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Syn-, pro- und metagame Geschlechtsbestimmung im Tierreich. 
Von Gttrt Kol~wig. 

In  einem an dieser Stelle erschienenen Auf,  
satz  fiber die Bedeutung  des Y-Chromosoms im 
Tierreich sagten wir, die Mehrzahl der Tiere sei 
getrenntgeschlechtig,  d. h. yon  jeder Art  gib t 
es miinnliche und  weibliche Individuen.  Die 
etw a gleiche Zahl, in der Miinnchen und  Weib- 
chen auftreten,  h~ingt meist  rnit der Exis tenz 
eines Geschlecl~tschromosomenmechanismus zu- 
sammen:  Das eine Geschlecht ist heterogame- 
tisch, es besitzt  ein X-  und  ein Y 'Chromosom 
und bildet daher  zwei Sorten yon  Keimzellen: 
solche in denen alas X-Chromosom und ebenso 
viele, in denen das Y-Chromosom enthal ten ist. 
Das andere Geschlecht ist homogamet isch , es 
besitzt zwei X-Chromosomen und  bildet nu t  eine 
Sorte yon  Keimzellen, die alle ein X-Chromosom 
enthalten:  Schematisch kann  m a n  daher die 
Paa rnng  yon  Miinnchen und Weibchen einer Art ,  
bei der die Geschlechtsbest immung durch einen 
Heterochromosomenmechanismus  erfolgt, folgen- 
dermaBen darstel len:  

c~ XY • X X  
Gameteii X, Y X 
Befruchtung ~ ~ /  

X X  XY 
= ?  =c ~  

Wir  haben stillschweigend in unserem Schema 
das M~innchen als heterogarnetisch angesehen, 
wie es ja  tats~ichlich in der Mehrzahl der bisher 
analysierten F~ille auch ist. Das Weibchen bildet 
lauter  X-Eier,  die Entscheidung darfiber, ob 
s ich aus einem von ihnen ein m~innlicher oder 
ein weiblicher Nachkomme entwickel t ,  wird erst 
in dem Moment gef~illt, in dem sich der weibliche 
Vorkern mi t  seinem einen X-Chromosom m i t  
dem vom v~terlichen Spermium mitgebrachten 
m/innlichen Vorkern, der in 50% der F~ille ein 
X-, in 50 % ein Y-Chromosom enth~ilt, vereinigt. 
I m  ersteren Fall  ents teht  eine XX-Zygote ,  also 
yon  weiblicher Konst i tut ion,  im letzteren Fall 
entwickelt  sich das befruchtete  Ei  mit  der 
m~innlichen Chromosomengarni tur  XY.  In  
allen F~illen, in denen die eine Sorte yon  Eiern, 
die ein homogametes  Weibchen erzeugt, von 
zwei Sorten von Spermien des he terogameten  
M~nnchens befruchtet  werden, wird im Moment 
der Befruchtung fiber das Geschlecht tier Zygote  
entschieden. Wenigstens gilt das ffir den Nor- 
malfall, wenn die Entwicklung des unreifen Eies, 
seine ]3efruchtung und  die Embryogenese  unter  
den f fir die betreffende Art  normalen Verh~ilt- 
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nissen erfolgt. Wir werden weiter unten noch 
davon zu sprechen haben,  dab im Experiment 
auch noch bei Formen mit eigentlieh syngamer 
Geschlechtsbestimmung progam und metagam 
in diese eingegriffen werden kann. 

Nun gibt es aber  im Tierreich eine ganze 
Reihe yon F~illen weiblicher Heterogametie. 
So hatten al!e bisher genetisch (bzw. zytologisch) 
untersuchten Weibchen bei Schmetterlingen und 
V6geln die Konstitution XY (oder XO). t3ei 
diesen Formen ist bereits vor der Vereinigung 
des mfitterlichen mit dem v/iterlichen Vorkern 
fiber das Geschlecht des neuen Individunms 
entschieden. Doch ist bei diesen Formen der 
Normalfall der, daB, ebenso wie bei mfinnlicher 
Heterogametie gleich viele X- und Y-Spermien 
gebildet werden, m/innlich (durch ein X-) und 
weiblich (durch ein Y-ehromosom) determinierte 
Eier in gleicher Zahl entstehen, beide Geschlechter 
treten also auch bei Formen mit weiblicher Hete- 
rogamatie im I:I-Verh~iltnis auf. Allerdings 
kann man im Experiment Bedingungen her- 
stellen, unter denen das X- oder das Y-Chromo- 
som h~infiger als in 5 ~ % der F~ille in den Rich- 
tungsk6rper wandert. So gelang es SEII~ER bei 
dem Schmetterling TaIaeporia tubulosa z .B . ,  
dureh Hitze die Zahl der Weibchen zu ernied- 
rigen, weil unter den ver~inderten Bedingungen 
das X-Chromosom Mufiger als normalerweise bei 
der Reduktionsteilung im Ei verbliebo hn  Fall 
der Talaeporia wurde also zwar das Geschlechts- 
verh~iltnis verschoben, indem durch ~iuBere Be- 
einflussung in den normalen Verteilungsmecha- 
nismus der Geschlechtschromosomen st6rend 
eingegriffen wurde. Es wurde aber nicht ein 
durch den Ablauf der Reduktionsteilung bereits 
geschlechtlich in bestimmter Richtung deter- 
miniertes Ei nachtdiglich noch gesehlechtlich 
umgestimmt und das erst w~ire bei Formen mit 
weiblicher Heterogamatie progame Gesehlechts- 
bestimmung im eigentlichen Sinne. Bei Schmet- 
terlingen und V6geln wird daher aueh gar nicht 
yon progamer, sondern yon thelyo-syngamer 
(HAR~s) Geschlechtsbestimmung gesprochen, 
der Unterschied zu d e n  Formen mit arrheno- 
syngamer Geschlechtsbestimmung infolgem~inn- 
licher Heterogametie ist nur ein zeitlicher, 
indem nicht erst die Zygote, sondern schon das 
unbefruchtete Ei durch den X-Chromosomen- 
mechanismus geschlechtlich determiniert ist. 
Eine Parallele zu den Versuchen yon SEILER 
w~iren z. B. die Experimente yon AGNES BLUtIM, 
die durch AuBeneinflfisse - -  Alkoholisierung der 
V~iter - -  bei M~iusen das  Geschlechtsverh~iltnis 
verschieben konnte, indem eine Sorte yon Sper- 
mien, nRmlich die mit einem X-Chromosom, 

st~irker gesch~idigt wurden als die andere Sorte, 
die Y-Spermien.  So entsteht ein f3berwiegen 
der M~nnchen in der Nachkommenschaft alko- 
holisierter M/iuse. 

Aul3er der echten 
syngamen (d. h. gene- 
tischen) Geschlechts- 
bestimmung bei m~inn- 
licher oder bei weib- 
licher Heterogametie 
gibt es noch einen an- 
deren Modus, bei dem / 
durch die Befruchtung 
fiber das Geschlecht 
entschieden wird: Aus 
den befruchteten Eiern 
der Bienenk6nigin oder 
der Weibchen anderer 
Hymenopteren ent- 
stehen Weibchen, aus 
dell unbefruchteten da- 
gegen M~nnchen. Die 
befruehteten Eier - -  
ob Besamung eintritt, 
h~ngt yon der Mutter 
ab, die ihr bei der Be- Abb. I. D{nol)hilus a~atris Weib- 

then und das !deille Mgmnchen 
gattung mit Sperma beim Verlassen des Coc0ns (nach 

geffilltes Receptacu- Z~AG~S~mt/. 
lure seminis bei Ablage 
eines Eies 6ffnen oder geschlossen lassen kann 
- -  entwickeln sich, wie die meisten Tiere mit 
der diploiden Chromosomenzahl, die unbefruch- 
teten Eier werden durch haploide Partheno- 
genese zu M~nnchen. HARMS bezeichnet die 
Geschlechtsbestimmung der Hymenopteren als 
eusyngam. 

Doch wenden wir uns nunmehr der pro- 
gamen Geschlechtsbestimmung zu. Das bekann- 
teste Beispiel daffir liefert ein kleiner Ringel- 
wurm, Dinophilus apatris. Die Weibchen bilden 
zwei verschiedene Sorten yon Oocyten, wenig 
wachsende und stark an Gr6Be zunehmende. 
Diese Wachstumsverschiedenheiten finden in 
Oocyten statt,  wie schon gesagt wurde, d. h. also 
an Zellen, die noch den vollen diploiden Chro- 
mosomensatz, der bei allen Zellen der gleiche 
sein mug, besitzen. Aus den kleinen Oocyten 
entwickeln sich, nachdem sp/iter Befruchtung 
stattgefunden hat oder auch parthenogenetisch, 
wenn keine m~innlichen Tiere vorhanden sind, 
immer M~innchen, aus den grol3en werden stets 
Weibchen. Die geschlechtliche Determinierung 
der jungen Eizellen erfolgt also lange vor der 
Befruchtung und jedenfalls nicht durch einen 
Heterochromosomenmechanismus, denn groBe 
und kleine Oocyten haben ja den gleichen diploi- 
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den Chromosomenbestand wie jede andere Zelle 
des miitterlichen KSrpers. Welcher Art die das 
Oocytenwachstum regulierenden Einfliisse sind, 
ist nicht bekannt. 

Bei Arten mit normalerweise syngamer Ge- 
schlechtsbestimmung nnd zwar solchen mit 
weiblicher Homogametie kann dutch einen ex- 
perimentellen Eingriff die geschlechtliche Diffe- 

9 

Abb. 2. Cocon eines Dinophilus mit 
grogen, weiblich determillierten and 
Meinen miinnchenliefernden Eiern. 

renzierung progam beeinflul3t werden, wie die 
1 3 b e r r e i f e v e r s u c h e  R I C H A R D  HERTWlCS an Rana 
temporaria gezeigt haben. Alle reifen Eier eines 
homogametischen Froschweibchens haben ja die 
gleiche haploide Chromosomengarnitur: Sie be~ 
sitzen ein X-Chromosom und einen Satz von 
Autosomen. Erst dadurch, dab sie yon einem X- 
oder einem Y-Spermium befruchtet werden, 
wird entschieden, ob aus ihnen ein Weibchen 
oder im letzteren Fall ein M~nnchen wird. Da- 
dutch nun, dab man die Eier tiberreif werden 
lgBt, indem man dem briinstigen Weibchen erst 
versp~itet ein M~innchen zusetzt, werden in den 
normalerweise bis zum Moment der Befruchtung 
geschlechtlich undeterminierten Eizellen die 
m~nnlichen Potenzen so stark aktiviert bzw. 
die weiblichen so sehr unterdriickt, dab es ietzt 
ganz gleichgfiltig ist, ob das Ei yon einem 
m~innchenbestimmenden Y- oder yon einem 
weibchenbestimmenden X-Spermlum befruchtet 
Wird : Ans beiden Sorten yon Zygoten entstehen 
MSnnchen, auch aus den 5o %, die zwei X-Chro- 
mosomen besitzen und daher eigentlich Weib- 
chert werden sollten. 

Als metagam he~zeichnen wir die Geschlechts- 
bestimmung erstens dann, wenn durch auBerhalb 
der Erblaktoren liegende Einfliisse genotypisch 
gleiche Individuen oder Zellkomplexe eines In- 
dividuums erst nach erfolgter Befruchtung 
m~innlich oder weiblich determiniert werden und 
zweitens dann, wenn ein genetisches M~irmchen 
dutch Aul3eneinfliisse ill ein phgnotypisches 
Weibchen oder umgekehrt ein durch die Hetero- 
chromos0menkonstitution weiblich determinier- 
tes Tier' ph~notypisch zu einem M~nnchen wird. 
Fiir diese letztere experimentell ausftihrbare Ge- 

schlech• hat WITSr kfirzlich ein 
Beispiel bei einer amerikanischen Froschart, Rana 
sylvatica, beschrieben. Von einem Laichsatz wurde 
ein Tell der Larven unter normalen Temperatur- 
verh~iltnissen geziichtet. IOO der FrSsche waren 
Weibchen, 96 M~nnchen, also das erwartete 
I : i-Verh/iltnis. II5 Larven wurden der maximal 
ertragbaren Temperatur yon 32~ ausgesetzt. 
Kein einziges Tier war ein echtes Weibchen, 53 
waren Umwandlungsstadien zu M~innchen, 62 
waren voll m~innlich: Wir mtissen sehlieBen, dab 
trotz weiblicher Chromosomenkonstitution (XX) 
bei der HMfte der Larven die latellten miinn- 
lichen Potenzen durch die Hitzebehandlung so 
gef6rdert wurden, dab sie fiber das genotypisch 
bestimmte Geschlecht obsiegen konnten. 

Bei dem pelagisch lebenden marinen PfeiL 
wurm (Sagitta) kann man schon im ungefurchten 
Ei einen bestimmten Plasmabezirk erkennen, 
der sp~iter in die Urgeschlechtszelle gelangt. Sie 
teilt sieh in zwei und diese in vier Zellen. Jede 
yon ihnen erhiilt den fiir Sagitta typischen vollen 
diploiden Chromosomensatz, eine gleicht also 
der anderen genotypisch vSllig. Zwei yon ihnen 

Abb. 3- Bonellia viridis( 
Weibchen (nach LAOAGE- 

DU~I~IERS aug Claus- 
Grobben). 

gelangen iedoch in den sogenannten Rumpf- 
abschnitt, die zwei anderen in dell Schwanz des 
Pfeilwurms. Die vorderen werden zu Oogonien, 
die ins letzte KSrpersegment verlagerten zu 
Spermatogonien. Die Sagitta is t  also ein 
Zwitter. Ihre Geschlechtszellen stammen abet 
alle yon einer Zelle ab und sind (lurch erbgleiche 
Teilungen ausefnander entstanden. Wir miissen 
daher schlieBen, dab ihre Lage im Ruml3f oder 
im Schwanz, also aul3erhalb der Urgeschlechts- 
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zellen liegende, metagam wirkende Einfliisse, 
sie zu m/innlicher oder weiblicher Entwicklung 
bestimmen. 

Von metagamen Einfliissen h~ingt offenbar 
auch die geschlechtliche Differenzierung bei 
einigen Saugwiirmern (Trematoden) ab. Die 
Mehrzahl der Trematoden sind zwittrig, jedes 
Individuum besitzt einen funktionsf/ihigen m/inn- 
lichen und weiblichen Geschlechtsapparat. Bei 
manchen Arten nun, z. B .  dem in den Feder- 
follikeln yon V6geln schmarotzenden Colfyri~ 
clum /aba sitzen in einer gemeinsamen Cyste 
immer zwei aus einera Ei stammende Zwillinge 
zusammen, yon denen das eine, kleinere, ein 
M/innchen mit nur noch rudimenffirem weiblichen 
Apparat, das gr613ere aber ein Iunktionsf~ihiges 
Weibchen mit r/iekgebildeten m~innlichen Ge- 
schlechtsorganen ist. Die Zwillinge sind also 
genetisch identisch und wir mtissen metagame 
Einfliisse dafiir verantwortlich machen, dab sie 
im Zusammenhang mit ihrem verschieden star- 
ken Wachstum sich geschlechtlich verschieden 
differenzieren. Ihre bisexuellen P0tenzen de- 
monstrieren dabei beide Geschlechter durch 
ihren Rudiment/irhermaphroditismus. Bei eini- 
gen Trematoden endlich, den zu der pathogenen 
Gattung Schistosomum geh6renden Arten, 
kommt es mit der Einftihrung eines Hetero- 
chromosomenmechanismus zu syngamer Ge- 
schlechtsbestimmung. 

Das bekannteste Beispiel ftir metagame Ge- 
schlechtsbestimmung liefert schliel31ich ein Wurm 
aus dem Verwandtschaftskreis der Anneliden 
(Ringelw/irmer) : Bonellia viridis. Die Weibchen 
der Bomllia sind so grol3 wie eine Pflaume und 
haben einen sehr langen, am Ende gegabelten 
Rtissel. Die M/innchen sind winzig klein, nur 
wenige Millimeter lang und leben im Uterus der 
Weibchen. Aus den befruchteten Eiern gehen 
freischwimmende Larven hervor. Nach einiger 
Zeit sinken sie zu Boden, setzen sich lest und - -  
werden zu Weibchen. So verhalten sich aber 
nur diejenigen Larven, die w/ihrend ihrer frei- 
schwimmenden Lebenszeit nicht auf ein altes 
Weibchen treffen, denn dann setzen sie sich an 
dem Rfissel des erwachsenen Tieres lest und 
werden zu - -  M~innchen. 

Offenbar wird also in diesem Fal l  das Ge- 
schlecht metagam bestimmt in Abh/ingigkeit 
yon irgendeinem Stoff, den die Riissel der alten 
Weibchen ausscheiden. BALTZER, dem wir viele 
sinnreiche Versuche fiber die Geschlechtsbestim- 
mung der Bonellia verdanken, fand nun aber, 
dab yon den jungen, ,,indifferenten" Larven 
nicht alle yon der Anheftung an den Rtissel 
eines reifen Weibchens Gebrauch machten, wenn 

ihnen dazu die MSglichkeit gegeben wurde und 
andererseits auch nicht alle Larven sich zu 
Weibehen entwickelten, wenn ihnen keine An- 
heftungsm6glichkeit gegeben wurde. BALTZER 
meint daher, es kSnnte bei Bonellia prim~ir eine 
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A b b .  4. B o n e l l i q ,  v i r i d i s ,  gesch l ech t s -  
re i fes  M~in~lchen, v e r g r 6 B e r  L 
P ~  = P r o t o n e p h r i d i e n  
s a  = 5 a m e n s c h l a u c h  

s a t r  = S a m e n t r i c h t e r  
e = Le ibe sh6h I e  

s p l - - s p 3 =  S t a d i e l l  d e r  S p e r m i o g e n e s e  
d = D a r m  

b m =  B a u c h m a r k  
r a ~  = M e t a n e p h r i d l e n  

(nach  BALTZEI% aus  G o l d s c h m i d t ) ~  

syngame Geschlechtsbestimmung geben, die 
aber sekund/ir durch die Wirkung des Rtissel- 
stoffes metagam leicht beeinfluBbar sei. H~RBST 
kam durch die Angabe BALTZERS Yon der ge- 
legentlichen Entstehung yon M/innchen ohne 
Rtisselparasitismus auf einen genialen Gedanken : 
Sollte etwa das Auftreten dieser M/innchen auf 
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Ver~inderungen der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion in den Kulturschalen zuriickzuftihren sein? 
Diese Vermutung lag deswegen nahe, weft die 
,,Ausnahme"-MSnnchen in den Zuehten immer 

A b b .  5. J u n g e s  B o n e l l i a w e i b e h e n ,  ve rg r6Ber t -  
~'g = Ri ickengef i iB  
oe ~ 0 s o p h a g u s  
b = B o r s t e  

10n ~ P r o t o n . e p h r i d i u m  
b l  = B l u t g e f ~ g  

b m  ~ B a n c h m a r k  
c = L e i b e s h 6 h l e  

o v  = O v a r i u m  
a b t  = Q u a l b l a s e n  

d = D a r m  
~n~ = M e t a n e p h r i d i u m  

( a a c h  BA~TZEI~ a u s  G o l d s c h m i d t ) .  

erst sehr sp/it, nach langer Hal tung auftreten. 
Und in dieser Zeit kann das Seewasser infolge 
der Atmung der Tiere kohlens~urereicher ge- 
worden sein und damit  sieh der pH-Wert nach 

der sauren Seite verschoben haben. D ie  Ver- 
suche gaben HERBST in gl~nzender Weise recht: 
Er  erhielt in Seewasser, das durch Kohlen- oder 
Salzs~ure anges~iuert war, von I7o Larven 95 • 
s tark verm~nnlichte (bzw. Intersexe), 12 Weib-  
chen, 26 undifferenzierte Larven. 3o Larven 
waren indifferent gestorben. Die Zahl der Ver- 
rn~nnliehungen ist viel gr6Ber als in der entspre- 
ehenden m~innchenreichsten Zucht BALTZERS, 
SO dab HE•BST in einem zahlenm~igigen Ver- 
gleich ,,einen iiberzeugenden Beweis ftir die 
Wirkung des erniedrigten pH-Wertes" feststellen 
kann, In  sp~iteren ,,sauren" Kulturen konnte 
H~I~BST bis zu 91,6% der indifferenten Larven 
ohne Wirkung des Riisselstoffes vermSnnlichen 
u n d  eigenartiger Weise gelang ihm das gleiehe 
bei 78,33 % der Larven auch dann, wenn sie in 
nicht anges~uertem, aber kiinstlichem Seewasser 
etwa IS Stunden lang geschwenkt wurden. 

HERBST stellt die Hypothese auf, dab durch 
die erniedrigten pH-Werte ebenso wie durch die 
Wirkung des Riisselstoffes die Oxydationspro- 
zesse in den Larven vermindert  werden. Dadurch 
wtirde deren Stoffwechsel den mfinnliehen Typus 
annehmen ; da die M~innehen im Uterus der Weib- 
chen, also an einem relativ sauerstoffarmem Ort 
leben, ist es wohl denkbar, dab die M~nnchen 
sich yon den Weibchen physiologisch u. a. durch 
einen geringeren Oxydationsstoffwechsel unter- 
scheiden. 

Jedenfalls sind wir wohl bei keinem anderen 
Tier mit  metagamer  Geschlechtsbestimmung, 
deren Kausalanalyse, der Zuriickfiihrung auf 
physikalische und chemische Einfliisse n~her als 
bei BonelIia. Von bier aus d/irfen wir noch 
manche Aufkl~trung fiir das Geschlechtsbe- 
st immungsproblem iiberhaupt erhoffen. 

L i t e r a t u r v e r z e i c h n i s .  
Der RaumbeschrXnkung wegen seien bier nur 

die folgenden zusammenfassenden Darstellungen 
mit eingehendem Literaturnachweis genannt: 

HARMS, J. W. : K6rper und Keimzellen. 2 t3de. 
1926. Berlin. 

WlTSCHI, E.: Bestimmung und Vererbung des 
Geschlechts beiTieren in Handbuch der Vererbungs- 
wissenschaft 2 (193o). 

Ferner zum Bonelliaproblem: BALTZER, F., 
Verh. Deutsche Zool. Ges. 1928. 

I-InRBST, C.: Sitzungsber. tleidelberger Ak. d. 
W. Math.-nat. Abt. 1929 und 193o. 

Die Deutsche  Gesellschal't s Z/~chlungs- 
kande  (Sitz G6ttingen) hglt ihre diesj~hrige 
Wintertagung am Sonntag; dem I. Februar, 18 Uhr, 
zu Berlin im Meistersaal, IK6thener Straf3e 38, ab. Es 
werden sprechen : Professor Dr. ttONCAMP, Rostock, 

fiber ,,Anfgaben, M6glichkeiten und Grenzen der 
landwirtschaftlichen Ffitterungslehre" und Pro- 
fessor Dr. GOLDSC~tMIDT, Berlin-Dahlem, fiber 
das Thema: ,,Gibt es eine Vererbung erworbener 
Eigenschaften?" 

Ff i r  d ie  S c h r K t l e i t u n g  v e r a n t w o r t l i c h :  B e r n h a r d  H u s f e l d ,  Be r l i n .  V a r l a g  y o n  J u l i u s  S p r i n g e r ,  B e r l i n  W 9. P r i n t e d  i l l  G e r m a n y .  
D r u c k :  B u c h d r u c k e r e i  O t t o  R e g e l  G.  m .  b .  H . ,  Le ipz ig .  


