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Die Hymenopteren als Studienobjekt
azygoter Vererbungserscheinungen.

Experimentum crucis theoriae mendelianae.
Von

Ludwig Armbruster, Dahlem, Hans Nachtsheim, Miinchen
und Theodor Roemer, Bromberg.

(Mit 4 Figuren.)

(Eingeganger am 15. Juli 1916.)

I. Zur experimentellen Verifikation des Kernpunktes
der Mendelschen Lehre.

ROEMER und NACHTSHEIM.

Der Kernpunkt der Mendelschen Theorie ist die Annahme, daB ein
Bastard, der Nachkomme zweier Eltern, die sich in n Grundelementen
unterscheiden, 2™ Arten Geschlechtszellen bildet. Ist z. B. die Zahl der
Merkmale, in bezug auf welche die Eltern heterozygot sind, = 4, so
bildet der Bastard, also die Fi-Generation, 2* = 16 verschiedene Arten
von Gameten. Das nachfolgende Schema (Fig. 1) moge die Gameten-
bildung in der F:-Generation bei Tetrahybridismus veranschaulichen.

Die vier verschiedenen Merkmale der beiden Eitern sind mit A,
B, ¢, d einerseits, a, b, C, D andererseits bezeichnet, wobei z. B. das
Merkmal A des einen Eiters dem Merkmal a des anderen entspricht.
Der Bastard besitzt die Anlagen zn simtlichen Merkmalen beider Eltern;
erzeugt er aber seine Geschlechtszellen, so trennen sich bei der Reifung
die Merkmalspaare, und es resultieren Gameten, die A oder a, B oder b
usw., niemals aber A und a, B und b zugleich enthalten (Gesetz von
der ,Reinheit der Gameten“). Da die Verteilung der Merkmale, wie
wir annebhmen, vom Zufall abhingig ist, werden die einzelnen Typen
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der 16 Arten Geschlechtszellen in gleichen Mengenverhéltnissen ge-
bildet, und da weiterhin auch der Zusammentritt dieser verschieden
veranlagten Gameten zu Zygoten den Gesetzen des Zufalls unterworfen
ist, so wird jede Kombinationsmoglichkeit verschieden veranlagter
Gameten gleich héufig verwirklicht. Bei Tetrahybridismus sind
(2%)% = 162 = 256 verschiedene Kombinationen moglich. Es ist bekannt,
dafl die hier vorgetragene Vorstellungsweise fiir die Mehrzahl der Ba-
stardierungsfolgen zutrifft, daf daneben aber auch abweichende Ver-
héltnisse beobachtet worden sind bezw. aus speziellen Versuchsergeb-
nissen erschlossen werden miissen. Es sind dies die Erscheinungen der Fak-
torenkoppelung bezw. -abstoBung einerseits und die gesteigerte bezw. ver-
minderte Lebensfiahigkeit bestimmter Gametenkombinationen andererseits.
Die Annahme der gesetzméBigen Bildungsweise der Ge-
schlechtszellen der Bastarde wurde zuerst von GREGOR MENDEL
aus dem Ergebnis kiinstlicher Bastardierungen mit Pisum sativum ge-
folgert. MENDEL selbst hat diese SchluBfolgerungen auf experimentellem
Wege gepriift, indem er bei Erbsen gelbsamig, rund X griinsamig, runzlig
und in einem zweiten Versuch violettblithend, lange Achse X weiBblithend,
kurze Achse bastardierte und diese Verbindung bis in die zweite Gene-
ration verfolgte. Die Ergebnisse dieser und anderer gleichartiger, aber
in der Verdffentlichung nicht mit Zahlen belegter Versuche brachten
ihm die Bestéitigung seiner Annahme, die er in den Worten zusammenfaft:
»Es ist daher auf experimentellem Wege die Annahme gerecht-
fertigt, daBl die Erbsenhybriden Keim- und Pollenzellen bilden,
welche ihrer Beschaffenheit nach in gleicher Anzahl allen
konstanten Formen entsprechen, welche aus der Kombinierung
der durch Befruchtung vereinigten Merkmale hervorgehen.“
Eine derartige experimentelle Verifikation dieses Kernpunktes des
Mendelismus ist seither von verschiedenen Autoren an Hand der ver-
schiedensten Objekte erbracht worden. Alle eingehenderen Erbanalysen
irgend einer Pflanzen- oder Tierart schlieBen sie in sich. Die Ver-
suche lanfen darauf hinaus, durch bewuBte geschlechtliche Kombi-
nationen und durch systematische Mannigfaltigkeit dieser die Richtigkeit
der grundlegenden Annahme der Lehre MENDELS zu erweisen. Sie
bilden aber nur einen Teil der Moglichkeiten, diese Vorstellungsweise
zu priifen und sie zor GewiBheit zu erheben. KExperimenten anderer
Art kommt fiir die Analyse der Gametenbeschaffenheit zum mindesten
gleiche Bedeutung und Beweiskraft zu, nimlich Versuchen mit Individuen,
die aus einzelnen Gameten, ohne Verschmelzung solcher zu Zygoten,
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erwachsen, Bastardierungsversuchen mit Individuen mit teil-
weise parthenogenetischer Nachkommenschaft?).

Die Entwicklung lebensfihiger und fortpflanzungsfihiger Individuen
aus Geschlechtszellen ohne Vereinigung zweier Gameten zu Zygoten
ist sowohl im Pflanzenreiche wie im Tierreiche verbreitet. Eine apomik-
tische Entwicklung von Nachkommen kann auch vorliegen, trotzdem

'AA BB aa kb P,-Individuén
ccedd ¢ DD

P,-Gameten

Aa Bb F,-Individuum
(c Dd

F,-Gameten

0S-

Fig. 1. Schema tetrahybrider Bastardierung
(in Anlehnung an WILSON).

eine Bestiubung bezw. Begattung erfolgt ist. Diese ist nicht das
Kriterium, vielmehr ist dies das Fehlen der Verschmelzung beider Ga-
meten zur Zygote oder, noch genauer ausgedriickt, das Unterbleiben
der Vereinigung des minnlichen und des weiblichen Vorkernes zum
Amphikaryon. Die begattete Bienenkonigin z. B. vermag neben be-
samten Eiern solche abzusetzen, die nicht mit Samenfiden in Be-
rithrung gekommen sind, und auns denen sich dann parthenogenetisch

1) HARTMANN machte schon denselben Vorschlag 1912 mit Hinweis auf Bienen

und Hummeln.
18%
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Drohnen entwickeln, Bei gewissen Pflanzen ist der DBestdubungsreiz
erforderlich, um parthenogenetische Entwicklung der Eizellen anzuregen.
Diese sogenannte Psendogamie (FOCKE) bildet fiir konstante matromorphe
Individuen verschiedener Rubus-Bastardierungen (LIDFORSS) bisher die
einzige, allerdings noch nicht zytologisch gesicherte Erklirungsweise.
Fiir gewisse Orchideen hat HURST Pseudogamie nachgewiesen. Wahr-
scheinlich gehort die von MILLARDET beschriebene Erscheinung ,croise-
ment sans hybridation“ bei Fragaria ebenfalls hierher. KEs ist natiirlich
auch zu beriicksichtigen, daB solche durch Bestiubungsreiz bewirkte
Parthenogenesis neben normaler Amphimixis (vielsamige Friichte, deren
Samen teils Amphimixis, teils Pseudogamie entstammen) vorkommen kann.
Aus dem zoologischen Gebiete gehdrt hierher die wiederholt kiinstlich
hervorgerufene ,heterogene Befruchtung®, die Besamung eines Eies mit
Sperma einer fremden Tierklasse (LOEB, GODLEWSKI, KUPELWIESER
u. a.). KUPELWIESER z. B. besamte Eier einer Seeigelart mit Mollusken-
sperma. In solchen und #hnlichen Fiéllen (PrzIBRAM) erfolgt aber keine
Vereinigung der Kerne, sondern das Spermatozoon dient nur dazu, die
Entwicklung des Eies zu erregen, also eine kiinstliche Parthenogenese
einzuleiten.

Auch aus ménnlichen Geschlechtszellen ist apomiktische Ent-
wicklung von Nachkommen moglich. Allerdings ist diese nicht streng
apomiktisch, da sie nach den bisherigen Versuchen nur einsetzt, wenn
die minnliche Geschlechtszelle mit einer zwar kernlos gemachten Eizelle
verschmilzt. Diese als Merogonie bezeichnete Erscheinung hat sich
sowohl bei Tieren (Experimente von O. und R. HErTWIG, BOVERI,
DELAGE u. a.) wie auch bei Pflanzen (WINKLER, BERTHOLD und OLTMANS)
verwirklichen lassen.

Die apomiktische Entstehung von Nachkommen aus weiblichen
Gameten, die wahre Parthenogenesis, ist im Tierreiche nicht selten,
und hier wie im Pflanzenreiche mehrt sich die frither geringe Zahl der
sichergestellten Fille mit fortschreitender Erkenntnis. Parthenogenesis
wurde fibrigens fiir Tiere und Pflanzen ziemlich gleichzeitig erkannt, fir
Tiere durch C. TH. E. vON SIEBOLD 1856, fiir Pflanzen ebenfalls 1856
durch A. BRAUN. Das beriihmt gewordene Objekt freilich, an dem man
die pflanzliche Parthenogenese entdeckt zu haben glaubte, Caelcbogyne
dlicifolia, eine neunhollindische Euphorbiacee, pflanzt sich nicht, wie
spitere Untersuchungen lehrten, parthenogenetisch fort; die Embryonen
entstehen hier zwar ohne Befruchtung, gehen aber iiberhaupt nicht aus
Eiern hervor, sondern sind adventive Sprossungen des Nucellargewebes.
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Wirkliche apomiktische Entwicklung weiblicher Gameten hat man im
Pflanzenreich sowohl bei Kryptogamen wie auch bei Phanerogamen nach-
weisen konnen; sie tritt in verschiedenen Familien auf, jedoch sind nicht
alle Gattungen einer Familie, auch nicht alle Arten einer Gattung,
hin und wieder auch nicht alle Glieder einer Art zu parthenogenetischer
Fortpflanzung beféhigt. Im Tierreiche findet sich parthenogenetische
Fortpflanzung besonders hiufig bei den Arthropoden (Entomostraken und -
Insekten). Auch bei den Wiirmern kommt Parthenogenese in ver-
schiedenen Gruppen vor. Kiinstlich konnte sie sodann bei Mollusken,
Fchinodermen und bei einzelnen Fischen und Amphibien hervorgerufen
werden. Eine in ihrem Wesen der Parthenogenesis gleichende Fort-
pflanzung ist uns, wie schliefilich noch erwihnt sei, von verschiedenen
Protozoen bekannt.

Die parthenogenetische Fortpflanzung kann als alleinige Fort-
pflanzungsart auftreten entweder fiir alle Generationen oder auch nur
fir eine Anzahl von Generationen, um dann amphimiktischer Fort-
pflanzung Raum zu lassen. Amphimixis und Parthenogenesis kdnnen
aber auch in ein und derselben Generation nebeneinander hergehen;
die Produkte beider konnen dann entweder deutlich verschieden sein,
oder amphimiktisch und parthenogenetisch entstandene Individuen sind
nicht sicher zu unterscheiden. Infolgedessen eignen sich nicht alle Ob-
jekte mit parthenogenetischer Fortpflanzungsweise zur Priifung der
grundlegenden Annahme des Mendelismus. Es scheiden von vornherein
jene Tiere und Pflanzen aus,

1. bei denen nur parthenogenetische Fortpflanzung auftritt,

2. bei denen ein wechselndes Verhalten verschiedener Generationen
beobachtet worden ist, insofern dieser Wechsel nicht durch den
Experimentator willkiirlich geregelt werden kann, und

3. deren amphimiktisch und parthenogenetisch erzeugte Individuen
gleicher Generation nicht unbedingt sicher zu unterscheiden sind.

Der Begriff ,Parthenogenesis“ bedarf noch einer genaueren Defi-
nition. Er ist nicht eindeutig verwendet worden. Auf botanischem Ge-
biete stehen sich zwei Auslegungen gegeniiber, die nach ihren Haupt-
vertretern als diejenige STRASBURGERS (1909) und diejenige WINKLERS
(1908) bezeichnet werden konnen. Die Unterscheidung beider fithrt zu
einem fiir die Verifikation der MENDELschen Hauptthese wichtigen Punkt.
Die apomiktische Entwicklung des weiblichen Gameten setzt teils vor
der Reduktionsteilung, d. h. unter Ausfall dieser, teils mach der
Reduktionsteilung ein. Im ersteren Falle hat das parthenogenetisch
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entstandene Individuum die diploide Chromosomenzahl, im zweiten
Falle nur die haploide. STRASBURGER bezeichnet nur die apomiktische
Entwicklung des weiblichen Gameten nach vollzogener Reduktions-
teilung als Parthenogenesis, jene ohne Reduktionsteilung, also mit
diploider Chromosomenzahl, als Apogamie. WINKLER dagegen versteht
unter Parthenogenesis die apomiktische Entstehung eines Sporo-
phyten aus einer Fizelle, einerlei ob diese die haploide oder diploide
Chromosomenzahl fihrt. Diese Interpretation der ,Parthenogenesis®
deckt sich mit der in der Zoologie allgemein gebriuchlichen Verwendung
des Terminus; sie wird auch hier benutzt. Der sehr wichtigen Differenz
zwischen diploid und haploid apomiktisch sich entwickelnden Eizellen
wird bei Verwendung des Begriffes , Parthenogenesis“ im Sinne WINKLERS
durch die Unterscheidung somatischer und generativer Partheno-
genesis Rechnung getragen. Somatische Parthenogenesis beginnt
ohne vorausgegangene Reduktionsteilung und liefert diploide Individuen,
generative Parthenogenesis setzt nach der Reduktionsteilung ein und
erzeugt haploide Individuen. Die Bezeichnungen ,somatische“ wund
»generative“ Parthenogenese sollen auch im folgenden angewandt werden.

Man wird vielleicht den Einwand erheben, die Bezeichnung ,so-
matische Parthenogenese® sei deshalb nicht zweckmiBig, weil sie zu der
Anschauung Anlaf geben konne, es handle sich nicht um eine Fort-
pflanzung durch die Keimbahn. Der Einwand ist u. E. unbegriindet.
Schon die Bezeichnung der Erscheinung als ,Parthenogenesis“ muB ge-
niigen, um jeden Zweifel dariiber, ob es sich um eine Fortpflanzung
vermittels Geschlechtszellen handelt, auszuschlieBen. Fortpflanzung
durch Zellen des Somas (Apogamie und vegetative Propagation WINKLERS)
muf} als ungeschlechtliche Vermehrung bezeichnet werden, die von der
ein geschlechtlichen Fortpflanzung, der Parthenogenese, scharf zu
trennen ist. Die Bezeichnungen ,somatische“ und ,generative“ Partheno-
genese wurden im Hinblick auf die Chromosomenzahlen gewiihlt. Man
konnte ja auch von ,diploider” und ,haploider* Parthenogenese sprechen.
Da aber ein triftiger Grund gegen die Verwendung der erstgenannten Be-
zeichnungen nicht vorliegt, erschien es uns schon aus Priorititsgriinden
angebracht, die von WINKLER eingefiihrten Ausdriicke weiter zu benutzen.

Bei experimenteller Verifikation der Hauptthese des Mendelismus
ist scharfe Trennung der parthenogenetischen Fortpflanzungsweise in
somatische und generative conditio sine qua non. Durch generative
Parthenogenese entstandene Individuen weisen bei erneuter Gameten-
bildung keine Reduktionsteilungsvorginge auf. Auf die Ver-
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erbungserscheinungen der Fs-Individuen muBl es daher von erheblichem
Einfluf§ sein, ob sie somatisch-parthenogenetisch oder generativ-parthe-
nogenetisch (azygot) entstehen. KEs ist nicht zu erwarten, dafl Nach-
kommen eines Fi-Bastardes, die teils durch somatische, teils durch
generative Parthenogenese erzeugt sind, einander gleichen, weil den
generativ-parthenogenetisch erzeugten Nachkommen infolge vorherge-
gangener Reduktionsteilung erhebliche Teile fehlen, die den somatisch-
parthenogenetisch erzeugten Geschwistern zukommen. Zur Prifung der
Hauptthese des Mendelismus konnen nur Objekte mit generativer
Parthenogenese verwandt werden. Das Studium der Vererbungserschei-
nungen an somatisch-parthenogenetisch entstandenen Nachkommen-
schaften eines Fi-Bastardes bietet allerdings ebenfalls reichliches Inter-
esse — siehe z. B. die Arbeiten von KUTTNER (1909), OSTENFELD (1910),
KrrLy (1913), AGAR (1914) u. a. —, namentlich im Vergleich mit Nach-
kommen aus ungeschlechtlicher Vermehrung, sagt jedoch iiber die gesetz-
miBige Bildungsweise der Gameten von amphimiktisch sich fort-
pflanzenden Individuen nichts aus.

Auf botanischem Gebiete ist eine scharfe Trennung in somatisch-
und generativ-parthenogenetische Fortpflanzungsweise durch die zu-
sammenfassenden Arbeiten WINKLERS (1908) und STRASBURGERS (1910;
bei diesem unter Gegeniiberstellung von Apogamie und Parthenogenesis),
durch welche mannigfache Spezialarbeiten angeregt worden sind, in wert-
voller Weise gegeben. Leider haben sich bisher die meisten Pflanzen,
bei denen Parthenogenesis sichergestellt ist, als somatisch-partheno-
genetisch erwiesen. Unter den Archegoniaten und Phanerogamen ist
bisher kein Fall generativer Parthenogenesis nachgewiesen worden;
wo hier Parthenogenesis auftritt, ist sie somatisch. Die generative
Parthenogenesis ist anf die Thallophyten beschrinkt, und zwar tritt sie
hier vorwiegend bei den Konjugaten auf, nimlich bei den Desmidiaceen
und Zygnemaceen, und einmal in der Klasse der Characeen, nidmlich
bei Chura crinita®). Auf zoologischem Gebiete ist dagegen die gene-

1) Zusatz bei der Korrektur. Interessante Kreuzungsesperimente mit ha-
ploiden, allerdings nicht parthenogenetisch sich fortpflanzenden Organismen verdffent-
lichte kiirzlich PASCHER (1916) in einer vorldufigen Mitteilung. PASCHER kreuzte zwei
Chlamydomonas-Arten, die sich in mehreren Merkmalen unterscheiden. Die aus der Ver-
schmelzung zweier Gameten entstehende Zygote ist das einzige diploide Stadium
(20 Chromosomen), entspricht also bei der Kreuzung der F,-Generation. Aus der Zygote
gehen vier haploide Zoosporen (mit je 10 Chromosomen) hervor, die somit den F,-
Gameten zu vergleichen sind. Sie liefern ohne neue Verschmelzung, wie generativ-
parthenogenetisch sich entwickelnde Gameten, die jungen Chlamydomonas, d. h. die F,-
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rative Parthenogenesis verbreiteter. Fiir viele Fille, in denen Partheno-
genesis sichergestellt ist, steht allerdings die zytologische Untersuchung
noch aus. Die folgende Tabelle (S. 282—285) gibt eine Ubersicht iber die-
jenigen Formen mit parthenogenetischer Fortpflanzung, fir welche die
Frage nach dem Chromosomenbestand der parthenogenetisch erzeugten In-
dividuen zurzeit als gel6st betrachtet werden kann. Die Zusammen-
stellung fithrt zu dem interessanten Resultat, daB, soweit bisher unsere
Kenntnisse reichen, die weiblichen Individuen immer somatisch-partheno-
genetisch entstehen, wéihrend bei Rotatorien (mit Ausnahme der
Seisoniden wahrscheinlich; s. LANGE 1913) und Hymenopteren die
Ménnchen auf generativ-parthenogenetischem Wege erzeugt werden.

Die Wahl eines geeigneten Versuchsobjektes ist durch die obige
Zusammenstellung erleichtert, allerdings nur in bezug auf die grund-
legenden Bedingungen. Die Lebensweise der einzelnen Arten fillt
fir diese Wahl noch wesentlich ins Gewicht; es sind durchaus nicht
alle Arten mit amphimiktischer und zugleich generativ-parthenogene-
tischer Fortpilanzungsweise geeignet, da noch eine Reihe anderer For-
derungen erfiillt werden muff, Es miissen von der zu wihlenden Art
deutlich verschiedene Varietiten vorhanden sein, deren Bastardierung
fruchtbare Individuen liefert, und das Elternmaterial aus den beiden
Varietéiten mufl die zu benutzenden Eigenschaften konstant vererben.
Weiterhin ist genave Kenntnis der Lebensweise in allen Einzelheiten
und zwar nicht nur jener unter normalen, sondern auch jener unter ab-
weichenden Verhéltnissen erforderlich.

Am geeignetsten zu dem Experimentum crucis des Mendelismus
sind Insekten mit teilweise parthenogenetischer Fortpflanzung. Die
Aphiden allerdings kommen nicht in Betracht, da generative Partheno-
genese bei ihnen nicht vorkommt. Bei einigen normalerweise amphi-
miktisch sieh fortpflanzenden Schmetterlingen soll auch parthenogenetische

Generation. Die Bastardzygoten zeigen Merkmale beider Chlamydomonas-Arten. Die
von diesen abstammenden Zoosporen und jungen Chlamydomonas lassen sich in zwei
Gruppen teilen. In der einen Gruppe sind wieder beide Chlamydomonas- Arten rein
vorhanden, zu 50 und 50%,; hier war offenbar eine Durchmischung der elterlichen
Chromosomen in der Bastardzygote nicht erfolgt und so eine reinliche Scheidung der
viterlichen und miitterlichen Chromosomen bei der Reduktion mdglich. Die zweite
Gruppe bestand aus Mischformen, d. h. aus :Neukombinationen der elterlichen Eigen-
schaften, und zwar konstatierte PASCHER vier verschiedene Typen, was darauf hinweist,
daB die beiden ersten Teilungen, durch welehe die vier Zoosporen entstehen, Reduktions-
teilungen sind. Riickschliisse auf das Verhalten einzelner Allelomorphen bei der Re-
duktion lassen indessen die bisherigen vorldufigen Mitteilungen PASCHERS noch nicht zu.
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Fortpflanzung moglich sein, so z. B. bei Bombyx mori und bei Lyman-
tria dispar. HARTMANN (1912) schligt daher vor, eine von diesen
Formen zu den Experimenten zu benutzen und gibt an, daB er mit
Bombyx mori bereits Versuche begonnen hat. Aber abgesehen davon,
daB bisher nicht feststeht, ob die parthenogenetischen Individuen haploid

oder diploid sind — die Angabe, da8 die unbefruchteten Eier zwei
Richtungskorper abschniiren, darf uns zur Entscheidung dieser Frage
keinesfalls geniigen —, ist bisher auch nicht einmal sicher, wieweit iiber-

haupt Bombyx mori und Lymantria dispar zur Parthenogenese befihigt
sind. Die Literatur ist zwar auflerordentlich reich an derartigen An-
gaben — man sehe nur die Literaturverzeichnisse bei TASCHENBERG
(1892) und PHILLIPS (1903) nach —, aber die meisten sind sehr un-
zuverldssig, und sicher beruht eine grofie Zahl auf Irrtiimern. Die bis-
herigen wirklich exakten Untersuchungen iiber fakultative Partheno-
genese bei den genannten Schmetterlingen sind fast ganz negativ aus-
gefallen. NUSSBAUM (1899), der mit Bombyx mor:, Porthesia chryso-
rhoea und Lymantria dispar experimentierte, konnte nur bei Bombyx
mori parthenogenetische Entwicklung feststellen, aber auch die un-
befruchteten Eier dieser Art entwickelten sich nur zu 29/, und selbst
diese gingen nach kurzer Zeit zugrunde!); aus keinem Ei schliipfte eine
Raupe aus. SEILER (1914) kam zu &hnlichen Resultaten: ,In den
110 unbefruchteten dispar-Gelegen, die ich besaf}“, sagt er, ,fand keine
parthenogenetische Entwicklung statt. Nun galt gerade dispar als Form,
die unbefruchtet sich entwickeln kann! Ich zweifle deshalb an dieser
und analogen Angaben.“ Grofle Skepsis ist jedenfalls am Platze. Immer-
hin wire es moglich, dal gewisse Rassen von Lymantria oder Bombyx
besondere Neigung zu parthenogenetischer Fortpflanzung zeigen. Viel-
leicht sind auch bestimmte duflere Bedingungen dazu notwendig. Doch,
wie dem auch sei, vorerst sind die Schmetterlinge fiir unsere Zwecke
nicht zu brauchen.

Als Hauptgruppe bleiben die Hymenopteren, von denen sich
Vespiden und Apiden am geeignetsten, weniger geeignet jedoch die
Formiciden erweisen. Uber Vererbung bei Ameisen kat kiirzlich WASMANN
(1915) zwei Arbeiten verdffentlicht. Aus Beobachtungen an anormal
gemischten Kolonien aus Rassen der rufa-Gruppe zieht er den Schluf,
daf} zwischen einzelnen Rassen Bastardierungen in der Natur vorkommen.
Und weiter glaubt er dann feststellen zu konnen, daB bei diesen Rassen-

1) Nach Bildung des Blastoderms bei Bombyx 1t. frdl. mdl. Mitt. HARTMANNS.
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Zusammenstellung der Arten, deren parthenogenetische

Ordnung,
Familie

Art

Entwicklung

Rotatoria:
Hydatinidae

Asplanchnidae
Nematodes:
Anguillulidae
Phyllopoda:

Branchipodidae

Daphnidae

Ostracoda:
Cypridae

Orthoptera:
Phasmidae

Hymenoptera:

Tenthredinidae

Cynipidae

Formicidae

Hydatina senla

Asplanchna
priodonta

Rhabditis aberrans

Artemia salina

Daphnia pulex,
Polyphemus pedi-
culus, Simocephalus

velulus

Cypris reptans,
C. incongruens,
C. fuscala

Bacillus rossii

Nematus ribesiz,
Poecilosoma
luteolum
Rhodites rosae

Neuroterus
lenticularis
Camponolus
herculeanus
Formica sanguinea

Q@ Q teils amphim,, teils parth.,
d'd" parth.

Q@ Q teils amphim., teils parth.,
d'd" parth.

Q@ @ proterandrische Hermaphroditen,
o' sehr selten, Fortpfl. fast aus-
schlieBlich parth.

in manchen Gegenden rein parth.
Fortpfl. (nur Q@ Q)

Q@ @ teils amphim,, teils parth.,
&d" parth.

rein parth. Fortpfl. (nur @ Q)

wahrsch. rein parth. Fortpfl.,, bisher
nur wenige " bekannt

Q@ teils amphim,, teils parth.,
d'd" parth.

rein parth. Fortpfl,, nur @ @
Q@ Q teils amphim., teils parth,,
&'d" parth.
Q9 u PF amphim, ' parth.

Q% u. §¥ amphim., ' parth.

1) Die ilteren Arbeiten sind nicht zitiert. Diese sind in den Literaturverzeich-
%) Nach BRAUER (94) finden bei Ariemia salina mitunter zwei Reifungsteilungen
%) Die Untersuchungen V. BAEHRs (07) iiber die Eireifung von Bacillus rossis
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Fortpflanzung bisher zytologisch untersucht worden ist.

Reifungsteilungen der Chromosomen-
parthenogenet. Eier verhiltnisse der Autoren?)
Ry JF | eEn | JJ
1 Rigst., | 2 Rigst., dipl. hapl. WHITNEY 09, DONCASTER 14.
keine Red. Red. (20—30 Chr.)[(10—15Chr.)
1 Rigst, | 2 Rigst, dipl. hapl ERLANGER und LAUTERBORN 97,
keine Red. Red. MRrazEK 97.
1 Rigst., — dipl. — KRUGER 13.
keine Red. (18 Chr.)
1 Rigst,., — dipl. — BRAUER 94 %), PETRUNKEWITSCH 02,
keine Red. (84 Chr.) Fries 10.
1 Rfgst., ? dipl. dipl. KunN 08, CHAMBERS 13, TAYLOR 15.
keine Red. | (wahrsch. [(8—10Chr.)| (8—10 Chr.) .
1 Rigst.)
1 Rigst., — dipl. — ‘WOLTERECK 98, SCHLEIP 09,
keice Red.
2 Rigst,, — wahrsch. — v. BAEHR 073).
Red. ? dipl.
2 Rigst.(?),| 2 Rfgst, dipl. hapl. DoNcasTER 086, 07, 09.
keine Red. Red.
2 Rigst., — dipl. — ScHLEIP 09.
keine Red. (12 Chr.)
keineRfgst.,| 1 Rfgst., dipl. hapl. DoncasTER 10, 11, 14.
keine Red. Red. (20 Chr.) (10 Chr.)
— (wahrsch. 2 (dipl.) hapl. Laums 08.
Rigst., Red.)
— 2 Rfgst., (dipl) hapl ScHLEP 08.
Red. (48 Chr.) (24 Chr.)

nissen der neueren Arbeiten zu finden.
statt. Der zweite Richtungskorper verschmilzt dann jedoch wieder mit dem Eikern.
bediirfen der Nachpriifung, wie v. BAEHR in einer neueren Arbeit (12) selbst zugesteht.
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(Fortsetzung der

Ordnung,
Familie.

Art

Entwicklung

Hymenoptera:

Vespidae

Apidae

Rhynchota:
Aphidae

Diptera:
Cecidomyidae

Lepidoptera:

Bombycidae

Vespa maculata,
V. erabro
Apis mellifica
Osmia cornuta
Xylocopa violacea
Aphis aceris,
A. rosae, A. oenothe-
rae, 4. saliceli
Phylloxera fallax,

Ph. caryaecaulis

Miaslor metraloas

Liparis dispar

Bombyx mori

QQ u. ¥¥ amphim.,, " parth.
Q@@ u. 3% amphim., &' parth.

@ Q amphim, & parth.

Q @ amphim, "¢ parth.

Q@ Q@ teils amphim., teils parth.,
d'd" parth.

Q@ @ teils amphim,, teils parth.,
d'd" parth.

pidogenetisch sich fortpflanzende
Larven

gelegentlich parth. Entwicklung, an-
geblichk @ Q@ und §'* liefernd

angeblich bisweilen parth.
Entwicklung

1) ARMBRUSTER (18) hilt die Osmia-'" fiir diploid, NACHTSHEIM (18) legt

Beweise fiir deren haploiden Charakter aus.

%) Bei den pidogenetisch sich fortpflanzenden Miaslor-Larven liegen besondere
die Entwicklung beginnt also mit der diploiden Chromosomenzahl (20—24). Im acht-
nution®. Die diminnierten Kerne besitzen nur die haploide Chromosomenzahl (10—11)

% Die Angaben PLATNERs (88) iiber die parthenogenetische Entwicklung un-
parthenogenetischen Eier zu normaler Entwicklung befihigt sind. Das Gleiche gilt fiir



Die Hymenopteren als Studienobjekt azygoter Vererbungserscheinungen.

Tabelle S. 282—283.)

285

Reifungsteilungen der

Chromosomen-

parthenogenet. Eier verbéltnisse der Autoren
R JT | R | JJ
— (wahrsch. 2 dipl. hapl. MARK a. COPELAND 07, MEVES und
Rigst., Red.) DuEsBERG 08.
— 2 Rigst,, (dipl.) hapl PETRUNKEWITSCH 01, 08,
Red. (82 Chr.) (16 Chr.) | MEVES 04, 07, MARK a. COPELAND 06,
DONCASTER 06, 07, NACHTSHEIM 13.
— (wahrsch. 2 — hapl ARMBRUSTER 131).
Rigst., Red.) (16 Chr.)
- (wahrsch. 2 — hapl. GRANATA 09, 18.
Rigst., Red.) (16 Chr.)
1 Rigst., | 1 Rigst, dipl. dipl. STSCHELKANOVCEW (04, STEVENS 05,
keine Red. | keine Red. HEwITT 06, V. BAEHR 09.
1 Rfgst,, | 1 Rfgst, dipl. dipl. MoraaN 06, 09, 12, 15.
keine Red. | keine Red.
1 Rigst., — (hapl.) — KAHLE 08%).
keine Red. (10—11Chr.)
2 Rigst., | 2 Rigst, ? ? PLATNER 88%).
Red. ®
Red.(?)
2 Rfgst., | 2 Rigst, ? ? HENKING 923).
Red. ()
Red.(?)

aber die Beobachtungen von ARMBRUSTER in Ubereiustimmung mit GRANATA (13) als

Verhiiltnisse vor. Die einzige Reifungsteilung ist nach KaHLE (08) eine Aquationsteilung,
zelligen Stadium erfolgt aber in den sieben das Soma liefernden Kernen eine ,Dimi-
und behalten diese auch bei.

befruchteter Eier von Liparis dispar sind sehr zweifelhaft.

Es ist fraglich, ob die

die Angaben betreffend parthenogenetische Entwicklung bei Bombyx mori.
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kreuzungen die Vererbung nach den MENDELschen Gesetzen erfolgt.
Zunichst einmal geht es indessen gar nicht an, aus bloBen Beobachtungen
an Ameisennestern Rickschlisse auf die Art der Vererbung ziehen zu
wollen. Das ist keine moderne Erblichkeitsforschung! Sodann aber:
‘WASMANN vergifit ganz zu beriicksichtigen, daf das ménunliche Ge-
schlecht bei den Ameisen parthenogenetisch entsteht, er tbertrigt ein-
fach das bekannte MENDEL-Schema auf die Ameisen! Seine Ergebnisse
sind also vollkommen unhaltbar und wertlos!). Fiir experimentelle Ver-
erbungsstudien sind die Ameisen infolge ihrer besonderen Fortpflanzungs-
verhiltnisse leider nur sehr schwer verwendbar. AufBerdem wire zu-
nichst noch durch Vorversuche festzustellen, ob aus unbefruchteten Eiern
wirklich keine 29 und ¥ ¥ entstehen. Wiederholt ist nimlich behauptet
worden, dafl Ameisenarbeiterinnen auch Weibchen erzeugen kiénnen
(TANNER 1892, REICHENBACH 1902, WHEELER 1903, der aber keine
eigenen Beobachtungen mitteilt, CRAWLEY 1911). R. HERTWIG (1912)
ist geneigt, diesen Angaben Glauben zu schenken; er sagt: ,Bei Ameisen
konnen sich unbefruchtete Eier noch gelegentlich zu Arbeiterinnen, also
Weibchen, entwickeln.“ Auch vON BUTTEL-REEPEN (1915) rechnet
damit — wenigstens fiir Lasius niger — als einer Tatsache. Gegen
parthenogenetische Erzeugung von Ameisenweibchen &uflern sich: FOREL
(1874), LUBBOCK (1883), WASMANN (1891), FIELDE (1901, 1905), CASTLE
(1904), JANET (1909). NACHTSHEIM (1913) li8t die Frage offen, weist
aber auf die Moglichkeit hin, daf Ameisenarbeiterinnen bisweilen be-
gattet werden, was die gelegentliche Erzeugung von Weibchen durch
Arbeiterinnen einer einfacheren Krklirung zuginglich machen wiirde.
Nach CRAWLEY (1911) besitzen indessen die Arbeiterinnen von Lasius
kein Receptaculum seminis (s. auch ApAaM 1912). Jedenfalls ist weitere
experimentelle Priifung der Frage notwendig.

1) In einem ,Nachtrag* hat WASMANN (1915), von unserer Seite darauf aufmerk-
sam gemacht, seinen Fehler zugegeben. KEr akzeptiert das von mir fiir den von ihm
beschriebenen Fall entworfene Vererbungsschema und erkldrt: ,In berug auf die Prozent-
verhiltnisse der Féarbung der Arbeiterinnen in der Kolonie stimmt das NACHTSHEIM-
sche Schema gut zu dem Befunde, daf auf 4 ¥ von pralensis-Firbung nur 1 von
truncicola kam, indem simtliche ¥ der F,-Generation nur die prafensis-Firbung zeigen
konnten, wihrend in der F;-Generation die pratensis- und die trumcicola-Firbung zu
gleichen Teilen vertreten sein muBten. Das ist indessen wieder ein Irrtum, denn nach
dem Schema haben alle Weibchen der F,-Generation prafensis-Firbung. Sie sind zwar
hinsichtlich der Férbung zur Hilfte homozygot, zur andern Hilfte heterozygot veranlagt,
aber diese genotypische Verschiedenheit 148t sich zwar in dem Schema wiedergeben,
phénotypisch tritt sie jedoch in der Regel nicht in die Erscheinung! NACHTSHEIM.
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Fiir Vespiden und Apiden kann als sicher gelten, daf aus un-
befruchteten Eiern keine Weibchen hervorgehen, fiir Apis mellifica auch,
daB Arbeiterinnen nur unbefruchtete Eier ablegen. Die Moglichkeit der
Entstehung von Minnchen aus befruchteten Eiern bei Apis mellifica ist
zwar zuzugeben, aber auf Grund unserer heutigen Kenntnisse sind wir
berechtigt zu sagen, daB} eine solche Entstehung sicherlich so selten ist,
daf sie bei Ausfithrung der geplanten Vererbungsexperimente als Fehler-
quelle kaum in Betracht gezogen zu werden braucht (s. NACHTSHEIM 1915).

Bei der Entscheidung zwischen Vespiden und Apiden - spricht
namentlich mit, da die Lebensweise einzelner Arten der Apiden ein-
gehend bekannt ist, nicht nur in ihrem normalen Verlaufe, sondern auch
in den abweichenden Formen. Dies gilt fiir verschiedene Bombusarten
und Apisarten, von denen ganz besonders Apis mellifica L., die Honig-
biene, in Betracht kommt.

II. Analyse der Gametenbeschaffenheit durch
Bastardierungsversuche mit Apis mellifica L.
ROEMER und NACHTSHEIM.

Apis mellifica L., als Honigbiene schon seit langer Zeit beob-
achtet und genutzt, bietet fur die experimentelle Verifikation des
Kernpunktes der MENDELschen Lehre in der Tat eines der giin-
stigsten Objekte. Die Technik der Bienenhaltung in ihrer mehr und
mehr vervollkommneten Art (Mobilbau) liBt von Anfang an manche
Schwierigkeiten leichter tiberwinden, an der sonst exaktes Experimen-
tieren scheitern wiirde. Weiterhin hat die Nutzung der Honigbiene
Kenntnisse der biologischen Einzelheiten dieses Insektenstaates gezeitigt
wie bei keiner anderen Art der Hymenopteren. Freilich hat -— das kann
nicht verschwiegen werden — die Verbreitung der Bienenhaltung auch
zur Beurteilung des Lebens und Wesens der Honigbiene durch Imker
ohne jede Schulung gefithrt, die gelegentlich die unglaublichsten und -
unsinnigsten Erklirungen, Hypothesen, ja Theorien (!) mit dem Brustton
innigster Uberzeugung und personlicher Unfehlbarkeit aufstellten. Schon
VON SIEBOLD (1856) spricht von den ,unrichtigsten, abenteuerlichsten
und abgeschmacktesten Behauptungen der Dilettanten“. Allerdings
wurde die wissenschaftliche Bearbeitung der Bienenbiologie durch falsche
Behauptungen von Imkern insofern gefordert, als die wissenschaftliche
Widerlegung herausgefordert und auch erbracht wurde. Manche ge-
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sicherte Feststellung wire ohne diese wohl spiter erfolgt, aber im ganzen
ist doch die wissenschaftliche Erkenntnis der Bienenbiologie durch die
imkerliche Praxis mehr gehemmt und verlangsamt als gefordert worden.
Es sei in dieser Beziehung nur auf den Streit iiber die parthenogenetische
Entstehung der Drohnen hingewiesen. Diese ist schon durch DZIERZON,
VON SIEBOLD, LEUCKART und VON BERLEPSCH Mitte des vorigen Jahr-
hunderts erkannt und bewiesen worden, bildet aber nach wie vor Gegen-
stand unfruchtbarer Polemiken in zahlreichen apistischen Zeitschriften.
Ja, wir miissen als besonders betriibende Tatsache konstatieren, daB
selbst Zeitschriften, die sich wissenschaftlich nennen, auch lLeute noch
sich bereit finden, den wildesten Phantastereien gewisser Imker ihre
Spalten zu 6ffnen.

Die in wirtschaftlicher Hinsicht sehr erfreuliche Popularitit der
Bienenhaltung hat eine Verflachung der apistischen Literatur und einen
Wust der widersprechendsten Angaben gezeitigt; es finden sich hier
nur wenige Korner zwischen sehr viel Spren. Man tut in dieser Be-
ziehung am besten mit ausschlieBlicher Benutzung der rein wissenschaft-
lichen Werke und Zeitschriften. Gerade in neuester Zeit ist auBerdem
ein Werk VON BUTTEL-REEPENs iiber ,Das Leben und Wesen der
Bienen“ erschienen (1915), das fiir jeden, der mit Bienen experimentieren
will, unentbehrlich ist und vor vielen Irrtiimern und Fehltritten zu bewahren
vermag und die gesamte ernst zu nehmende Literatur beriicksichtigt.

Auf Grund der im Bienenstaate herrschenden biologischen Verhilt-
nisse sei nun dargestellt, wie die experimentelle Verifikation des men-
delistischen Fundamentalsatzes verlaufen miiite. Eine junge Konigin
der Varietdt A, von einer Drohne der Varietit B begattet, wird, in den
Stock zuriickgekehrt, befruchtete Fier ablegen, aus denen Weibchen
(Koniginnen und Arbeiterinnen) mit Bastardcharakter, also Fi-Individuen,
sich entwickeln, und unbefruchtete Eier, aus denen ausschlieSlich Drohnen
mit Drohnenmerkmalen der miitterlichen Varietiit entstehen, also P;-gleiche
Drohuen, die infolge generativ-parthenogenetischer Entstehung nicht nur
rein miitterliche Merkmale tragen, sondern auch rein miitterliche Erb-
masse fihren. In dem der Befruchtung der P.-Konigin folgenden Jahre
wird also das erzeugte Volk sich zusammensetzen aus echten F;-Weib-
chen (ausschlieBlich Arbeiterinnen; Koniginnen fliegen in wenigen Tagen
aus zur Neubildung eines Volkes oder werden beseitigt) und mutter-
gleichen Ménnchen. Vollstindige Isolierung des Fy-Volkes muB bei dem
Hochzeitsausflug der jungen I'1-Ko¢niginnen geschlechtliche Vereinigung
von Geschwistern erbringen, die aber in Wirklichkeit eine Riickkreuzung
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des Bastardes mit der Muttervarietdt ist. An der Hand beifolgender
Schemata (Fig. 2 und 3) wollen wir uns die Vererbung bestimmter Eigen-
schaften in den ersten Bastardgenerationen bei Weibchen und Méinnchen
veranschaulichen. Die beiden Varietiten A und a mogen sich zunichst
in einem Merkmale unterscheiden (Fig. 2), das durch einen Faktor ver-

oJeXele )

P,-Tndividuen

P,-Gameten

\
T \
@ F,-Individuen

—
4=

F,-Gameten

F;-Gameten

&J
~
" ' N
- ~
Q \ly W F,-Individuen
& .
35

Fig. 2. Schema monohybrider Bastardierung
beim ,Hymenopterentypus®.

erbt. wird, welchen wir, da nur Varietit A ihn besitzt, mit A bezeich-

nen wollen. Der Varietiit_a fehlt das Merkmal, mithin auch der Faktor A;

sein Fehlen deuten wir mit a an. Bei Kreuzung der beiden Rassen

haben wir also einen Fall von Monohybridismus. A sei dominant iiber a.

Alle Weibchen der Fi-Generation sind dann &uferlich der Mutter gleich,

aber auch nur #&ufBlerlich (Aa), wihrend die ans unbefruchteten Eiern
Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XVII. 19
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entstandenen Ménnchen nicht nur duBerlich der miitterlichen Rasse an-
gehtren, sondern iitberhaupt nur miitterliche Erbmasse fithren (A).
Besteht nun das Gesetz von der ,Reinheit der Gameten“ zu Recht, so
bilden die Weibchen der Fi-Generation zweierlei Gameten, zur Hélfte
mit dem Faktor A, zur anderen Hilfte mit a. Entwickeln sich die Eier
der ersten Art parthenogenetisch, so entstehen Drohnen der Varietit A (A),
parthenogenetisch sich entwickelnde Eier der zweiten Art liefern Drohnen
der anderen Varietit, a (a). Die Weibchen der Fa-Generation besitzen
alle das Aussehen der Varietit A, sind aber hinsichtlich ihrer geno-
typischen Konstitution ebenfalls zu 50 und 50°/o verschieden (AA und Aa).
Die Zusammensetzung des Bienenvolkes zweiter Gteneration mach mono-
hybrider Bastardierung ist daher:

F1-Kbnigin
-+ Arbeiterinnen: 50°, = den Arbeiterinnen der miitterlichen Aus-
gangsrasse,
50°/p = den Arbeiterinnen der ersten Generation,
+ Drohnen: 50% = den Drohnen der miitterlichen Ausgangs-
rasse,

50% = den Drohnen der viterlichen Ausgangsrasse.

Solches Volk ist also eine Population von rein viterlich und rein
miitterlich veranlagten Mé#nnchen, rein miitterlich veranlagten wund
Bastardweibchen. Wird das F.-Volk isoliert gehalten und weiter ge-
ziichtet, so erfolgt Riickkreuzung der Bastardweibchen mit Mutter- (A)
oder Vaterrasse (a), aulerdem neue Kreuzung der beiden Elternrassen
und drittens Vereinigung von Weibchen und M#nnchen, die beide der
Mutterrasse angehdren. Es entstehen in der F3-Generation viererlei
verschiedene Vélker, die sich folgendermafien zusammensetzen:

Q@Q und 3F Jd
1. = Mutterrasse . . . . . . . . 100, AA 100°%0 A,
2. = 1. Generation nach Bastardierung ~ 100%, Aa 100°% A,
3. = 2. Generation bei Reinzucht der
1. Generation . . . . . . . . 5090 AA 50°, A
-+ 509, Aa -+ 50%, a,
4., = 2. Generation bei Riickbastardierung
der ¥y mit Vaterrasse . . . . . 5090 Aa 50%0 A
+ 50%o aa + 50%0 a,

Als Produkt generativer Parthenogenese sind die Drohnen personi-
fizierte Gameten; jede Bienenkonigin prisentiert uns in den von ihr er-
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zeugten Drohnen ihre Erbeinheiten. Die Ménnchen der P;-(Generation
beweisen die Reinheit bezw. Unreinheit der erblichen Anlagen der P:-9 @,
die Drohnen der 1. Generation nach Bastardierung solche der P1-2 9,
die Drohnen der 2. Generation einer Bienenbastardierung veran-
schaulichen dagegen die wirkliche Beschaffenheit der Keimzellen der
F,-2 ?. Bei monohybrider Bastardierung erweist Spaltung der 5'd’-Reihe
in der 2. Generation im Verhiiltnis 1:1 die Richtigkeit des Fumda-
mentalsatzes der Lehre MENDELs. Bei normalem Verlauf des biologischen
Zyklus muB bei Apis mellifica die Spaltungsgeneration (F: nach Ba-
stardierung) sowohl in den &'d’-Reihen als in den ? ?-Reihen im Ver-
hiltnis 1:1 spalten; aber in der d'd"-Reihe als Folge generativer
Parthenogenese, in der @ ?-Reihe als Folge der Riickkreuzung
des Fi-Bastardes mit der miitterlichen Form, Reinzucht vorausgesetzt.

Es ist von ganz besonderem Interesse, dafl DzIERzON 1854 —
vor GREGOR MENDEL — wullte, daB die Drohnen der 2. Generation
nach Bastardierung zur Hilfte mitterlicher Rasse, zur Hilfte viter-
licher Rasse sind, und zwar der Zahl nach. Die Angabe findet sich
in dem ,Bienenfreund aus Schlesien“ Seite 64 und lautet: ,Man mul
die volle GewiBheit haben, da die Konigin® von Geburt der echten
Rasse angehiort. Ist sie selbst schon aus Bastardbrut entstanden, kann
sie auch unmoglich reine Drohnen erzeugen, sondern sie erzeugt halb
italienische, halb deutsche Drohnen, aber merkwiirdig nicht der Art,
sondern der Zahl nach, als falle es der Natur schwer, beide Arten zu
einer Mittelrasse zu verschmelzen.

..... Zum groBen Erstaunen erschienen in diesem Sommer (in
einem Stocke R. u. N.) auch die Drohnen zur Hilfte schwarz. Als der
Stock abgetrieben wurde, kam eine Konigin hervor, die durch ihre dunkle
Farbe bewies, daB sie keine echte ltalienerin von Geburt, sondern aus
Bastardbrut nachgezogen worden war.“ Es sei zum besseren Verstind-
nis hinzugefiigt, dal unter ,Bastardbrut die Eier der P;-Konigin der
Bastardierung zu verstehen sind, nicht die Eier, die von Bastarden
(F1-Koniginnen) gelegt wurden. In der Literatur jener Jahre ist das
P,-@ als ,Bastardmutter“ oder merkwiirdigerweise auch als ,Bastardin
(besonders durch VON BERLEPSCH) bezeichnet; sie erzeugt die, Bastard-
brut“, aus welcher die Fi-Individuen sich entwickeln.

Wenn DzIERZON sich die Miihe genommen hétte auszuzéhlen,
wieviele Drohnen der mitterlichen und wieviele der véterlichen Rasse
entsprechen, und diese Zahlen in so vollstindiger Weise wie MENDEL
mitgeteilt hitte statt der zitierten allgemeinen Angabe, so hitte er die

19*
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Analyse der Gametenbeschaffenheit von Fi-Bastarden geliefert.
Es sei bel dieser Gelegenheit daran erinnert, dal MENDEL selbst eben-
falls Vererbungsstundien an Bienen trieb, deren Ergebnisse leider un-
bekannt geblieben sind.

Bei dihybrider Bastardierung (Fig. 3) ergibt Inzucht der F,-Koni-
ginnen viererlei Typen Weibchen und ebenfalls viererlei Typen Drohnen.
Die beiden unabhingig voneinander mendelnden Merkmale seien A und
B, von denen das eine die miitterliche, das andere die viterliche Aus-
gangsrasse charakterisiert; das Fehlen der Merkmale wird wieder mit
den Symbolen a und b bezeichnet. 25°¢ Minnchen der Fi-Generation
sind gleich den Drohnen der viterlichen (aB) und 25°%0 gleich den
Drohnen der miitterlichen (Ab) Ausgangsrasse; die restlichen 50°%%
stellen neue Rassen dar, 25°, eine Rasse, die die Merkmale der beiden
Ausgangsrassen in sich vereint (AB), die letzten 25°, eine zweite neue
Rasse, der beide Merkmale fehlen (ab). Von der % ?-Reihe sind
25°%o = den Arbeiterinnen der miitterlichen Ausgangsrasse (AAbb, also
doppelt homozygot), 25°¢ = den Arbeiterinnen des F;-Volkes (AaBb,
also doppelt heterozygot), 25%, in dem einen Faktor homozygot, im
zweiten heterozygot (AABD), die restlichen 25, in dem ersten Faktor
heterozygot, im zweiten homozygot (Aabb). In der dritten Generation
ergibt dihybride Bastardierung folgende Biotypen:

a) Falls Hetero- und Homozygoten isophin sind:
2 verschiedene Volker mit je einerlei Art @ @ und 2% und je einer-
lei Art J'd,
4 verschiedene Volker mit je zweierlei Art 2% und %% und je
zweierlel Art J'd,
4 verschiedene Vilker mit je viererlei Art @ @ und ¥¥ und je vierer-
lei Art J'd.
b) Falls Heterozygoten schon 4uBerlich intermedidre Bildung zeigen:
4 verschiedene Vlker mit je einerlei Art 9 und ¥¥ und je einer-
lei Art J'd,
8 verschiedene Volker mit je zweierlei Art 29 und ¥¥ und je
zweierlei Art J'd,
4 verschiedene Volker mit je viererlei Art @ @ und ¥¥ und je vierer-
lei Art J'd.

In der Regel diirfte bei Bastardierung zweier der heute existieren-
den Bienenrassen Polyhybridismus vorliegen und die genetische Grund-
lage selbst verhéltnismiBig einfach gestalteter Unterschiede &4uBerer
Merkmale diirfte in Wirklichkeit hiufig weder monomer noch dimer,



Die Hymenopteren als Studienobjekt azygoter Vererbungserscheinungen. 293

sondern polymer sein. Aus den in der Literatur zerstreuten Notizen
iber die Nachkommenschaften von Bienenkreuzungen ist mit einer kom-
plizierten Aufspaltung in der Fa-Generation zu rechnen (insbesondere
nach Sladen, der die ersten zahlenmifiigen Angaben iiber Aufspaltung
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Fig. 8. Schema dihybrider Bastardierung
beim ,Hymenopterentypus®.

der Fo-d'd" gibt). Bei trimerer Bastardierung erhalten wir in der
2. Generation bereits acht Drohnentypen. Infolgedessen ist fiir eine
Analyse der ménnlichen Nachkommenschaft einer F,-Konigin reiner
Eltern eine erhebliche Zahl von Drohnen erforderlich. Dies ist insofern
zu beachten, als nicht alle Rassen im unbeeinfluften Volke viele Drohnen
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erzeugen (vgl. VON BUTTEL-REEPEN 1906 und 1908). Z. B. die deutsche
Biene, Apis mellifica-mellifica, liefert sehr wenige Drohnen; in kleinen Zucht-
késten — und in solchen miissen derartige Versuche doch vorwiegend aus-
gefithrt werden — bringt sie selbst in normaler Drohnenzeit meist keine
Ménnchen hervor. Dagegen ist bei der Heidebiene, Apis mellifica-lehzent,
die Drohnenerzeugung stark; wihrend Apis mellifica-mellifica im ersten
Jahre, d.h. im Jahre der Geburt und Begattung, keine Drohnenzellen
baut und die Kénigin etwa vorhandene Drohnenzellen nicht ,bestiftet“
(d. h. in diese keine Kier legt), geschieht dies bei lehzeni sehr leicht
schon im ersten Jahr. Daher sind in den Volkern der Heidebiene immer
zahlreiche Médnnchen vorhanden. Abgesehen von den Rassenunterschieden
gibt es auch individuelle Verschiedenheiten; es kommen Koniginnen vor,
die nur Arbeiterinnen, nie Drohnen erzeugen. Um fiir eine Analyse der
Drohnentypen in F. eine ausreichende Anzahl &’c” mit Sicherheit zur
Verfiigung zu haben, wird aber die Wahl bestimmter Ausgangsrassen
nicht geniigen, da tber die Drohnenerzeugung der F,-Konigin a priori
nichts ausgesagt werden kann. FEmpfehlenswert ist daher, durch
kiinstlichen Eingriff die Fortpflanzung in erwiinschte Bahnen zu leiten.
Fiir den vorliegenden Fall gelingt dies sehr leicht, indem man F;-Indi-
viduen ,drohnenbriitig“ werden 146t. Verhindert man F,-Koniginnen
am Hochzeitsfluge, indem man ihnen die Flugel stutzt oder sonstwie
den Ausflug unmoglich macht, oder verhindert man die Begattung durch
Ausbriitenlassen in drohnenloser Zeit, so beginnen sie meist nach einigen
Wochen mit der Eiablage; die Nachkommenschaft ist dann rein ménn-
lich. Solche unbegattete Konigin legt in alle Zellen unbefruchtete
Eier, aus denen sich nur Minnchen entwickeln konnen. Die Arbeiter-
zellen sind fiir diese jedoch zu klein, daher vergréfern die Arbeiterinnen
diese Zellen, indem sie sie nicht flach bedeckeln, sondern gewdlbt ver-
schlieBen; es entsteht die sogenannte ,Buckelbrut“.

Allerdings sind solche Koniginnen fiir die Weiterfithrung der Ver-
suche verloren, da nachtrigliche Begattung ausgeschlossen ist. Jedoch
konnen von jeder P,-Konigin mehrere (in einem Jahre iiber 20) F,-
Koniginnen gezogen werden, womit die Fortfihrung der Versuche ge-
sichert ist, indem man nur einen Teil dieser gegen Begattung isoliert,
andere jedoch begatten und neue Volker begriinden 148t. Auf diese
Weise gelingt es, eine beliebig grofle Zahl von Drohnen der 2. Gene-
ration zu ziehen.

Ein zweiter Weg ist nicht so einfach, fithrt aber rascher zum
Ziele, namlich die Entweiselung des F,-Volkes mit gleichzeitiger Ent-
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fernung der mit Eiern und jungen Larven besetzten Waben und aller
Drohnen und Drohnenzellen. Dieses Volk ist begriindet durch die Pi-
Konigin und setzt sich zusammen aus dieser, den amphimiktisch er-
zeugten Arbeiterinnen und den parthenogenetisch erzeugten Drohnen.
Fépngt man aus solch normalem Volke die Konigin ab, ,entweiselt* den
Stock, und nimmt den Arbeiterinnen die Moglichkeit, ,.Nachschaffungs-
koniginnen“ zu erzieben, so beginnen die Arbeiterinnen nach einiger
Zeit, Kier zu legen, aus denen, da die Arbeiterinnen nicht begattet sind
und nicht begattet werden konnen, ausschlieBlich Drohnen entstehen,
das Volk wird ,drohnenbriitig“. Diese Drohnen stammen allerdings im
Gegensatz zu jenen im normalen, ,weiselrichtigen Volke nicht von
einem sondern von vielen F;-Individuen ab. Alle diese eierlegenden
Arbeiterinnen (,,Drohnenmiitterchen“ oder ,Afterkdniginnen“) sind aber
als F;-Individuen genetisch gleichmifiig veranlagt, wenn die beiden
Eltern homozygot waren. Daher miissen die von ihnen erzeugten
Drohnen in jeder Beziehung den normaliter von den F,-Koniginnen erst
im niichsten Jahre, wenigstens in geniigend grofer Zahl, erzeugten Drohnen
entsprechen. Wertvoll ist weiterhin, dafl in solch weisellosem Volke
die Drohnen nicht abgestochen werden.

Andererseits ist besonders beachtenswert, dafl der polymere Cha-
rakter einer Bastardierung die Analyse der Drohnengesellschaft der
2. Generation nicht in gleichem Mafle erschwert, wie bei amphimiktisch
erzeugten Individuen. Es sind némlich die in F anftretenden Drohnen-
typen nicht durch Intermedidre transgressiv verbunden, wie wir dies
bei polymeren Bastardierungen bei anderen Tieren und bei Pflanzen
kennen, in denen der heterozygote Zustand der Erbeinheiten sich
durch intermedidre Erscheinungsform ausweist. Es fehlen alle inter-
mediiiren Bildungen, die z.B. die acht Drohnentypen in F: einer tri-
meren Bastardierung verbinden konnten, da es heterozygote Drohnen
im Bienenstaate gar nicht gibt. KEs gilt dies nicht nur fiir Bienen,
sondern fiir alle Arten, die dem Hymenopterentypus -der Ge-
schlechtsbestimmung (HERTWIG 1912) angehoren, das sind alle
Arten, bei denen die &’d" generativ-parthenogenetisch erzeugt werden.

Bisher sind Bastardierungen mit Apis mellifica fast ausschlieBlich
unter dem Gesichtswinkel der Streitfrage iiber die parthenogenetische
Entstehung der Drohnen betrachtet und daher nur bis ¥, durchgefiihrt
worden. Erst von SLADEN ist 1912 der Versuch einer Analyse der
Drohnengesellschaft der 2. Generation nach Bastardierung unternommen
worden, aber ohne das hier genannte Ziel zu verfolgen. Die vor zwei
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Jahren verdffentlichten Angaben NEWELLs iiber Kreuzungsexperimente
mit Bienen tragen zu sehr den Charakter einer vorliufigen Mitteilung,
als daB sich ein Werturteil tiber die Experimente NEWELLs abgeben
lieBe. Eine ausfithrliche Arbeit tiber seine Untersuchung mit einer Dar-
legung, wie die Fehlerquellen vermieden worden sind, hat NEWELL
~ unseres Wissens bisher nicht verdffentlicht. Aus der vorlaufigen Mit-
teilung ist fiir uns die Angabe von Interesse, daf die minnlichen Nach-
kommen der F,-Konigin zur Hilfte der wmiitterlichen, zur Hilfte der
viterlichen Ausgangsrasse angehéren; Zahlenangaben fehlen indessen
volistindig.

Besitzt man aber erst eine homozygote P;-Konigin, die von einer
DProhne einer scharf unterschiedenen Rasse begattet ist, so ist demnach
das Experiment nicht allzu schwierig. Voraussetzung fiir solche Ana-
lyse der Gametenbeschaffenheit eines Bastardes 1. Generation
ist selbstverstindlich noch genaue Kenntnis der Variabilitdt des
zu verwertenden Merkmales bei beiden Ausgangsrassen, woriiber im
IV. Kapitel weiteres ausgefithrt ist.

III. Bisher Bekanntes iiber Bastardierungen von
Apis mellifica L.

ROEMER und NACHTSHEIM.

a) Vielformigkeit der ¥, ohne Heterozygotie der P,?

Die Bedeutung von exakten Bastardierungsversuchen mit
Bienen ist keineswegs mit der Analyse der Gametenbeschaffenheit von
F,-Bastarden erschopft. Es liegen manche Angaben iiber Vererbungs-
erscheinungen bei Bienen vor, die nach dem heutigen Stand der Ver-
erbungswissenschaft nicht zu erkliren sind. Es ist allerdings bei der
Verwertung von Mitteilungen fiber Vererbungserscheinungen aus der
imkerlichen Praxis ganz besonders grofe Vorsicht am Platze, um das
wenige wirklich Wertvolle und Verwertbare als solches zu erkennen.
1. Die einheimischen Bienenvolker sind nur zum allergeringsten Teil
reinrassig. Von guten Bienenziichtern wird wohl darauf geachtet, da8
die einzelnen Volker uniform sind, und Koniginnen, die bunte Nach-
kommenschaft liefern, werden aus der Zucht ausgeschaltet. Aber dufler-
lich einheitlich erscheinende Volker geben noch keine Gewibr fir ein-
heitlich erbliche Veranlagung der aus solchen zu erziehenden jungen
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Koniginnen. Sie lassen nur die erbliche Veranlagung der Mutter-
konigin erkennen, diese ist aber, da nur einmalige Begattung wihrend
des ganzen Lebens statthat, fir weitere Versuche nicht zu verwenden.
Die jungen Koniginnen eines duBerlich einheitlich erscheinenden Volkes
konnen erblich homozygot sein, sie miissen es aber nicht sein. Solche
Violker werden jedoch von den Imkern als ,echt® bezeichnet, darauf sei
besonders hingewiesen. Es ist ganz sicher, daB wirklich reinrassige
Volker in Deutschland sehr selten sind und immer seltener werden.
Fiir die importierten Volker ist die Frage etwas anders zu beurteilen.
Heute allerdings werden auch in den meisten anderen Lindern die vor-
handenen Volker vorwiegend nicht mehr reinrassig sein, weil, wenn
erst zwei Bienenrassen nebeneinander vorhanden sind, geschlechtliche
Mischung infolge der Unkontrollierbarkeit der Begattung und der erheb-
lichen Flugweite rasch vor sich geht. Die Folgen einer einzigen Ba-
stardierung sind aber aus den weiteren Nachkommenschaften, selbst bei
strengster Weiterzucht aus dem einen Volk, nicht mehr ohne Zucht-
wahl — auch der Drohnengesellschaft, die kaum je erfolgt ist — zu
beseitigen. Uber den Import der einzelnen Rassen in die verschiedenen
Léander sind wir jedoch durch die mithsamen Arbeiten VON BUTTEL-
REEPENS (1906) gut unterrichtet, so daff fiir die fritheren Berichte eine
gewisse Kontrolle moglich ist. 2. Die Wissenschaft muf§ alle empirischen
Erfahrungen mit Vorsicht verwerten, um nicht zu Fehlschliissen zu ge-
langen. Erst die Bestitigung durch exakte Versuche, die keinerlei
andersgeartete Nebenziele verfolgen, kann die Erfahrungen zu Tatsachen
erheben. 3. Selbst fiir sehr sorgfiltige und kritische Versuchsansteller
flieBen die Fehlerquellen bei apistischen Versuchen zahlreich. Aus
diesen Griinden sind Veroffentlichungen genauester Versuchsprotokolle
inklusive Angaben iiber die Art der Vermeidung von Fehlerquellen un-
erliflich.

Solche Versuche mit Bienen sind u. W, iiberhaupt nicht ver-
offentlicht. Auch die Bastardaralysen von SLADEN (1912) kénnen nicht
herangezogen werden, da bei diesen sicher nicht alle Fehlerquellen aus-
geschlossen waren, denn es fand Zuflug von Drohnen aus benachbarten
Bienenstinden statt. Trotzdem will uns scheinen, daf geniigend ge-
sicherte Beispiele von Vererbungserscheinungen bei Bienen
vorliegen, die mit dem heutigen Stande der Wissenschaft nicht in Ein-
klang zu bringen sind, und von deren Nachpriifung weitere Aufschliisse
zu erwarten sind, falls die Angaben einer solchen standhalten. Es wird
hiermit in erster Linie auf Angaben tiber die erste Generation von
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Bastardierungen abgezielt. Es geht aus vielen Mitteilungen der ver-
schiedensten Autoren hervor, dafl die erste Generation der Ba-
stardierung [ligustica X mellifica (italienische Konigin X deut-
sche Drohne) und reziprok nicht einheitlich ist. Nun ist ein
Grund der Vielfsrmigkeit der F, in diesen Féllen naturgemiB der grund-
sitzliche Unterschied in der amphimiktischen Entstehungsweise der ¢ %
und der parthenogenetischen Entstehungsweise der &'q". Diese Ursache
sei hier vorweg ausgeschaltet und durch die fritheren Ausfithrungen als
erledigt betrachtet. ¥s handelt sich vielmehr um die Vielférmigkeit
der Weibchen (Arbeiterinnen und Kéniginnen) einer solchen Kreuzung.
Sie alle haben einen gemeinsamen Vater und eine gemeinsame Mutter,
weil diese nur einmal von einer Drohne begattet wird. Die Arbeiterinnen
eines Volkes stammen also gemessene Zeit nach der ersten Eiablage
der jungen Konigin ausschliefllich von zwei Individuen ab, sie sind
Vollgeschwister. Vielformigkeit von Vollgeschwistern legt in allen
Fillen nicht nur den Verdacht auf Heterozygotie der Eltern nahe, sondern
gilt allgemein bei allogamen Lebewesen als Beweis fiir solche. Jedoch
scheint diese Ursache in diesen Fillen nicht stichhaltig. Es soll in-
dessen zunéchst der spezielle Sachverhalt wiedergegeben werden, und zwar
zum Teil in wortlicher Wiederholung, da die Originalschriften nicht
jederzeit zur Hand sind.

VON BERLEPSCH in Seebach bei Langensalza, der Vorkidmpfer fir
die Lehre DzIERZONs und dadurch bekannt, daBl vON SIEBOLD und
LEUCKART ihre grundlegenden Studien iiber Parthenogenese an den
Bienen aus und in Seebach und unter der téitigen Mitwirkung
vON BERLEPSCHS machten, berichtet iiber seine in erheblicher Zahl
beobachteten Kreuzungen (32 F.-Generationen laut Bienenzeitung 1855,
S. 80) von italienischen und deutschen Bienen in der Eichstédter Bienen-
zeitung, 12. Bd., 1856, S. 5 zusammenfassend: ,Es steht fest:

A. Manche italische Mutter erzeugt unter allen Umstédnden,
d. h. gleichviel, ob sie von einer deutschen oder italischen Drohne be-
fruchtet wird, teils schwarze, teils bunte Bienen, wird also, wie wir
Imker zu sagen pflegen, (unter allen Umstinden) Bastardin. Hierher ge-
horen die schwarzen und die iibrigen am wenigsten gelb aus der Zelle
hervorgehenden Miitter.

B. Manche italische Mutter erzeugt nur bunte Bienen, wenn sie
von einer italischen Drohne befruchtet wird, aber bunte und schwarze
gemischt, wenn die Befruchtung durch eine deutsche Drohne geschieht.
Hierher gehiren die Miitter, die sich der schonsten Art am meisten
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nihern. Krzeugt eine solche Mutter aber einmal auch schwarze Bienen,
so dauert dies fiir immer fort.

C. Manche italische Mutter erzeugt unter allen Umstéinden,
d. h. gleichviel, ob sie von einer italischen oder deutschen Drohne be-
fruchtet wird, wenigstens nach einiger Zeit nur bunte Bienen, wird also,
wie wir zu sagen pflegen, (unter allen Umstéinden) echt. Hierher ge-
horen die schonstfarbigen Miitter. Werden sie von italischen Drohnen
befruchtet, so erzeugen sie gleich anfinglich nur italische Bienen, werden
sie aber von deutschen Drohnen befruchtet, so erscheinen anfinglich,
teils lingere, teils kiirzere Zeit, auch deutsche Bienen.

Was ich hier gesagt, beruht auf zweijihrigen Beobachtungen und
ist Tatsache. Die schwiirzlichen und alle weniger schonfarbigen Koni-
ginnen wurden ausnahmslos auch in Zeiten Bastardinnen, wo es nur
italische Drohnen gab, wogegen die schonstfarbigen auch mitten im Sommer,
wo die Luft von deutschen Drohnen wimmelte, immer iiber lang oder
kurz echt waren.“

In der Fortsetzung heiBit es Seite 6: ,Alle Koniginnen, die #uBer-
lich schon gelb sind, erzeugen, auch wenn sie teils italische, teils deut-
sche Arbeiterinnen hervorbringen, nur italische Drohnen. Eine deutsche
Mutter, die von einer italischen Drohne befruchtet war, erzeugte deutsche
und italische Arbeiterinnen, aber nur deutsche Drohnen. Wo hingegen
die Mutter nicht schon gelb ist, wo sie Bruchteile schwarzen Blutes in
sich hat, da kommen auch die Drohnen gemischt hervor, mag die Mutter
von einem deutschen oder italischen Minnchen befruchtet sein. Ganz
natiirlich, weil die Ménnchen nur der Mutter folgen.“

Noch deutlicher und einwandfreier spricht sich VON BRRLEPSCH
in einem Brief an VON SIEBOLD aus (SIEBOLD 1856, S. 98): ,Fine
italische, von einer deutschen Drohne oder eine deutsche, von einer
italischen Drohne befruchtete Konigin bringt ganz konstant (mir kam
nur erst eine einzige Ausnahme vor) dreierleifarbige Weibchen (Ar-
beiterinnen, Koniginnen) hervor: a) echt italische, d. h. so gelbe und so
geringelte, wie die weibliche Deszendenz von ijtalischen Koniginnen ist,
die auch von italischen Drohnen befruchtet wurde; b) echt deutsche
und c¢) Mischlinge. Bei mancher Mutter privaliert die italische, bei
mancher die deutsche Deszendenz, stets aber sind die Mischlinge, die
der Farbe nach die Mitte zwischen deutsch und italisch halten, in der
Minoritdt, und zwar in der stirksten Minoritit, denn bei manchen
Stocken sieht man nur selten einen Mischling, bei manchen gar keinen.
Da nun die Koniginnen nur anders resp. weiter entwickelte Arbeiterinnen
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sind, so findet bei ihnen dasselbe Verhiltnis statt und bei Bastard-
miittern hingt die Farbe der koniglichen Deszendenz von dem Ei ab.
Hiitte das Ei eine echt italische Arbeiterin gegeben, so gibt es auch
eine echt italische Konigin usw. Die Midnnchen richten sich der Farbe
pach ausnahmslos nach der Mutter, und ich habe im letzten Sommer
trotz der sorgfiltigsten Aufmerksamkeit und der genauesten Priifungen
bei Bastardmiittern auch nicht ein Minnchen entdecken konnen, das
nach dem Vater geartet gewesen wiire.“

DzrerzoN, der durch Vermittlung des Zentralausschusses der K. K.
Landwirtschaftsgesellschaft zu Wien den ersten Stock der ligustica-Rasse
in Deutschland einfithrte, von welchem die in den fiinfziger Jahren in
Deutschland verbreiteten ligustica-Koniginnen abstammten, berichtet (1854,
S. 136): ,Ist die Befruchtung erfolgt, so fingt die Konigin nach etwa
zwei Tagen Fier zu legen an. Ob sie aber eine echt italienische
Mutter geworden ist, stellt sich erst nach drei Wochen heraus, wenn
die von ihr angesetzte Brut auszulaufen beginnt. Kommen lauter ita-
lienische junge Bienen (nur ¥¥ und @ @ R. u. N.) zum Vorschein, so ist
sie echt, kommen italienische mit deutschen gemischt hervor, so ist sie
eine Bastardmutter* (P:-@ R. u. N.).

KLEINE, den wir neben DZIERZON und VON BERLEPSCH zu den sorg-
filtigen Beobachtern und Autoren der fiinfziger Jahre rechmen diirfen,
schreibt (Bienenzeitung 1859, S. 200): ,Die infolge dieser Bastardierung
(dentsches @ X italienisches ¢ und reziprok R. n. N.) hervortretende Aus-
artung ist aber von eigentiimlichen Erscheinungen begleitet, die anfing-
lich sehr befremdeten . .. . In beiderlei Bastardstocken, deutschen
wie italienischen (P,-Ko6niginnen R. u. N.), kommen nimlich fast rein ita-
lienische neben fast rein deutschen jungen Bienen hervor; ein dritter
Teil hilt zwischen beiden die Mitte, oder besteht aus wirklichen Bastarden.
Dann kam’s aber gelegentlich auch vor, daf die von einer deutschen
Drohne befruchtete Konigin echt italienischer Abstammung bald vor-
wiegend die eine oder die andere Varietit erzeugte, und wenn auch
anfangs gemischte, spidter doch nur eine Farbe rein hervorbrachte, und
wurden durch derartige Erscheinungen eigentiimliche und ibereilte
Schliisse begriindet.“

Diesen Angaben aus den ersten Jahren nach Einfithrung der Apis
ligustica nach Deutschland sei eine Mitteilung VON BUTTEL-REEPENS
(1904, S. 65) angefiigt, die aus neuerer Zeit Gleiches sagt: ,Ich michte
hier die Aufmerksamkeit auf die merkwiirdigen Erscheinungen hinlenken,
die sich mir in verschiedenen Beobachtungen ergaben, die aber nur die
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alten Befunde von VON BERLEPSCH, PEREzZ, DZIERZON, KLEINE,
DATHE usw. bestitigen. Wird eine italienische Konigin von einer
deutschen Drohne befruchtet, oder eine deutsche Konigin von einer
italienischen Drohne, so ergeben die Arbeiterinnen nicht kurzweg ge-
sagt halbmiitterliche und halbvéiterliche Anzeichen, sondern nur ein Teil
der Bienen sind regelrechte Mischlinge, ein anderer Teil zeigt rein
italienische und der Rest rein deutsche Firbung.“

Der Hauptmangel all dieser Angaben ist schon erwihnt und ohne
weiteres ersichtlich; er liegt in dem Fehlen jeglicher Zahlenangaben.
Jeder Experimentator aber weiB, wie leicht Schitzungen tduschen. Es
darf daher aus den mitgeteilten Fillen keinerlei SehluB auf die Mengen-
verhéiltnisse der miitterlichen, intermediiren und véterlichen Typen der
Fy gezogen werden. Diese miissen eben in exakten Versuchen fest-
gestellt werden. Die Tatsache der Vielformigkeit der F, scheint
jedoch nicht in Zweifel gezogen werden zu konnen, insbesondere da sie
durch VON BUTTEL-REEPEN erneut beobachtet wurde. Allerdings ist die
Erscheinung bisher nur bei Bastardierungen der italienischen und deut-
schen Rasse beobachtet worden und auch hier nicht in allen Fillen
vorhanden. ,

Die Erklirung dieser Erscheinung durch Heterozygotie der Eltern
ist zunichst zu prifen. Wenn die Mutterkomigin (Pi-?) hetero-
zygot ist, so miissen dies die Fi-Drohnen als personifizierte Gameten,
als azygot-haploide Individuen, durch Vielfésrmigkeit erweisen. Die
Angaben VON BERLEPSCHs lassen in dieser Beziehung folgende Ana-
lyse zu: Die unter A bezeichneten Koniginnen sind heterozygot. Die
Vielfsrmigkeit ihrer Nachkommenschaft bei Begattung durch eine ita-
lienische Drohne spricht gleichzeitig gegen vollstindige Dominanz der
gelben Farbe iiber die schwarze, da bei solcher keine deutschen Ar-
beiterinnen erscheinen wiirden. Die unter B und C besvichneten Koni-
ginnen sind homozygot und zeugen bei Begattung durch eine schwarze
Drohne eine gemischte erste Generation. Aus den weiteren An-
gaben VON BERLEPSCHs geht hervor, dal die homozygoten Koni-
ginnen ,schonfarbig“, die heterozygoten aber ,schwirzlich und weniger
schonfarbig® sind. Hiermit steht im Einklang: , Wo hingegen die Mutter
nicht schén gelb ist, da kommen auch die Drohnen gemischt vor.“ Die
Heterozygotie jeder Bienenkonigin muf sich ja in Vielformigkeit oder
wenigstens in Unreinheit der Drohnengesellschaft eines Volkes erweisen.
VON BERLEPSCH gibt aber ausdriicklich an, daB die Drohnen in den
" Bastardvolkern, soweit die Koniginnen schonfarbige Italienerinnen sind,
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ausnahmslos der Mutter folgen. Hiermit wird in einer Weise die Rein-
heit der Mutterkonigin fiir diese Bastardvilker (also nur einen Teil
der ersten (renerationen VON BERLEPSCHSs) nachgewiesen, wie wir es bei
allogamen Lebewesen gar nicht besser winschen konnen. Der endgiltig
entscheidende Punkt ist natiirlich die Zahl der Drohnen, deren gegen-
seitige Ubereinstimmung durch vON BERLEPSCH beobachtet wurde. Nun
wird zwar eine ungeniigende Anzahl beobachteter Drohnen sehr selten
Veranlassung sein, etwaige Heterozygotie der Mutter nicht zu erkennen,
da jede Konigin mehrere Jahre (vier bis fiinf) Eier legt und Drohnen
zeugt, so. daB im Laufe ihres Lebens eine erkleckliche méinnliche Nach-
kommenschaft zur Beobachtung gelangt. Immerhin kann dieser Einwand
erhoben werden. Er gilt dann in erster Linie fiir die erste Generation
der Kreuzungen deutsch @ X italienisch o', da die deutsche Rasse weniger
Drohnen erzeugt als die italienische, deren junge Koniginnen in der
Regel schon in dem Jahre, in dem sie geboren werden, Drohneneier
legen, sobald nur das junge Volk stark genug ist. Fir die Kreuzungen
italienisch @ X deutsch & konnen wir daher, auch ohne dafBl irgendwelche
zahlenm#fige Angaben sich finden, mit weitgehender Sicherheit an-
nehmen, daB eine geniigend groBe Zahl von Méinnchen zur Beobachtung
gelangt ist. So kann man denn aus den Mitteilungen VON BERLEPSCHS
bei aller erforderlichen Vorsicht in der Verwertung derartiger Angaben
ersehen, daB die Arbeiterinnen der ersten Generationen von homo-
zygoten Bienenkoniginnen, die durch deutsche Drohnen begattet worden
sind, nicht einheitlich sind.

Das Material VON BERLEPSCHS wurde vorangestellt, weil es
einer Beurteilung in genetischem Sinne am ehesten zuginglich ist. Aus
den zerstreuten Verdffentlichungen von DzIERZON ist nicht zu ersehen,
ob die importierte ligustica-Konigin eine einheitliche ménnliche Nach-
kommenschaft erzeugte. Diese Angabe, die von Belang wire, fehlt.
Von dieser Konigin hat DZIERZON nach eigenem Berichte, den er auf
der Versammlung des Vereines deutsch-sterreichischer Bienenwirte im
Herbste 1853 in Wien erstattete, nicht weniger als 50 Koniginnen in
dem einen Sommer 1853 gezogen, von denen 30 durch italienische
Drohnen und 20 durch deutsche Drohnen begattet worden waren, wie
die Nachkommenschaft erwies (s. Bienenzeitung 1859, S. 199. Bericht
von KLEINE). Auf die weibliche Nachkommenschaft dieser 20, von deut-
schen Drohnen begatteten italienischen Koniginnen bezieht sich die eben
zitierte Angabe DZIERZONs: ,Kommen italienische mit deutschen gemischt
hervor, so ist sie eine Bastardmutter (P,-Konigin R. u. N.).“ An anderer
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Stelle (1854, S. 63) sagt DzIERZON aber: ,Die italienischen Bastard-
miitter haben durchgingig (von uns gesperrt, R. u. N.) die Vermutung
bestétigt und die schonsten italienischen Drohnen hervorgebracht, einer
fast noch schonere als die echten Stocke, als der Mutterstock selbst.“
Da diese Angabe August 1854 verdffentlicht ist, darf wohl mit Recht
behauptet werden, daf diese sich nicht nur auf die eben erwihnten
20 Nachkommen der importierten Italienerin beziehen kann, deren weib-
liche Nachkommenschaft eben als nicht einheitliche I, -Generation der
Kreuzung ligustica @ X mellifica & erwihnt wurde. Demnach wiirde
auch fir diese Fille nicht Heterozygotie der Mutter Ursache der
Vielformigkeit sein.

Die Angaben von KLEINE und VON BUTTEL-REEPEN konnen
mangels weiterer Mitteilungen nicht darauf gepriift werden, ob Hetero-
zygotie der P,-@ 9 fiir die beobachtete Vielformigkeit der F, verant-
wortlich zu machen ist.

Es sei noch darauf hingewiesen, da vON BALDENSTEIN, der zehn
Jahre vor DzIErzON 1843 das erste ligustica-Volk nach der Schweiz
brachte, berichtet, daB} die Tochterkéniginnen dieses Stockes, von dunklen
Drohnen der schweizerischen Rasse begattet, Nachkommenschaften lie-
ferten, von denen ,ein Teil ganz italienisch, ein anderer Teil dagegen
mehr oder weniger aussah wie die schweizerischen Bienen“ (Eich-
stidter Bienenzeitung, 1848, S. 26 und 1851, S. 81). Auch fiir dieses
Beispiel kann die Homozygotie der P,-Konigin nicht so sicher nach-
gewiesen werden, wie fiir die durch vON BERLEPSCH erfolgten Mit-
teilungen.

Konnte nun fiir die Félle, in denen die Mutterkonigin als homo-
‘zygot anzusprechen ist, Heterozygotie des Vaters fir die Viel-
formigkeit der ersten Generation in Frage kommen? Die Drohnen sind
nach unserer Auffassung parthenogenetisch entstanden. Zwar wird
dies noch immer von gewisser, allerdings nicht von wissenschaftlicher Seite
angezweifelt, nachdem hieriiber seit DZzZIERzZON (1845—50) ununter-
brochen diskutiert worden ist. Die Widerlegung dieser ,Unentwegten®, die
vorziehen, exakte Nachweise fiir die parthenogenetische Entstehung der
Drohnen zu ignorieren, kann nicht in dieser Zeitschrift erfolgen; sie
mag der Zankapfel der ,den praktischen Bediirfnissen dienenden“ Imker-
zeitschriften bleiben. Die zytologischen Untersuchungen von MEVES,
MARK und COPELAND sowie DONCASTER beweisen in Ubereinstimmung
mit den zytologischen Untersuchungen von NACHTSHEIM, dafl die Drohnen
haploide Individuen sind. Die Eizellen, aus denen sich apomiktisch
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Drohnen entwickeln, entsprechen also nach unseren heutigen Kennt-
nissen in jeder Beziehung den amphimiktisch zu Arbeiterinnen sich
entwickelnden Kizellen. Infolgedessen sind die Drohnen personi-
fizierte' Gameten der Mutterkoniginnen. Die Betonung des haploiden
Charakters der Drohnen geschieht zwecks Priifung der Frage, ob
bei Apis mellifica iiberhaupt von heterozygoten Drohnen gesprochen
werden kann. Zunéchst scheint es ja berechtigt, fir alle partheno-
genetisch entstandenen Individuen den Begriff der Heterozygotie ab-
zulehnen, da sie je aus einer Zelle, der Eizelle, ohne Verschmelzung
dieser mit einer Spermazelle zu einer Zygote, hervorgehen. Infolge-
dessen erscheint die Bezeichnung ,heterozygot® fiir solche Individuen
zunichst sinnwidrig. Jedoch konnen mit Recht auch parthenogenetisch
entstandene Individuen als heterozygot bezeichnet werden, nimlich alle
diploid-parthenogenetischen Individuen, weil sie aus Kizellen
hervorgehen, die keine Reduktionsteilung durchlaufen haben. Somatisch-
parthenogenetisch entstandene Individuen fithren daher miitterliche und
viiterliche Elemente der Py-Generation, sie kénnen also heterozygot sein.
Die haploid-parthenogenetischen Individuen sind wirklich azygot,
da sie aus FEizellen mit reduzierter Chromosomenzahl hervorgehen.
Sie sind daher, solange an dem Prinzip der Reinheit der Gameten fest-
gehalten wird, alle ,rein“ oder homozygot, wenn man diese Be-
zeichnung statt ,azygot“ verwenden will. Die Lehre von der Reinheit
der Gameten fithrt in Konsequenz zu der interessanten Feststeliung,
daf jede einzelne Drohne eines Bienenstaates homozygot,
yserblich rein“ veranlagt ist, und daB alle Tochter (Arbeiterinnen
und Koniginnen) einer Mutterkonigin von der viterlichen Seite infolge-
dessen gleiche Erbanlagen erhalten haben. Demnach ist Vielformig-
keit- der Nachkommenschaft einer Bienenkonigin, soweit sie durch Py-
Heterozygotie begriindet ist, ausschlieBlich auf Heterozygotie der
Mutter zuriickzufithren. Dieses trifft sinngema auf alle Félle zu, in
denen die minnlichen Individuen nur die halbe Chromosomenzahl fithren
und jedes @ nur einmal wihrend des Lebens begattet wird. (also fir
Bienen, Hummeln, Wespen, Ameisen, Gallwespen, Blattwespen usw.,
.nicht dagegen fiir Blattliuse z. B., s. Tabelle S. 282--285). Hieraus ist
ersichtlich, wie wichtig fir die Erklirung von Vererbungserscheinungen
die zytologische Priifung der Gameten ist. v

Selbstverstindlich ist, dafl die von einer Konigin abstammenden
Drohnen untereinander erblich verschieden veranlagt sein konnen, es
sein miissen, wenn die Konigin heterozygot ist. Infolgedessen ist fiir
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jeden Versuch, obwohl nur eine Drohne zur Begattung einer Konigin
fir die ganze Lebensdauer kommt, nur ein von einer homozygoten
Konigin stammendes Volk als ¢’-Stock zu verwenden, damit nur Drohnen
gleicher erblicher Veranlagung die Begattung ausfiilhren konnen. Diese
Tatsache, daB in einem Volk Drohnen verschiedener Veranlagung vor-
kommen, hat aber mit der Vielférmigkeit der weiblichen Nachkommen-
schaft einer homozygoten Konigin nichts zu tun. Denn die Spermato-
zoen jeder einzelnen Drohne sind betreffs ibrer erblichen Veranlagung
gleichwertig, isogen.

Es wiirden demnach — und damit kehren wir zu dem Ausgangs-
punkte zuriick — in den mitgeteilten Fillen erste Generationen von
Bienenkreuzungen vorliegen, die nicht einheitlich sondern viel-
formig sind, ohne daB die Ursache hierfir in Heterozygotie der
Eltern zu liegen scheint.

b) Steigerung der miitterlichen Farbenmerkmale der Nachkommen
bei zunehmendem Alter der Mutterkdnigin.

Eine andere merkwiirdige Erscheinung in der Vererbung der
Bienen steht hiermit in Zusammenhang, ist jedoch getrennt zu halten.
Es geht schon aus den oben zitierten Angaben VON BERLEPSCHS
und KLEINEs hervor, daB eine durch eine Drohne anderer Rasse be-
gattete Konigin mit fortschreitendem Alter mehr und mehr Arbeiterinnen
mit dem Charakter der Mutterrasse erzeugt. Es handelt sich hierbei
nicht um eine Anderung der #uBeren Eigenschaften mit zunehmendem
Alter, wie wir solches z. B. an Orchideenbastarden, die in verschiedenen
Jahren sehr verschiedene Bliiten hervorbringen (s. Orchis, Bd. 5, 1911,
S. 65), an den Bastarden Helix nemoralis X hortensis von LANG (1908),
an Kanarien X Griinfinkenbastarden von GALLOWAY (1909), an Miuse-
bastarden von PLATE (1910) sehen, sondern um Veri#nderungen des
Phénotypus der dus den Zellen ausschliipfenden jungen Bienen, Ver-
inderungen, die wihrend des Lebens der einzelnen Arbeiterinnen keinem
Wechsel unterliegen, sondern erhalten bleiben. Diese Farbenverinde-
rungen gehen immer in der Richtung zur miitterlichen Rasse. Die
hierher gehorigen Angaben VON BERLEPSCHs sind in dem oben wieder-
gegebenen Passus seiner wertvollen Verdffentlichung enthalten und zwar
unter C; gleichzeitiz geht aus dem Passus B hervor, daf diese Er-
scheinung nicht bei allen ersten Generationen nach Bastardierung auf-
tritt. Ebenso sind die Beobachtungen von KLEINE oben schon zitiert.
In den sehr zerstreuten Mitteilungen von DZIERZON tiber seine Beéob-

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. XVIL 20
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achtungen an ersten Generationen nach Bastardierung findet sich nichts
Diesbeziigliches. - DzIERZON berichtet zwar (1854, S.37): ,Eine ita-
lienische Konigin erzeugt durch die ganze Zeit ihres Lebens entweder
rein italienische Bienen oder Bastarde, je nachdem, ob sie bei dem einen
Begattungsakt mit einer italienischen oder gewohnlichen (deutschen R.u.N.)
Drohne zusammengetroffen hat.“ Hieraus miBte man schlieflen, daB
DzIERzON keine Verinderung der Zeichnung der F,-Individuen nach der
miitterlichen Seite hin im Laufe des Lebens einer Mutterkonigin beob-
achtet hat. Jedoch ist darauf hinzuweisen, daB DzIErzoN dies im Mai
1854 schrieb, zu einer Zeit also, wo er von F,-Generationen (nach
KLEINE 1859 waren es deren 20) nur den ersten Jahrgang beob-
achtet haben kann und selbst diesen noch nicht vollstindig, da er die
aus Italien importierte Stammutter erst im Februar 1853 erhalten
hatte. Die Worte ,durch die ganze Zeit ihres Lebens“ entsprechen
daher nicht der Beobachtung, sondern der Erwartung von DZIERZON.
In spiteren Jahren scheint aber DZIERZON hierhergehorige Beobachtungen
gemacht zu haben, denn in dem Werke VON BUTTEL-REEPENS (1915)
findet sich die Notiz, daB PREUsS (1871) die AuBerung DZIERZONS
wiedergibt: ,Eins habe ich nur genau bemerkt, daf der miitterliche
Korper auf die Nachkommenschaft mit der Zeit mehr und mehr Einflul
gewinnt. Die echt italienische Konigin, auch von einer deutschen Drohne
befruchtet, erzeugt allméhlich immer mehr ihr dhnliche Bienen.“

Ob die Steigerung der miitterlichen Zeichnung auch bei F;-Ar-
beiterinnen der Verbindung deutsche @ X italienische & Biene auftritt,
ist nicht sicher. VON SIEBOLD (1856, S. 94) sagt, VON BERLEPSCH
habe mitgeteilt, daB von solcher P;-Konigin im zweiten Jahre nur
schwarze F;-Arbeiterinnen erzeugt worden seien. Da solches in den
Veroffentlichungen VON BERLEPSCHS in der Eichstidter Bienenzeitung
nicht zu finden ist, so ist die Angabe VON SIEBOLDS wohl auf eine
briefliche oder miindliche Mitteilung VON BERLEPSCHs zuriickzufithren.
In neuerer Zeit hat VON BUTTEL-REEPEN (1904, S. 65 FuBnote) eben-
solche Beobachtungen gemacht. Er sagt: ,Das Eigentiimlichste aber
ist, daB mir eine besonders gelbe Italienerin, die von einer dunklen
Drohne befruchtet sein mufite, da sie im ersten Jahr noch zahlreiche
Mischlinge produzierte, im zweiten Jahr fast nur rein italische Ar-
beiterinnen ergab und im dritten Jahr ausschlieBlich italische, so daB das
Volk von jedem Kenner als ein echt italisches angesprochen wurde.“
Leider sind die (S. 66) in Aussicht gestellten weiteren Mitteilungen
hieriitber bisher nicht erfolgt.
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Es handelt sich hiernach um ein Anwachsen rein miitterlicher
Eigenschaften in der ersten Generation nach Bastardierung
mit fortschreitendem Alter der Mutterkdnigin. Die Erscheinung
tritt bei ersten Generationen der Kreuzung italienisches @ X deutsches &’
auf, jedoch nicht stets und unbedingt; ob es bei reziproker Kreuzung
oder Kreuzung anderer Rassen der Fall ist, ist fraglich. Ferner ist
aus den verschiedenen Angaben zu schliefen, daf die Erscheinung bei
heterozygoten Koniginnen nicht zu beobachten ist, was ja weiter nicht
verwunderlich ist. Die einzige Parallele hierzu aus dem Gebiete der
Zoologie sind die neuen Ergebnisse, die KOEHLER (1915/16) mit spon-
tanen und zuriickgebaltenen Gameten einerseits und mit Gameten ver-
schiedenen Alters aus derselben Gonadenregion andererseits bei Strongylo-
centrotus bezw. Sphaerechinus erzielte. Bei den Angaben maB8gebender
Tierziichter iiber ab- bezw. zunehmende Vererbungskraft einzelner Zucht-
tiere handelt es sich um prinzipiell anderes, nidmlich um Schwan-
kungen je nach Gesundheitszustand, Futter und Konstitution (Ver-
inderungen dieser durch Im- bezw. Export ins Ausland). Im Gegen-
satz hierzu handelt es sich bei der an Bienen beobachteten Vererbungs-
erscheinung um einseitige Abnahme der #uBerlichen Wertigkeit
viiterlicher Eigenschaften oder um einseitige Steigerung der Wer-
tigkeit miitterlicher Eigenschaften, speziell der Farbe. Dafl solches
auch fiir andere Merkmale gilt, ist bisher nicht berichtet worden; jedoch
ist solches fiir andere KEigenschaften naturgemil( viel schwieriger zu
beobachten, so daB das Fehlen diesbeziiglicher Angaben lediglich die
Folge ungeniigender Beobachtung sein kann. SLADEN (1912) fand enge
Korrelation der Farbe mit biologischen Eigenschaften wie Flei,, Wider-
standsfihigkeit, Schwarmlust usw. Sollten diese Eigenschaften wirklich
so eng verkniipft sein, wie dies SLADEN meint, so wire das Studium
der biologischen Eigenschaften der in verschiedenen Jahren von einer
P,-Konigin erzeugten Arbeiterinnen nach dieser Richtung besonders
interessant.

Man ist versucht, diese. eigenartige Erscheinung der Zunahme der
miitterlichen Farbenmerkmale bei fortschreitendem Alter des Volkes in
Zusammenhang damit zu bringen, daB jede Bienenksnigin nur einmal
fir die ganze Dauer ihres Lebens begattet wird. Die Folge hiervon
ist, daB die Arbeiterinnen eines Volkes in den verschiedenen Jahrgingen
aus Spermatozoen sehr verschiedenen Alters entstehen, Die Arbeiterinnen
des ersten Jahrganges einer Konigin gehen aus Verbindungen relativ
gleichalteriger Gameten hervor, aus ,isochroner“ Amphimixis, wéihrend

20*
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die Arbeiterinnen des niichsten Jahres durch wesentlich verschieden-
alterige Gameten, ,heterochrone“ Amphimixis, erzeugt werden, und in den
weiteren Jahren (bis zu finf Jahren) vergroBert sich die Altersdifferenz
zwischen den zu Zygoten verschmelzenden Gameten mehr und mebhr.
Die weiblichen Nachkommen einer Bienenkonigin gehen daher von Jahr
zu Jahr in steigendem Mafle aus heterochronen Verbindungen hervor.
Der Einflu8} des Alters der Gameten auf die duBere Wertigkeit von Farben-
merkmalen ist zuerst von ZEDERBAUER (1914) an Erbsenbastardierungen
nachgewiesen worden; von ihm stammen auch die hier verwendeten Be-
zeichnungen ,isochrone“ und ,heterochrone“ Bastardierung. Wenn diese
Versuche mit der hier zur Rede stehenden Erscheinung bei Bienen in
Vergleich gestellt werden, so bleibt immer noch die Frage offen, ob die
Verinderungen in der Férbung der Arbeiterinnen nach der miitterlichen
Seite hin Modifikationen der #uBerlich in Erscheinung tretenden
Dominanz sind, verursacht durch eine Abnahme der Valenz der Erb-
faktoren mit zunehmendem Alter der Spermatozoen, Modifikationen,
wie sie bei heterozygoten Antirrhinum, Primule und anderen Pflanzen
durch #uBere Einflisse erzielt werden konnen; oder ob die geno-
typische Konstitution der Samenfiiden im Receptaculum seminis im
Laufe der Zeit erbliche Verinderungen erleidet, veranlaBt durch
eine Beeinflussung des Somas der Bienenkonigin'). Sobald die Mutter-

1) KoEHLERs (1915/16) Versuch, die oben besprochene Erscheinung durch die
Annahme ,gerichteter Reduktion“ erkliren zu wollen, ist nicht recht verstindlich.
KOEHLER sagt: ,Da bei der Biene die Spermatozoen in die QOozyte eindringen, macht
der Qozytenkern die Reduktionsteilungen durch, wihrend das Spermatozoon bereits
im Eiplasma liegt (NACHTSHEIM 1918).“ — Zur Zeit der Ablage des Bieneneies be-
findet sich aber die erste Reifungsteilung nach meinen Beobachtungen in der Regel
bereits im Stadium der Anaphase, die Trennung der Tochterchromosomen ist also
bereits erfolgt! N. — ,Es wire also denkbar, daB die Spermatozoen durch jhre An-
wesenheit auf den Ablauf der Reduktion einen richtenden Einfluf ausiiben, und daf die
Stirke dieses richtenden Einflusses sich mit zunehmendem Alter der Spermien #ndere.
Wenn, je idlter die Spermatozoen sind, bei einer um so gréferen Anzahl von Eiern vor-
wiegend die viterlichen Chromosome in die Richtungskdrper gerieten, so wire damit
das von BOVERI erwartete Verhalten der F,-Bastarde ebensogut erklirt wie durch die
einfache Annahme einer mit dem Altern der Spermien absinkenden Valenz ihrer Erb-
einheiten.* Was haben aber die ,viterlichen Chromosomen“, d. h. die Chromosomen
des P,-Vaters der P,-Mutter, mit der zunehmenden Mutterdhnlichkeit der F,-Individuen
zu tun? Die P,-Mutter ist ja in den beobachteten Fillen kein Bastard gewesen, sie
ist homozygot gewesen, und dann ist es ganz gleichgiiltig, ob bei der Reifung ihrer
Geschlechtszellen viiterliche oder miitterliche Chromosomen in die Richtungskorper ge-
raten. Doch selbst bei heterozygoter Mutterktnigin hat die Hypothese wenig Wahr-
scheinlichkeit fiir sich.
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konigin homozygot ist — und bei heterozygoten ist die Erscheinung
bisher nicht beobachtet worden —, sind, wie oben ausgefiihrt, alle
von ibr erzeugten Arbeiterinnen isogen, da heterozygote Drohnen nicht
vorkommen. Warum diese isogenen Individuen nichtisophéinsind,
das ist die Frage. Voraussetzung hierbei ist immer, da8 die Angaben
sich bei exakten Versuchen, d. h. solchen mit sicher homozygotem Ma-
terial, wirklich bestitigen. Jedoch 148t sich a priori Bestimmtes
dartiber nicht aussagen. Der Vererbungsversuch aber ist leicht. Es
ist nur erforderlich, aus solcher Bastardierung Arbeiterinnen jeden Jahr-
ganges drohnenbriitiz werden zu lassen, d.h. durch Entweiselung und
Entfernung aller Waben mit Eiern und jungen Larven sie an der Nach-
zucht von Nachschaffungskoniginnen zu hindern und zur Eiablage zu
zwingen. Es entstehen nur Drohnen, die ohne weiteres iiber die erb-
liche Veranlagung der Arbeiterinnen jeden Jahrganges Aufschluf geben,
jedoch nicht iiber die erbliche Veranlagung einzelner Arbeiterinnen, da
viele gleichzeitig Eier legen. Die einzige Schwierigkeit des Experimentes
liegt darin, daf fir Erhaltung der P,-Konigin durch kiinstliche Um-
weiselung eines zweiten Stockes gesorgt werden muB, was nicht immer
gliickt. Auf diese Weise diirfte es gelingen, in der Losung dieses eigen-
artigen Phinomens einen Schritt voranzutun.

IV. Biologische und technische Schwierigkeiten, die Ver-
erbungsstudien mit Apés mellifica L. entgegenstehen,
NacHTsHEIM und ROEMER.

In Kiirze seien noch einige Schwierigkeiten geschildert, die der
Durchfilhrung exakter Vererbungsstudien mit Apis mellifica
entgegenstehen. Es gibt deren verschiedene, und die Uberwindung ein-
zelner stellt an den Experimentator, besonders an dessen Geduld, auBer-
gewohnlich groBe Anforderungen.

a) Beschaifung des Augangsmaterials.

In allererster Linie ist der Beschaffung geeigneten Ausgangs-
materials zu gedenken. Als Merkmale, deren Vererbung zu studieren
ist, kommen zunichst Firbung und Zeichnung der verschiedenen Bienen-
rassen in Betracht. Will man aber die Vererbung bestimmter Merkmale
untersuchen, so ist vor allem genaue Kenntnis der Variabilitit der
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Merkmale bei den zu bastardierenden Rassen erforderlich. ,Das Studium
der Vererbungserscheinungen®, sagt JOHANNSEN (1915) mit vollem
Recht, ,sollte stets mit der Variabilitit anfangen“. Variabilititsstudien
an den verschiedenen Bienenrassen fehlen aber bisher nahezu vollstindig.
Die bisherigen Diagnosen der verschiedenen Rassen sind auBlerordentlich
dirftig. Den Anfang mit exakten Untersuchungen der Rasseneigentiim-
lichkeiten der mellifica-Rasse einerseits, der ligustica-Rasse andererseits
hat eigentlich erst BOVERI (1915) in seiner leider letzten Arbeit ge-
macht!). Auch er weist darauf hin, da ,neue, den modernen
Forderungen geniigende Kreuzungsversuche zwischen deutschen und
italienischen Bienen ein Postulat darstellen, bei dessen Inangriffnahme
eine weit genauere Kenntnis der Rasseneigentiimlichkeiten notwendig
sein wird, als sie uns bisher zur Verfigung stand“. Die besonderen
Merkmale der verschiedenen Rassen sind freilich lange nicht so in die
Augen springend wie bei den auBerordentlich stark variierenden und
zudem sehr auffillig gefirbten Hummeln, bei denen (s. ARMBRUSTERS
Beitrag) bereits umfangreiche Variabilititsstudien vorliegen. Daf} aber
auch Variabilititsstudien bei Bienen erfolgversprechend sind, zeigen
bereits die BovERIschen Resultate. ,

Als eine Elternrasse wird man stets Apis mellifica-mellifica, die
schwarze deutsche Biene, oder auch die biologisch von dieser verschiedene
Varietit Apis mellifica-lehzeni, die Heidebiene, verwenden konnen. Aller-
dings sind die in Hé#nden der Imker befindlichen Volker zum weitaus
groBten Teil nicht zn verwenden, da sie trotz dufBerlicher Einheitlich-
keit ein Gemisch versehiedenster Aufspaltungen. darstellen. Jedoch wird
schon an einzelnen Stellen aus wirtschaftlichen Griinden diesen iiblen Folgen
planloser Importe durch systematische Reinzucht entgegengearbeitet.
Diese Bestrebungen kann man sich zunutze machen durch Bezug von
Voélkern mit bekannter Abstammung von den betreffenden Stellen, so
daB man nur noch fiir Beschaffung der zweiten Elternrasse in wirklich
rein gezogenen Individuen Sorge zu tragen hat. Selbstverstindlich mu8
auch bei fehlerfreiem  Abstammungsnachweis die Reinheit des speziellen
Ausgangsmateriales durch Priifung der Nachkommenschaft, insbesondere
der gesamten J'd’-Sippe, besonders festgestellt werden.

1) Erwéhnt seien noch die Variabilitiitsstudien von CASTEEL und PHILLIPS (1903),
die indessen andere Ziele verfolgten; sie untersuchten vergleichend die Variabilitdt der
Drohnen und Arbeiterinnen (Dimensionen des Fliigelgediders und Zahl der Hikchen an
den Hinterfliigeln) und kamen gegen ihr Erwarten zu dem Resultat, daf die Drohmen
stirker variieren als die Arbeiterinnen (vergl. dazu ARMBRUSTERs Beitrag S. 8301.)..
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Schwieriger ist die Wahl der zweiten Elternrasse. Das Nichst-
liegende wire, die ligustica-Rasse zu wihlen, zumal, da die oben mit-
geteilten Beobachtungen so gut wie ausschliefllich an ersten Generationen
geschlechtlicher Mischung der mellifica mit der ligustica gemacht worden
sind; auch BOVERI schligt ja Kreuzung von mellifica mit ligustica vor.
Aber gerade hinsichtlich der italienischen Rasse gilt das soeben Gesagte.
Es sind zuniichst ausgedehnte Variabilititsstudien notwendig, um iiber
die genetische Konstitution der ligustica-Rasse AufschluB zu gewinnen.
Es liegt. Grund vor zu der Annahme, daB die italienische Biene aus
einer Kreuzung von Apis mellifica-mellifica mit der Agyptischen Honig-
biene, Apis mellifica-fasciata, hervorgegangen ist (s. VON BUTTEL-REEPEN
1906, 1915). Handelt es sich um ein konstantes Kreuzungsprodukt,
so ist ja gegen die Verwendung der ligustica-Rasse nichts einzuwenden,
aber das muf} erst erwiesen werden; manche Beobachtungen sprechen
dagegen. Zwischen der italienischen und der deutschen Rasse hat iiber-
dies derartig oft Kreuzung stattgefunden, daf -es — die Konstanz der
ligustica vorausgesetzt — schwer sein diirfte, selbst aus Italien reines
Material zu bekommen.

Am interessantesten wire wohl eine Kreuzung zwischen Apis
mellifica-mellifica und Apis mellifica-fasciata. Die fasciata-Rasse unter-
scheidet sich durch Firbung und Zeichnung wie auch durch verschiedene
andere Merkmale deutlich von der deutschen Rasse. Da ,Agypten im
ganzen noch ein verhiiltnismifBig wenig gestortes Gebiet* ist (von
BUTTEL-REEPEN 1915), wiire die Beschaffung einer ,reinen“ Rasse wohl
nicht mit iibermiBig grofen Schwierigkeiten verbunden. Freilich ist
auch die Verwendung der dgyptischen Biene zu den Experimenten mit
gewissen Hindernissen verkniipft. Die Rasse ist auBerordentlich empfind-
lich gegen Kélte, und es ist nicht leicht, die Volker in Deutschland gut durch
den Winter zn bringen. AuBerdem besitzt die Rasse eine dem Bienen-
ziichter und vor allem dem Experimentator wenig angenehme Eigen-
schaft: eine rasende Stechwut. Doch das sind Hindernisse, die nicht
uniiberwindlich sind. KEs ist wiederholt behauptet worden, daB bei der
fasciata-Rasse auch im normalen Volke, d. h. bei Vorhandensein der
Konigin, Arbeiterinnen Eier legen, daB, um es in der Imkersprache aus-
zudriicken, auch im ,weiselrichtigen“ Volke ,Drohnenmiitterchen“ auf-
treten. Wire das der Fall, so wiirden allerdings die Versuche-dadurch
eine erhebliche Storung erleiden, da dann F;- und F-Drohnen neben-
einander vorkommen wiirden. VON BUTTEL-REEPEN (1906). gelang es
indessen nicht, diese Angaben zu bestétigen, und er steht ihnen des-
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halb skeptisch gegeniiber. Immerhin wire ein genaues Studium dieser
Frage wie iiberhaupt der Biologie der dgyptischen Biene sehr am Platze.
Auch aus diesen Griinden ist die Wiederholung des Versuches des Ber-
liner Akklimatisationsvereines, die &gyptische Biene in Deutschland zu
ziichten (s. VOGEL 1856), sehr erwiinscht.

b) Regulierung der Begattung.

Mit der Beschaffung wirklich einwandfreien Ausgangsmaterials ist
zwar die grioBte Schwierigkeit, die den Versuchen entgegensteht, iiber-
wunden, jedoch ist die nidchste auch nicht einfach zu 1dsen, némlich die
Regulierung der Begattung. Jede Bienenkénigin wird nur einmal
im Laufe ihres Lebens und damit nur von einer Drohne begattet.
Dies ist ohne Zweifel in mannigfacher Hinsicht fiir Vererbungsversuche
giinstig. Dagegen ist sehr ungiinstig, daf die Begattung immer auBer-
halb des Stockes erfolgt. Das Ideal wire Erzwingung der Begattung
innerhalb des Stockes durch Verhinderung des Ausfluges der Konigin,
sozusagen eine kiinstliche Isolierung. Auf diese Weise wird aber nie-
mals der Zweck erreicht; das Resultat sind ausschlieBlich drohnenbriitige
Koniginnen. Die Begattung der Konigin erfolgt regelmifiig im Freien,
bald ndher am Stand, bald weiter ab vom Stock; die Imker haben
_diesen einfachen Vorgang phantasievoll mit dem Zusatz ,hoch in der
Luft* versehen. Hs ist infolgedessen ohne besondere MafBnahmen
nicht nur jede Regulierung, sondern auch jede Kontrolle der Begattung
unméglich. Ré#umliche Isolierung eines Volkes bietet auch deshalb
keine Gewihr, weil @iber die Flugweite der Drohnen und der Koniginnen
keine zuverldssigen Maximalzahlen vorliegen. Als Entfernung, die an-
geblich selten iiberschritten werden soll, werden 3 Kilometer bezeichnet,
so dal man mit einer Entfernung von 7 Kilometern von jedem anderen
Bienenstock gegen falsche Begattung ,sicher® sein soll. Dies ist aber
ganz unzuverlissig. Seit in Kreisen der Bienenziichter die Notwendig-
keit der Reinzucht fiir die Erzielung leistungsfihiger Volker erkannt
worden ist, streben diese durch Einrichtung von ,Belegstationen“ Rein-
zucht an. Es sind dies Statiomen, die nachweislich weitab von jedem
Dorf und Bienenstand, vorwiegend in weiten Waldgebieten oder Gebirgs-
tdlern liegen, so dafl eine recht weitgehende Garantie gegen den Be-
such fremder Drohnen erreicht wird. Auf diesen Stationen wird nur
ein Bienenvolk mit Drohnen gehalten und die einzelnen Bienenziichter
schicken in kleinen Zuchtkisten die zu begattenden Koniginnen mit
einem schwachen Volk von Arbeiterinnen, aber absoluf frei von Drohnen,
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ein. Die Zuchtkisten werden auf der Belegstation aufgestellt und ge-
tffnet, worauf die junge Konigin jedes Zuchtkastens in wenigen Tagen
den Hochzeitsflug unternimmt bezw. solange wiederholt, bis sie ihren
Partner gefunden hat. Ist die Lage der Belegstation wirklich zuver-
ldssig; und wird scharfe Kontrolle iiber Drohnenfreiheit der eintreffenden
Zuchtkisten geiibt, so ist fir die praktische Ziichtung geniigende Ge-
wihr gegeben, dafl die eingesandten Koniginnen von den Drohnen des
einzig anwesenden vollstindigen Volkes begattet werden. Der volle Erfolg
dieser Einrichtung wird weiterhin nur erzielt, wenn dieses benutzte
Drohnenvolk wirklich hohen Zuchtwert besitzt und genetisch gesprochen
homozygot ist. DaB hiermit keine absolut einwandfreien Verhdltnisse
geschaffen sind, wie es fiir exakte Vererbungsstudien gefordert werden
muf, ist hieraus ersichtlich; es besteht nicht die Gewdhr, daf auffallende
Vererbungserscheinungen sicher auf die Paarung der eingesandten
Konigin mit einer Drohne des auf der Belegstation aufgestellten Vater-
volkes zuriickzufithren sind!). Es wire sehr erfreulich, wenn es gelinge,
bei kiinstlicher r#umlicher Isolierung eine Begattung von Bienen-
koniginnen zu erzielen, z. B. in groBen Gewichshiusern. Es wire ein
Verdienst, wenn ein praktischer Entomologe diese technische Einzelfrage
zur glicklichen Lésung brichte. Damit wiirde eine feste Grundlage
rationeller Reinzucht fiir wissenschaftliche Versuche an Bienen sowie
fir praktische Bediirfnisse geschaffen, die nicht nur unvergleichlich
sicherer, sondern auch rascher Erfolge zeitigte als die mit unvermeid-
lichen Méngeln behafteten Belegstationen. Zeitliche Isolierung, die
DzieErzoN angewandt hat (Bienenzeitung 1859, S. 201), bietet ebenfalls
nicht gentigende Gewihr.

¢) Anfingliche Vermischung von P;- und F,-Arbeiterinnen.

Neben diesen beiden Hauptschwierigkeiten experimenteller Unter-
suchungen #ber Variabilitit und Vererbung bei Bienen sind einige
Fehlerquellen zu beachten, deren Vermeidung ungleich leichter gelingt,

1) Eine Belegstation, die m. E. weitestgehende Sicherheit bieten wiirde, liefe sich
im Garten der Alten Akademie in Miinchen, in der sich das Zoologische Institut be-
findet, begriinden. Die Alte Akademie liegt ganz im Zentrum der Stadt, und im weiten
Umkreise gibt es keine Bienenstocke. Da der Garten von .dem hohen Akademiegebiunde
vollkommen eingeschlossen wird, so ist es sehr wohl moglich, daf die Begattung der
Bienenkgnigin innerhalb des Gartens bezw. iiber ihm erfolgt. Nach dem Kriege hoffe
ich mit diesbeziiglichen Versuchen — wie auch mit Vererbungsexperimenten — beginnen
zu kbnnen. NACHTSHEIM
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jedoch protokollarisch fiir jeden einzelnen Versuch festgelegt werden
sollte, damit die Zuverlidssigkeit der Versuche von Dritten beurteilt
werden kann. ,

Zunichst liegt einmal eine Schwierigkeit darin, daB bei Beginn
der ersten Eiablage der jungen Konigin eine je nach GroBe des Stockes
oder Zuchtkastens verschieden grofle Anzahl von Arbeiterinnen vor-
handen sein mufl. 21 Tage nach Beginn des Eierlegens der jungen
Kénigin sind die ersten F;-Arbeiterinnen da, und damit beginnt eine von
Tag zu Tag sich steigernde Vermischung der P;-Arbeiterinnen und der F,-
Arbeiterinnen. Infolgedessen kann das Studium der Variabilitit bezw.
Vererbungserscheinungen erst beginnen, wenn man sicher ist, dafl die
P, - Arbeiterinnen ausgeschieden sind, so daBl nur noch F;-Individuen
vorhanden sind. Hierfir nun einen allgemein giiltigen Termin anzu-
geben, ist nicht moglich, da uns sichere Grundlagen iiber das Alter,
welches Arbeiterinnen erreichen, fehlen. KEs wird im allgemeinen mit
4—6 Wochen reger Arbeitstitigkeit und 6—8 Wochen Lebensdauer der
einzelnen Biene (in der Haupttrachtzeit) gerechnet. Nach DZIERzZON
(1854, S. 72) sind in einem deutschen Stock, der mit einem italienischen @
versehen wird, nach ca. 2 Monaten nur noch italienische Arbeiterinnen
vorhanden. An den iiberwinternden Bienen sehen wir aber, daf dies
kein wirklich allgemeingiiltiges MaB der Lebensdauer einer einzelnen
Arbeiterin ist. Am besten sichert man sich gegen diese Fehlerquelle,
indem man in dem ersten Lebensjahr einer jungen Koénigin von einer
Beurteilung ihrer Nachkommen absieht und damit erst im néchsten Friih-
jahr beginnt, es sei denn, daB es sich um die Entscheidung der im
ITI. Kapitel unter b behandelten Frage der Steigerung der miitterlichen
Farbenmerkmale der Nachkommen bei zunehmendem Alter der Mutter-
konigin handelt. Anfangs Mai sind von den iiberwinterten Bienen keine
nmehr am Leben (DZIERZON 1854).

d) ,Stilles Umweiseln.“

Sogenanntes ,stilles Umweiseln“ hat zur Folge, daBl der Experi-
mentator in einem Volke gleichzeitig zwei (Generationen gemischt vor
sich ‘hat. Geht z B. die P,-Konigin eines Kreuzungsversuches aus
irgend einem Grunde ein, so werden die Arbeiterinnen des von ihr be-
griindeten Volkes, also ihre direkten Nachkommen (F;-%¥), alsbald daran-
gehen, die Zellen junger Larven zu Koniginnenzellen auszubauen und die
Larven besser zu ernihren. Diese wachsen infolgedessen nicht zu Ar-
beiterinnen sondern zu Kéniginnen heran, zu sogenannten , Nachschaffungs-
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koniginnen“. Eine solche ,Nachschaffungskonigin“ tibernimmt nach er-
folgtem Hochzeitsausflug und Begattung die Titigkeit der in Verlust
geratenen P;-Konigin. In wenigen Wochen schliipfen die ersten Nach-
kommen dieser Nachschaffungskonigin (Fy-?) aus, so da8 nunmehr in
rasch steigendem MafBe neben den bisher ausschlieBlich im Stock vor-
handenen Fi-Individuen ¥,-Individuen auftreten. Kine Unterscheidung
ist in kurzer Zeit nicht mehr moglich. Diese Fehlerquelle ist sehr
leicht durch Zeichnung der P;-Konigin mit beliebigem Farbenpunkt auf
dem Riicken zu vermeiden, in der Art wie die Bienenziichter sie vor-
nehmen. Hierdurch ist jederzeit eine Kontrolle moglich, ob die urspriing-
liche P;-Kénigin noch vorhanden ist. ZweckmiBig ist es vielleicht auch
darauf hinzuweisen, daB nach solcher unbemerkten Umweiselung  der
Versuch unter Umsténden weitergefilhrt werden kann, insofern es ab-
solut sicher ist, daB die neue zur Herrschaft gelangte Konigin eine
Tochter der urspriinglichen Konigin (also F,-?) ist, da ja die Arbeiterinnen
niemals befruchtete Eier legen, also auch keine weiblichen Nachkommen
erzeugen konnen. Die minnliche Nachkommenschaft der Nachschaffungs-
konigin kann daher unbedingt fir den Versuch noch verwertet werden,
da sie sicher eine Fs-Generation darstellt, dagegen nicht die Arbeite-
rinnen, da bei ihnen sich der Einflufl der keiner Kontrolle unterliegenden
(weil unwissentlich vor sich gegangenen) Begattung geitend macht.

¢) Auftreten von Afterkiémiginnen.

Bei unerklérlichen Vererbungserscheinungen bleibt ferner die Frage
zu priifen, ob nicht trotz Vorhandenseins der Konigin Arbeite-
rinnen Eier abgelegt und somit Drohnen erzeugt haben. Diese so-
genannten ,Afterdrohnen“ sind ohne Zweifel vollwertige Ménnchen und
entsprechen in dieser Hinsicht voll und ganz den Drohnen, die die
Konigin erzeugt hat, jedoch sind sie in genetischer Hinsicht von diesen
wesentlich verschieden, denn sie sind in einem F;-Volke Fe-Individuen,
daher konnen sie nicht den von der Konigin erzeugten Drohnen gleichen,
weil diese F-Individuen, und zwar vollstindig muttergleiche F-Indi-
viduen, sind. Uber die bezeichnete Frage ist sehr viel gestritten worden.
VON BUTTEL-REEPEN, dieser ausgezeichnete Kenner der Bienen und der
apistischen Literatur, duBert sich wiederholt dariiber, zuletzt in seinem
wertvollen Werk (1915, S. 218) mit den Worten: ,Das ist bei der
deutschen Honigbiene nicht oder ganz tiberaus selten der Fall; eine
wirklich exakte Beobachtung liegt meines Wissens fiberhaupt nicht vor,
wihrend es bei der dgyptischen Apis fasciata hiufiger in die Erscheinung
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treten soll. Doch kann ich nicht bestitigen, daB es dort ,regelmiBig
vorkommt, wie man frither behauptete. Es wurde oben bereits- darauf
hingewiesen, da bei Verwendung der fasciata-Rasse zu den Vererbungs-
experimenten die Frage des Vorkommens von Afterkoniginnen im weisel-
richtigen Stock einer vorherigen Priifung bediirfte.

f) Verfliegen von Drohnen und Arbeiterinnen.

Sicher ist, daf hin und wieder, trotzdem die Bienen im allgemeinen
mit Eindringlingen aus fremden Stocken kurzen ProzeB machen, sowohl
Arbeiterinnen wie Drohnen aus fremden Violkern eindringen und auch im
Stocke bleiben. Drohnen verfliegen sich héufiger als Arbeitsbienen, jedoch
auch fiir diese ist es sicher beobachtet (vON BUTTEL-REEPEN 1915).
Wie sehr dieser Umstand von Kinflul sein kann, sehen wir an dem
historischen Beispiel DzIERZONS, der an seiner durch zahlreiche und
sorgfiltize Beobachtungen gesicherten Theorie der parthenogenetischen
Entstehung der Drohnen nach vielen Jahren zweifelte, weil er in einem
F-Bastardvolke (deutsche Konigin X italienisches ¢") einige der ligustica-
Rasse entsprechende Drohnen fand (1854, S. 63/64). Diese diirften
sicher aus benachbarten Stocken eingeflogen sein. VON BERLEPSCH
schreibt schon 1856 (S. 4): ,Allenthalben suchen die Italiener in fremde
Stocke einzudringen.“ Gegen das Eindringen fremder Drohnen konnte
man sich leicht schiitzen durch Verwendung von Schiebern mit ver-
schiedenen SchlitzgroBen, die an dem Ausflugloch angebracht werden.
Diese verhindern das Ein- und Ausfliegen fiir die breiten Drohnen.
Gegen das Verfliegen von Arbeiterinnen — iibrigens eine Erscheinung,
die schon DZIERZON (1854, S. 62 und 130) erwihnt — kann man sich durch
getrenntes Aufstellen der Zuchtvolker und Zuchtkisten schiitzen. Auf
den Stinden der Imker ist sie wohl meist eine Folge davon, daB viele
Volker nebeneinander aufgestellt sind. Da man aber aus den oben dar-
gelegten Griinden die Vererbungsexperimente nicht auf dem Stande eines
Imkers durchfithren kann, sondern nur weitab von Bienenstinden, so
wird man unschwer die Versuchsvilker isolieren, wenigstens sie soweit
voneinander aufstellen konnen, daB die Gefahr des Verfliegens bei dem
scharf ausgeprigten Ortssinn der Bienen minimal ist.

g) Imstinktsirrungen.
Zum Schlusse sei noch darauf hingewiesen, daB fiir das Auftreten
extremer Varianten auch sogenannte ,Instinktsirrungen“ verantwortlich
gemacht werden konnen. Solange die Variabilitit und Vererbung der
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Farbung und Zeichnung Gegenstand der Untersuchung ist, kommt dies
allerdings kaum in Frage, wohl dagegen fiir die Beurteilung der Variabilitit
der GréBe. So entstehen z. B. sehr kleine Drohnen, wenn die Ar-
beiterinnen Arbeiterzellen, in denen unbefruchtete statt befruchteter Eier
abgelegt worden sind, statt gewolbt, wie in solchen Fiéllen iiblich ist
(,Buckelbrut“), flach deckeln. Den in solchen Zellen entstehenden
Drohnen steht weniger Raum als in den normalen Drohnenzellen oder
in den gewdlbt gedeckelten Arbeiterinnenzellen zur Verfiigung, sie bleiben
daher wesentlich kleiner als die normalen Drohnen. Solch extreme
Minusvarianten sind also keineswegs das Produkt irgendwelcher gene-
tischer Ursachen, sondern sind auf Instinktsirrungen zuriickzufithren.

Y. Die Pummeln.
Lupwic ARMBRUSTER, Dahlem.

Zur Einfiihrung (Terminologie).

Das Studium der Vererbungserscheinungen bei den hoheren Hymeno-
pteren muB insofern ganz besonders verlockend erscheinen, als hier
die Natur unter wesentlich anderen Voraussetzungen arbeitet, als bei
den meisten bisher untersuchten Objekten. Hier hat der eine Teil der
Konjuganten und der eine Teil der Nachkommen, niimlich das gesamte
méinnliche Geschlecht, eine ganz anders zusammengesetzte Erb-
masse, als das weibliche Geschlecht. Die Art, wie der Genotypus der
Minnchen von dem der Weibchen sich unterscheidet, muB fiir den Theo-
retiker ebenso interessant erscheinen, als sie fiir den Experimentator
unmoglich herstellbar ist.

Die zytologische Erklirung der MENDELschen Vererbungstheorie
ist zwar in mehr als in einem Punkt noch sehr hypothetisch. Indes
sind die kompliziertesten, interessantesten zytologischen Einzelheiten z. B,
die Karyokinese sozusagen erst verstindlich geworden, als man sie
irgendwie in Beziehung zur Vererbung brachte, zunichst zur Amphimixis
(im Sinne WEISMANNS), sodann zur Spaltung, und Neukombination von
FErbfaktoren, also zu Kernfragen des Mendelismus. So ist auf die
ebenso peinlich als hartnickig im ganzen Organismenreich durchgefithrte
Reduktionsteilung bei der Reifung beider Keimzellenarten neues Licht
gefallen. Bei der Reduktionsteilung werden die Gene oder Erbfaktoren-
paare, die Allelomorphs getrennt, damit dann in der Befruchtung eine
Neukombination stattfinden kann.
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Weil diese zytologischen Vorginge bei den hoheren Hymenopteren
sicher andere sind als bei der Mehrzahl der genetisch untersuchten
Metazoen, muBl also auch die Vererbungsweise in bezeichnender Weise
hier abgeindert sein.

Trotz mancher dunkler und darum strittiger Punkte ist das eine
Resultat der Keimzellenforschung bei Hymenopteren stets aufs neue be-
stitigt worden, dafl zum wenigsten die Chromosomenausstattung der
Minnchen eine andere ist als die der Weibchen (vergl. u. a. ARMBRUSTER
1913 a und b). Das steht in erfreulichster Ubereinstimmung mit der
zweiten, ebenso interessanten, auch auf anderem (z. B. biologischem) Wege
immer wieder bewiesenen Tatsache,dafl die Midnnchen aus parthenogenetisch
sich entwickelnden Eiern entstehen (vergl. u. a. ARMBRUSTER 1913 a und b,
1914, 1916), und zwar aus Eiern, die genau wie alle andern gereift sind,
die insbesondere die regelmifigen Reifungsteilungen durchgemacht haben.

Gleichgiiltiz ob man nun die Gene in den Chromosomen lokalisiert
oder nicht: jeder, der die ,Reifungs*-Teilungen in Beziehungen bringt
zur Spaltung der Erbfaktoren, wird zugeben, daB jedes Individuum A,
das entstanden ist aus einem Gameten, dessen Gene gespalten aber
nicht neu kombiniert sind (Reduktion ohne folgende Befruchtung, Par-
thenogenese STRASBURGER — generative Parthenogenese WINKLER
= haploide Parthenogenese HARTMANN), eine andere genetische Be-
schaffenheit, eine andere ,zygotische Konstitution“ (JOHANNSEN) besitzt als
jedes Individuum B, das entstanden ist aus einem Gameten, in dem etwa die
Gene nie gespalten wurden, sondern ohne weiteres in der ersten miitter-
lichen Kombination weiter wirken (keine Befruchtung aber auch keine vor-
hergegangene Reduktion — Apogamie STRASBURGER = somatische Par-
thenogenese WINKLER = diploide Parthenogenese HARTMANN), oder
auch jedes Individuum C, das entstanden ist aus der Vereinigung zweier
Gameten (von denen jeder gespaltene Gene aufwies, die aber dann bei
der Vereinigung der Gameten zur Neukombination kamen). Die Eigenart
der zygotischen Konstitution eines solchen Individuums A wird man am
besten inne, wenn man sich klar macht, dafl theoretisch ein Individuum A
nie eigentlich heterozygot aber auch nie eigentlich homozygot sein kann,
wie dies beim Individuum C aber auch B der Fall ist?).

1) Uber das genauere Verhiltnis von azygot, heterozygot und homozygot habe
ich mich an anderer Stelle zu #unBern.

Bei den (tierischen und pflanzlichen) Protisten wit ihren iiberreichen Fortpflanzungs-
moglichkeiten (Fortpflanzungsbiologie!) und ihrer zeitlich sehr verschieden fallenden
Reduktion (Chromosomengeschichte!) kann man, woranf mich Herr Prof. HARTMANN aui-
merksam machte, noch einen Fall D unterscheiden, von dem spiiter mehr gesagt werden soll,
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Um diese im folgenden niher zu studierende, interessante gene-
tische oder zygotische Konstitution von den Fillen B und C scharf, wie
es sich gehort, zu unterscheiden, mgchte ich sie ,azygot“ nennen, also
z. B. von ,azygoten Individuen“ reden, fhnlich wie man von homo-
zygoten oder heterozygoten Individuen spricht. Bei dem Ausdruck
azygot (und zygot) darf man natiirlich nicht in erster Linie denken an die
Zygote etwa der Konjugaten-Algen (fortpflanzungsbiologischer oder
schliefilich zytologischer Begriff!); aber das hat man sich ja auch
schon lingst abgewthnt bei den unverdringbaren Ausdriicken homozygot
und heterozygot, welche mit der Zeit ganz und gar genetische Begriffe,
Termini der Vererbungslehre geworden sind. Und die Vererbungslehre
tut doch gewiB gut daran, wenn sie sich grundsétzlich nicht (also auch
in der Terminologie nicht) vorzeitig auf bestimmte zytologische Theorien
oder mechanistische Vorstellungen festlegt. Wem azygot und zygot
noch zu sehr zytologisch klingt, der konnte fiir das, was hier damit
gemeint ist, auch monogen und amphigen sagen (vergl. isogen, gene-
tisch); aber auch monogen wurde schon z. B. von JoST in rein fort-
pflanzungsbiologischem Sinn gebraucht!

Der Fall A und B braucht fortpflanzungshiologisch nicht unter-
schieden werden, die beiden Fiélle wurden bis jetzt unter den einen
Begriff Apomixis und viele #hnliche zusammengefaBt. Die eigentlich
chromosomengeschichtlichen Begriffe haploid und diploid werden
sich zwar — auch nach meinem zytologischen Standpunkt — in den
meisten Fillen decken mit azygot und zygot!), aber nicht notwendiger-
weise, zumal nicht bei den Hymenopteren, bei denen das bloBe Zihlen
der Chromosomen bereits nicht geringe Uberraschungen gebracht hat und
zweifelsohne noch bringen wird. Auflerdem legt man sich mit diesen
Begriffen prinzipiell zu sehr auf stofflich-morphologische, zu sehr auf
mechanistische Vorstellungen iiber den Begriff Gen fest:

Eine reinliche Scheidung zwischen 1. der fortpflanzungsbio-
logischen, 2. der morphologisch-zytologischen (chromosomengeschicht-
lichen) und 3. der eigentlich vererbungsphysiologischen (genetischen,
zygotischen) Terminologie erscheint mir dringend nétig.

1) Wenn man also azygote Individuen untersuchen will, wird man sich zun#chst
an die haploiden halten.



320 Armbruster, Nachtsheim, Roemer.

1. Kapitel: Zur Variabilitit des Auienmerkmals (die morphologische
Analyse der Hummelfirbung).

Bei den Hummeln ist man zunichst in der angenehmen Lage fiir
Vererbungsstudien ein AuBenmerkmal benutzen zu konnen, das bereits
vielfach und unter den verschiedensten (esichtspunkten untersucht
worden ist, nimlich die Firbung und Zeichnung des Haarkleides.

Kurz zusammengefafit lauten die Resultate der bisherigen
Studien iiber die so sehr verdnderlichen Hummelfirbungen: HOFFER
(1905), FRIESE & WAGNER (1904ff.) halten die Hummelfirbungen in
erster Linie fiir Modifikationen (im Sinne von FRUWIRTH und BAUR
L. A), Voar (1909f) hilt sie fiir Mutationen, ich mochte sie im fol-
genden nicht nur fiir Kombinationen erweisen, sondern auch in diesem
Sinne theoretisch verwenden.. Es wiren also nach meiner Ansichi die
auffallenden Hummelfirbungen in erster Linie MENDELsche Vererbungs-
erscheinungen, freilich MENDEL-Fille von hchst merkwiirdiger Eigenart?!).

Die MENDELsche Betrachtungsweise scheint mir erkliren zu konnen

1. die ungewdhnliche Farbenvariabilitit der Hummeln tiberhaupt,

2. die Variabilitdt der Hummelfirbung in ein und demselben

Nest,

1) Wenn diese Aufstellung richtig ist, wird man konsequenterweise und zur Vor-
beugung jeden MiBverstindnisses z. B. die in ein und demselben Nest auftretenden
Firbungs-,Typen® oder ,Formen“ usw. nicht mehr mit der systematischen Begriffs-
bezeichnung ,Sippe* oder ,Variatio, Varietit (,var.“) oder gar subspecies benennen
diirfen, sondern man wird am besten die Bezeichnung ,Combinatio“ (,comb.“) einfiihren
in enger inhaltlicher und sprachlicher Anlehnung an den wohleingefiihrten BaURschen
Begriff ,Kombination“ in obigem Sinne. TUber das Verhiltnis von combinatio zu
aberratio habe ich mich anderwirts auszusprechen. Es heifit also im folgenden nicht
mehr z. B. ,Bombus pratorum var. luctuosus“ sondern ,Bombus pratorum comb. luctuosus®.
Der unterscheidende Zusatz typus, Typ ist am besten zu ersetzen durch eine eigentl.
Farbenbezeichnung, durch einen eigentl. Namen. Der Bezeichnung Bombus pratorum
typus Fr. et W. wird man prinzipiell die synonyme Bezeichnung B. pratorum comb.
subinterruptus K. vorziehen oder der Bezeichnung B. pratorum typus Alfk. die synonyme
Bezeichnung B. pratorum comb. dorsatus Fr. et W, im Einklang mit den Prioritits-
gesetzen. ,Var.“ ist im folgenden durch ,comb.” ersetzt, auf die Bezeichnung ,Typ*
konnte noch nicht verzichtet werden.

Leider fehlt bei PLATE 1914 (Prinzipien der Systematik mit besonderer Be-
riicksichtigung des Systems des Tierreichs. In Kultur der Gegenwart III, 4, 4) die
Kategorie ,Kombination“ (Mutation und Modifikation ist vorhanden). Biotypus umfaft
die isogenen Individuen, wihrend ,Kombination“ auch simtliche isophaenen Individuen
umschlieft.
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3. die Eigenart der spezifischen Hummelausfirbungen,

4. die bisher angestaunten singulir auftretenden Plus-Minus-
Abweichungen, endlich

5. zum Teil auch das geographisch begrenzte Auftreten und
Vorherrschen bestimmter Farbungstypen.

Auf die bisherigen Erklirungsversuche der schon lange beachteten
und schon iberaus fleiBig studierten!) Hummelkoloristik (sechs ausfiihr-
liche Arbeiten liegen bereits vor) einzugehen, muB ich mir fiir eine andere
Stelle vorbehalten. Aus dem reichlich zutage geforderten Beobachtungs-
material mochte ich nur zum Verstindnis fiir das Folgende die mir wohl
begriindet erscheinenden Regeln der Hummelausférbung, kurz zu-
sammengestellt, anfithren. Als Belege und als Hilfsmittel zum Studium
derselben verweise ich namentlich auf die iibersichtlichen, verdienst-
vollen Farbentafeln bei FRIESE & WAGNER. Die Farben des Kopfes,
der Korperunterseite und des siebenten Abdominalsegmentes bleiben im
folgenden unberiicksichtigt. Ks handelt sich stets nur um Haar- nicht
etwa auch um Chitinfdrbungen.

1. Die Zahl der Hummelfarben ist begrenzt. Es handelt sich
nur um Schwarz, Weifl (mehr oder weniger rein), Rot (mehr oder weniger
leuchtend) und Gelb (mehrere Schattierungen, hellchromgelb bis rotlich-
gelb). Eine Anzahl von Hummelfirbungen lassen sich auf diese Grund-
farben zuriickfithren; sie entstehen dadurch, daB z. B. Haare von zwei
der genannten Férbungen fein verteilt durcheinander stehen und so den
Eindruck einer Mischfarbe erzeugen (z. B. schwarzweil, schwarzrot,
schwarzgelb, gelbweifl). In manchen Féllen sind nur die Haarspitzen
weiB. Dadurch entstehen hellere Farbwerte von etwas unbestimmterem
Aussehen.

2. Auch diese wenigen Farben treten nicht zu jeder beliebigen
Zeichnung zusammen.

Die Farben sind in ausgesprochener Weise metamer, also segmental
angeordnet, indem die einzelnen Segmente in den meisten Fillen eine
und dieselbe Férbung (unter Umstinden Mischfirbung) aufweisen.
Metamere Scheckung ist nur bei einer kleinen Artgruppe angedeutet
(im Gegensatz z. B. zu Vespa und mehreren Apiden, z. B. auch Schma-
rotzerhummeln, namentlich wenn man. die Chitinfirbung mit beriick-
sichtigt). Die Zeichnung wird daher relativ einfach, prignant, bunt-
wirkend. Die Binden spielen eine wichtige Rolle. Die Mittellinie des

1) Voar z B. untersuchte iiber 75000 Hummelexemplare.
Induktive Abstammung[s- und Vererbungslehre. XVIL 21
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dritten Hinterleibsegments tritt ebenfalls dhnlich wie die Segmentgrenzen
als Farbengrenze auf. - Die Thoraxsegmentgrenzen sind weniger deut-
liche Farbengrenzen. '

3. Die Verbreitung der Einzelfarbe erscheint ortlich be-
schrinkt und zwar Rot mehr auf die abdominale, Gelb (besonders Chrom-
gelb) mehr auf die orale Korperhilfte, Schwarz (in vereinzelten Féllen
auch Weill) hat die Neigung, namentlich auf der dorsalen Medianlinie
sich auszubreiten und dadurch bisweilen die segmentale Farbenanordnung
zu storen (die Binden median zu trennen: B. soroensis; B. pratorum;
B. confusus bistellatus; auch B. agrorum tricuspis; B. pomorum nigro-
maculatus). Eine Neigung zur Schwarzfirbung zeigen besonders die
Mittelsegmente von Thorax und Abdomen (schwarze Mesothoraxbinde,
schwarze dritte Abdomsegmentbinde). Das After (Segment 3—6,
manchmal 2'/2—6: B. mastrucatus, 31/>—6: B. soroensis, 2—6 B. po-
morum, B. mucidus) ist fast immer einfarbig und zwar meist reinfarbig,
nach obigem also nicht chromgelb, hiochstens gelblich ohne echte Binden.
Schwarz kann von vorn nach hinten dringen, es kann das Afterrot mehr
oder weniger ausgiebig verdringen. Nur bei einer Artengruppe der
Steppenhummeln scheint das Afterschwarz vom kaudalen Ende her vor-
zudringen (B. eversmanni, B. lassus, B. melanurus).

4, Die Ontogenie der Féarbung ist verschieden beschrieben
worden. Die jungen Imagines verlassen den Kokon mit fast unpigmen-
tierten Haaren. Ihr Aussehen ist grauwei. Schwarz, speziell das
Schwarz der vorderen Korperhilfte entsteht iiber Hellgrau, Dunkelgrau.
Zum wenigsten erscheint das Schwarz stets als Endresultat des Aus-
firbungsprozesses; wahrscheinlich firbt sich aber auch Gelb nicht mehr
weiter um, Gelb im weitesten Sinn genommen. Die Umfirbung in
Schwarz ‘erfolgt in vielen Fillen so, daB im hellen Bezirk vereinzelt
schwarz ausgefirbte Haare auftreten, die sich auf Kosten der hellen
vermehren. Die Ontogenie der Haare mit andersfarbiger Spitze ist noch
nicht bekannt.

5. Uber Firbungseigentiimlichkeiten als sekundires Ge-
schlechtsmerkmal 148t sich z. Z. noch nichts Sicheres mitteilen, ob-
wohl diese Fragestellung gerade bei Hymenopteren fiir unser Thema von
groBter Tragweite ist. Aus zahlreichen Angaben bei verschiedenen
Hummelspezialisten geht hervor, dafl wahrscheinlich die Méinnchen wie
bei vielen anderen Hymenopteren, speziell Apiden, auch bei den Hummeln
ausgezeichnet sind gegeniiber dem anderen Geschlecht durch reichlicheres
Anuftreten von weiflen Haaren. ‘
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6. In Ubereinstimmung mit Obigem besteht das Variieren der
Hummelfdrbungen darin, daf

a) in dem vorderen Kérperteil (Thorax -+ Segment 1—3, bezw.
1—2, 1—2%,, 1—3Ys) das Schwarz von der Thoraxmitte und dem
dritten Abdominalsegment ausgehend verschieden stark vertreten ist,
gegenitber dem

a) Weib,
B) Gelb (im weitesten Sinne),
y) irgend einer Kombination WeiBigelb;

b) in dem hinteren Korperteil (After) das Schwarz in ver-
schiedenem Mafle vertreten ist auf Kosten des

a) Weifl (seltener des Gelblich),
B) des Rot (der hiufigere Fall).

Es handelt sich also im Grunde wahrscheinlich um ein quanti-
tatives Variieren. Im hinteren Korperteil liegt aber tatséchlich oft nur
die Alternative vor, ob Schwarz vollstindig vorherrscht, oder vollstindig
fehlt. Stark unabhingig voneinander erscheint das Variieren im vorderen
und hinteren Korperteil, einigermafen unabhingig in den einzelnen
Segmenten des vorderen Korperteils. Offenbar infolge dieser Variations-
eigentiimlichkeit kann man die Hummelvarianten einer Art zunichst ein-
teilen nach der Afterfirbung. Aber auch sonst lassen sie sich in
ihrer Gesamtheit, trotz der Variationsbreite, leicht klassifizieren. Ks
finden sich mit anderen Worten prignante Farbenkombinationen vor.

7. Wo die bisherigen Regeln deutlich Ausnahmen erleiden, handelt
es sich entweder um Arten, deren simtliche Vertreter einen ganz anderen
Farbungscharakter aufweisen, die sog. diffuse Firbung (z. B. B. variabilis,
B. muscorum usw.) oder um geographische Faunen, die durch extreme
Lebenslage des Wohngebiets isoliert sind (z. B. After von B. lapponicus;
die Steppenhummeln).

Eine Hummelgattung, die tiberaus vielseitige hochentwickelte Gattung
B. hortorum scheint sich auch dadurch auszuzeichnen, daf bei ihr eine
sog. Korrelation (im Sinne der &lteren statistischen Schule) besteht
zwischen dem Vordringen des Schwarz im vorderen und im hinteren
Korperteil. Dies zeigt sich - wenigstens auf der beifolgenden Fig. 4
(Voar 1909, Taf. 1) fiir eine Reihe von Minnchen. Im gleichen MaGe,
wie Schwarz im oralen Teil sich ausbreitet, nimmt auch Schwarz auf
dem After zu, und zwar hier von der kaudalen Seite her. Ahnliches
besagen folgende zwei Feststellungen: VoaeTr (1909, S. 14) machte die
Beobachtung: ,Niemals wird eine stark schwarzafterige Form aus-

21%*
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gesprochen gelbe Binden haben (als ausgesprochenes Beispiel sei B.
mastrucatus angefithrt)“. Und FRIESE und WAGNER (1909, S.66) be-
merken, es seien ,fast alle rotafterigen Hummeln durch den Besitz
gelblicher Haare auf Kopf, Thorax und Abdomenbasis, die unter die
schwarzen Haare verstreut sind und bei den Insassen eines und des-
selben Nestes in recht wechselnder Ausdehnung angetroffen werden*,
charakterisiert. Aus dem Vergleich der VogTschen Figuren (siehe auch
Figur 4) geht hervor, dafl das Schwarz bei den einzelnen Arten, wie
verschiedentlich schon erwihnt, in regelméfiiger Weise auf Kosten der
hellen Partien sich vermehrt, daBl aber diese RegelmiBigkeit von Art
zu Art sich einigermafien verschiebt.

Sehr bemerkenswert erscheint es, daB die erwihnte koloristische
Unabhéngigkeit des vorderen und hinteren Korperbezirks nach VOGTs
Figuren auch bei den Schmarotzerhummeln (Psithyrus rupestris)
festgestellt werden kann. Das Schwarz kann zwar in verschiedener
Ausdehnung auf den Aftersegmenten 3—6 (kaudalwirts fortschreitend)
vorhanden sein, aber diese Zunahme ist unabhingig von der Zunahme
im vorderen Korperteil. FEin anderer Punkt unterscheidet in bezeich-
nender Weise die Schmarotzerhummel von der Mehrzahl der echten
Hummelarten. Im vorderen Korperteil tritt ndmlich (z. B. bei Psythyrus
rupestris) die Schwirzung so auf, dafl nicht jedes Segment einheitlich
durchgefirbt erscheint, sondern daf eine metamer angeordnete Scheckung
entsteht. Dabei handelt es sich nicht nar um verfirbte Haarspitzen,
sondern sozusagen um eine ,echte Scheckung®.

Die Regeln 1, 2, 3 und 6 zeigen, daB es sich bei den Hummel-
firbungen nur anf den ersten Blick um ein Chaos handelt, da aber
tatsichlich die Zahl der Moglichkeiten relativ begrenzt ist. Bei den
meisten Arten handelt es sich zundchst um die Entscheidung:

ob die vordere Korperbilfte eine deutlich gelbe Grundfirbung
erhilt oder nicht (sonst irgendwie hell?), .
ob die hintere Korperhilfte rote Grundfirbung erhilt oder nicht
rote (weill, gelblich);
und bei einer groBen Zahl von Arten wird ferner eine Entscheidung
getroffen,
" ob auBer Mesothorax -} drittes (Abdominal-) Segment auch Nach-
barbinden geschwirzt werden oder nicht (sekundire Moglich-
keit: ob irgendwie teilweise oder ginzlich),

1) In diesem Punkte scheinen mir mehr als sonst auch Milieueinfliisse mit-
zuwirken.



Die Hymenopteren als Studienobjekt azygoter Vererbungserscheinungen. 325

ob es hierbei bleibt, oder ob auch noch Prothorax - erstes
Segment geschwirzt wird (sekundire Moglichkeit: ob irgend-
wie teilweise oder génzlich),

endlich ob die hellere Afterfarbe durch Schwarz verdeckt wird
oder nicht (und dabei geht wiederum totale Sthwirzung der
vorderen Korperhiifte vielfach Hand in Hand mit totaler
Schwirzung der hinteren Korperhilfte).

Bei dieser Sachlage spricht doch alles dafiir, daff groBenteils von
einander unabhingige Faktoren, die MENDELschen Erbfaktoren ihre so
bezeichnende alternative Wirkungsweise ausitben. Besonders deutlich ist
diese Wirkungsweise bei den Ausfirbungsverhiltnissen des Afters. Der
vorderen Korperhilfte scheint bei der besagten Artengruppe ein ziemlich
starrer Farbungstypus, ein Stammtypus, eine Stammkombination, zugrunde

Fig. 4 (Erkldrang S. 323f.).

zu liegen: helle Grundfirbung mit schwarzem Mesothorax und schwarzem
dritten Segment. Kr wurde schon bei den nachfolgenden zahlreichen
Hummelarten verkorpert vorgefunden und hat die beigeftigten (verbesse-
rungsbediirftigen!) Namen erhalten:

B. soroensis dives, B. terrestris scutatus, patagiatus, ca simlaensis
B. derhamellus, albocaudatus, simulatilis, cullumanus (helle Komb.)
B. pratorum flavicolor, B. silvarum typus FR. und W. (helle Komb.),
daghestanicus, ca albicauda, B. lapidarius incertus, nigritulus, albidulus,
ca alticolor, B. korlorum asiaticus, B. mendax latofasciatus, B. kirbyellus
typus FR. und W., B. pyrenaeus typus FR. und W. (Pyrenden), brod-
mannicus (Kaukasus), B. niveatus typus FR. und W. (Balkan), ca griseo-
fasciatus (Kaukasus), vorticosus (Griechenland), ca skorikowi (Trans-
kaukasien, Persien), B. melanurus apicatus, silantjewi.

Die iibrigen Binden der vorderen Korperhilfte variieren- z1em11ch
stark, und zwar nicht nur rein alternativ, wie wir sahen (ob schwarz
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oder gar nicht schwarz) sondern vielfach quantitativ (ob mehr oder
weniger schwarz). Es handelt sich um viele Kombinationsmoglichkeiten,
also, wie man zunichst vermuten wird, um zahlreichere Erbfaktoren
mit kumulativer Polymerie.

Auch die merkwiirdige Erscheinung, daB gerade zwei Binden
relativ konstant bleiben (der erwihnte Stammtyp), die tibrigen aber
variieren, ist mendelistisch viel einfacher zu erkldren als etwa auf Grund
der Modifikationstheorien. HOFFERs und FRIESE-WAGNERS: sie sind ge-
firbt, durch eigene Erbfaktoren, in denen die Hummeln unserer Fauna
homozygot sind, und sie werden darum z&h vererbt und fast stets an-
getroffen. Erbfaktoren fallen dem, der nach ihnen sucht, bekanntlich
am ehesten und sichersten auf, wenn sie abwesend sind. Es gibt abet
nun Kombinationen der betr. Hummelarten, bei denen diese fraglichen
Erbfaktoren, die fiir die Schwirzung der beiden konstanten Binden ver-
antwortlich zu machen sind, fehlen, denn die ganze vordere Kérperhilfte
ist bei diesen Formen hell durchgefirbt. Auf Grund der Héufigkeit
dieser Formen kann man dann weitere Schliisse iber die Zahl und
Wirkungsweise diese Faktoren machen. (Niheres hieriiber im folgenden
Kapitel.) ‘

Damit hoffe ich gezeigt zu haben, daB es sich, wie ich schon
1914 (Probleme des Hummelstaates, Kapitel 6, Farbenvarietiten im selben
Hummelnest, S. 703) betont hatte, bei dem auffallenden Variieren des
Hummelkolorits am ehesten um MENDELsche Vererbungserscheinungen
handelt. Und zwar ist bei der oben erlduterten KEigenart der Erb-
faktoren erklirt: ’

1. die ungewdhnliche Variationsbreite,

2. der auffallende Charakter der Farbenvariabilitit, sodann

3. die bisher augestaunten singuldr auftretenden extremen Plus-

Minusabweicher, und namentlich
4. die bislang ritselhaft erscheinende starke Variabilitit im gleichen
Hummelnest.

An anderer Stelle soll endlich auf mendelistischer Grundlage noch
erliutert werden:

5. die von Art zu Art mehr oder weniger wechselnden Besonder-

heiten der Variabilitéit, der Ausfirbung und

6. das geographisch begrenzte Auftreten und Vorherrschen ge-

wisser Firbungskombinationen (bezw. Firbungsmodifikationen
.und Mutationen).
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DaBl bei dieser Eigenart der Férbungsvariabilitit die Hummeln
nicht nur allgemeines Interesse beanspruchen diirfen, sondern auch von
allen Hymenopteren sich fiir Vererbungsstudien in erster Linie eignen,
liegt auf der Hand (vergl. ARMBRUSTER 1914).

2. Kapitel. Die Populationsanalyse.

Bei azygoter Vererbung kann man die Erbformel eines Indi-
viduums und zwar einer Konigin auf wesentlich einfacherem Wege
feststellen, als in allen Fillen der gewdhnlichen, der zygoten Vererbung.
Dort ist die geeignete Bastardierung und sorgfiltige Beobachtung von
F; und wenigstens noch F» das epochemachende, aber das in den meisten
Fillen sehr mithevolle Hilfsmittel gewesen, die Erbformel eines P-Tieres
festzustellen. Bei dem gewohnlichen Wege der Bastardanalyse genetisch
unbekannter Individuen mufite man andere Individuen zur Hand haben
von bekannten Erbformeln, und man mufl je nach dem Genotypus der
letzteren die Aufzucht, und vor allem die genaue Untersuchung einer
groflen Zahl von Kreuzungsprodukten in Kauf nehmen.

Bei der azygoten Vererbung verriit uns das zu untersuchende
Individuum seine genetischen Geheimnisse in einer fir uns wesentlich
bequemeren Weise, nidmlich ohne Bastardierung. Es lifit uns z. B.
die Hummelkdnigin in ihren azygot-parthenogenetisch erzeugten
Nachkommen alle ihre Gameten sehen, das sind alle moglichen Kom-
binationen ihrer Erbfaktoren. Bei der Untersuchung der genetischen
Konstitution der M&nnchen kann man gar schon manches, bei einiger
Vorkenntnis sehr vieles, aus ihrem Phé#notypus ablesen, weil er nor-
malerweise hier mehr als irgendwo mit dem Genotypus iibereinstimmen
muB. Bei der Untersuchung briuchte man noch kiinstliche Nester,
aber zunichst weniger zur Bastardierung als zum Sammeln der Brut
des einen P-Weibchens. Bei den Méinnchen kann man hier gar zum
guten Teil aunf das Experiment verzichten und sich wieder der vor-
mendelistischen Methode, der statistisch beobachtenden Methode
bedienen, um Genetik zu treiben. Kin durch das Experiment geschulter
Blick mufl allerdings vorausgesetzt werden. Das Experiment, die
Bastardanalyse, kann uns andererseits die durch Beobachtung -durch Po-
pulationsanalyse gewonnenen Kenntnisse nachprifen und wie wir sehen
werden in einem Punkte schon erweitern. - Lot

Auch der azygote Ursprung der Hummelmanm}hen diirfte
sich durch blofe beobachtende Analyse nachpriifen lassen; dadurch daB
die Mannchenfirbungen, nach Art: und Zahl mit .den -Weibchenfirbungen
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verglichen werden. Zunichst fragt es sich, ob es fiberhaupt Féirbungs-
kombinationen gibt, die nur bei Minnchen, nicht aber bei Weib-
chen vorkommen. Es ist nicht von der Firbung im allgemeinen die
Rede, denn nach zahllosen Notizen unter dem reichlich vorliegenden
Beobachtungsmaterial sind in vielen Genera die Minnchen etwas lichter
gefirbt als die Weibchen, offenbar deswegen, weil bei den Minnchen
héufiger weile Haare oder farbige Haare mit weiBen Haarspitzen ein-
gemengt sind. Tatséchlich ist dieses Auftreten weiBlicher Haare im
méinnlichen Geschlecht bei mehreren Bienenfamilien hiiufig. Man kénnte
vielleicht in dieser Eigentiimlichkeit ein sekundires Geschlechtsmerkmal
sehen. Diese Eigentiimlichkeit (die gewiB z. B. auf ihre Ontogenie
noch niher untersucht werden mufl) verdeckt aber die eigentliche Farben-
kombination des Individuums keineswegs.

Auf Grund des bereits vorliegenden Beobachtungsmaterials 1Bt
sich nicht beweisen, daB es eine Farbenkombination gibt, die nie bei
Weibchen vorkommt. Ein exakter Beobachtungsbeweis, also eine voll-
stindige Induktion, ist freilich sowohl fiir das Ja als Nein so gut wie
unmoglich. Aber ganz mithelos kann man aus den bisherigen Beob-
achtungen entnehmen, daBl gewisse Firbungskombinationen bei
den Ménnchen sehr hidufig, bei den Weibchen sehr selten sind,
so daB man von einigen méinnlichen und einigen weiblichen Farbungs-
kombinationen reden kénnte.

Als Minnchenfidrbungen erscheinen bei den bis jetzt beob-
achteten in der Literatur verzeichneten Nestbefunden die Kombination
martes der Spezies B. pratorum, die Kombination festivus mit breiten
gelben Binden der Spezies B. confusus, die rotgefirbte Form von B.
variabilis, endlich die Kombination italicus der Spezies B. agrorum.
Als Weibchenfiarbung kann vielleicht die rotgefirbte B. variabilis
gelten. Es sind die Mdnnchenfdrbungen durchweg extreme Farben-
kombinationen.

Unter den von FRIESE & WAGNER aufgestellten Typen sind eine
Reihe, fir die den Autoren bis jetzt nur minnliche Belegexemplare zur
Verfiigung standen. Auch hier fillt auf, da} es extreme Aberrationen sind;

fiir B. mastrucoatus die extrem hellen Formen, die Kombination
luteus (Alpen) und lutescens (Alpen);

fiur B. terrestris, die fast ungebiinderte Form fulvus (Korsika) und
die melanistische Form cerberus (Sylt);

fiir B. soroemsis, die durch ihre Namen gekennzeichneten Kom-
binationen bivittatus (Deuntschland), magnificus (Deutschland) und dives
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(Deutschland) das sind 3/, der schwarzaftrigen Typen (der extremste
Melanismus ist hier auch im weiblichen Geschlecht schon nachgewiesen
worden: sepulcralis Thiiringen);

fur B. pratorum: die extrem hellen flavus (China) und flavicolor
(Alpen, Schweden), sowie die farbenprichtige Form burellanus (Alpen,
Mittelgebirge);

fiir B. derhammellus: die extrem helle Form albocaudatus (Tunis)
und die extrem dunkle obscurus (Tirol) und die helle schwedische Form
cullumanus;

fiur B. lapidarius: die durch den Namen hinreichend gekennzeich-
neten Féirbungen albidulus (nur Ménnchen?, Sibirien) und nigritulus (nur
Minnchen?, Sibirien);

fiir B. confusus: die Formen albescens (,nur die Minnchen hiufig“,
Deutschland), einerascens (,nur die Méinnchen hdufig“, Deutschland)
sowie die absolut melanistische Form infernalis (,nur zwei Minnchen
bekannt“, Ungarn, Thiiringen), das sind 3/4 der rotafterigen Typen (vergl.
die Nestbefunde);

fiur B. silvarum: die extrem, einheitlich rotlichgelbe Férbung uni-
color (Sibirien);

fir B. lapponicus: die extrem helle Form flavicollis (Pikes
Peak, Col.);

fiir den arktischen B. kirbyellus: die abgesehen vom After stark
aufgehellte Form cinctus (Nowaja Semlja) nnd cinctellus (Nowaja Semlja);

fur den arktischen B. alpinus: die in ihrer Art absonderlichen Fér-
bungen collaris (gelbe Binde; Alpen) und preciosus (Alpen, stark ge-
schwirzt);

fitr den arktischen B. haematurus: die Form lunofasciatus (Nord-
kaukasus, schwarz auf dem Thorax stark zuriickgedringt) und flavo-
implicatus (Kaukasus, schwarz auf dem Segment 4 zuriickgedringt);

fir den alpinen B. mendax: die Form atrocaudatus (durch den
Namen gekennzeichnet);

fir B. pomorum luridus (schwarz extrem zuriickgedringt) finden
FRIESE & WAGNER zwar auch Vertreter unter -den Weibchen, die
Minnchen dieser Férbung sind ,aber gemein®.

Von B. hortorum besitzt VoaT (1909, S. 43) schwarze Exemplare
nur im ménnlichen Geschlecht; FRIESE & WAGNER hatten ein solches
Weibchen vor sich aus England.

Die extremsten Féadrbungen kommen also hauptsichlich im
minnlichen Geschlechte vor und man kann ohne weiteres ersehen,
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daB unter den M#nnchen ganz besonders jene Phéinotypen auftreten, die
man bei ,reinen“ Tieren erwarten muf.

Bei B. confusus fanden FRIESE & WAGNER, dafl die Mehrzahl der
rotafterigen Kombinationen M#nnchen sind. Das steht in schonster Uber-
einstimmung mit HOFFERs Nestbefunden und meiner Interpretation der-
selben. Nach letzterer ist ndmlich Rot bei B. confusus rezessiv. Alle
die vielen heterozygoten Weibchen sind also nicht rot, sondern lediglich
die in der roten Afterfarbe homozygoten, relativ seltenen Weibchen.
Bei den Méinnchen kann aber die Hilfte sémtlicher Individuen (jedenfalls
viel mehr als bei den Weibchen) ein rotes After besitzen. Wenn dann
FRIESE & WAGNER bei B. soroensis die schwarzafterigen Farben haupt-
sidchlich unter den Méinnchen finden, wenn sie also feststellen konnten,
daf hier die schwarzafterigen Ménnchen zwar héaufiger sind als die
schwarzafterigen Weibchen, aber trotzdem auch im ganzen selten, so
liegt (wie in einem andern Falle auch die Nestbefunde lehren) die Ver-
mutung nahe, daB hier bei dieser Art das Afterschwarz vom Zusammen-
treffen mehrerer Faktoren abhingig ist.

Bei B. hortorum scheint die an sich seltenere Schwarzafterigkeit
bei den Weibchen ofter vorzukommen als bei den Minnchen (FRIESE &
WAGNER 1909, S. 16f.,, Anm.).

VoaT 1909 behandelt zwar in einem kiirzeren Artikel ,,die extremere
Variabilitit des weiblichen Geschlechts (Koniginnen)“. Er glaubt allein
deswegen zu dieser Ansicht berechtigt zu sein, weil er unter den Féngen
eines engbegrenzten geographischen Bezirkes weibliche Farbungen vor-
fand, die er bei seinen Méinnchen des gleichen Gebietes vermifite. Er
betrachtet dieses extremere Variieren als Beweis fiir das phylogenetische
Vorgeschrittensein der Weibchen und fiir ein Zuriickbleiben der Ménn-
chen. Indes geht aus seiner Darstellung keineswegs klar hervor, was
er unter extremerer Variabilitit verstand, wie der eine Satz beweisen
moge: ,,Wir sahen also, daB bei diesen nahe verwandten Sippen (! L A)
der Ruderatusgruppe die Minnchen weniger weit voneinander abweichen,
als die Weibchen, sei es nun, dafi die Minnchen den Variationsgrad
der Weibchen iiberhaupt nicht erreichen, oder aber, daf sie dieses
zwar tun, aber daneben Ubergangsformen zu verwandten Sippen zeigen,
welche den Weibchen fehlen“ (1909, S. 32). In der Tat 148t sich auch aus
dem VoaTschen Material (Melanismus bei horforum) zeigen, dafi die
Minnchen eher extremere Fédrbungsvarianten zeigen als die Weibchen.

Die édltere biometrische Schule hat schon die Frage aufgeworfen,
ob die parthenogenetische Entstehung Einflul habe auf die Variations-
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breite gewisser quantitativer Indices, also quantitativer Eigenschaften.
Die Resultate, die sich hauptséichlich auf verschiedene Léngendimensionen
im Fligelgedder bei Méinnchen, Weibchen und Arbeiterinnen beziehen,
widersprechen sich.

CASTEEL & PHILLIPS 1903 (vergl. hierzu auch KELLOG 1906 und
F. Lurz 1904) fanden, daf Drohnen variabler sind, als die Arbeiterinnen
bei Apis mellifica. WRIGHT-LEE-PEARSON 1906/7 fanden bei Vespa
vulgaris, daB die Minnchen in der Variabilitit zwischen den Arbeite-
rinnen und Koéniginnen stehen, daB die Ménnchen also weniger variabel
sind als die Arbeiterinnen, aber mehr variabel als die Koniginnen. Die
Azygotie hitte also auch nach den genannten biometrischen Unter-
suchungen wenigstens keincn erheblichen EinfluB auf die Variations-
breite. Nach meinen Feststellungen itbt sie wahrscheinlich nur auf die
Zahl der Vertreter in den verschiedenen Variationsklassen einen Einflufi
aus, insofern bei den azygoten Individuen (Hummelminnchen) die
aberrantesten Typen Abweichungen aufweisen, die in ihrer Stirke zwar
auch bei den zygoten Tieren, den Weibchen moglich, aber viel sel-
tener sind.

Der Vergleich mit den azygoten Individuen ist freilich zurzeit noch
einigermaBen unsicher, weil die zygoten Individuen, die Koniginnen und
Arbeiterinnen unter verschiedenen Lebenslagen aufwachsen, also auch
bei isogenen weiblichen Individuen mit erheblich verschiedenen Phéno-
typen zu rechnen ist. Es wire fir das Studium der Wirkungsweise
der Erbfaktoren unter verschiedenen Lebenslagen gewifl lohnend, die
Phénotypen auch der Arbeiterinnen mit denen der Koniginnen genauer
zu vergleichen. Denn der gewaltige morphologische, physiologische nnd
psychologische Unterschied z. B. zwischen der Bienenkénigin und den
Arbeiterinnen ist offenbar die verschiedene Reaktion isogener Individuen
auf die verschiedene Lebenslage, namentlich die des Futters. Nur sind
wir bis jetzt auf keine Vorkommnisse gestofen, die zwischen Hummel-
koniginnen und Arbeiterinnen einen nur &dhnlich grofien Unterschied
auch hinsichtlich des Farbkleides wahrscheinlich machten.

Unter den relativ wenigen Nestbefunden, die von mir analysiert
sind, ist ohne Zweifel schon mehr als ein Fall, bei dem die Uniformitit
der Brut vom selben Geschlecht auf Homozygotie der Eltern hinwies,
demnach kime es hier auffallend h#ufig vor, daf reine Eltern sich
paaren. Die Folge davon wird sein, daB rein gefirbte Tiere mit ihren
prignanten Farbenkombinationen gegeniiber den mehr oder weniger un-
ansehnlichen mischfarbenen gerade bei den Hummeln héufiger zu treffen
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sind als etwa bei den Miusen (mit zygoter Vererbung). DaB hier bei
den Hummeln die rein gefirbten besonders auffallen, vielleicht mehr als
z. B. bei der Honigbiene, ist begriindet in der Eigenart der Ausfirbungs-
regeln z. B. in der bei den Hummeln selten auftretenden metameren
Scheckung und in dem h#ufigen Vorhandensein -einheitlicher After-
firbungen. Die viel bewunderte Farbenpracht bei den Hummeln diirfte
zam Teil zusammenhingen mit der hiufigen Kreuzung reiner Eltern und
damit auch zu einer Stiitze werden fiir die Hypothese der azygoten
Konstitution der Ménnchen, die ja simtlich nach dieser Hypothese als
rein zn betrachten sind. Immer wenn ein reines Weibchen zur Be-
gattung kommt, liegt darnach hier eine reine Kreuzung vor, zum Unter-
schied gegeniiber den allermeisten Pflanzen und Tieren.

Hiermit hoffe ich gezeigt zu haben, daB die Populationsanalyse,
das statistische Beobachten bei den Hummeln neben dem Experiment,
der ziichterischen Eigenschaftsanalyse ein nicht zu unterschitzendes
Hilfsmittel zum Studium der Vererbung bei Hummeln darstellt, und dafB
demnach sorgfiltiges, zielbewuBtes, beobachtendes Zusammenarbeiten
vieler auch fernerhin sich wohl lohnen diirfte.

In dieser Studie wurden Vererbungsfragen bei Hummeln unter dem
Gesichtspunkte der azygoten Konstitution der Minnchen angeschnitten,
Es dirfte zunéichst auBerhalb ihres Zwecks liegen, auch andere ver-
erbungstheoretische Probleme mit einzubeziehen, die an Hummeln viel-
leicht gut zu studieren wiren, wie die Frage der Entstehung neuer
Arten, der EinfluB der Umwelt auf den Phinotypus und unter Um-
stinden auch den Genotypus. Denn es ist kein Zweifel, daB die duBerst
interessanten Erscheinungen, die VOGT ,regionale Konvergenz“ genannt
hat, wertvolles Beobachtungsmaterial zu all diesen Fragen darstellen.
Auch dort wird die Frage der azygoten Vererbung eine gewisse Rolle
spielen, aber nicht die hauptséchlichste. Es wird sich darum empfehlen
diese Fragen und ihre bisherigen Beantwortungen gesondert zu behandeln.

Beifiigen miifite ich noch, daff die Hymenopteren itherhaupt, weil azy-
gote Vererbung verbreitet ist, sich durch eigenartige, starke Variabilitiit
auszeichnen, z. B. sind viele Bienengenera eine Crux der Systematiker.
Die Variationsbreite der Arten verwischt die Artgrenzen, ,besonders bei
den Minnchen“, wie die Systematiker oftmals klagen wenn sie die Kin-
leitung zu einem schwierigen Genuns schreiben (Psithyrus, Andrena).

Eine Biene, bei der man ebenfalls die Vererbung der Haarfarben
studieren kann, die Pelzbiene (Anthophora z. B. A. parictina), weist eben-
falls starkes Farbenvariieren auf.
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Besonders interessant mufiten Vererbungsstudien an den Bienen-
genera Halictus und Sphecodes sein, weil dort die bishér besprochene
Vererbungeweise irgendwie abgeandert sein mufi (vergl. ARMBRUSTER
1916). Jedenfalls ist die Artabgrenzung auch hier HuBerst schwierig.

3. Kapitel. Zur Bastardamalyse.

Wie die iibrigen hoheren Hymenopteren erscheinen die Hummeln
auch deswegen als besonders geeignetes Objekt zur Nachpriifung und
zum Studium fiir die von uns postulierten azygoten Vererbungserschei-
nungen und damit der mendelistischen Grundvoraussetzungen, weil wir
offenbar hier mit zwei verschiedenen Vererbungsarten rechnen diirfen,
der azygoten und der zygoten.

Wir konnen z. B. auf zwei verschiedene Weisen hinter die geno-
typische Zusammensetzung eines Hummelweibchens kommen, entweder
dadurch, daB wir dessen mé#nnliche Nachkommen, dessen personifizierte
Gameten studieren (azygote Vererbungserscheinungen), oder aber da-
durch, daB wir es mit einem Minnchen von bekanntem Genotypus
paaren und die weiblichen Nachkommen studieren (zygote Vererbungs-
erscheinungen). Es besteht wohl kein Zweifel, dall zwei Wege viel
sichereren und schlieflich leichteren Zugang zu dem Geheimnis bieten.

Es wird sich also lohnen, daB wir von einem P-Weibchen nicht
nur moglichst alle F;-Ménnchen studieren (statistische oder Populations-
-analyse 1. e. S.), sondern daf wir das P-Weibchen auch kreuzen und die
eigentlichen Kreuzungsprodukte, die Fi-Bastarde, heranziichten (die F:-
Weibchen) und deren Phinotypus sowohl als Genotypus untersuchen;
letzteres namentlich durch das Studium der Fa-Generation nach Reinzucht
der F1-Generation (eigentliche Bastardanalyse).

Wir erblicken in den méinnlichen Nachkommen eines Hummel-
weibchens dessen personifizierten Gameten, indem wir voraussetzen, dafBl
bei den Hummelminnchen als azygoten Individuen am allerehesten
Phénotypus mit Genotypus iibereinstimmt. Diese Voraussetzung kann
dadurch gepriift werden, daf man auch die Minnchen einer Bastard-
analyse unterwirft. Man kreuzt sie mit einem homozygoten Weibchen
von bekanntem Genotypus und untersucht die weibliche F;-Generation.
Kennt man einmal 1. eine betrichtliche Zahl von Farbenfaktoren, 2. die
Dominanzverhéltnisse, 3. die Polymerieverhéltnisse, 4. das genauere Maf}
der Ubereinstimmung von Phéiinotypus zu Genotypus und 5. das Reaktions-
maB des Genotypus auf die Liebenslage bei azygoten Individuen — das
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meiste hiervon wird uns nur- die Bastardanalyse lehren konnen — dann
erst wird man sichere aber auch bequeme Populationsanalyse (nament-
lich die der F,-Minnchen) treiben konnen.

Zichtungsexperimente, die allen Anforderungen der modernen
Genetik gerecht werden, sind bis jetzt noch keine ausgefithrt worden,
so notwendig sie sind, so wenig braucht man sich deren Schwierigkeiten
verhehlen.

Doch wurden schon von verschiedener Seite die Hummeln kitnst-
lich geziichtet und die Zusammensetzung der Brut hinsichtlich des
Kolorits mehr oder weniger genau aufgezeichnet. Diese Aufzeichnungen
wurden von mir gesammelt, die Resultate nebst eigenen Beobachtungen
wiedergegeben und auf mendelistische Grundlage analysiert. Die Fehler-
quellen, die hier besonders beriicksichtigt wurden, sind im folgenden
Kapitel besprochen.

Das Resultat ist nicht nur eine Bestitigung dafiir, daB die Farben-
varietiten der Hummeln in erster Linie Kombinationen, mnicht etwa
Modifikationen (HOFFER, FRIESE & WAGNER) oder Mutationen (VOGT)
sind, es diirfte auch mit erfreulicher Deutlichkeit zeigen, daff die Hrb-
masse der Hummelménnchen von azygoter Konstitution ist, was uns ja
schon die Populationsanalyse nahe legte, da es also bei den hoheren
Hymenopteren in der Tat eine doppelte Vererbung, eine zygote und
azygote gibt, daB demnach der Mendelismus die ihm auferlegte Probe
bestanden hat. Ja es lassen sich trotz der Unvollkommenheit der Ver-
suche und ihrer Wiedergabe gar manche Schliisse ziehen tiber Art und
ungefihre Zahl von Farbenfaktoren, iiber deren Wirkungsweise (Dominanz,
Polymerie) — erwiinschte Fingerzeige fiir griindlichere Experimente. Die
ausfithrlichere illustrierte Wiedergabe des Belegmaterials erscheint mir
sebr lohnend, doch muB es wegen Platzmangels auBerhalb des Rahmens
dieser gemeinschaftlichen Verdffentlichung geschehen. Nur die Ergeb-
nisse seien hier mitgeteilt und zwar geordnet nach den in Frage kom-
menden Hummelarten.

Bombus pratorum:

Ein Weibchen der comb. subinterruptus K. (= Typus FRIESE
& WAGNER) erschien &duBlerlich als Mischling (durch Schwarz gestorte
gelbe Binde, unreines Gelb), seine F-Generation spaltete sich in die
Farbungstypen, die man am ehesten als die Komponenten der Misch-
firbungen vermutete. Ausgesprochene Mischfirbungen traten unter der
weiblichen F,-Generation auf, unter der minnlichen F;-Generation aber
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nicht. Die weibliche Féarbungsreihe unterschied sich auch dadurch von
der ménnlichen, daB sie durchschnittlich (in der vorderen Korperhilfte)
schwirzer gefarbt war: offenbar weil das (unbekannt gebliebene) P-Mann-
chen melanistisch gefirbt war (vergl. ARMBRUSTER 1914).

In einem Falle lieB sich zeigen, daf die Farbung mit der Grife
der Tiere wechselte (die Zuchtbedingungen waren in diesem Falle nur
mangelhaft bekannt).

Die comb. jonellus, die man aus den verschiedensten Griinden als
eine von B. pratorum abspaltende neuentstehende Art bezeichnet hat,
ziichtet nicht rein weiter. Abweichungen, z. B. comb. martes, zeigen
namentlich die Méinnchen.

Bombus confusus SCHENCK:

Schon rotafterige Weibchen sind homozygot. Das Afterrot ist hier
rezessiv gegeniiber weill. Es wurde ein Nest gefunden, bei dem alle
Minnchen rotafterig, alle weiblichen Wesen jedoch weiBafterig waren
(F1-Generation nur innerhalb der Geschlechter uniform, besondere Ver-
erbungsweise fiir jedes Geschlecht). Ein anderes Nest mit rotafteriger
Konigiu (im vorigen Fall war die Farbe der Konigin nicht angegeben)
hatte rotafterige ménnliche Nachkommen und weiBlafterige weibliche.

Eine weiBlafterige Konigin hatte weillafterige Nachkommen, unter
den Minnchen befanden sich auch rotafterige (zwei solcher Vererbungs-
fille sind beschrieben).

Eine Konigin mit weiem After, aber vereinzelt eingemengten roten
Haaren (Mischfirbung mit deutlichem ,Dominieren“ von Weil) ziichtete
nicht rein weiter. Die F,-Minnchen und F;-Weibchen spalteten auf
und zwar die F,-Weibchen zeigten auch schwarzafterige Formen: es
traten unter 60 Arbeiterinnen meist rotafterige, mehrere weillafterige
und zwei schwarzafterige Individuen auf (die eine davon wies vereinzelte
weiBe, die andere vereinzelte rote Haare im After auf). Unter den
24 eigentlichen Weibchen (Koniginnen) war das Verhiltnis Weil zu
Rot zu Roétlichweill wie 16 zu 5 zu 3.

Die Firbungen der vorderen und der hinteren Korperhiifte sind
im hohen Mafle voneinander unabhéingig, nur sind die schwarzafterigen
Individuen hier durchweg melanotisch gefirbt.

Bei der Firbung und Zeichnung der vorderen Korperhilfte
(= Schwirzung von Abdominalsegment 1 und 2, Pro- und Metathorax)
sind deutlich mehr Erbfaktoren beteiligt, denn die Spaltung ist ver-
wickelter.
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Bombus soroensis:

Hinsichtlich der Afterfarben Rot, WeiB, Schwarz herrschen #hn-
liche Verhiiltnisse wie bei B. confusus, doch ist das Afterschwarz wahr-
scheinlich ein polymeres Merkmal.

Bombus derhamellus:

Die Umfirbung von Prothorax, Metathorax Segment 1 und Segment 2
vom lichtesten Hellgelb bis zum vollstindigen Schwarz besorgen ca.
sechs Allelomorphenpaare. Extreme Plus-Minusabweicher in F, sind
selten, aber bei den Mannchen relativ hiufiger als bei den Weibchen.

Bombus hortorum:

Afterschwarz erscheint als dominant.

Bombus pomorum:

Das fluktuierende Dominieren erscheint vérstindlich bei Annahme
von Polymerie. Héiufiges Vorkommen von Dominanz (nur beim weib-
lichen Geschlecht kann es sich um Dominanz handeln!) macht es ver-
stindlich, daB gewisse Kombinationen (Phinotypen) bei Weibchen fast
gar nicht vorkommen, relativ hiufiger dagegen bei den Ménnchen.

(Die Dominanz bei Schwarzfaktoren in der vorderen Korperhilfte
wird bestitigt durch den oben erwihnten Befund, daB aufgehellte
Formen (luridus) unter den M#&nnchen ungleich hiufiger sind als unter
den Weibchen.)

Bombus variabilis:

Die dunklen Farbungen tristis-fieberianus, die man fir eine neu-
entstehende Art hetrachten wollte, ziichten nicht notwendigerweise rein
(hellere Féarbungen zeigen sich namentlich unter ihren ménnlichen Nach-
kommen); sie treten insbesondere auch als Kombinationen in andern
Nestern auf.

Das diffuse Rot bei B. variabilis erscheint rezessiv.

Die Ergebnisse verglichen mit den unabhingig davon gezogenen
Folgerungen aus der morphologischen Analyse des Auflenmerkmals
(Kapitel 1) und der Populationsanalyse (Kapitel 2) zeigen, daB alle drei
Wege gangbar sind, und daB das Problem auf diesem dreifachen Wege
mit Erfolg angefalit wird.

4. Kapitel. Das Experiment, seine Ziele und Bedingungen.

Vorliegende Studie soll zum Studium der Vererbungserscheinungen
bei Hymenopteren und zwar hauptsichlich zum experimentellen Studium
auf Grund des Zuchtversuchs anregen. Dem Ausban einer experi-
mentellen Methode mogen die folgenden Ausfithrungen dienen:
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Die Hummel geht bei der Anlage ihres Baumes nicht besonders
sorgfiltig, keinesfalls aber besonders wihlerisch zu Werk, sie zeigt viel-
mehr eine bewundernswerte Anpassungsfihigkeit. KEs macht darum
wenig Schwierigkeit ein Hummelnest auszunehmen und seine Weiter-
entwicklung in dargebotener kiinstlicher - Nistgelegenheit zu beob-
achten. Die Art, wie man Hummelnester mit Erfolg ausnehmen
kann, ist ausfiihrlicher bei HOFFER und auch bei ARMBRUSTER 1914
beschrieben.

Damals benutzte ich ein Zigarrenkistchen, das aufler dem Deckel
oben fiinf licht- und zugdicht verschlieBbare Offnungen besaB: auf der
vorderen Breitseite das kleine, ganz unten angebrachte Flugloch, an der
hinteren Breitseite zwei groBe fast die ganze Breitseite einnehmende,
mit leicht abnehmbaren Glasplatten versehene Fenster, durch die man,
namentlich bei gedffnetem Deckel beobachten und photographieren konnte,
endlich an den kleinen Seitenflichen in eine niedrig angebrachte kleine
Offnung, durch die Futterschalen eingefiihrt, einzelne Individuen und
Unrat entfernt wurden. Unter dem Deckel war noch ein (Glasabschluf
angebracht, der aus drei Scheiben bestand, welche auf einer Reihe von
vorspringenden Nigeln ruhten und deswegen fast gerduschlos nach Art
von Schiebefenstern gegeneinander verschoben werden konnten. Um
auch das Nest mit einer Flugrohre zu versehen, wie sie die Hygiene
und die Lebensgewohnheit der Hummeln verlangt, wurde innen hinter
dem Flugloch ein Tunnel (die #uBlere Hilfte eines Streichholzschéchtel-
chens) angebracht. Der ganze Boden und groftenteils auch der Tunnel
wurden mit gewaschenem Sande bedeckt. Es erwies sich dies sehr nétig,
denn die Tiere unternehmen keine Reinigungsfliige, sondern benutzen
gewisse Ecken sehr ausgiebig, namentlich nach reichlicher Zucker-
fiitterung. Diese Nestform eignete sich durchaus fiir in*ensivere Beob-
achtung. An das reichliche Licht gewthnten sich die Tiere offenbar sehr
gut. Gerdusche und Erschiitterungen, gegen welche die Tiere empfind-
lich sind, lieBen sich fast ganz vermeiden. Wenn man iiber das ganze
noch ein zweites Késtchen stiilpt und dabei Flugloch und Flugrohre
geeignet abindert, diirfte es auch gegen die im Freien herrschenden
Temperaturschwankungen geniigend geschiitzt sein.

Eine andere, fiir linger dauernde Zuchtversuche erprobte Form
bat LINDHARD verwendet und abgebildet. Die MaBe fiir die auf der
Abbildung sichtbare, durch ein zweites Flugloch verbundene Kammer
und Vorkammer betrugen je 20X 20 X 20 cm. Die Kammer war innen
mit einer 5 cm dicken Schutzschicht aus Heu ausgekleidet.

Induktive Absﬁmmungs- und Vererbungslehre. XVIL 292
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a) Die normale Entwicklung des Hummelstaates.

Der normale Entwicklungsverlauf einer Hummelfamilie ist folgender.
Das Erscheinen der Minnchen ist wie bei den meisten Insektenstaaten
das Signal zur Verjingung des Gemeinwesens. Uber diesen Zeitpunkt
unterrichtet uns sehr gut eine Tabelle FRIESE & WAGNERS (1909, S. 90).
Bald nach dem Erscheinen der M#nnchen, frither oder spiter je nach
der Art, kommen auch die ,echten Weibchen® zum Vorschein und die
Begattungen konnen vor sich gehen. Zwei bezeichnende Beispiele:

BeiB.confusus erschien nach HOFFER das erste Mdnnchen am 3. August
1880, schon am 12. fand die erste beobachtete Begattung statt. Einige
Zeit wurden dann von der alten Konigin nebeneinander Minnchen und
‘Weibchen -erzeugt, z. B. schliipften aus dem koniglichen Eigelege vom
21. Juli am 16. August eine rotafterige Arbeiterin, am 17. August zwei
Minnchen und eine Arbeiterin, sodann nach und nach noch fiinf Tiere
aus, darunter drei Koniginnen. Das Verhiltnis von Arbeiter zu Minn-
chen zu Koniginnen im gleichen Gelege war also hier 3:2: 3.

In meinem 1914 beschriebenen Neste von B. pratorum wurden die
Minnchen nicht nur sehr frith (von Mitte Mai ab erschienen Imagines)
sondern auch eine Zeitlang ausschlieBlich erzeugt (vergl. ARMBRUSTER
1914, Tab. S. 696).

Die Minnchen sind in wenigen Tagen auspigmentiert und verlassen
z. B. bei B. pratorum in wenigen Tagen das Nest auf Nimmerwieder-
sehen. Die jungen Koniginnen werden bald nach ihrem Erscheinen be-
fruchtet, so lange eben noch die Ménnchen zur Stelle sind, deren Lebens-
dauer 1-—3 Wochen betrigt. Das Eilegegeschift beginnt aber erst nach
einem halben Jahr. In den meisten Fillen, namentlich bei den nicht
zu frithen Arten ist nach der Befruchtung die Lebeunszeit des Mutter-
staates abgelaufen. Das Eilegegeschift der alten Konigin hat schon
einige Zeit aufgehort und sie selbst ist nach 10--12 monatlicher Lebens-
zeit zungrunde gegangen, ebenso rasch nacheinander die letzten Ar-
beiterinnen, da ihre Lebensdauer nur 3—4 Wochen betrigt. Auch das
Nest geht alshald zugrunde, denn das relativ spirliche Wachs ist bei
seiner eigenartigen Konsistenz sehr hinfillig und die aufgebrochenen
Kokons sind bald unbrauchbar. Man kann also im Gegensatz zur
Bienenzucht einer jungen Konigin normalerweise nicht ein schon vor-
handenes, schon einmal benutztes Nest anbieten, um dadurch etwa in-
direkt ihre Fruchtbarkeit zun steigern. Wohl kommt es aber auch in
der Natur vor, daB an ein und demselben Ort, weil er eben geeignet
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ist, jahrlich ein neues Nest angelegt wird. Die allmihlich allein im
alten Nest noch iibrig bleibenden jungen Koniginnen verlassen dasselbe
vor seinem Untergang, sie iiberwintern, um dann im néchsten Friihjahr
je ein neues Hummelgemeinwesen zu begriinden. Zunichst leben sie
dabei nach Art einer Einsiedlerbiene, spiter erfreuen sie. sich der leb-
haften Mitwirkung der allmé#hlich sich um sie mehrenden jungen Brut.

b) Der Unterschied zwischen Koniginnen und Arbeiterinnen.

Die ilteren Autoren z. B. HOFFER unterschieden mindestens drei
getrennte weibliche Kasten im Hummelstaate: 1. Die Ko6niginnen, und
zwar die alte Konigin, die Nestmutter und die jungen Koniginnen, die
zukiinftigen Nestmiitter; 2. die Arbeiterinpen, das sind die verkiim-
merten Weibchen, die der Konigin in allem helfen, jedoch nur ausnahms-
weise Eier legen; 3. die zwischen diesen Extremen stehenden ,grofen
Arbeiterinnen®, auch ,kleine Weibchen“ genannt. Diese Dreiteilung
wurde bisher offenbar zu strenge durchgefithrt. Denn es sind alle
Ubergiinge vorhanden, da es sich offenbar um individuelle Modifikationen
handelt, die durch verschiedene Ernahrung verursacht sind. Bei den
Hummeln 148t sich dies leichter zeigen als bei der Honigbiene; denn
so sehr und so deutlich dort die Nahrung verschieden ist fir die
Koniginnen einer- fiir die Arbeiterinnen andererseits, so scharf zeigt
sich in morphologischer, physiologischer und psychologischer Hinsicht
der Unterschied zwischen den zwei genannten Kasten, so daB z. B.
WEISMANN zwei ganz verschiedene Erbanlagen angenommen hat.

Es mag zweifelhaft sein, ob die am stirksten ,verkiimmerten“
weiblichen Wesen des Hummelstaates noch mit Erfolg befruchtet werden
konnen. Doch wird es naturgemifl nicht moglich sein, Tiere, die be-
fruchtete Eier ablegen konnen, von Tieren, die nur unbefruchtete Eier
ablegen konnen, zu unterscheiden, und die genannten wiederum etwa
von Tieren, die iiberhaupt nicht Eier ablegen konnen. Es ist aber nicht
ausgeschlossen, bislang nur noch zu wenig untersucht, daf unter Um-
stinden die Abdomform eines Weibchens dem geschulten Beobachter
Anhaltspunkte dariiber gibt, ob dasselbe befruchtet ist oder wohl nicht?).
Denn bei der Honigbiene z. B. regt die vollzogene Begattung die Frucht-
barkeit dermafen an, daB das Abdom mit der Zeit unformig verlingert
erscheint. Dieses unformig verlingerte Abdomen weist aber auch, be-

1) Bei der Biene gibt sogar die Wage hieriiber ziemlich untriigliche Auskunuft.
22%
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sonders deutlich im Hohepunkt ihrer Eierlegetitigkeit, die (alte) Hummel-
konigin auf, die gewil nur ausnahmsweise nicht befruchtet sein wird.

Es wird iiberhaupt eine gewisse Willkiirlichkeit darin liegen, wenn
man die einen als ,groBe Arbeiter“, die andern als ,echte junge Koni-
ginnen“ bezeichnet. Tatsache ist nur, daf die Grofe der weiblichen
Wesen von Frithjabr an bis zum Spétjahr durchschnittlich stets
zunimmt, daB die groBten weiblichen Wesen zum SchluB3 erscheinen,
die allergroBten also z. B. auch nach den Méinnchen; ferner, daB die aller-
letzten und grofiten ihre Lebensenergie normalerweise nicht gleich ver-
brauchen durch Ausfliegen, Vorritesammeln und Eierlegen (zum Teil
hilt sie von all dem schon die unfreundlich gewordene Witterung ab),
sondern fiir das kommende Friithjahr aufsparen, also, in unsern Breiten
wenigstens, erst iitberwintern.

Der Ziichter wird sich demnach wohl bewuft bleiben miissen: im
Nest kann nicht etwa nur die Nestmutter Eier legen und nicht nur die
allerletzten Weibchen konnen befruchtet werden. Andererseits aber
wird es auch bei den abgeéinderten Lebensbedingungen des Experiments
moglich sein, nicht gerade nur die allerletztén Weibchen zum Uber-
wintern zu bringen, sondern auch die zeitiger ausgeschliipften (s. unten)
und umgekehrt die Eiablage der letzten Weibchen frither herbeizufithren,
also z. B. schon im Geburtsherbste vor dem Winter, nicht erst nach
demselben. In der Natur wird ja auch unter verschiedenen Breiten und
Klimaten der Lauf des Hummellebens in verschiedener Weise abgeindert
und in verschiedenen Perioden unterbrochen.

Wenn in der Tat, wie HOFFER berichtet, daf aus ein und demselben
koniglichen Gelege (= die ca. 6—10 am gleichen Tage in ein und
dieselbe FKizelle gelegten Eier) aufler M&nnchen auch Koéniginnen und
Arbeiterinnen entstehen konnen, so ist das freilich merkwiirdig, aber
nicht unerklirbar. Der Unterschied zwischen der koniglichen und der
Arbeiternahrung ist immer noch nicht genauer bekannt (vergl. ARM-
BRUSTER 1914, S. 694), aber offenbar erhalten auch hier die heran-
wachsenden ,, K6niginnen“ eine eiweifireichere, besser zubereitete Nahrung
als die Arbeiter. Im groflen und ganzen wiirde also im Verlauf der
Nestentwicklung mit wachsender Gehilfenschar eine fortschreitend
bessere Nahrung verabfolgt. Es kommt aber trotz alledem auch vor,
daB selbst Maden ein und derselben Larvenzelle ungleich ernéhrt werden.
Die ersten, noch von der Nestmutter selbst vollstindig versorgten Ei-
bezw. Larvenzellen erhalten einen Vorrat von einem Honig- und Pollen-
gemisch. Die ersten Tiere werden nicht geitzt. Die ,Geschlechtstiere®
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dagegen, also auch die Minnchen, sollen nicht einen Vorrat von Honig
und Pollen erhalten, sondern mit einem geleeartigen Futtersaft mehr
oder weniger geditzt werden. Dieser Futtersaft ist offenbar mit dem
koniglichen Futter im Bienenstock zu vergleichen. Nach LINDBHARD
soll es sich freilich um etwas ganz anderes handeln, nimlich um einen
Brei von zerkauten Eiern, hauptsichlich von unbefruchteten Arbeite-
rinneneiern.

Wenn die Zuchtversuche nihere Aufklirung iiber den besprochenen
Unterschied der Lebenslage namentlich des Futters bringen, dann wird
man moglicherweise die in Betracht kommenden Faktoren in die Hand
bekommen und in das Zahlenverhiltnis der weiblichen ,Kasten“ etwa
regulierend einzugreifen imstande sein.

¢) Die Befruchtung.

Die Kreuzung bestimmter Minnchen mit bestimmten Weibchen
macht offenbar nicht dieselben Schwierigkeiten wie bei der Honigbiene,
denn die Begattung findet nicht in der Luft statt, sondern auf Blittern,
Bliiten, an sonnenbeschienenen Hauswauden, auf dem Erdboden oder gar
im Nest (HOFFER, LINDHARD, ARMBRUSTER). In Ubereinstimmung mit
meinen Beobachtungen wirken nach LINDHARD Licht und Wirme z. B.
die Sonnenstrahlen férdernd. LINDHARD konnte wenigstens am sonnen-
beschienenen Fenster seiner Vorkammer leicht mehrere copulae beob-
achten, und ich konnte feststellen, daB, wenn ich an meinem Neste den
Deckel 6ffnete und die Sonne ins Innere des Nestes schien, die Minn-
chen ihre Liebesspiele und Werbeversuche begannen.

Bei dieser Geneigtheit der Minnchen, sich alsbald auf die er-
scheinenden Weibchen zu stiirzen, wird sich Inzucht experimentell un-
schwer herbeifiihren lassen, wie sie ja auch in der freien Natur nicht
selten sein wird. Das relativ héufige Auftreten ,reiner* Farben und
rein ziichtender Familien, also homozygoter Individuen diirfte hich hieraus
erkldren lassen.

Im allgemeinen wird man bei Zuchtversuchen, namentlich bei aus-
gedehnteren, mehrere Miénnchen und mehrere Weibchen von gewiinschten
Eigenschaften Dbesitzen. Es wird vermutlich keine Schwierigkeiten
haben, solche Tiere aus ihrem Mutternest zu entfernen, in ejn Kistchen
mit Glasfenstern bei kiinstlicher Ernihrung vereint zu halten, um ge-
wiinschte Kreuzungen zu erzielen. Das Mutternest ertrigt die Ent-
fernung der jungen Geschlechtstiere ohne Schaden: die Méinnchen
wiirden ja doch, wenn man sich ihrer nicht bald versichert, verschwinden
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und die Weibchen (die ,jungen®, ,echten“ Koniginnen) niitzen dem
Mutternest wenig mehr, fallen ihm vielmehr eher zur Last. Auch dem
Ziuchter konnen sie ldstiz fallen, da namentlich bei den frither er-
scheinenden Gefahr besteht, daB sie ihrerseits Eier legen und so die
Genauigkeit des Zuchtergebnisses in empfindlicher Weise storen.

Es ist nicht wahrscheinlich, daB auch bei den Hummeln eine Art
Begattungszeichen vorkommt, auch ist es mir bis jetzt nicht gelungen
zu zeigen, daf ein Minnchen z. B. von solitiren Bienen nur einmal die
Begattung voliziehen kann (mehrere Umstiinde sprechen fiir letzteres).
Da man aber den Geschlechtsinstinkt der Tiere z. B. durch Besonnung
anregen kann, diirfte es keine zu groBen Schwierigkeiten machen, die
Copula, der Tiere einfach abzuwarten und das Pédrchen, das sich zu-
sammengefunden hat, von den iibrigen Tieren nach nochmaliger Re-
gistrierung zu weiterer Verwendung zu sondern. DaB die Weibchen
befruchtet werden, etwa bevor sie in das Befruchtungskistchen ge-
kommen sind, kann man dadurch verhiiten, da man sie ibertrigt,
bevor sie noch ganz auspigmentiert sind. Man kann so zu gleicher
Zeit den Zuwachs des alten Nestes hinsichtlich Erscheinungszeit
und Firbungstypus der einzelnen Kasten leichter und einwandfreier
registrieren. .

Copulae zwischen verschiedenen Hummelarten sind nach VOGT
(1909, S. 68) schon beobachtet wordéen, ja sogar solche zwischen Bombus
und der Schmarotzerhummel Psithyrus (SCHMIEDEKNECHT, SMITH), da-
gegen, gelang es HOFFER nicht, solche Bastarde kiinstlich hervorzurufen
(vergl. VOGT 1909, S. 68). Sie miifiten indes duBerst lehrreich sein fiir
die Hummelkoloristik, namentlich fiir die genauere Kenntnis der Wirkungs-
weise einzelner Binden- und Schwirzungsfaktoren. Und es ist klar, was
eine genaue Kenntnis der Erbfaktoren bedeutet fiir das Studium der
Vererbungsprobleme.

Da auch bei den Hummeln wegen des vorhandenen Receptaculum
seminis nur eine einmalige Befruchtung notig ist, wird das Studium der
Vererbungserscheinungen sehr vereinfacht, denn alle Individuen, die aus
befruchteten Eiern entstehen, haben denselben Vater.

Jedoch bedeutet es einen Nachteil fiir Zuchtversuche bei Hummeln,
daB hier die Konigin, die Nestmutter normalerweise nur einen Sommer
Eier legt, also z. B. stets schon eingegangen ist, wenn die junge
Konigin ihr regelrechtes Eilegegeschift beginnt. Wenn daher dem Ex-
périmentator eine F,-Konigin zugrunde gegangen ist, kann er mnicht noch
nachtréiglich eine solche von der P-Mutter nachziehen, wie das bei der
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Honigbiene moglich ist. Unter Umstinden konnte es aber mit der Zeit
gliicken, von ein und derselben Konigin schon im Vorherbste einige
Fs-Individuen zu ziehen. Man hétte vielleicht Erfolg bei einer frith
erschienenen jungen Konigin, die man nach Ablage ihrer ersten Herbst-
eier moglichst bald, zur Schonung ihrer Lebensenergie, etwas vorzeitig
durch gelinde Anwendung von Kilte dem Winterschiaf zufiihrt.

d) Die Uberwinterung der kiinftigen Nestmitter.

In der freien Natur verlassen die Weibchen, die kurz vor dem
Ende des Gemeinwesens erschienen sind, also die groBten Weibchen
oder die jungen Koniginnen, alsbald das Nest, um in einem selbst-
gegrabenen Erdloch oder in einem sonstigen giinstig sich darbietenden
Versteck einzeln zu iiberwintern. Obwohl die Tiere sich nicht weit vom
alten, dem Untergang geweihten Neste dabei entfernen, sind iiber-
winternde Weibchen verhiltnismé8ig schwer zu entdecken.

LINDHARD (1912, S. 340f.) insbesondere hat aber gezeigt, dal die
Uberwinterung bestimmter befruchteter Weibchen, also der kiinftigen
Nestmiitter, deren Nachkommenschaft uns interessiert, keine nennens-
werten Schwierigkeiten bietet. Im einen Falle stellte er von B. ferrestris
ca. 40 Koniginnen, deren Befruchtung er beobachtet, hatte in ein ge-
schlossenes Zimmer, auflerdem befand sich in dem Zimmer eine offene
Kiste mit Torfstreu, mehr als die Hilfte benutzte die dargebotene Ge-
legenheit und iberwinterte vergraben in der Torfstreu. Der. Rest
suchte weiter zu arbeiten und aus dem geschlossenen Raume zu ent-
fliehen, so daB sie bald an Entkriftung eingingen.

In einem anderen kiinstlichen Neste wollten die B. lapidarius-
Weibchen bis in den November hinein sich nicht von ihrem Bau
trennen. Das Nestmaterial wurde schlieBlich schon schimmelig und die
Tiere konnten sich vor Kélte kaum mehr bewegen, als sie das Nest ver-
lassen wollten. Da bedeckte er einfach die einzelnen Weibchen mit
einer Hand voll Torfstreu und die Tiere tiberwinterten vorziiglich. Man
konnte sogar den Winterschlaf kiinstlich unterbrechen durch zeitweiliges
Einwirkenlassen von Wirme.

Es diirfte also mit der Zeit gelingen wertvolle Zuchttiere allméh-
lich der Kilte auszusetzen, sie dann isoliert mit der mehr oder weniger
antiseptisch wirkenden Torfstren zu bedecken und so einem frithzeitigen
Winterschlafe entgegenzufithren, der ja der Sicherheit der Tiere wegen
wiinschenswert ist.
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e) Die Nestgriindung in der Gefangenschaft.

Ein bestimmtes Weibchen an einer bestimmten Stelle zur Nest-
anlage zu bewegen (um nachher ihre Brut untersuchen zu konnen) ist
eine Schwierigkeit, die wiederum LINDHARD 1912 iiberwunden hat, so-
wohl bei Tieren, die er im Frithjahr frisch gefangen hatte, als auch mit
Tieren, die in Gefangenschaft befruchtet und itberwintert worden waren.
Schon HOFFER war es gelungen, gefangen iiberwinterte Tiere bei der
Anlage der ersten Zelle zu beobachten. Als er damn die Nestmutter
storte, miBlang der Zuchtversuch. LINDHARD gliickte das Experiment
bei 7 von ca. 20 im zeitigen Frithjahr eingesammelten Hummelkoniginnen.
Er sperrte sie je in eines seiner Zuchtkistchen, brachte dasselbe in ein
Zimmer mit reichlich vorhandenen Blumen und zwar solchen, anf denen
die Hummeln Pollen zu sammeln pflegen. Die Gefangenschaft im Zimmer
und diese halbkiinstliche Erndhrung dauerte solange, bis die ersten Ar-
beiterinnen, die ersten Jungen der Konigin, erschienen waren, bis also
eigentliches soziales Leben begann, dessen Pflichten dann die Konigin
stetsfort im Neste festhielten. Das Pollen wird im Zimmer weniger gern
gesammelt als der Honig (der zudem ersetzbar ist durch Zucker oder
Kandiszuckerlosung). Auch gilt es aufzupassen, daBl gelegentlich der
Erneuerung der Blumen die Zuchttiere nicht entwischen oder sonst ver-
loren gehen. Der Versuch gelang bei drei Koniginnen von B. ferrestris,
bei je einer von B. lapidarius, distinguendus, sidvarum, agrorum, er
gelang nicht bei zwei Exemplaren von B. subterraneus und ca. zehn von
B. hortorm. In mancher Hinsicht ist es giinstig, daBl bei der Staaten-
griindung in Gefangenschaft, wenigstens bei denen LINDHARDS, die ersten
Arbeiterinnen 2—3 Wochen, die Geschlechtstiere einen Monat frither
erscheinen als in den wilden Nestern. Ein Auszug aus einem
LinpHARDschen Protokoll!) moge iiber diese schonen Versuche néher
unterrichten:

B. terrestris (Konigin) eingefangen: 26. April; in den Zuchtkasten
gesetzt: 17. April; Offnung des &uBeren Flugloches: 30. April; Pollen-
sammeln im Zimmer, erste Eizelle von HaselnuBgroBe fertig: 2. Mai. —
3.—20. Mai: zweimal téglich Pollensammeln (dazu Kandiszuckerlosung);
19.—20. Mai: die erste Arbeiterin. Das Zuchtkistchen kommt ins Freie.
24, Mai: erste Larvenzelle (fiinf Arbeiterinnen) entleert; 5.—10. Juni:
die zweite Larvenzelle (10—15 etwas groflere Arbeiterinnen) entleert.

) Fiir frdl. Beihiilfe bei der Ubersetzung der dinischen Arbeiten LINDHARDS
bin ich Frau Pfarrer LUDEMANN, Karlsruhe zu groSem Dank verpflichtet.
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Mitte Juli: erstes Ménnchen; 22. Juli: 18—20 junge Weibchen (Koni-
ginnen); 4. September: die Nestmutter tot, Zahl der Nestinsassen nur
noch gering. ,

Als noch gelungener muB folgender Fall angesehen werden: ,Das
erste Exemplar (der in Torfstreu kiinstlich in Gefangenschaft iiber-
winterten Koniginnen L. A.) von B. ferrestris, das um den 20. April
auskroch, verblieb, in ein verschlossenes Zuchtkistchen gesetzt, im
Freien. In der ersten Zeit war es nachts kalt, und erst um den
1.—2. Maj begann das Tier mit dem Nestbau (Wachs ausscheiden und
zu verarbeiten? L. A.). Am 5. Mai offnete ich den Vorderkasten, die
Hummelkonigin kam heraus, kreiste lange um das Kistchen, flog fort
auf eine halbe Stunde, kam wieder zuriick, schliipfte hinein und ver-
blieb im Bau“ (LINDHARD 1912, S. 340f.).

Hier fiel also jede kiinstliche Fiitterung ganz weg, im oben er-
wihnten Falle daunerte sie drei Wochen. Welche Blumen, namentlich
welche Pollenblumen LINDHARD mit Erfolg benutzt hat, gibt er leider
nicht an.

Es existiert noch ein Verfahren, Hummeln unter Kontrolle zu
ziichten. Ks ist ebenfalls von LINDHARD mit Erfolg angewandt worden
und gibt, namentlich in Kombination mit den erwihnten Methoden, die
AuBenbedingungen noch mehr in die Hand des Experimentators.

Man schlieft ein Beet mit Hummelblumen, etwa mit Rotklee von der
Aufienwelt ab, indem man dariiber ein Draht- oder Gazegehiuse errichtet.
Von dem beweglichen Hummelzuchtkistchen 14t man nur das Flugloch
in den so entstandenen Zwinger einmiinden, so dafl Beobachtung und
Experiment am Kistchen vollig unbehindert sind. Wenn man der Nest-
mutter von Anfang an einen solchen Zwinger darbietet (es gibt ja
Mittel und Wege, frithzeitig blihende Beete zu erzielen), ist man der
Sorge um ein Entkommen der Nestmutter und um ihre kiinstliche Er-
nihrung mehr oder weniger enthoben.

Nitigenfalls konnte manr mittels dieses Verfahrens verschiedene
Fehlerquellen sicher ausschalten z. B. das Zufliegen nestfremder Indi-
viduen. Dafl man es mit Erfolg anwenden kann zur Zucht des voll-
kommen selbststerilen Rotklees (Trifolium prat. L.) (LINDHARD 1911),
sel nur nebenbei erwihnt.

f) Die Einheitlichkeit der jungen’Nestgeneration.

Eine Fehlerquelle, unter Umsténden eine sehr verhingnivolle, ist
noch ins Auge zu fassen. Nicht alle Nestinsassen des gleichen Jahr-
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gangs sind Kinder der Nestmutter, denn namentlich in der letzten Hilfte
der Brutperiode pflegen auller der Nestmutter auch andere weibliche
Individuen, also Tochter der Mutter sich am Eilegegeschift zu beteiligen.
Die Hummelbrut eines Jahrganges ist also in offenbar vielen
Fillen gemischt aus Fi- und F:-Individuen. Leider sind unsere
Erfahrungen in diesem Punkte noch liickenhaft, genaunere Beobachtungen
also dringend nétig.

Nach dem unter b) Gesagten ist eine scharfe Grenzlinie zwischen
den weiblichen Wesen, die Eier legen, und denen, die keine Eier legen
konnen nicht ziehbar, ebensowenig eine solche zwischen den Individuen,
die befruchtet, und denen, die nicht befruchtet werden kénnen. Anderer-
seits ist wiederholt festgestellt, daf nicht nur die eigentlichen (jungen)
Koniginnen (worunter ich die grofiten und die zuletzt, etwa nach den
Ménnchen, erscheinenden weiblichen Wesen verstehe) zur Eiablage fihig
sind. Ja diese ,jungen Koniginnen“ werden die Zuchtversuche noch
am wenigsten stéren, denn abgesehen davon, dafl sie erst sehr spit
erscheinen und sich in ihrem Geburtsherbste ziemlich untitig zeigen,
hat der Experimentator auch aus anderen Griinden ein Interesse daran,
sie moglichst bald aus dem Geburtsneste zu entfernen. Viel mehr
Schwierigkeiten machen die hauptsidchlich im Hochsommer auftretenden
sog. ,groBen Arbeiter® (= ,kleine Weibchen“ oder ,kleine K¢niginnen“).
Sie beteiligen sicht nicht nur erwiesenermaflen an dem KEilegegeschift,
sondern sie koénnen auch wenigstens teilweise befruchtet werden, da
ihre Erscheinungszeit mit der der Minnchen zusamnmenfallen kann.
HorrER (1882, S. 76) hatte z. B. am 20. Juli 1881 ein Nest von B.
agrorum (unvollstindig) ausgenommen. Mehrere Arbeiterinnen und eine
kleine Konigin, die der Gefangenschaft entgangen waren, griindeten an
derselben Stelle alsbald ein neues, ,weiselloses* Gemeinwesen. Am
12. September enthielt dasselbe 5 alte, beinahe ganze haarlose Arbeite-
rinnen, darunter eben die ,kleine Konigin“, 9 junge Arbeiterinnen,
b junge Koniginnen (die aber etwas kleiner waren als die gewdhnliche
Form) und 13 Minnchen. Diese ,Nachschaffungskonigin“ hatte also
offenbar Eier fiir Ménnchen und fiir Weichen gelegt und zwar liefen
sich aus den letzteren Arbeiterinnen und kleinere Koniginnen (jedoch
keine Koniginnen von Normalgrofle) erziehen. Diesen seinen Schlufl
konnte HOFFER durch direkte Beobachtung bestétigen: vor seinen Augen
legte die abgeflogene ,Nachschaffungskonigin“ einen Kierklumpen (am
14. September), aus dem Anfang Oktober Minnchen, Weibchen und Ar-
beiter auskrochen. Ob diese sekundire Nestmutter (F,-Weibchen) be-
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fruchtet war, hat HOFFER nicht untersucht, er hilt es aber fiir moglich
und setzt es auch voraus. Ahnliche Fille, wo »Nachschaffungskoniginnen*
oder besser ,Nachschaffungsweibchen® " Eier legten fiir verschiedene
Weibchen und Ménnchen, berichtet HOFFER (ebenda) fiir B. derhamellus
und B. variabilis.

Solche Nester mit ,Nachschaffungsweibchen“ sind zwar fir den
Ziuchter keine storenden Erscheinungen, denn sie fallen auf durch den
Mangel an einer normalgroBen Konigin, durch den scharfen Altersunter-
schied (Zustand des Haarkleides, wenigstens in den meisten Féllen)
zwischen F;- und Fs-Individuen und durch vorzeitiges Siechtum, aber
sie verdienen doch erwihnt zu werden, weil bei ihnen meist einwandfrei
gezeigt werden kann, daB man in einem Hummelnest nicht nur mit
F:-Ménnchen sondern auch mit F:-Weibchen (und zwar solchen von
verschiedener Grofie) zu rechnen hat. Diese Erscheinung ist vom Stand-
punkt der DziErzoNschen Regel aus gar nicht unbegreiflich, fiir Zucht-
versuche aber ohne Zweifel sehr listig. Daf man aber deswegen nicht
furchten muB, in einem Neste mit normaler Konigin legten die iibrigen
grollen Weibchen auch nur Zhnlich viele Eier wie die ,Nachschaffungs-
koniginnen“, ist klar. Sonst ist gerade in diesem Punkte Genaueres
leider nicht bekannt. Weder LINDHARD noch mir stehen Einzelheiten
zu Gebote und HOFFER gibt abgesehen von gelegentlichen Bemerkungen
nur an, er habe unter 40 beobachteten Eierlegerinnen nur drei Ar-
beiterinnen wahrgenommen. LINDHARD glaubt, das plotzliche Anschwellen
der Méannchenziffer sei dann erklirlich, wenn man annehme aufler der
Konigin seien auch noch andere weibliche arrhenotoke Wesen am Eilege-
geschift beteiligt. Das an Minnchen reiche Nest von B. pratorum, das
ich 1914 beobachtete und beschrieb, berechtigt jedoch aber zur gegen-
teiligen Annahme. An einer anderen Stelle bemerkt denn auch LINDHARD,
die Eier, die tatsichlich von anderen Weibchen als Nestmutter stammen,
entwickelten sich zum geringsten Teil, wiirden vielmehr zur Heranzucht
der echten Koniginnen verfiittert. Es wire nun zunichst festzustellen,
ob es immer nur wenige bestimmte Individuen sind, die sich durch einen
ausgeprigten Eilegeinstinkt von den tibrigen unterscheiden, ob man sie
infolge sonstiger biologischer oder gar morphologischer Merkmale aus
den iibrigen herausfindet, ob es Bombusarten gibt, bei denen nur die
grofiten Weibchen Eier legen. Man konnte dann die Versuchsstorerinnen
zeitig unschidlith machen und unter den Hummelarten die giinstigste
auswihien. Aber angenommen, diese Untersuchungen fielen negativ
aus, so sind trotzdem exakte Vererbungsstudien moglich, nur werden
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daran an Genauigkeit des beobachtenden Ziichters erhebliche Anforde-
rungen gestellt.

Die alte Konigin, die Nestmutter hat die Gewohnheit, nur am Tage
und zwar zu bestimmten Tageszeiten ihre Kier abzulegen, nimlich nach-
mittags (HOFFER) und zwar z. B. bei B. lapidarius zwischen 5 und 7 Uhr
(LINDHARD 1912, 8. 347). Das Eierlegen ist mit grofien Umsténdlich-
keiten verbunden. Erst wird nach der Darstellung HOFFERs (1882 a
und b) die Ko6nigin unruhig und eilt tiber die &lteren- Zellen hin wie
auf der Suche nach einem giinstigen Bauplatz fiir die neue Eizelle. Die
Zelle legt sie sich selbst an, mit Hilfe von Wachs, das sie ihren eigenen
Bauchsegmenten entnimmt, errichtet sie einen durchschnittlich 6 mm
hohen Wall. Dann beginnt die Versorgung der Zelle mit Nahrung (mit
Blutenstaub und Nektar), die das Tierchen nach und nach aus den
Vorratsbehiiltern herbeibringt, um sie i der ,Wallzelle“ weiter zu
bearbeiten. Das Eierlegen selbst bringt eine ungewdhnliche Aufregung
in den Hummelstaat. Die Hummelkdnigin, dicht umdringt von den
iibrigen Nestinsassen versucht zunichst ca. fiinf Eier in rascher Auf-
einanderfolge in die Zelle gleiten zu lassen. Ungestiim stiirzen sich die
iibrigen Weibechen, grof und klein auf die erscheinenden Eier, um sie
wegzuschleppen, wihrend die Konigin sich bemiitht sie zu verteidigen.
Dieser auffallende Streit ist nicht so bald voritber. Die Koémnigin sucht
alsbald die abgeleégten Eier mit einer Schicht bereitgehaltenen Wachses
zn bedecken, um dann noch mehr Futter beischleppen zu kénnen. Da
manchmal liisterne Weibchen in die Eizelle einzubrechen versuchten,
kann die Konigin oft erst nach neuen Streitereien die Eizelle zur Auf-
nahme neuer Eier bereit machen. Der nachtrigliche Kischub (oft sind
es deren mehrere, ist schwicher als der erste, er besteht aus ca. vier
Eiern. Wiederum suchen sich die Weibchen heranzudringen und Eier
zu erhaschen. Von den zahlreichen Eiern, die fiir eine einzige Zelle
bestimmt sind, gehen auf diese Weise gar manche zugrunde. Es wurden
schon 24 in einer Zelle gezihlt (HOFFER 1882 a, S. 72), durchschnitt-
lich diirften sich ca. acht in jeder Zelle entwickeln.

Die iibrigen Weibchen, die Fier legen, machen dies unter #hn-
lichen Umsténden, auch sie werden von den iibrigen Weibchen, ja sogar
auch von der alten Konigin stark beldstigt. Die Zahl der Eier eines
Eischubs ist geringer als bei der Konigin (die Zahlen, die HOFFER
1882 a und b angibt: kleines Weibchen von B. lapidarius 5—S8, von B.
agrorum 3—75 beziehen sich wahrscheinlich auf Nachschaffungskoniginnen);
auch die EigroBe ist merklich kleiner.
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Die Gefahr, daff in ein und dieselbe Eizelle Eier von verschiedenen
Individuen geraten, ist in Anbetracht der Kidmpfe kaum vorhanden, ab-
gesehen davon, daB man an der GréBfe ihre verschiedene Herkunft er-
kennen konnte.

Auch wenn die Eizelle schon geschlossen ist, kann man erkennen,
ob eine Zelle von der Nestmutter oder etwa von einem anderen weib-
lichen Wesen stammt, denn jede Kierlegerin pflegt ihr Gelege mehrere
Stunden lang beharrlich zu -hiiten (von B. lapidarius die Konigin
4—6 St.; von B. agrorum die Konigin 4 St., die kleinen Weibchen
2—31/5 St.; von B. variabilis die Konigin 3—4 St., die kleinen Weibchen
2—3 St.; von B. confusus die Konigin 4—b5 St., die kleinen Weibchen
2!/;—3 St., HOFFER 1882, S. 14). Auch der Umfang der Eizellen gibt
Anhaltspunkte.

Wenn die Eizelle zur Larvenzelle aufgetrieben und spiter zur
Kokon-Morula geworden ist, tritt sie uns immer noch als Einheit ent-
gegen. Da regelmiiige Kontrolle und fleiBige Aufzeichnungen des all-
méhlichen Nestzuwachses unerldflich sind, fillt es erfahrungsgeméf nicht
gar schwer zu sagen, zu welchem Gelege ein eben ausschliipfendes Tier
gehort, wann und von welchem Weibchen (ob Nestmutter oder nicht)
es seine Entstehung genommen hat.

Also durch geeignete Kontrolle, wozu wiederum ein geeignetes
Zuchtkistchen notig ist, kann die uns beschiftigende Fehlerquelle aus-
geschaltet werden.

Wie man ein vorgefundenes, reichlich entwickeltes Nest auch nach-
triglich noch auf die Art seiner Entwicklung hin untersuchen und den
Entwicklungsgang etwa anfzeichnen kann, habe ich 1914 gezeigt.
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