehen, daB ein groBer Teil von dem, was wir
iber Hormone und hormonale Wirkungen zurzeit sagen konnen,
nur einen ganz provisorischen Charakter besitzt und daB dies auch
fir die Begriffsbildungen gilt, welche auf diesem Gebiete im Gange
sind. Uberdies hat es sich ja gezeigt, daB gerade auf dem Gebiete,
auf welchem die Hormontheorie zu den klarsten und eindeutigsten
Ergebnissen gelangt ist, ndmlich in der Frage der Entstehung
der sekundiren Geschlechtscharaktere unserem Drange, zu ver-
allgemeinern, ganz bestimmte Grenzen gezogen sind: sind wir
doch im Hinblick auf die Halbseitenzwitter der Vogel, die unvoll-
kommenen Zwitter der Frosche und die bisexuell-asymmetrisch ge-
zeichneten Federn (S. 66ff., 80) gendtigt, die hormonale Bindung
nicht als die einzig mogliche Beziehung zu betrachten, die zwischen
den Geschlechtsdriisen und den sekundiren Geschlechtscharakteren
besteht. Auch auf unserem speziellen Gebiete sind wohl einige ein-
fache Vorstellungen hormontheoretischer Art nicht zu entbehren,
aber jeder Versuch, den Vererbungsmechanismus und speziell die
crossing-over-Erscheinungen verstindlicher zu machen, hat auch
heute noch in erster Linie von gesicherten Ergebnissen und gut-
begriindeten Anschauungen auf dem Gebiete der morpho-
physiologischen Zellforschung auszugehen.

1) Vgl. hierzu auch Spemann, Vererbung u. Entwicklungsmechanik,
Referat auf der Miinch. Vers. d. D. Ges. f. Vererbungswissensch., Zeitschr.
ind. Abst. 33, 1924, S. 284.



Cytologische und pluripotenztheoretische Aus-
gangspunkte einer chemisch-physiologischen Hypo-
thesel). Das Problem, um welches es sich handelt, ist, wie noch-
mals hervorgehoben werden soll, die Frage, wie ist die ein- oder
gegenseitige Beeinflussung der elterlichen Keimplasmen und wie
sind vor allem die regelmafRigen Hiufigkeitsverhiltnisse,
die uns auf dem Gebiet der fakultativen Koppelung entgegentreten,
zu erklaren? Einige allgemeinere Grundannahmen zelltheoretischer
Art, die in manchen Punkten von den iiblichen Vorstellungen sich
unterscheiden, sind schon frither (S. 129 ff.) besprochen worden.
Danach hat die sichtbar hervortretende Chromosomendifferen-
zierung bei oligochromosomalen Formen und speziell bei Dro-
sophila in erster Linie eine allgemeine entwicklungs- und stoff-
- wechselphysiologische Bedeutung, auch stehen die spezifischen
Verschiedenheiten, die uns im Chromosomenbestand entgegen-
treten, zu den Artumwandlungsvorgingen in Beziehung,
wahrend die Zusammenhinge, welche zwischen Chromosomen-
differenzierung und Mendelspaltung nachgewiesen werden konnen,
nur als Folge- und Begleiterscheinungen jener allgemeinen
Verhiltnisse anzusehen sind. Das soll heilen: die einzelnen Chro-
mosomen sind innerlich und zum Teil duBerlich verschieden auf
Grund der besonderen stoffwechsel- und entwicklungsphysiologi-
schen Funktionen, die ihnen auf Grund der Arbeitsteilung im Laufe
der Phylogenese zugefallen sind (auf Grund ihres ,allgemein-
entwicklungsphysiologischen Momentes'). Mutative Ab-
dnderungen des Artplasmas, welche im elterlichen Organismus
ein einzelnes Chromosomenpaar betreffen, werden be-
wirken, daB im jungen Organismus die Ontogenese innerhalb
einer bestimmten Gesamtrichtung abgebogen wird: es
werden nur solche Merkmalsabianderungen auftreten, die zu der
dem betreffenden Chromosom entsprechenden , Koppelungsgruppe
gehéren, oder, wie oben (S. 134) gesagt wurde, im Rahmen
seines Abinderungsbereichs oder Idiostatus gelegen sind.

Was nun speziell den Zeitpunkt einer ein- oder gegen-
seitigen Beeinflussung der elterlichen Keimplasmen anbelangt,
so wird man von einem allgemeineren chemisch-physiologischen
Standpunkt aus mit Notwendigkeit zu der Vorstellung gefiihrt,
daB ein solcher Vorgang, wenn er wirklich mit den Reifungs-
teilungen zusammenhingt, nur in sehr frihen Phasen der

1) Vgl. auch Genetica 4, 1922, 5. 2274f.
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Kernentwicklung stattfinden kann. Denn man hat, zu be-
riicksichtigen), dab nach, allgememer Ansicht die Kernsubstanzen
hauptsachhch. m 'sogenanntcn ,,Ruhezustand*’ ' stoffwechselphysio-
logisch aktiv, smd ~wie denn z. B. neuerdings gezeigt werden
konnte, dab die Nlercnzellen der Salamanderlarve wihrend der
Teilung : thre- Zelltat:gkelt einstellen, und zwar von der KonZen--
tration des Chromatins -an;bis zum Ubergang des Dyasters in, das
Dispirem 2)“ Man wird also den Zeitpunkt einer Beeinflussung,
speziell auch  .eines Faktorenaustausches nicht im Strepsinema-
stachum suche,n, diirfen, sondern ihn dhnlich wie Wilson, Mor-
gan u. a. in, frithere. Phasen der Vorbereitung fiir Kernteilung oder,
was schon Renner in vorsichtiger Weise angedeutet hat (s‘.,oben
S.165), in den zwischen die letzte Gonien- und die erste Gonocyten-
teilung 3) fallenden ,Ruhezustand‘‘ zuriickverlegen miissen; Hier
mogen zwischen den elterlichen Halbkernen oder Gono -
meren, die bei einzelnen Objekten auch noch in den Friihphasen
der Gonocyten eine riumliche Trennung erkennen lassen?), oder,
wenn eine paarweise Anndherung der elterlichen Chromosomen
schon in den Telophasen der letzten Gonienteilung erfolgt, zwischen
zwei homologen Kernterritorien einseitige oder wechsel-
seitige Beeinflussungen zustande kommen. Aber ebenso wie
man sich ‘die Wirkung des Karyoplasmas auf das Cytoplasma im
allgemeinen wohl, abgesehen von etwaigen Einfliissen energetischer
Art, als eine fermentative vorzustellen hat, so darf wohl auch
angenommen werden, daB die beiden nebeneinander liegenden
elterlichen Kernsubstanzen, wofern sie iiberhaupt Unter-
schiede konstitutioneller Art aufweisen, sich gegen-
einander nicht vollkommen neutral verhalten, sondern sich eben-
falls auf fermentativem oder energetlschem Wege beeinflussen
konnen.

Damit ist aber auch die Vermutung widerlegt, es konne sich
bei dem Faktorenaustausch um Stoffumsetzungen in Form von re-
versiblen Reaktionen nach dem ' Schema Alkohol 4 Essigsaure <>

1) Vgl. Weit. Zusammenhinge, Pflig. Arch s Sroge =S Srot

2) Peter, Zeitschr. Anat. u. Entw. 72, 1924.

3) Gonien — Spermato- und Oogonien, Gonocyten = Spermato- und
Oocyten I. Ordnung.

4)°Z. B bei minnlichen Kopepoden (Heterocope), wo eine Trennung
nicht bloB aus der symmetrischen Anordnung der Nukleolarsubstanz er-
schlossen werden kann, sondern auch aus einem mehr gelegentiichen
Doppelbau der Kniuelfiguren hervorgeht.
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Essigester 4~Wasser handeln!). Denn es kann wohl kein Zweifel
dariiber bestehen, daf3 die ,,Vererbungssubstanz*2) selbst, mag sie
allein in den Chromatinkérnchen konzentriert sein oder auch: in
ithrem schwach fiarbbaren, gewdhnlich als Linin bezeichneten Sub-
strat ihren Sitz haben, eine so hoch komplizierte Zu-
sammensetzung besitzt, dal3 ein derartiger Vergleich héchstens
als ganz rohes Bild herangezogen werden kann. Auch heute noch
wird man ja den wirklichen Verhiltnissen wohl am nichsten
kommen, wenn man sich die Chromosomen trotz ihrer im Ruhe-
zustand scheinbar aufgegebenen Individualitit und Kontinuitit als
lebende Gebilde, als Automerizonten im Sinne von Roux
oder, wie dies Boveri in Anlehnung an Pfeffer vorgeschlagen
hat, als eine Art von Symbionten vorstellt. Wenn aber zwei
solche Gebilde in Form einer ein- oder gegenseitigen Assimilation
(im weitesten Sinne) zueinander in Beziehung treten, so kénnen die
adiquaten vermittelnden Vorginge nach unseren heutigen Kennt-
nissen .wohl schwerlich etwas anderes sein als fermentative oder
hochstens noch irgendwelche energetische Wirkungen unbekannter
Art (s. oben S. 55, 87). ;
Betrachten wir zunichst die Moglichkeit, dal3 das eine elter-
liche Keimplasma das andere einseitig in dieser Weise beein-
flubt. Dalb ganz allgemein zwischen Teilen eines Organismus
Assimilationswirkungen einseit:ger Art oder, wie wir sie genannt
haben, Umstimmungen vorkommen, ist mit groBer Sicherheit
aus einer ganzen Anzahl von Beobachtungen, die kaum auf eine
andere Weise gedeutet werden konnen, zu erschlieBen. Es sei
an die in den fritheren Kapiteln aufgezihlten Umdifferenzierungen
und Metaplasien (S. 13, 55) erinnert, bei welchen ein Gewebe ein
anderes in der Weise beeinfluBt, daB eine Weckung virtueller
Potenzen und eine Umstimmung assimilatorischer Art erfolgt. Auch
kann an die Moglichkeit gedacht werden, da3 von einer somati-
schen Zellengruppe aus eine bis zu den Keimzellen reichende und
diese umfassende Umstimmung dieser Art stattfindet, wenn es
sich hier auch nur um eine rein theoretische Annahme, um eine
Art Konzession an lamarckistische Vorstellungen handelt (S. go).

() S. oben S. 169 ff. Eher liBt sich zur Veranschaulichung die von
Renner herangezogene Autorazemisation verwenden (s. unten).

2) Es wird hier davon abgesehen, daBl unter Vererbungssubstanz im
weiteren Sinne oder Artplasma sowohl Teile des Karyo- als auch des
Cytoplasmas zu verstehen sind.

Haecker, Piuripotenzerscheinungen. 2



An dieser Stelle kommen fiir uns besonders diejenigen Beob-
achtungen in Betracht, welche mit groBer Wahrscheinlichkeit auf
eine vor der Anlagenspaltung erfolgende, einseitige Beeinflussung
des einen elterlichen Kernplasmas durch das andere schlieBen
lassen. In der Tat wiirde man in einigen Fillen, so bei bestimmten
Kaninchen-, Tauben- und Schmetterlingskreuzungen, auf sehr grofe
Schwierigkeiten stofen, wenn man den Versuch machen wollte,
durch Einfithrung irgendwelcher komplementirer, fiir den spe-
ziellen Fall erdachter Hilfsfaktoren der Annahme einer unreinen
Spaltung und einer Kontamination der Gameten eine
andere einleuchtende Erklirung gegeniiberzustellen. Auch ist,
soviel mir bekannt ist!), nirgends auf die Gesamtheit der be-
treffenden Beobachtungen niher eingegangen worden, so dal3 in
den meisten Fillen bis jetzt der Kontaminationshypothese keine
andere gegeniibersteht. Es scheint beinahe, als ob seit der in
weiten Kreisen erfolgten Anerkennung der Morganschen crossing-
over-Hypothese der Protest des strengen Mendelismus gegen die
Annahme einer unreinen Spaltung nicht mehr in seiner urspriing-
lichen Schirfe besteht.

In welchen Fillen wird nun eine derartige einseitige Beein-
flussung zustande kommen? Ich mdochte hier in dieser Hinsicht
zunidchst wiederholen, was ich an anderer Stelle2) gesagt habe. Bei
einer zusammenfassenden Betrachtung aller hierher gehorigen Vor-
kommnisse erhalt man den Eindruck, daB eine Eigenschaft um
so eher der unreinen Spaltung unterliegt, je komplexer ihre ent-
wicklungsgeschichtlichen Ursachen sind. Ausge-
sprochen einfach-verursachte Eigenschaften, wie z. B. der
totale und autonome (d.h. nicht-korrelativ gebundene) Albinismus
der Hausmaus3), zeigen .entsprechend der ,entwicklungs-
geschichtlichen Vererbungsregel” beim Zusammentreffen
mit korrespondierenden Merkmalen im allgemeinen reine Spaltungs-
erscheinungen, dagegen weisen IEigenschaften, bei deren Ent-
wicklung kompliziertere Wachstumsvorgiange und Chemismen im
Spiele sind, z. B. die verschiedenen Formen des partiellen Albi-
nismus der Siuger und Végel, UnregelmiBigkeiten in der Ver-

1) Nachtraglich sehe ich, daB Morgan einen Aufsatz mit dem
Titel: An examination of the so-called process of contamination of genes
mm Anat. Rec. 11, 1917, veroffentlicht hat. S. oben S. 142, Anm. 1.

2) Weit. Zusammenhange, Pfliig. Arch. 181, 1920, S. 155; vgl. auch
Bhaees. 283. Allg. Vererb.,, S. 305.

3) Vgl. V. Ziehen (Arbeit noch nicht veroffentlicht).



Wir werden unten auf die F zurickkommen, ¢
Fassung vielleicht in dem einen oder anderen Punkte abz
ist. Hier moge zur Erginzung des Gesagten nur noch auf
Erscheinungen physikalisch-chemischer Art hingewiesen werden.
Es geschieht dies natiirlich nicht, um durch Heranziehung von

1) Der Versuch, die Vererbungserscheinungen der Scheckzeichnung
restlos durch die Annahme von polymeren Faktoren zu erkliiren,
'stdBt im Hinblick auf die betrichtliche Modifikabilitit der Scheckung
selbst bei DoppelmiBbildungen (vgl. Kroning, Zeitschr. ind. Abst. 35,
1924) und angesichts der groBen UnregelmiBigkeiten, welche die Ver
erbung der weiBen Abzeichen zeigt, auf schr erhebliche Schwierigkeiten
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scheinbaren Analogien eine wirkliche , Erklirung™ der unreinen
Spaltungen geben zu wollen, sondern nur, um zu zeigen,'daB auch
sonst in der Natur Fille votkommen, in denen eine Substanz eme
andere, ihr dhnliche Substanz durch ihre Nachbarschaft azw
~ Eigenschaften der ersteren zu iibemehmenl). Wird Ferrichlorid
(FeCl;) mit NaOH versetzt, so fillt ein Niederschlag von Ferri-
“hydroxyd aus, der sich in iiberschiissiger NaOH nicht lést, wihrend
Chromichlorid unter gleichen Bedingungen als. Chromihydroxyd
‘ausfdllt, das sich in iberschiissiger NaOH als Natriumchromit
lost. Wird aber ein Gemisch von Ferri- und Chromichlorid mit
uberschiissiger NaOH versetzt, so geht mit dem Ferrihydroxyd
auch das Chromihydroxyd wenigstens zum Teil als unléslich
in den Niederschlag iiber. Noch niher liegt vielleicht die Heran-
ziehung folgender Erscheinung. ~ Kupfervitriol (CuSO,) kristalli-
siert fiir sich immer aus wisseriger Lésung mit 5 Molekeln
e Kristallwasser, wihrend die anderen Vitriole, z. B. Eisen- und
Mmtﬂol mit 7 Molekeln kristallisieren. LiBt man nun eine
~ Mischung von Kupfer- und Eisenvitriol kristallisieren,
et sich Kupfervitriol zusammen mit Eisenvitriol als Misch-
1 welchem auch das Kupfervitriol 7 Molekel
t. Ganz allgemein sucht ein Kristall zu wachsen
von Molekeln, die in das Raumgitter der ihn zu-
Stoffe passen. Infolgedessen miissen sich unter
1 die aufgenommenen Stoffe, in diesem Fall Kupfer
r Wasser anlagern, als wenn sie fiir sich allein in
n kristallinischen Form kristallisieren.
eniger einfach als die Deutung der einseitigen Beeinflus-
1 scheinen auf den ersten Anblick dxejemgen der wechsel-
igen Einwirkungen zu sein, wie sie als Grundlage des
aktorenaustausches angenommen werden miissen.
_ Belugllch der zelltheoretischen Grundannahmen und des Zeit-
punktes einer wechselseitigen Beeinflussung sei auf das friiher
Gesagte verwiesen. Was sodann die strengen RegelmilBig-
keiten angehng!, _dn uns in den crossing-over-Erscheinungen
entgegentreten und in den pm:entuahsch ausgedruckten Aus-
tauschwerten zum i kommen, so wiirde es ja gerade hier
besonders nahe snner die reversiblen Reak
tionen zurn',g_; en, da man auch bei diesen

() Ich ' Bj
und Belehrung

G , 'Bitez fir freundliche Winke



person, die auf absolutes Ton
priift wird, von 100 isolierten, hinter
nach dem Grade ihres Tongedichtnisses
der richtigen musikalischen Bezeichnung benennen. \
die Versuchsperson an mehreren Tagen unter gleichen
Bedingungen (gleiche kérperliche Frische, gleichstarke
haltung von Ablenkung usw.) in der nimlichen Weise gep
so wird sich herausstellen, daf die' psychische ,Reaktion" au
Grund der inneren Systembedingungen stets in derselben Weise,
d. h. aber mit einer ganz bestimmten Haufigkeit, erfolgt. _
 Niher liegen uns zwei andere Beispiele nicht-experimenteller
Natur. Wir konnen heute noch nicht mit Bestimmtheit sagen,
durch welche Faktoren bei hoheren Organismen das Geschlecht
cines Keimes bestimmt wird und wie es zu erkliren ist, daB jeden-



— 182 —

falls bei vielen Arten das Verhaltnis zwischen mannlichen
und weiblichen Geburten ein spezifisch-konstantes ist. So
wissen wir speziell auch beim Menschen noch nichts Sicheres
iiber die duberen und inneren Systembedingungen, unter denen ein
Keim in bestimmter Richtung determiniert wird, und doch ist es
bekannt, daB in Deutschland im Durchschnitt auf 1oo Madchen-
geburten 105 Knabengeburten kommen, und daf3 also die Keime
in einem ganz bestimmten Haufigkeitsverhiltnis (in 51,2 Proz.
aller Faille) mannlich reagieren.

Etwas weiter miissen wir bei dem zweiten Beispiel ausholen.
Die Ergebnisse, zu welchen Wilder, Poll, Siemens, Leven,
Hanhart u. a.!) bei Untersuchungen iiber die Ahnlichkeit ein-
eiiger menschlicher Zwillinge gelangt sind, lassen er-
kennen, daB auch solche Eigenschaften, deren Variationen nicht
unmittelbar auf Umweltsbedingungen zuriickgefithrt werden
konnen, bei den beiden Partnern nicht immer vollkommen gleich
ausgebildet sind. So kann bei sonst volliger Gleichheit der Ge-
sichtsziige die Nasenform geringe Verschiedenheiten aufweisen?);
Linkshindigkeit ist selten bei beiden Zwillingen eines eineiigen
Paares vorhanden und ebenso zeigen andere, auf leichten Ab-
anderungen der embryonalen Wachstums- und Zellvermehrungs-
ordnung beruhende Merkmale entweder iiberhaupt keine oder keine
vollstindige Ubereinstimmung. Ersteres gilt z. B. fiir die Mutter-
male, letzteres fiir die Linienmuster der Fingerbeeren. Selbst
psychische Begabungen von sonst deutlich ausgeprigter Erblich-
keit brauchen bei eineiigen Zwillingen nicht in gleichem Mabe
entwickelt zu sein. Beispielsweise ist mir ein hochmusikalisches
Paar von auBerlich identischen Zwillingsbriidern begegnet, die
ihrem Aussehen nach als eineiig anzusehen waren und von denen
nur der eine eine ausgesprochen kompositorische Veranlagung
zeigte. ‘

Nun werden aber allgemein die eineiigen Zwillinge auf nach-
tragliche Teilung einer Zygote zuriickgefiihrt, sie missen also
genotypisch gleichwertig, in vollem Sinne isozygot sein. Aller-
dings wire es denkbar, daB bei der Teilung des Keimes in ge-
ringem Grade unsymmetrische Zerlegungen des Anlagenbestandes

1) Vgl. Wilder, Am. J. An. 3, 1904; Poll, Zeitschr. Ethn. 1, 1914;
Siemens, Die Zwillingspathol. Berlin (Springer) 1924; Miinch. med.
Woch. 1924, Nr. 1; Leven, Dermatol. Woch. 1924, Nirs 20 'u. a.

B Pell] d. rc., 5. 94, Fig.. 2.
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stattfinden, aber im ganzen werden wir doch annehmen durfen,
daB, wenn Ungleichheiten der obigen Art auf dem Gebiete der
wachstumsbedingten Eigenschaften vorkommen, dies so zu
erklaren ist: vermutlich besteht trotz vollstindiger Isozygotie in-
folge der verwickelten epigenetischen Beziehungen, welche bei der
Entwicklung jedes Organsystems hintereinander in Kraft treten,
ein gewisses MaB von Modifikabilitiat, welches also nicht unmittel-
bar auf groberen Einwirkungen der Umweltsbedingungen, son-
dern auf Schwankungen der inneren Systembedingungen beruht.
Von Interesse ist es, dafb auch bei den Doppelbildungen des
Rindes, die ihrer Entstehung nach als unvollstindig geteilte
identische Zwillinge aufzufassen sind, beziiglich der metameroiden
Scheckzeichnung keineswegs eine vollstindige Ubereinstimmung
der beiden Partner hervortritt!), dafl also ein Merkmal, dessen
Kreuzungsvariabilitit in der Regel auf verschiedene Kombina-
tionen ,polymerer® Scheckfaktoren, also auf genotypische Ver-
schiedenheiten zuriickgefiithrt wird, hier zweifellos auf Grund
innerer Systembedingungen variiert.

In einigen Fillen ist es nun moglich, die Haufigkeit, in
welcher bei eineiigen Zwillingen ein bestimmter Tatbestand zum
Vorschein kommt, zahlenmifBig zu fassen. So besteht nach
Siemens beziiglich der Zahl der Muttermale bei eineiigen Zwil-
lingen eine bestimmte Korrelation (0,4 nach Bravais-Pearson),
wihrend bei zweieiigen Zwillingen die Korrelation nur etwa halb
so groB ist. Man kann also in Zahlen ausdriicken, wie oft bei
einem eineiigen Zwilling die Endreaktion auf innen-entwick-
lungsgeschichtliche, das embryonale Organwachstum beein-
flussende Entwicklungsreize die gleiche ist wie bei seinem Partner,
in welcher Hiufigkeit also eine kompliziert-entwicklungsphysio-
logische Reaktion in einem ganz bestimmten, im allgemeinen
erwarteten Resultat ausliuft, nimlich in der vélligen Ubereinstim-
mung der beiden Zwillinge.

Nach allem dem steht der Annahme wohl nicht das geringste
im Wege, da auch die regelmiabigen Haufigkeitsverhalt-
nisse. in welchen sich die crossing-over-Vorginge speziell bei
Drosophila vollziehen, das Ergebnis sehr komplizierter Re-
aktionsketten darstellen. Nun sind aber nach unserer Vor-
stellung die elterlichen Kernsubstanzen — seien es die Gonomeren,
seien es kleinere, den einzelnen Chromosomen oder gar den so-

1) Phi., S.150, Fig.94 u. 95; Kréning, Zeitschr. ind. Abst. 35, 1924,
besonders Fig. 10, 14—16, 20.
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genannten Chromomeren entsprechende Teile: — als relativ selb-
stindige Idioplasmaportionen anzusehen, die wahrend des vege-
tativen Zellenlebens auf Grund komplizierter, bis jetzt: nicht
analysierbarer Chemismen in streng-differenzierter Weise in den
Kern-Zellstoffwechsel eingreifen. Von hier aus ist es aber nur
ein Schritt zu der schon oben (S.176) vertretenen Auffassung, daf
sich die elterlichen Substanzen unter Umstinden auch gegenseitig
beeinflussen konnen, sobald ndmlich Verschiedenheiten
in ihrem Chemismus vorhanden sind. Und wie bei der
von Nachbarorganen ausgehenden Umdifferenzierung von Ge-
weben anzunehmen ist, daB von den induzierenden, umstimmenden
Zellengruppen Wirkungen wahrscheinlich spezifisch-fermentativer,
vielleicht auch energetischer Art ausgehen, welche eine An-
gleichung oder Assimilation des umzustimmenden Gewebes herbei-
fithren, so konnen Beeinflussungen dhnlicher Art auch da ange-
nommen werden, wo nicht Gewebe gegen Gewebe oder Zelle
gegen Zelle steht, sondern lebende Einheiten niedrigerer
Ordnung einander gegeniiberliegen. '

Zu Anschauungen ihnlicher Art ist Little!) bei seinen Lach-
taubenkreuzungen' gelangt. Er glaubt, dal3 gewisse unerwartete,
auf eine fakultative Koppelung hinweisende Kombinationen weder
durch dic crossing-over- noch durch die non-disjunction Hypothese
zu erkliren seien, sondern auf einer Faktoreninderung, z. B.
auf dem gelegentlichen Ubergang des Faktors w (weil3) in seine
epistatische allelomorphe Form W (farbig) beruhe. Little halt
es dabei fiir moglich, daB w instabiler, d. h. in unserer Ausdrucks-
weise leichter umstimmbar ist, wenn w mit W, als wenn es mit w
zusammentrifft, daB also die ,intergenic** und intrazellulire Um-
gebung als eine der Ursachen genetischer Anderungen in Frage
kommen mag.

Will man sich die hier vermuteten Vorginge durch ein Bild
veranschaulichen, so ist aus den frither angegebenen Griinden
von dem Vergleich der crossing-over-Erscheinungen mit den re-
versiblen Reaktionen der organischen und anorganischen Chemie
abzusehen. Man darf sich ja iiberhaupt nicht denken, dal die
beiden einander korrespondierenden Idioplasmen oder Idioplasma-
portionen chemische Gegensatze darstellen, ‘wie etwa Siure
und Alkohol, vielmehr sind sie eher mit Form- oder .Zustands-
varianten anderer Art, etwa mit den Isomerien hochatomiger

1) Am. Natur. 54, 1920, S. 170.



' dene nach zwei Selten hm vonemande:.; _
(S 117) reprasentieren (Flg 22). Die eine Portion soll
Gene fir Grau und Langflugeh , die andere dle]enlgpn fur Sch
und Stummelﬂugellg in §1t:h schheBen. Ferner sel angenomm
daB der Substatus (die Mutation) Schwarz- Stummelflugehg nic
erst ganz neu entstanden, sondern derart stabilisiert sel, da,B er'
bmughch seiner inneren Festxgkem und seines Vermogens, auf den
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2 1)/ Vortrag von Cohen: (Utrecht) au£ de‘r Hauptvers d!er D Bunsen~
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1) Da.B sxcb .,altc“ und . eue" Mu,mnonen in vererbungagesehinht-
licher Hinsicht nicht immer ganz gleich verhalten, geht u. a. aus Beob-
achtungen hervor, die in der frli’ﬁer (S. 138) erwiihnten Arbeit Winges
m:tgctellt ‘werden.

2) In Fig. 23 gibt der schwarze Kenl die R.n:htung an, in welcher
die Umstimmung erfolgt, der links davon stehende Buchstabe
bedeutet das umstimmende Gen, der in Klammer gesetzte und der
rechts stehende Buchstabe seinen Partner im urspriinglichen und im
ungestimmten Zustand.
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mvertieren oder umgekehrt (Fall Ia und b), und ebenso kann
das Gen Langfliigelig seinen Partner Stummelfligelig umstimmen
oder umgekehrt (Fall II a und b). Sowohl in den beiden ersten
Fillen (Hauptfall I) wie in den beiden letzten (II) werden die
beiden Austauschklassen Grau-Stummelfliigelig und Schwarz-
Langfliigelig gebildet. Wihrend aber die Umstimmung von
Schwarz in Grau (I a) ebenso oft vorkommen wird, wie die von
Grau in Schwarz (Ib) und die Umstimmung von Stummelfliigelig
i Langfliigelig ebenso oft wie die umgekehrte (Ila, IIb), ist es
natiirlich nicht notwendig, daB die beiden Austauschklassen Grau-
Stummelfliigelig und Schwarz-Langfliigelig ebenso oft durch die
Reaktionen zwischen Grau und Schwarz (Hauptweg I) wie durch

Ia Ib
G

lla Ilb i
@@ e

Fig. 23.

die zwischen Iang- und Stummelfliigelig (Modus II) zustande
kommen. Denn es ist von vornherein unwahrscheinlich, daB die
umstimmende Kraft, die sich zwischen Grau und Schwarz geltend
macht, denselben Wert hat wie diejenige, die zwischen Lang-
tligelig und Stummelfliigelig wirksam ist. Beispielsweise konnten
von den je 8,5 Proz. schwarz-langfliigeligen und grau-stummel-
fligeligen crossovers (S. 120f.) je 5,5 Proz. auf dem ersten, je
3 Proz. auf dem zweiten Hauptwege entstanden sein.

Wenn also Austauschprozesse einfacher Art vom Boden der
Umstimmungshypothese aus eine Erklirung finden, so erhebt sich
die Frage, ob auch die regelmiBigen Haufigkeitsverhaltnisse, die
uns bei der Betrachtung einer grolBeren Anzahl von Gen-
Paaren entgegentreten und die als Hauptbeweis fiir die lineare
Anordnung der Gene angesehen werden, auf dem hier: einge-
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Kreuzung unter insgesamt 1218 Fliegen 1160 Fliegen, welche
keinen Austausch, also entweder die Kombination Grau-Rotaugig-
Ungespaltem oder dle. Kmmbmatlon GelbaWelﬁaug;g Gespa.lten auf
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1) Ist ?a/b >~ b/c, so gilt natiirlich a/b 4 bfc = ajc.




Rotiugig (R) und Ungespalten (Uﬂp) ‘
(Fig. 25, links), so daB normalerweise Eier

Gelb, WeiBiugig, Gespalten und solche mit den

Rotiugig, Ungespalten gebildet wurden. Daher
Riickkreuzung mit dreifach-rezessiven gelb-weiBiugig-g:
Minnchen die Nachkommen im allgemeinen entweder die
rezessive oder die ganze dominante Merkmalsgruppe zur I
faltung bringen. Findet nun aber in den Keimzellen der Miitter
ausnahmsweise zwischen Gelb und Weill (Fig. 25 I) oder zwischen
Weils und Gespalten (Fig. 25, II) ein Durchbruch der X-Chromo-




Drosophﬂa-Befunden geschehen ist, nlcht fu.r snch allem sondern
von einem allgemem-konstituuonstheoretlschen Gesichtspunkt aus
betrachten. Danach wiirde die Kombination der drei rezessiven

1) Vgl. Morgan-Nachtsheim, 1. c.: ,Die gleichen Daten liefern
fiir gelb-gespalten den Austauschwert 4,7,




Mutationsmerkmale Gelb, WeiBiugig und Gespalten einen be-
sonderen Fall eines bestimmten Habitus bilden und die ihr zu-
grunde liegenden Keimplasmavariationen wiirden innerhalb einer
allgemeineren Variabilitiats- oder Labilititsrichtung,
eines Idiostatus des Drosophila-Artplasmas gelegen sein, d. h.
also einen genotypischen Substatus bilden. Es mag ferner
angenommen werden, dal} diese Variationen mit Abidnderungen
des ersten Chromosomenpaares, der X-Chromosomen, zusammen-
hingen. Einige der Mutationsmerkmale, welche durch den Idio-
status ,,primus’® bedingt sind, haben die Eigentiimlichkeit, daB
sie verhiltnismiaBig hiufig entstehen, wie z. B. WeiBdugig und
gekerbte Fliigel (notch), welch’ letztere Anomalie nach neueren
Angaben von Mohr bis jetzt 11mal in den Drosophila-Kulturen
in Erscheinung getreten ist. Besonders bemerkenswert ist ferner,
daly eine Anzahl von Merkmalen dieses Habitus, zu welchen Gelb,
WeIBauglg und unter anderem auch Gekerbt gehéren, in einem
engeren, man kann vielleicht sagen, verwandtschaftlichen
Verhiltnis zueinander stehen, was sich in einer relativ festen
Koppelung, also in einer groBeren Neigung zu gemeinschaftlicher
Ubertragung duBert. Wihrend dies nun nach der crossing-over-
Theorie darauf beruht, daB die entsprechenden Gene einen dicht-
gedrangten Block an einem Ende des Chromosoms bilden, und
daB wegen der dichten Lage die Aussichten fiir eine Auswechslung
vermindert sind, ist nach der Umstimmungshypothese die enge
Verwandtschaft jener Mutationsmerkmale und das seltene Vor-
kommen einer Trennung (eines Koppelungsbruches) so zu erkliren,
dal innerhalb des betreffenden elterlichen Keimplasmas die Ab-
anderungen, welche den Merkmalen zugrunde liegen, sehr eng
miteinander verkettet oder verflochten sind. Infolgedessen kann
im heterozygoten Individuum die Nachbarschaft eines normalen
Keimplasmas nur unter ganz bestimmten inneren System-
bedingungen, also in einem ganz bestimmten Haufig-
keitsverhdltnis den Effekt haben, dall ein einzelnes dieser
Gene fiir sich allein umgestimmt wird.

Naheres tber die Art der ,,Verwandtschaft* der Mutations-
merkmale bzw. ihrer Gene, d. h. ihre materiellen Grundlagen im
weltesten Sinne, laBt sich heute noch nicht aussagen, weil die
phanogenetische Untersuchung der Rassenunterschiede bisher nur
in ganz vereinzelten Fillen ihrem eigentlichen Ziel, der Zuriick-
flihrung der duBerlichen Rassenunterschiede auf Verschiedenheiten
des Keimplasmas, nahekommen konnte. Es ist wohl zu erwarten,
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dal auch auf diesem Gebiete die entwicklungsgeschichtliche Eigen-
schaftsanalyse schon auf dem Wege zu diesem Ziele zur
Feststellung interessanter Beziehungen und RegelmaBigkeiten ge-
langen wird, aber zunichst ist in dieser Hinsicht nur wen'g be-
kannt. Speziell fiir Drosophila liegen meines Wissens iiberhaupt
noch keine Untersuchungen phinogenetischer Art vor, wenn auch
die Bedeutung der Entwicklungsgeschichte fiir die Vererbungs-
forschung neuerdings auch in der Morganschule anerkannt wird.
Das, was von H. E. Walter!) als Somatogenesis bezeichnet wird,
bildet einen wichtigen Gegenstand des  phinogenetischen Pro-
gramms und durch das hiibsche Bild von dem ,hereditary tunnel,
der nur an seinen beiden Enden — Ei und erwachsener Zustand
—- erleuchtet ist, wird das entwicklungsgeschichtliche Haupt-
problem ebensogut gekennzeichnet, wie wenn z. B. von einer
Kluft gesprochen wird, die zwischen den sichtbaren AuBeneigen-
schaften des fertigen Organismus und den unsichtbaren, hypo-
thetischen Anlagen besteht und die nur durch eine riickliufige
entwicklungsgeschichtliche Elgenschaftsanalyse tiberbriickt werden
kann.

Wenn wir also zurzeit nicht imstande sind, die Verwandt-
schaftsverhiltnisse der Mutationsmerkmale von Drosophila durch
phinogenetische Erforschung der in Betracht kommenden Korre-
lationen und Konnexionen (vgl. S. 8, 102) aufzuhellen und auf diese
Weise speziell auch die verwickelten Korrelationen, die zwischen
einer groferen Anzahl von Genen bzw. zwischen den entsprechen-
den Merkmalen bestehen, zu veranschaulichen, so ist es vielleicht
doch moglich, auf einem anderen Wege diese Verhiltnisse unserem
Verstindnis niher zu bringen. Wir kénnen nimlich Beobachtungen
ahnlicher Art aus einem anderen Gebiet heranziehen, die aller-
dings in bezug auf Exaktheit und zahlenmiBige FaBbarkeit kejnen
Vergleich mit den Befunden bei Drosophila aushalten, aber den
Vorteil haben, daBl es sich um anschaulichere, der tiglichen Be-
obachtung unmittelbar zugingliche Bezichungen handelt, die zum
Teil auch schon Gegenstand einer phinogenetischen Untersuchung
gewesen sind.

Unter Komplexion versteht man in der Anthropologie die
gleichsinnige Farbung von Iris, Haar und Haut beim Menschen
Es ist bekannt, dal auch in menschlichen Rassengemischen bei

1) Genetics, an intrduction to the study of heredity. New York (Ma
Millan) 1922.



der grofien Mehrzahl der Individuen der relative Grad der Pigmen-
tierung von Iris (a), Haar (b) und Haut (c) iibereinstimmt, so dal
man offenbar ein habitusartiges, auf Konnexionen und Korre-
lationen beruhendes Verhiltnis vor sich hat. Da aber nicht gar
zu selten Fille von disharmonischer Fiarbung vorkommen, in denen
an einer der drei Stellen eine stark abweichende Intensititsstufe
der Pigmentierung auftritt, so wird man ohne weiteres an die
relative Faktorenkoppelung bei Drosophila erinnert und man wird
wohl sagen diirfen, daff derartige Disharmonien wenigstens zum
Teill auf Kreuzung und ,Faktorenaustausch'* beruhen. Bemerkt
sel noch, daf vermutlich mit der Komplexion noch andere weniger
auffillige oder weniger leicht faBbare Merkmale morphologischer,
physiologischer oder psychologischer Art verbunden sind.

Im einzelnen bestehen zwischen den Komponenten der Kom-
plexion folgende Beziehungen. Wie auch E. Fischer!) anfiihrt,
findet selten ein Auseinandergehen von Irisfarbe (a) und Haar-
farbe (b) statt. Immerhin ist in manchen Gegenden die Korre-
lation zwischen diesen beiden Merkmalen verhiltnismiBig hiufig
gebrochen?), so in Irland und auf der Baleareninsel Minorka,
wo nicht selten dunkelhaarige Individuen mit blauen Augen vor-
kommen. In Irland ist dabei die Gesichtsfarbe dunkel, auf Minorka
nordisch-hell. Noch seltener scheinen bei Individuen, die wenig-
stens in ganz frither Jugend hellblond sind, schwarze Augen vor-
zukommen. Bemerkenswert ist ein Fall in der aus Schottland
stammenden Familie A. Carnegies, den dieser in seiner Selbst-
biographie erwihnt. Wir wollen, um spiter einen Vergleich ziehen
zu konnen, annehmen, es betrage die Zahl der Austauschindividuen
1,2 Proz., eine Zahl, die aber vermutlich zu niedrig ist.

Haufiger findet ein Auseinandergehen von Haarfarbe (b)
und Hautfarbe (c) statt. So erwihnt auch Fischer, daB blonde
Individuen mit einer Haut, die sich gleichmiBig briunen kann,
bei uns nicht selten sind, und ebenso dirften dunkelhaarige
Individuen mit weiBer Haut keine ungewohnliche Erscheinung
sein. Auch hier wollen wir, um einen Vergleich zu ermoglichen,
der Drosophila-Forschung eine Zahl entlehnen und den vermutlich
viel zu niedrigen Prozentsatz 3,5 fiir diese beiden Austauschtypen
annehmen.

1) Baur-Fischer-Lenz, 2. Aufl, Minchen (Lehmann) 1923, I.,
SN
2) Literatur in: Allg. Vererb., 3. Aufl., S. 322.

Haecker, Pluripotenzerscheinungen. 13



Zwischen b und c, also zwischen Haar- und Hautfarbe, kom-
men nach dem oben Gesagten hiufiger Austauschprozesse vor,
so dall nach unserer Annahme 3,5 Proz. aller Individuen Aus-
tauschindividuen dieser Art darstellen. Ob in diesen Fillen die
Augenfarbe ein regelmifBiges Verhalten zeigt, kann zurzeit nicht
gesagt werden, doch diirfte bei der Seltenheit, mit der ein Korre-
lationsbruch zwischen Augen- und Haarfarbe vorkommt, als Regel




punktansmdm&nundmﬁchtew,
was tiber die Wirkung von Letalfaktoren angegeben

und ebenso die sogenannten Defizienzerscheinungen
grobe Schwierigkeiten mit der Umsummungshypothm
bmdung bringen lassen, ja, dal3 im Gegenteil der groBe Vorteil
einer Anniherung an bekannte Verhiltnisse gewonnen wird.
Auch ist es ohne weiteres klar, daB speziell auch die non-disjunc-
tion-Hypothese mit den hier vertretenen chromosomtheoretischen
Auffassungen unschwer in Einklang gebracht werden kann, voraus-
gesetzt, daB wirklich immer den betreffenden kreuzungsanalytischen

Ergebnissen eine abnorme Verteilung der Chromosomen bei den
Reifungsteilungen entspricht.

&
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Einwiirfe. Es wurden in einigen unserer Skizzen (Fig. 14,
22, 23) statt der stabchenartigen Symbole, die in fritheren Kapiteln
fir die in Wechselwirkung stehenden elterlichen Idioplasma-
portionen in direkter Anlehnung an die iiblichen chromosom-
theoretischen Vorstellungen beniitzt worden sind, Kreise ein-
gezeichnet. Durch diese Figuren soll erstens angedeutet werden,
dal> nacl: der hier vertretenen Auffassung die Austauschvorgange
wahrscheinlich im Ruhezustand der Oocyten erfolgen,
also zu einer Zeit, in welcher statt der stibchen- oder schleifen-
formigen Chromosomen groBere Kernterritorien von erheb -
lichem Durchmesser als Triger und Vermittler der Chromo-
somen-Individualitit anzunehmen sind. Zweitens kommt darin
zum Ausdruck, daB3 zunachst iiber die Anordnung der Gene
keine bestimmten Voraussetzungen gemacht werden.

Hier kann ein erster Einwand gegen die oben vorgetragene
Auffassung erhoben werden. Es kann gesagt werden, daBl doch
durch zahlreiche Kreuzungsversuche, die mit dem Drosophila-
Material angestellt worden sind, bewiesen wurde, dall die ma-
teriellen Grundlagen der Erbeinheiten in streng linearer An-
ordnung innerhalb der Chromosomen aneinandergereiht sind
(S. 154), und daB jede Theorie von vornherein verfehlt sein miisse,
die mit anderen Voraussetzungen rechne. In der Tat ist ja wieder-
holt versucht worden, den endgiiltigen Beweis zu fithren, dab
es einzig und allein mit Hilfe der Annahme einer solchen linearen
Anordnung moglich sei, die kreuzungsanalytischen Ergebnisse zu
erklaren. Morgan selbst!) geht bei seiner Beweisfithrung von
einem Experimente aus, in welchem drei Mutationsmerkmale, z. B.
gelbe Korperfarbe, weille Augen und gespaltene Fliigel, von
einer Seite her in die Kreuzung eintraten, und sucht zu zeigen,
dald die relative Haufigkeit, mit welcher Austauschvorginge zwi-
schen Gelb und Weil, Weill und Gespalten, Gelb und Gespalten
stattfinden, RegelmiaBigkeiten zeigt, die nur mit Hilfe der An-
nahme einer linearen Anordnung verstindlich werden. Uberdies
liege ja in der Moglichkeit, bei Hinzukommen weiterer Gene die
Ergebnisse vorauszusagen, der beste Beweis fiir die Richtig-
keit dieser Vorstellung. Indem aber Morgan schon im Ver-
laufe seiner Beweisfiihrung von ,Regionen* und ,,Ent-
fernungen™ spricht und indem er hinzufiigt, daB keine andere
geometrische Figur allen Resultaten gerecht wird, macht er

1) Vgl. Morgan-Nachtsheim, 8. 93 f.



unter sich vollkommen unabhingiger Versu chsre

was als ein Beweis fiir die Richtigkeit der | linear order concept
anzusehen ist. Auch hier wird offenbar vorausgesetzt, -daf.’a.— i
fur die crossing-over- und einige andere Erscheinungen geo -
metrische Beziehungen eine unmittelbare und ausschlaggebende
Bedeutung haben.

1) Zeitschr. ind. Abst. 32, 1923, S. 205.



Es mufl nun ohne weiteres zugegeben werden, dalb selbst
dann, wenn bei der Erklirung der crossing-over-Erscheinungen
weniger an morphologisch nachweisbare, als an stereochemische
Zusammenhinge gedacht wird, das o6rtliche Moment irgend-
wie in Frage kommt. Schon wenn man im Einklang mit Jo-
hannsen und anderen Forschern in der wiederholt besprochenen
Weise (S. 135, 171) die Gene mit chemischen Radikalen vergleicht,
ist die Annahme irgendwelcher ortlicher Beziehungen nicht zu
umgehen. Man konnte z. B. von diesem Standpunkt aus daran
denken, die Entstehung von Artplasmavariationen auf Umstellungen,
Substitutionen oder Ausfallerscheinungen zuriickzufithren, welche
bestimmt-lokalisierte , Radikale’* der Artplasmamolekel betreffen,
und dabei unter anderem an die verschiedenen Eigenschaften er-
innern, welche ein aromatischer Korper annimmt, wenn ein Radikal
aus der Ortho- in die Meta- oder Parastellung verlagert wird.

Speziell dann, wenn man sich das Artplasma selbst oder die
einzelne Artplasmamolekel als einen ungeheuer komplizierten Ver-
band verschiedener EiweiBkorper E;, E, E; usw. nach der allge-
meinen Formel nE, +oE, +pE;..... vorstellt, miissen nattir-
lich raumliche Beziehungen bei allen Verinderungen, die den Be-
stand und die Architektonik dieser komplizierten Ringe oder Ketten
betreffen, eine fundamentale Rolle spielen. Damit ist aber keines--
wegs gesagt, dall es notig ist, die Hiufigkeitsverhidltnisse,
die bei den Austauschvorgiangen zutage treten, als unmittelbare
Funktionen solcher ortlicher Beziehungen zu betrachten.. Wenn
wir namlich annehmen, im Artplasma seien an zwei Punkten Ab-
anderungen eingetreten, von denen jede eine besondere Ab-
weichung im normalen Verlauf der Ontogenese bedingt, und dieses
Artplasma nE,' 4o E,” 4-pE;.... werde durch Kreuzung mit
dem normalen Artplasma nE;+oE,4pE,;. ... zusammenge-
bracht, so werden nach unserer Auffassung, in dhnlicher Weise, wie
es oben fir eine besondere Drosophila-Kreuzung ausgefiihrt wurde,
totale oder partielle Umstimmungen erfolgen konnen. Diese Um-
stimmungen werden aber, da es sich nach unserer Annahme um
komplizierte physiologische Reaktionen zwischen zwei
lebenden Gebilden handelt, mit einer ganz bestimmten
Haufigkeit in Erscheinung treten. Unter den letzten Ursachen.
welche diese Haufigkeitsverhiltnisse bedingen, befinden sich natiir-
lich auch die stereochemisch-raumlichen Beziehungen der beiden
Abinderungen, aber man wird bei den hier angenommenen kom-
plizierten Reaktionen kaum berechtigt sein, die Haufigkeit als eine



Untersuchungen an Kopepaden (GS 1 55, \1
BewelS gehefert daB auch bei besonders g'.'

1) Derselbe Einwand wiirde iibrigens auch die Morgansche Theorie
in ihrer urspriinglichen, an die Chiasmatypielehre sich anlehnenden Fas-
sung treffen, seit wir wissen, daB typische Uberkreuzungsfiguren auch
aufferhalb der Phase der Gonocytenbildung vorkommen.

2) Allg. Vererb., 3. Aufl, S. 4o00.

3) Hereditas 4, 1923.



wurde namllch be1 de.r Besprechung der unreinen Spaltungen:
(S. 178 f.) davon ausgegangen, dal wenigstens bei einigen zoo-
logischen Objekten (Axolotl, Kaninchen) das in Betracht kom-
mende Merkmal, die Scheckzeichnung, zu den komplex-ver-
ursachten, korrelativ-gebundenen Eigenschaften gehért, und so

1) Stud. Mendel. Briinn 1923, S. I1.




dringung des ganzen Arbeitsgebietes auf:h fhxer zu
fihren wird. 218
Nachteile und Vorteile der Umstxmmu.—n.
these. Die hier vertretene Auffassung hat natiirlich zundchst
den Nachteil, dal man, anstatt jetzt schon ein anscheinend ge-
schlossenes, klares Bild der Vorginge vor sich zu haben, die .
Losung vieler Einzelfragen in die Zukunft verschieben muB. Und
dieser Nachteil wird von jedem, der in der synthetischen Er-
fassung der kreuzungsanalytischen und cytologischen Ergebnisse
ein. Hauptziel aller vererbungsgeschichtlichen Arbeit sieht, be-
sonders schwer empfunden. Aber abgesehen davon, daB zahl-




ieden werden mogen, z. B. die Frage, ob zwischen den elter-

hen Chromosomen iiberhaupt eine Paarung und ob eine Meta-
oder Parasyndese (endweise oder parallele Konjugation) stattfindet,
ob die Prophasen der ersten Reifungsteilung wirklich in irgend-
einer Weise prinzipiell verschieden sind von den Prophasen anderer
Teilungen der Keimbahn oder des Somas, ob die erste oder die
zweite Teilung als Reduktionsteilung anzusehen ist usw.




50 Proz alier Gonocyten die eine, 50
aus sich hervorgehen lassen, so daﬁfa,

schlechtschromosomen und die alte Angabe von Stra
beim Lebermoose Sphaerocarpos die vier Sporen einer
Regel 2 minnliche und 2 weibliche Thalli liefern, mit groBe
heit darauf hinweisen, da zum mindesten bei einigen Organism
stens die geschlechtliche Determinierung der Keime, also die ,,! Itun,

der Geschlechtsgene®, in irgendeiner Weise mit den Relfungstellungeh
sammenhidngt. )

1) Vgl. Genetica 4, 1922, S. 233.



m-bemerkt, daB durch dle Annahme, daB fermentatwe Ein-
flisse besonderer Art den adaquaten Reiz fiir die
Weckung virtueller Potenzen und damit fiir die Er-
zeugung der Mutationen bilden, vielleicht die Tat-
sache verstindlich wird, dall die bisherigen Versuche,
auf kunstlichem Wege Mutationen zu erzeugen, im
ganzen Groben erfolglos geblieben sind (S. 103). Man
kinnte namlich sagen, daB durch kiinstliche Anderung einzelner
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