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Syn-, pro- und metagame Geschlechtsbestimmung im Tierreich.
Von Curt Kobwig.

In einem an dieser Stelle erschienenen Auf-
satz tber die Bedeutung des Y-Chromosoms im
Tierreich sagten wir, die Mehrzahl der Tiere sei
getrenntgeschlechtig, d. h. von jeder Art gibt
es miénnliche und weibliche Individuen. Die
etwa gleiche Zahl, in der Mannchen und Weib-
chen auftreten, hingt meist mit der Existenz
eines Geschlechtschromosomenmechanismus zu-
sammen: Das eine Geschlecht ist heterogame-
tisch, es besitzt ein X- und ein Y-Chromosom
und bildet daher zwei Sorten von Keimzellen:
solche in denen das X-Chromosom und ebenso
viele, in denen das Y-Chromosom enthalten ist.
Das andere Geschlecht ist homogametisch, es
besitzt zwei X-Chromosomen und bildet nur eine
Sorte von Keimzellen, die alle ein X-Chromosom
enthalten. Schematisch kann man daher die
Paarung von Mannchen und Weibchen einer Art,
bei der die Geschlechtsbestimmung durch einen
Heterochromosomenmechanismus erfolgt, folgen-

dermaBen darstellen:
3 XY X XX @
Gameten X, Y X

Befruchtung \ y\‘
XX X

~¢ =3

Wir haben stillschweigend in unserem Schema
das Ménnchen als heterogametisch angesehen;
wie es ja tatsichlich in der Mehrzahl der bisher
analysierten Falle auch ist. Das Weibchen bildet
lauter X-Eier, die Entscheidung dariiber, ob
sich- aus einem von ihnen ein ménnlicher oder
ein weiblicher Nachkomme entwickelt, wird erst
in dem Moment gefallt, in dem sich der weibliche
Vorkern mit seinem einen X-Chromosom mit
dem vom viterlichen Spermium mitgebrachten
minnlichen Vorkern, der in 50% der Fille ein
X-, in 50% ein Y-Chromosom enthélt, vereinigt.
Im ersteren Fall entsteht eine XX-Zygote, also
von weiblicher Konstitution, im letzteren Fall
entwickelt sich das befruchtete Ei mit der
maénnlichen = Chromosomengarnitur XY. In
allen Fillen, in denen die eine Sorte von Eiern,
die ein homogametes Weibchen erzeugt, von
zwel Sorten von Spermien des heterogameten
Minnchens befruchtet werden, wird im Moment
der Befruchtung iiber das Geschlecht der Zygote
entschieden. Wenigstens gilt das fiir den Nor-
malfall, wenn die Entwicklung des unreifen Eies,
seine Befruchtung und die Embryogenese unter
den fiir die betreffende Art normalen Verhilt-
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nissen erfolgt. Wir werden weiter unten noch
davon zu sprechen haben, dafl im Experiment
auch noch bei Formen mit eigentlich syngamer
Geschlechtsbestimmung progam und metagam
in diese eingegriffen werden kann.

Nun gibt es aber im Tierreich eine ganze
Reihe von Féllen weiblicher Heterogametie.
So hatten alle bisher genetisch (bzw. zytologisch)
untersuchten Weibchen bei Schmetterlingen und
Vogeln die Konstitution XY (oder XO). Bei
diesen Formen ist bereits vor der Vereinigung
des miitterlichen mit dem véterlichen Vorkern
iiber das Geschlecht des meuen Individuums
entschieden. Doch ist bei diesen Formen der
Normalfall der, daB, ebenso wie bei méannlicher
Heterogametie gleich viele X- und Y-Spermien
gebildet werden, minnlich (durch ein X-) und
weiblich (durch ein Y~Chromosom) determinierte
Eierin gleicher Zahl entstehen, beide Geschlechter
treten also auch bei Formen mit weiblicher Hete-
rogamatie im 1:I-Verhdltnis auf. Allerdings
kann man im Experiment Bedingungen her-
stellen, unter denen das X- oder das Y-Chromo-
som héufiger als in 50% der Fille in den Rich-
tungskérper wandert. So gelang es SEILER bei
dem Schmetterling Talaeporia tubulosa z.B.,
durch Hitze die Zahl der Weibchen zu ernied-
rigen, weil unter den verdnderten Bedingungen
das X-Chromosom hiufiger als normalerweise bei
der Reduktionsteilung im Ei verblieb. Im Fall
der Talaeporia wurde also zwar das Geschlechts-
verhaltnis verschoben, indem durch duBere Be-
einflussung in den normalen Verteilungsmecha-
nismus der Geschlechtschromosomen stérend
eingegriffen wurde. Es wurde aber nicht ein
durch den Ablauf der Reduktionsteilung bereits
geschlechtlich in bestimmter Richtung deter-
miniertes Ei nachtriglich noch geschlechtlich
umgestimmt und das erst wire bei Formen mit
weiblicher Heterogamatie progame Geschlechts-
bestimmung im eigentlichen Sinne. Bei Schmet-
terlingen und Végeln wird daher auch gar nicht
von progamer, sondern von thelyo-syngamer
(Harms) Geschlechtsbestimmung gesprochen,
der Unterschied zu den Formen mit arrheno-
syngamer Geschlechtsbestimmung infolge mann-
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 von SEILER
wiren z. B. die Experimente von AGNES BLUHM,
die durch AuBeneinfliisse — Alkoholisierung der
Viter — bei Mausen das Geschlechtsverhéltnis
verschieben konnte, indem eine Sorte von Sper-
mien, ndmlich - die mit einem X-Chromosom,
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stirker geschidigt wurden als die andere Sorte,
die Y-Spermien. So entsteht ein Uberwiegen
der MAnnchen in der Nachkommenschaft alko-
holisierter Miuse.

AuBler der echten
syngamen (d.h. gene-
tischen) Geschlechts-

bestimmung bei minn-

licher oder bei weib-
licher Heterogametie

gibt es noch einen an-
deren Modus, bei dem
durch die Befruchtung

iber das Geschlecht
entschieden wird: Aus

den befruchteten Eiern

der Bienenkd6nigin oder

der Weibchen anderer ’
Hymenopteren  ent- | &
stehen Weibchen, aus | &
denunbefruchtetenda- | &
gegen Mannchen. Die |\
befruchteten Eier —
ob Besamung eintritt,
hingt von der Mutter
ab, die ihr bei der Be-
gattung mit Sperma
gefiilltes  Receptacu-
lum 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 Mainnchen. HaRrMS bezeichnet die
Geschlechtsbestimmung der Hymenopteren als
eusyngam.

Doch wenden wir uns nunmehr der pro-
gamen Geschlechtsbestimmung zu. Das bekann-~
teste Beispiel dafiir liefert ein kleiner Ringel-
wurm, Dinophilus apatris. Die Weibchen bilden
zwel verschiedene Sorten von Oocyten, wenig
wachsende und stark an GréBe 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 muB, besitzen. Aus den kleinen Oocyten
entwickeln sich, nachdem spiter Befruchtung
stattgefunden hat oder auch parthenogenetisch,
wenn keine mannlichen Tiere vorhanden sind,
immer Médnnchen, aus den groBen werden stets
Weibchen. Die geschlechtliche Determinierung
der jungen Eizellen erfolgt also lange wor der
Befruchtung und jedenfalls #nich# durch einen
Heterochromosomenmechanismus, denn groBe
und kleine Oocyten haben ja den gleichen diploi-

Abb. 1. Dinophilus apatris Weib-

chen und das kleine Minnchen

beim Verlassen des Cocons (nach
NACHTSHEIM).
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den Chromosomenbestand wie jede andere Zelle
des miitterlichen Korpers. Welcher Art die das
Oocytenwachstum regulierenden Einflisse sind,
ist nicht bekannt.

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

Abb. 2. Cocon eines Dinophilus mit
groBen, weiblich determinierten und
kleinen ménnchenliefernden Eiern.

renzierung progam beeinflubt werden, wie die
Uberreifeversuche RicuarDp HERTWIGS 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 von einem X-
oder einem Y-Spermium befruchtet werden,
wird entschieden, ob aus ihnen ein Weibchen
oder im letzteren Fall ein Ménnchen wird. Da-
durch nun, daB man die Eier {iberreif werden
148t, indem man dem briinstigen Weibchen erst
verspitet ein Mannchen zusetzt, werden in den
normalerweise bis zum Moment der Befruchtung
geschlechtlich undeterminierten Eizellen die
minnlichen Potenzen so stark aktiviert bzw.
die weiblichen so sehr unterdriickt, daB es jetzt
ganz gleichgiiltig ist, ob das Ei von einem
minnchenbestimmenden Y- oder von einem
weibchenbestimmenden X-Spermium befruchtet
wird: Aus beiden Sorten von Zygoten entstehen
Miannchen, auch aus den 50%, die zwei X-Chro-
mosomen besitzen und daher eigentlich Weib-
chen werden sollten.

Als metagam bezeichnen wir die Geschlechts-
bestimmung erstens dann, wenn durch auBerhalb
der Erbfaktoren liegende Einfliisse genotypisch
gleiche Individuen oder Zellkomplexe eines In-
dividvums erst nach erfolgter Befruchtung
minnlich oder weiblich determiniert werden und
zweitens dann, wenn ein genetisches Minnchen
durch AuBeneinfliisse in ein phénotypisches
Weibchen oder umgekehrt ein durch die Hetero-
chromosormenkonstitution weiblich determinier-
tes Tier phinotypisch zu einem Mannchen wird.
Fiir diese letztere experimentell ausfihrbare Ge-
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schlechtsbestimmung hat Witscal kiirzlich ein
Beispiel bei einer amerikanischen Froschart, Rana
sylvatica, beschrieben. Voneinem Laichsatz wurde
ein Teil der Larven unter normalen Temperatur-
verhaltnissen geziichtet. 100 der Frosche waren
Weibchen, g6 Miannchen, also das erwartete
1:1-Verhdltnis. 115 Larven wurden der maximal
ertragbaren Temperatur von 32° C ausgesetzt.
Kein einziges Tier war ein echtes Weibchen, 53
waren Umwandlungsstadien zu Ménnchen, 62
waren voll mannlich. Wir miissen schlieBen, daf
trotz weiblicher Chromosomenkonstitution (XX)
bei der Halfte der Larven die latenten m#nn-
lichen Potenzen durch die Hitzebehandlung so
gefordert wurden, daB sie iiber das genotypisch
bestimmte Geschlecht obsiegen konnten.

Bei dem pelagisch lebenden marinen Pfeil-
wurm (Sagitta) kaan man schon im ungefurchten
Ei einen bestimmten Plasmabezirk erkennen,
der spiter in die Urgeschlechtszelle gelangt. Sie
teilt sich in zwel und diese in vier Zellen. Jede
von ihnen erhilt den fiir Sagitta typischen vollen
diploiden Chromosomensatz, eine gleicht also
der anderen genotypisch vollig. Zwei von ihnen

Abb. 3. Bonellia viridis,
Weibchen (nach LAGAGE-
DUTHIERS aus Claus-
Grobben).

gelangen jedoch in den sogenannten Rumpi-
abschnitt, die zwei anderen in den Schwanz des
Pfeilwurms. Die vorderen werden zu Oogonien,
die ins letzte Korpersegment verlagerten zu
Spermatogonien. Die Sagitta ‘ist also ein
Zwitter. IThre Geschlechtszellen stammen aber
alle von etner Zelle ab und sind durch erbgleiche
Teilungen auseinander entstanden. Wir miissen
daher schlieBen, da8 ihre Lage im Rumpf oder
im Schwanz, also auBerhalb der Urgeschlechts-
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zellen liegende, metagam wirkende Einfliisse,
sie zu minnlicher oder weiblicher Entwicklung
bestimmen.

Von metagamen FEinflitssen hingt offenbar
auch die  geschlechtliche Differenzierung bei
einigen Saugwiirmern (Trematoden) ab. Die
Mehrzahl der Trematoden sind zwittrig, jedes
Individuum besitzt einen funktionsfdhigen mann-
lichen und weiblichen Geschlechtsapparat. Bei
manchen Arten nun, z. B.. dem in den Feder-
follikeln von Végeln schmarotzenden Collyri-
clum faba sitzen in einer gemeinsamen Cyste
immer zwei aus eimem Ei stammende Zwillinge
zusammen, von denen das eine, kleinere, ein
Mannchen mitnur noch rudimentarem weiblichen
Apparat, das grofere aber ein funktionsfihiges
Weibchen mit riickgebildeten ménnlichen Ge-
schlechtsorganen ist. Die Zwillinge sind also
genetisch identisch und wir miissen metagame
Einfliisse dafiir verantwortlich machen, daB sie
im Zusammenhang mit ihrem verschieden star-
ken Wachstum sich geschlechtlich' verschieden
differenzieren. Ihre bisexuellen Potenzen de-
monstrieren dabei beide Geschlechter durch
ihren Rudimentirhermaphroditismus. Bei eini-
gen Trematoden endlich, den zu der pathogenen
Gattung Schistosomum gehérenden Arten,
kommt es mit der Einfiihrung eines Hetero-
chromosomenmechanismus zu syngamer Ge-
schiechtsbestimmung.

Das bekannteste Beispiel fiir metagame Ge-
schlechtsbestimmung liefert schlief{lich ein Wurm
aus dem Verwandtschaftskreis der Anneliden
(Ringelwiirmer): Bonellia viridis. Die Weibchen
der Bonellia sind so groB3 wie eine Pflaume und
haben einen sehr langen, am Ende gegabelten
Riissel. Die Mannchen 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 fest und —
werden zu Weibchen. So verhalten sich aber
nur diejenigen Larven, die wihrend ihrer frei-
schwimmenden Lebenszeit nicht auf ein altes
Weibchen treffen, denn dann setzen sie sich an
dem Riissel des erwachsenen Tieres fest und
werden zu — Ménnchen.

Offenbar wird also in diesem Fall das Ge-
schlecht metagam bestimmt in Abhingigkeit
von irgendeinem Stoff, den die Riissel der alten
Weibchen ausscheiden. BALTZER, dem wir viele
sinnreiche Versuche iiber die Geschlechtsbestim-
mung der Bonelita verdanken, fand nun aber,
daB von den jungen, ,indifferenten’ Larven
nicht alle von der Anheftung an den Riissel
eines reifen Weibchens Gebrauch machten, wenn
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ihnen dazu die Mdéglichkeit gegeben wurde und
andererseits auch nicht alle Larven sich zu
Weibchen entwickelten, wenn ihnen keine An-
heftungsméglichkeit gegeben wurde. BALTZER
meint daher, es kénnte bei Bonellia primir eine
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Abb. 4. Bonellia viridis, geschlechts-
reifes Maanchen, vergroBert.
pn = Protonephridien
sa = Samenschlauch
satr = Samentrichter
¢ = Leibeshéhle
$p,—8§p,= Stadien der Spermiogenese
= Darm
bm = Bauchmark
#mn = Metanephridien
(nach BALTZER aus Goldschmidt)..

syngame Geschlechtsbestimmung geben, die
aber sekundidr durch die Wirkung des Riissel-
stoffes metagam leicht beeinfluBbar sei. HERBST
kam durch die Angabe BALTZERS von der ge-
legentlichen Entstehung von Minnchen ohne
Riisselparasitismus auf einen genialen Gedanken:
Sollte etwa das Auftreten dieser Minnchen auf
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Verinderungen der Wasserstoffionenkonzentra-
tion in den Kulturschalen zuriickzufithren sein?
Diese Vermutung lag deswegen nahe, weil die
,,Ausnahme‘‘~-Minnchen in den Zuchten immer

™
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Abb. 5. Junges Bonelliaweibchen, vergrofert-
r¢ = Riickengefdl
oe = (sophagus
b = Borste
pn = Protonephridium
bl = Blutgefafl
bm = Bauchmark
¢ = Leibeshohle
ov = Ovarium
abl = Qualblasen
-4 = Darm
mn = Metanephridium
(nach BALTZER aus Goldschmidt).

erst sehr spét, nach langer Haltung auftreten.
Und in dieser Zeit kann das Seewasser infolge
der Atmung der Tiere kohlensdurereicher ge-
worden sein und damit sich der py-Wert nach
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der sauren Seite verschoben haben. Die. Ver-
suche gaben HERBST in glinzender Weise recht:
Er erhielt in Seewasser, das durch Kohlen- oder
Salzsdure angesduert war, von 170 Larven 95 £
stark verménnlichte (bzw. Intersexe), 12 Weib-
chen, 26 undifferenzierte Larven. 30 Larven
waren indifferent gestorben. Die Zahl der Ver-
ménnlichungen ist viel gréBer als in der entspre-
chenden ménnchenreichsten Zucht BALTZERS,
so daf HERBST in einem zahlenmiBigen Ver-
gleich ,,einen lberzeugenden Beweis fiir die
Wirkung des erniedrigten pu-Wertes® feststellen
kann. In spidteren ,,sauren” Kulturen konnte
Hersst bis zu 91,6% der indifferenten Larven
ohne Wirkung des Riisselstoffes vermannlichen
und. eigenartiger Weise gelang ihm das gleiche
bei 78,33% der Larven auch dann, wenn sie in
nicht angesiuertem, aber kiinstlichem Seewasser
etwa 18 Stunden lang geschwenkt wurden.

HERrBsT stellt die Hypothese auf, dafi durch
die erniedrigten pp-Werte ebenso wie durch die
Wirkung des Riisselstoffes die Oxydationspro-
zesse in den Larven vermindert werden. Dadurch
wiirde deren Stoffwechsel den mannlichen Typus
annehmen ; da die Mannchen im Uterus der Weib-
chen, also an einem relativ sauerstoffarmem Ort
leben, ist es wohl denkbar, dal die Mannchen
sich von 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 Zuriickfithrung auf
physikalische und chemische Einfliisse naher als
bei Bonellia. Von hier aus diirfen wir noch
manche Aufklirung fiir das Geschlechtsbe-
stimmungsproblem {iberhaupt erhoffen.
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