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E. A. Goeldi.

Das Problem der Geschlechts-Bestimmung und der
Geschlechts-Aufspaltung im Bienen-Staat,
beleuchtet durch Studien-Ergebnisse an neotropischen Ameisen.

L

Die mit der Geschlechtsentstehung und Geschlechtsbestim-
mung verkniipften Probleme sind durch die beiden bezeichnenden
Stromungen neuerer biologischer Forschung, die Hereditiitslehre
und die Cytologie, sozusagen in den Brennpunkt der Aufmerk-
samkeit gestellt worden. So kommt es denn, dass die relativ
alte Frage der Geschlechtsverhiiltnisse bei der Honigbiene, die
frither hauptsiichlich nur in Kreisen der praktisch ausiitbenden
Bienenziichter und im engeren Zirkel der wissenschaftlich arbeiten-
den Entomoiogen und Zoologen thre Interessenten besass, auf
einmal auch an Wichtigkeit gewinnt vom allgemein biologischen
Standpunkte aus. Denn die Naturgeschichte der Honighiene
nimmt in gewissen Kinzelheiten eine recht eigenartige Stellung
ein: wenn einerseits gewisse Gruppen von Tatsachen mit dem
gewohnten Schema des durchschnittlichen Lebensverlaufes eines
jeden Insektes tibereinstimmen, so steht andererseits ein grosser
Restbestand von Erscheinungen so merkwiirdig isoliert da, dass
man bisher zur Annahme eines buchstiiblich beispiellosen Natur-
wunders Zuflucht nehmen musste, um iiberhaupt eine etwelcher-
massen plausible Erklirung zu schaffen.

Dieses Naturwunder sollte nach der tiblichen Auf-
fassung kurzweg darin bestehen, dass es ausschliesslich
in der Willkiir der Bienenkdnigin liege, Iier abzulegen,
aus denen je nach threm Gutdinken Bienenindividuen
entweder weiblichen oder méinnlichen Geschlechtes her-
vorgehen wiirden, durch Vorkehren, welche wir gleich zu be-
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sprechen haben werden. Gerade dieser ungeloste anormale K-
scheinungskomplex muss jedoch bei dem vergleichenden Biologen
das Gefiihl der Nichtbefriedigung hervorrufen. Man kann sich
des Eindruckes nicht erwehren, dass da etwas positiv nicht in
Ordnung ist; denn schliesslich muss man sich doch sagen, dass
der bisherige Ausweg einer Scheinerklirung sich eigentlich damit
behalf, eine ritselhafte Hypothese dorthin zu setzen, wo sich
vorher ein unnahbares Mysterium befand.

Wenden wir uns zu einer knapp auf das Notwendige zu-
geschnittenen historischen Darlegung. Schon lange vor der Mitte
des vorigen Jahrhunderts war die Tatsache bekannt, dass unter
jenen krankhaften Stockzustiinden, die durch das Fehlen einer
befruchteten Konigin ihr bezeichnendes Merkmal besitzen, von
paarungsfihigen Arbeitsbienen (d. h. also geschlechtlich auf
einem rudimentir-weiblichen Entwicklungszustand verbliebenen
Bienenindividuen) Kier abgelegt werden konnen, die jedoch in
allen Beobachtungsfilllen stetsfort Drohnen (also minnliche
Bienenindividuen) zu ergeben pflegen. Dann trat im Jahre 1845
der verdienstvolle Bienenforscher und Erfinder des Mobilbau’s,
Pastor Dzierzon in der «Bienenzeitung» mit der erstmaligen
Entdeckung auf, dass auch die Konigin, wenn sie wegen mangel-
hafter Beschaffenheit ihrer Fliigel den Begattungsflug nicht unter-
nchmen konnte und somit ungepaart blieb, ebenfalls bloss Eier
ablegt, die ausnahmslos Drohnen hervorgehen lassen. Mit der
Tatsache, dass aus unbesamten Eiern. bei abnormen Stockzu-
stinden minnliche Bienen hervorgehen konnen (und zwar aus-
schliesslich solche), hatte er die Parthenogenesis bei den Bienen
entdeckt, — Kntdeckung, die dann von zoologischen Autorititen,
wie Leuckart und v. Siebold, bestitigt und wissenschaftlich
weiter ausgebaut worden ist.

Dzierzon formulierte im Jahre 1852 folgende auf bewihrte
Tatsachen gestiitzte Lehre: «Im Kierstock der Mutterbiene
liegen nur méinnliche Keime, im Samen der Drohnen
nur weibliche». In die Ausdrucksweise der derzeitigen Phase
moderner, vererbungstechnischer Lehre eingekleidet, wiirde dies
etwa- folgendermassen zu lauten haben: Bei der weiblichen
Biene scheint jetzt Miannlichkeit epistatisch iber Weiblich-
keit, wie dies aus dem einseitig ménnlichen Ausfall der unbe-
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fruchteten Brut ersichtlich ist.” Die Kehrseite dazu ist, dass beim
Zusammentritt der beiderseitigen Geschlechtsgameten die be-
fruchtete Brut ebenso einseitig weiblich ausfillt.

Bis gegen Ende der 70er Jahre stand das apidologische
Lehrgebiude, wie es von dem Triumvirat Dzierzon-Leuckart-
v. Siebold successive aufgebaut worden war, unangefochten da.
Es stiitate sich auf zwei Sitze als hauptsiichliche Grundpfeiler:
1. Dieselbe befruchtete Eisorte vermag je nach den
Ausseren Umstinden, welche durch die Arbeitsbienen
geschaffen werden, in willktirlicher Beeinflussung hin-
sichtlich verschiedener Raum- und Nahrungsverhilt-
nisse, zweierlei Sorten von weiblich veranlagten Bienen-
individuen hervorzubringen, entweder geschlechtlich
perfekte Weibchen, d. h, Koniginnen, oder sexuell zu-
riickgebliebene Weibchen, d. h. Arbeitsbienen.

2. Werden gewohnliche, aber nicht befruchtete Eier
in einer gewissen, vergrisserten Sorte von Zellen auf-
gezogen, so gehen minnliche Bienenindividuen, d. h.
Drohnen, hervor. Uber Befruchtung im ersteren Fall
oder Nichtbefruchtung 1m gegenwirtigen Fall wird
automatisch dadurch entschieden, dass die eierlegende
Konigin durch das engere Kaliber der Arbeitszelle zum
Ausstossen eines besamten Eies stimuliert wird, wih-
rend gegeniiber dem weiteren Kaliber der Drohnenzelle
der Stimulus auf das Receptaculum seminis unterbleibt.

In diesen beiden Sitzen ist ebensowohl die Hauptsache
am bisherigen Glaubensbekenntnis der Imker, als auch das all-
gemeine, schulgerechte, naturhistorische Wissen tiber die Honig-
biene iiberhaupt niedergelegt und bis hieher reicht denn auch
das in jedem Naturgeschichtsbuche zu findende, triviale Be-
kannte. Sobald es jedoch auf die niichsten paar Schritte gegen
.die jenseits dieser Grenze gelegenen EKEinzelheiten ankommt,
stosst man sofort auf die Wahrnehmung, dass weder Praxis
noch Theorie mehr sicheren Boden unter sich haben: die Mei-
nungen weichen erheblich von einander ab, bis zur tatsichlichen
(egensiitzlichkeit und man merkt, dass auch hier der Glaube
anfangt, wo das Wissen aufhort.
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Seit einigen Jahrzehnten ist jedoch das Dzierzon’sche
Lehrgebiinde einigermassen ins Schwanken geraten, durch einen
Sturmangriff, den der deutsche Bienenzucht-Lehrer F. Dickel
in Darmstadt unternommen hat. Der neue Iimker-Apostel und
seine Anhiinger setzen unablissig mit dem mauerbrechenden
Widder gegen die vermeimtlich uneinnehmbare Festung an, Es
ist wohl 1m gegenwiirtigen Moment noch nicht moglich, pro
oder contra Dickel’sche Reformlehre definitiv Stellung zu nehmen.
Gesagt aber darf doch jetzt schon werden, dass durch dieselbe
der Iinger auf gewisse schwache Punkte im Dzierzon’schen
Katechismus gelegt wird und dass einzelne Dinge denn doch
noch als untersuchungsbedirltig aufgedeckt werden, die man
bisher, in «verba magistri» schworend, einfach als far alle
Zeit abgetan hinzunehmen gewohnt war. Ks wird zwar aka-
demischerseits Dickel’sches Liehren und Arbeiten als unwissen-
schaftlich hingestellt. Wenn man aber zu sehen Gelegenheit
hat, wie schon so manches Doktrinire gerade auf naturwissen-
schaltlichem Gebiete hintendrem sich doch noch als Irrtum oder
als korrekturbediftig erwies, lernt man tolerant urteilen und
denken, Die von Dickel geiibte Kiitik der Dzierzon-Lehre hat
i unseren Augen wenigstens den Vortell, dass gewisse neu
hinzutretende Argumente aus der Biologie der Ameisen eine
fir die Ubertragung auf die Naturgeschichte der Biene giinstige
Deutung zulassen. Immerhin mochte ich nicht missverstanden
werden: wie ich im Schlussabschnitt zu herwiirtigem Referate
noch zu zeigen Gelegenheit nehmen werde, glaube auch ich
durchaus nicht an die unbedingte Richtigkeit der Dickel’schen
Firklirungen und Auslassungen und gerade in einzelnen wesent-
lichen Punkten scheint er mir in einem #ihnlichen Irrtum befangen
zu sein, wie derjenige ist, den er bei seinen Widersachern so
sehr tadeln zu sollen meint. Sein Verdienst diirfte sich wahr-
scheinlich hinterher als ein mehr indirektes herausstellen.

Damit ich's kurz sage, der Kern der Dickel’schen Reform-
ansicht beruht darin, dass auch die Drohnen, also die minn-
lichen Bieunenindividuen, aus befruchteten Kiern hervor-
gehen sollen (dass aber die Befruchtungsvorgiinge im i mit der
bisher angewandten Technik nicht nachgewiesen werden konnten).
Paulcke und Petrunkewitsch, zwel Schiller Weismann’s in
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Freiburg i. B., hatten (1900—1902) allerdings an Drohneneiern (das
Material war ithnen von Dickel selbst geliefert worden) durch die
Schnittmethode nachzuweisen vermocht, dass jene zweite, sog. Re-
duktionsteilung, welche als das charakteristische Symptom fiur ein
zu normalem geschlechtlichen Entwicklungsverlaufe eingerichtetes
Ki gilt, am parthenogenetischen Ei dagegen zu fehlen pHegt, am
Drohnenei nicht unterbleibt. Trotzdem wurde der Befund als
fitr die Richtigkeit der Dzierzon-Leuckart-Siebold’schen  Auffas-
sung von Parthenogenese am Drohnenei giinstig gedeutet, weil
eben an siimtlichen untersuchten Drohnenzelleneiern auf 94 Ifille
in kemnem einzigen Falle ein eingedrungener Samenfaden gesehen
worden ist (gegeniiber von 29 Arbeiterzelleneiern, wovon bei 23
der Spermakern konstatiert werden konnte).!)

) Die gegenwiirtige Phase neuerer Hereditiitslehre stellt hinsichtlich
der Verhiiltnisse bei der Geschlechtsentstehung und -Vertetlung der Honig-
biene folgende von Nachtsheim formulicrte, cytologische Sitze auf:
I. Als normale Chromosomenzahl fiir die Honigbiene hat jetzt (nach
Nachtsheim) 32 zu gelten (anstatt 64, wie frither Petrunkewitsch
(1904) und Meves (1907) anzunehmen geueigt waren).  Unbefruchtete
(Drohnen liefernde) kier sollen bloss 16 Chromosomen aufweisen, die hap-
loide Zahl, befruchtete (Weibchen liefernde) Eier dementsprechend 32,
die diploide Zahl, wie sie den Korperzellen im allgemeinen zukommt,
(Tbrigens soll sié insofern einem gewissen Wechsel unterworfen sein, als
auch mehr- bezw. minderwertige Ziftern, 8 und 64, vorkommen kinnen;
jedoch betrage sie immer 8 oder ein vielfaches von 8 2. Fier mit doppeltem
Chromosomensortiment ergeben Weibcehen, Fier mit einfachem Chromo-
somensortiment ergeben Minnchen (sog. «Hymenopterentypuss von R.
Hertwig (1912), auch bei Rotatorien und Cladoceren-Krebsen vorkommend).
3. Bei Vorhandensein von zwei X-Chromosomenelementen entsteht das
weibliche, bei Vorhandensein von nur einem X-Chromosomenelement das
méiinnliche  Geschlecht. 4. Aus  dem wurspriinglich heterogametischen
Minnchen ist infolge der Parthenogenese ein homogametisches ge-
worden: die Miinnchen erzeugenden Spermatozoén sind eliminiert, alle
befruchteten Eier liefern Weibchen.

Von einer eingehenden Besprechung dieser, wie gesagt, hauptsich-
lich die Cytologie berithrenden Sitze glauben wir hier um so eher absehen
zu konnen, als dabei fir die Klirung unseres Problemes nicht allzu viel
herausschauen wiirde. Speziell vermochte das, was mir an schematischen
Krklirungsversuchen zu Formeln (iber die X-Chromosomen (Satz 3) bei
der Biene zu Gesichte gekommen ist (z. B. in dem Werke von L. Plate
pag. 272) bei mir nicht gerade einen iiberzeugenden Eindruck hervorzu-
bringen. Dagegen verweise ich auf die vererbungstheorefischen Erwii-
gungen von Herrn Prof. Dr. Strasser, welche sich auf der hinten im
Anhange abgedruckten Tabelle befinden.
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Tableau 1.

Tabellarische Ubersicht iiber die 3 Faktoren: Zeitdauer, Raum und Nahrungs-
zusammensetzung, welche fiir die Geschlechtsbestimmung bezw. fiir die Ent-
wicklung zu einer der drei verschiedenen Individuen-Sorten eines Bienenvolkes haupt-
siichlich in Befracht kommen. Die oberste Querrveihe orvientiert tiber die relative und
totale Entwicklungsdauer in Tagen; die mittlere Querreihe iiber die relativen Raum-
proportionen, dargestellt an Liingsschnitten durch die dreierlei Brutzellen (dariiber die
m allen 3 Fillen ganz gleichartigen Eier); die unterste Querreithe gibt Aufsehluss iiber
die prozentuale Zusammensetzung des von den Arbeitsbienen an jede der drei Maden-
sorten verabreichten utterbreies, in Bezug aul Kiweiss (Proteinsubstanz), Fett und
Zucker (Kohlehydrate). Der innere Halbkreis oben versinnbildlicht die Futterzusammen-
sefzung innerhalb der vier ersten Tage, der iiussere diejenige nach dem vierten Tage.

(Nach Originalentwurf und Angaben von L. A, Goeldi zusammengestellt und
umgezeichnet von stud. Walther Goeldi.)
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Man wird nun Dickel insofern wenigstens Recht geben
miissen, als er immer betonte, dass schliesslich das Experiment
und nicht vorgefasste Meinung den Entscheid bringen werde. s
miisse sich eine Methode ausdenken lassen, welche ein einwand-
freies Resultat zu liefern vermoge und die simtlichen, bisher
geriigten Fehlerquellen ausschalte. Eine wertvolle Handhabe fiir
derartige Experimente liegt nun sicherlich, wie Dickel zutreffend
hervorhebt, in dem Umstand vor, dass Arbeiterbrut regelmiissig
flachbedeckelt, Drohnenbrut in  Arbeiterzellen dagegen ebenso
regelmiissig hochgewolbt zu sein pflegt (daher die unter den Imkern
iibliche Bezeichnung «Buckelbrut»). Dickel verlangt nun, dass
genau zu unterscheiden sei zwischen zweierlei Drohnen-, d. h.
also Bienen-Minnchen-Sorten: 1) unechten Drohnen, welche zu
jeder Jahreszeit bei anormalen Stockverhiltnissen hervorgehen
konnen, speziell bet ungepaart gebliebenen Koniginnen. Das
ist jene schon von Leuckart als primire bezeichnete Droh-
nenbritigkett. Far diese wird von Dickel i Ueberein-
stimmung mit Dzierzon, Leuckart und allen jenen fritheren
Forschern angenommen und @berhaupt von niemanden bezweifelt,
dass sie gesetzmiissig aus unbesamten Kiern hervorgehe.
2) echten Drohnen, welche zu gegebener Zeit (relativ spiit),
in besonderen Zellen aufgezogen werden, die von mittelgrossem
Kaliber sind. Eben diese «Drohnenbrut», welche bisher von der
Grosszahl der Imker, nach dem Vorgange Duzierzons als un-
besamt gegolten hatte, soll nach der gegenteiligen Ansicht
Dickels gleicherweise, wie Arbeiterinnen und Koniginnen, aus
besamten Eiern, beziehungsweise Larven hervorgehen.

Es hat bisher an ibersichtlichen Darstellungen gefehlt,
vermittelst derer es gelingen konnte, auf den ersten Blick zu
erfassen, in welcher Weise die verschiedenen FFaktoren wirken,
die bei der von den Arbeitsbienen geiibten Methode der Ge-
schlechtsbestimmung und Aufzucht der Larven in Betracht kommen,
Um diesem Mangel ein fiw alle Mal abzuhelfen, habe ich zwei
Tabellen angefertigt, wovon die eine mit dem Problem der
Geschlechtsbestimmung, die andere mit demjenigen der
Geschlechtsaufspaltung bet der Honigbiene sich beschaftigt.

Auf der ersteren sind die dreierlei Faktoren: 1. Zeit d. h.
Entwicklungsdauer — 2. Raumverhiltnisse — 3. Nahrungs-
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beschaffenheit in konsequenter Weise veranschaulicht nach ithren
Beziehungen zu den dreierlei Individuen-Sorten, welche in emnem
Bicnenvolke vorkommen: Arbeiterin, Konigin, Drohne. Auf die
Besprechung der obersten und der mittleren Horizontalreihe von
Figuren spezieller einzutreten, ist wohl nicht notig, da sich das
wesentliche alsbald aus dem direkten Vergleich von selbst er-
gibt. Dagegen wollen wir in Kurze die unterste (Querkolonne
behandeln, weil sic besonders interessante Streiflichter wirlt auf
den eigentlichen Kern unseres gegenwiirtigen Themas. Zuniichst
sei gebithrend bemerkt, dass die heutige wissenschaftliche Kennt-
nis itber die Zusammensetzung und die chemisch-physikalische
Beschaffenheit der Larvennahrung oder des sog. «Futterbreis»
sich hauptsiichlich auf die klassischen Studien unseres biindne-
rischen Landsmannes A, von Planta stitst. Rot bedeutet auf
unserer Tabelle das Kiweiss (Proteinsubstanz); blau und gelb
versinnbildlichen die beiden wichtigeren Kohlehydrate, nim-
lich Fett (blau) und Zucker (gelb). Die prozentuale Zusam-
mensetzung 1st 1n Bogengraden ausgedrickt und zwar in der
Weise, dass jeweilen in der oberen Kreishilfte die Futterbrei-
Bestandteile wihrend der 4 ersten Lebenstage der Larve (innerer
Halbkreis), und nach den 4 ersten Lebenstagen (fiusserer Halb-
kreis) in thren Quantitits-Werten aufgetragen sind. Der untere
Halbkreis veranschaulicht denselben Gedankengang in Bezug auf
die Mittelwerte. So heben sich denn aus dem Vergleich dieser
3 I'iguren alsbald folgende wichtige Ergebnisse mit erfreulicher
Deutlichkeit ab: 1. Die Mittelwerte (untere Halbkreise) kommen
bemerkenswerter Weise bei allen 3 Individuen-Sorten recht nahe
aneinander heran: allenthalben entfillt auf das Kiweiss der
Lowenanteil; Zucker reiht sich an zweiter Stelle an, Fett an
dritter und letzter Stelle und zwar so, dass die beiderlei Ge-
schlechtstiere, Konigin und Drohne, mehr davon bekommen, als
die geschlechtlich verkiimmerte Arbeitsbiene.

2. Aus den beiden vorderen, oberen Halbkreisen, inneren
und #usseren, resultiert in recht augenfiilliger Weise, dass der
Futterbrei der Arbeiterinnen- und Drohnen-Larve (es liegen
Untersuchungs-Daten bloss fiir diese beiden Larven-Sorten vor;
beziiglich der Konigin-Larve fehlte offenbar die erforderliche
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Materialmenge) withrend des frithen Jugendalters erheblich
reicher an Eiweiss ist, als spiterhin (im Falle der Arbeiter-
Larve nahezu um das Doppelte). Zucker-Gehall priidominiert
im spiteren Jugendalter ebensosehr, wie das Kiweiss im
fritheren. Fett spielt eine geringere Rolle, immerhin eine merk-
lich grossere bei der Drohne, als bei der Arbeiterin, Diese
Dinge sind ausserordentlich interessant. Dass z. B. die verab-
reichte Fettration bei Konigin und Drohne grosser ausfillt, als
bet der Arbeiterin, finden wir gewiss natiirlich angesichts der
grosseren Statur der Geschlechtstiere und der erheblichen Stoff-
Verausgabungen, zumal im Fall der Konigin, wo unausgesetzte
und jahrelange Eierabgabe einen enormen Verbrauch von Korper-
substanz im Gefolge haben muss.

Nehmen wir noch aus der obersten (Querzeile die Belehrung
hinzu, dass die Konigin eine befremdlich kurze Larvenentwick-
lungsdauer durchmacht, nimlich bloss etwas mehr als 2 Wochen,
wihrend ~ die Arbeitsbiene 3 Wochen braucht und die Drohine
sogar 3'2 Wochen benotigt. Die Tatsachen, welche sich aus
dem vergleichenden Uberblick der hintersten Vertikal-Kolonne
ergeben, fithren zu der Schlussfolgerung, dass bet der Konigin-
Entwicklung Luxus-Raumverhiltnisse, und auf Mistung abzielen-
des, fettreiches Massenfutter auf der einen Seite merkwtirdig
kontrastieren mit der sehr kurzen Dauer der Entwicklung auf
der anderen Seite. Alles sieht darnach aus, als ob es gelte,
auf der Schnellbleiche ein Monstre-Mastprodukt heranzuziehen:
um das Problem, in einem Minimum von Zeit ein Maximum
von Wachstums-Leistung hervorzubringen. Was uns indessen
hiebei eigentlich am meisten Erstaunen abzwingt, ist der Um-
stand, dass das in kiirzester Zeit von 14 Tagen herangezogene,
monstrose weibliche Geschlechtstier als Kierlege-Maschine jahre-
lang tadellos zu [unktionieren vermag und am ganzen Bienen-
staate als einzig perennierendes Bevolkerungselement durchschnitt-
lich eine phiinomenale Lebensdauer zu errveichen ptlegt.

Ea b

Woher stammen nun die drei hauptsichlichen Auf-
bau-Stoffe des von den Bienen zur Aufzucht der Brut
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verwendeten und je nach der Brutsorte variierenden
Futterbreies? — Die Diskussion dieser Frage ist sehr wichtig
in Riicksicht auf den Kern unseres Themas. Es kann kaum ein
Ziweifel bestehen, dass da zwischen zwelerlel Bezugsquellen zu
unterscheiden ist. Die Kohlehydrate, Zucker und Fett, sind
kOorperfremde Substanzen, zu denen die Rohmaterialien von
draussen hereingebracht werden in der Form von Nektar und
Bliitenstaub. Das Eiweiss hingegen, fiir welches bei den Ge-
schlechtstieren ein besonders starker Bedarf (durch ihre sexuelle
Betitigung), vorhanden ist, scheint dagegen zum kleinsten
Teile aus der Aussenwelt zu stammen; es 1st kOorpereigenes
Produkt der Arbeitsbienen, dessen Fabrikationswerkstitte in
den bei den Bienen merkwiirdig stark ausgebildeten ~Kopl-
dritsen gelegen zu sein scheint. Das eiweisshaltige Driisensekret
wurde bis vor nicht langer Zeit aus dem Mitteldarm stammend
gedacht; durch Schiemenz und Langer (1912) hat man seither
den einwandfreien Nachweis erhalten, dass der Futtersaft die
Protein-Substanz der Kopfdrisen enthilt. In der Kiweiss-Se-
kretion, wie iiberhaupt in der gesamten Nahrungsversorgung
eines Bienenvolkes ist eine gewaltige Arbeitsleistung geboten:
gilt es doch zur Hochsommerzeit tiglich rund 12000 Maden zu
versorgen! — Nun haben wir vorhin schon angedeutet und durch
unsere Tabellen veranschaulicht, dass die Zusammensetzung des
Futterbreies wechselt. — Gleichzeitig indert sich auch das Aus-
sehen des Futterbreies; den Arbeiterlarven wird ein leicht milchig
getritbter Saft verabreicht,; derjenige der Drohnenlarven erscheint
etwas dicker und tritber; das Koniginlarvenfutter kann in Farbe
und Konsistenz als ein weisslicher, kleisterartig steifer Brei be-
zeichnet werden. Wiihrend Arbeiter- und Drohnenbrut ein an-
finglich sehr eiweissreiches Futter bekommen, — reicher noch
als das der Koniginlarve — wird die Eiweisszufuhr vom vierten
Tage ab auf die Hélfte herabgesetzt und die Zucker-, resp. Honig-
Fiitterung gesteigert, indem im Blitenstaub ein Ersatz fir die
ausfallenden Driisensekrete geboten wird. Das Konigin-Larven-
Futter 1st wihrend der gesamten Entwicklungszeit gleichmissig
zusammengesetzt: es wird beinahe zur Hilfte aus Eiweiss-Sub-
stanz aufgebaut und behilt diese Proportion; Honig wird spiirlich
verabreicht und Pollen gar nicht.
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Tableau 2.

Mit dieser sehematischen Ubersicht wird bezweckt, die Auffassung
des Verfassers ither die Geschleehtsaufspaltung bet der Biene und
itherhaupt bei den staatenbildenden Hymenopteren verstindlich zu nachen,
bezichungsweise speziell die Finvichtung, welche eromit dem Ausdreucke
«Sexuelles Prokunra-Verhialtniss oder «Gonepilropies bezeichnet.
(Niitheres in der Abhandlung «Staatenbildungs, Nvo 10 des Litevatur-Verz.,)
Wenn bei den Gesehlechtsbionen die Sinneswerkzenge (Sensorviom) und der
Bruipflegetrieh (Nutritorium) st*lnv;’iulm" illll‘-'.l'_';(‘|)“(i(‘.l} sined, der Gesehleehs-
apparat (Reprodukiorinm) dagegen (lnlnl!ln-l'h S0 bl das nmgekehrie Ver-
hiiltnis cin bei den Avbeitsindividuen. Die nebeneinander gestellfen kleinen
Kreise mit jo cinem Tipfelpaar sollen zum Ausdrenck bringen, dass o der
betrelfenden Zyvgote herderlel Gesehlechtsgameten zusammengetreten sind.
(Beziielich der Drohne ist die Reserve anzubringen, dass die Darstellungs.
weise des Kkleinen Kreises links bloss [Gre die DickelUsche Theorie zn-
(reffen wiitrde ; nach der alleemein herrsehenden Auftassung aber, die auch
vou wmir geteilt wird, mitsste der links gelegene lichte Tipfel, als Aus-
druck der nméinnlichen Geschlechtszelle, ganz in Weglall kommen,)

Nach Originalentwurl von K. Ao Goeldi, mingezeichnet von  stud.
Walther Goeldi.



Durch die wechselnde Dosierung der dreierlei
hauptsiichlichen Futterbrei-Bestandteile 1st mithin die
Beeinflussung der numerischen Verhiltnisse der ein-
zelnen Kastenangehorigen eines Bienenvolkes tatsich:
lich der Willkiir der Arbeitsbienen iiberantwortet. Sie
kionnen je nach Bedarl in jedem belruchteten ISi eine der
schlummernden Anlagen erwecken: die zur Arbeiterin oder die
sur Komgin. Das durch Dickel hinzukommende Neue an der
Sachlage wiirde darin bestehen, dass auch eine dritte schlum-
mernde Anlage jener Beeinflussung unterlige, — diejenige zur
Mannlichkeit.  Der Schwerpunkt in der Beeinflussung der Ge-
schlechtshestimmung und Geschlechtsauftrennung liegt, wie aus
dem hisherigen deutlich hervorgeht, in der Art und Weise der
Eiweiss-Fiutterung.  In den Driisensokreten ruht offenbar der
Schlitssel des Geheimnisses: diese stellen die Hanptsache dar;
die Kohlehydrate dagegen spielen ber diesen Vorgingen echer
nur eine nebensiichliche Rolle.  Unserer Meinung nach darvf man
diesen trophischen Prozess recht wohl als «Bespeichelung»
der Larven bezeichnen, sobald man 1 Auge behiilt, dass es
nicht die gewohnten Speicheldriisen sind, welche das Driisen-
Sekret liefern, sondern topographisch anders gelagerte, diesen
[nsekten eigentiimliche Kopfdrisen.  Dickel versichert nun
in - emer knde Mai dieses Jahres veroffentlichten Abhandlung?!)
durch eme lingere Versuchsreihe festgestellt zu haben, dass
selbst aul jungem Arbeiterzellenbau nach erfolgter Entweiselung
hiutig neben Koniginnen auch  Drohnen aus  den  niimlichen
Larven nachgeschaffen werden.  Er hilt deshalb einwandfrei
nachgewiesen: 1. den intermediiren d. h. hermaphroditischen
Charakter der Arbeiterlarven, 2. die geschlechtsbestimmende
Wirkung der Driisensekrete der Arbeiterbienen auf Grundlage

besamter Kier.

) ,Die Geschlechtsbildungsweise bei der Honigbiene, wie deren
grundsiitzliche Bedeutung filr die Geschlechtsbildungsfrage iiberhaupt® in
wZeitsehrift fir wissenschaftliche Insektenbiologie®, Bd. XI, Heft 5 u. 6.
31 Man 19156, pag. 149—154,
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Iis muss nun fir den vergleichenden Biologen eine inter-
essante, ja geradezu von einer gewissen Spannung begleitete
Aufgabe sein, Umschau zu halten bei den Geschlechtsbildungs-
Verhiiltnissen anderer staatenbildender, akuleater Hymenopteren.
Leider wird er bald die betribende Krfahrung machen miissen,
dass es in dieser Beziehung noch recht bise aussieht mit unseren
derzeitigen Kenntnissen tber diese Spezialfrage. Zusammen-
fassendes hiertiber gibt es iberhaupt nicht bis zu dieser Stunde,
unseres Wissens. Was vorliegt, sind sehr vereinzelte Fragmente
hinsichtlich der Ameisen; ferner auch einiges tiber Wespen und
Hummeln, aber sie reichen nicht aus, um zu einer Meinung zu
gelangen, in welcher Richtung die grossere Wahrscheinlichkeit
einer Losung des oben bei den Bienen angedeuteten Knotens
liegen diirfte. So hat es denn auch keinen Wert, sich mit Be-
sprechung dieser einzelnen Bruchstiicke lange aufzuhalten.

Meine Absicht ist vielmehr, in Kiuze einige Beobachtungen
beizubringen, die ich im tropischen Brasilien vor emnem Jahr-
zehnt bel meinen Studien tber die Biologie der pilzziichten-
den Blattschneider-Ameisen zu machen Gelegenheit hatte
hinsichtlich der Geschlechtsherausbildung. Diese Beobachtungen
habe ich noch nirgends publiziert. Ich bringe sie heule in Ihrem
Kreise deshalb, weil sie mir von einiger Wichtigkeit zu sein
schienen, um das Problem der Sexualitits-Iintstehung bei den
sozialen Hynienopteren von einer neuen Seite her zu beleuchten.

In erster Linie muss ich daran erinnern, dass es uns in
Para, an der Miindung des Amazonenstromes, gelungen ist, die
gesamte Entwicklung des recht komplizierten Staatswesens bei
den genannten, unterirdisch lebenden Ameisen durch methodische
Laboratoriumszucht in ihren allgemeinen Grundrissen zu ver-
folgen und im Zusammenhang aufzukliren.*) Die begattete Ko-
nigin, die «Ameisenmutter», wurde vom Augenblicke des Ein-
grabens, nach vollendetem Kopulationsfluge, ab in allen ihren
Manipulationen kontrolliert und selbst photographiert, bis zur

*) Austiihrlicheres betreffend die Biologie dieser Ameisen ist zu finden
m der reichlich illustrierten Brochiire des Verfassers «Der Ameisen-
staat. Seine Entstehung und seine Einrichtung, die Organisation der Ar-
beit und die Naturwunder seines Haushaltes» (Leipzig u. Berlin, B. G.
Teubner, 1911), ferner in der Arbeit von J. Huber: «Ueber die Kolonien-
Griindung bei Atta sexdens» in «Biolog. Centralblatt>; Bd. 25 (1905).
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Brutkniuel, welche aus den unterirdischen Pilzgivten der Blattschneider- Ameisen
(Atta sexdens) im Freien ausgegraben wurden und im Spiitjahre dem Erscheinen der
Geschlechtstiere vorausgehen. In lebendem Zustande photographiert, i Para (Miin-
dung des Amazonenstromes), zwischen 1905 - 1907. Natiirliche Grosse

Jeder Knituel wird gebildet durch eine Anzahl (halbes bis ganzes Dutzend) von Arbeits-
ameisen der Kasten mittlerer Grosse, welehe sich, wie hypnotisiert, vollig unbeweglich
verhalten und mit ihren Leibern eine in der Mitte des Gebildes liegende grosse, weisse
Larve einhiillen. Man sieht dieselbe fast in allen Kniueln durchschimmern. Diese
Larven sind die Jugendzustinde der erst gegen Jahresende und Regenzeit auftretenden
gefliigelten Geschlechtstiere. Sie unterscheiden sich auf den” ersten Blick durch ihre
viel bedeutendere Grosse von den das Jahr hindurch im Satba-Ameisennest stetsfort
anzutreffenden vewdhnlichen Larven von Arbeitsindividuen. — In diesen Bratkniineln
der neotropischen Atta-Ameisen liegt das biologische Aquivalent vor fiir die verbesserten
Aufzuchtbedingungen (Raum, Futter in qualitativer und quantitativer Hinsicht), welche
im Bienenhaushalte von den Arbeitsbienen den Larven der Geschlechtsindividuen
(Weisel und Drohnen) geboten werden. (Photographie von E. A. Goeldi,)
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Bildung eines nach Tausenden von Biirgern verschiedener Kasten
zithlenden Ameisenvolkes, das sich in nichts mehr unterschied
von einem in der freien Natur auf normalem Wege hervorge-
gangenen. Dazu benotigte es durchschnittlich mindestens ein
halbes Jahr.

Die gewohnlich um Weihnachten herum im Freien nach
dem Kopulationsfluge beim Versuche, sich im sandigen Boden
einzugraben, abgefangenen «Satiba»-Weibchen brauchten etwa
40 Tage bis zum Ausschliipfen der ersten Arbeitsameisen, die
regelmiissig  den mittleren und kleineren Kasten angehorten.
Doch bald kommen auch grossere Lavven zum Vorschein, aus
denen die Transport- und Blattschneider-Individuensorten her-
vorgehen. Der ganze «Sathba»-Ameisenstaat besteht bis gegen
Ende des ersten Jahres ausschliesslich aus weiblich veranlagten
Individuen, — d. h. aus der Konigin-Mutter, plus den beziiglich
thres Kalibers und ihrer Fuanktionen recht verschiedenen Kasten
von Arbeitsameisen. Brut von typischen Geschlechtstieren gibt
es bis gegen Oktober des folgenden Jahres entschieden nicht,
weder im Freien, noch bei Laboratoriumszuchten, und zwar weder
von weiblichen, noch von miinnlichen,

Die Entstehung der Geschlechtstiere bei Laboratoriums-
zuchten zu verfolgen, ist die einzige Wissensliicke, die wir in
der Biologie der neotropischen Atta-Ameisen iibrig liessen und
die auch noch auszufiillen wegen Zeitmangels uns nicht mehr be-
schieden war. Unsere anderweitigen Krfolge berechtigen mich
indessen zu dem Ausspruch, dass ich nicht einzusehen vermag,
warum es mir nicht hitte gelingen sollen, auch noch diesen
Schlusstein der ganzen biologischen Problemkette einzufiigen,

Griibt man einige Wochen vor Jahresende und Eintritt der
Regenzeit, wo das Ausschwiirmen der gefliigelten «Satiba»-Ameisen
erfahrungsgemiiss zu erwarten ist, im Freien einen Bau aus, so stosst
man nun regelmissig an einzelnen Stellen der Pilzgiirten und in-
mitten des dort herrschenden Gewimmels, auf merkwiirdige Kniuel
von Haselnussgrosse, deren Wesen einem erst nach lingerer
Priifung klar zu werden beginnt. Is sind niamlich Brutkniuel,
bestehend aus einem halben bis einem ganzen Dutzend Saiiba-
Arbeitsameisen mittleren und kleineren Kalibers, welche an-
scheinend in tiefem Schlafe oder in villiger Hypnose befangen,

»
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durch ihre ginzliche Passivitit auffallen und in ihrer Mitte eme
grossere, korpulente Ameisenlarve einhiillen.

Fir diese Brutknéduel gilt das stoische «Nihil admirari»:
sie lassen sich als willenlose Biille hin und her werfen und es
bedarf zum Beispiel schon eines liingeren Aussetzens an der
brennenden Sonne und eine starke und anhaltende Beliistigung,
um einiges Leben an diesen an Dornroschensage und Zauber-
spuk erinnernden Gebilden zu erwecken. Man kann sie denn
auch z. B. bequem abphotographieren; bloss hin und wieder ge-
wahrt man ein leichtes Zucken eines Beines. Kine derartige Photo-
graphie habe ich mitgebracht, um sie Ihnen zu unterbreiten. So
kann man denn auch derartige Kniuel in Spiritus und jede ab-
totende Flissigkeit werfen; die schlafende Leibgarde wird sich
aufopfern und sterben, ohne vorher erhebliche Anzeichen von
Bewusstseinswiederkehr zu geben.

Was bedeuten diese Brutkniuel? — s sind zweifellos die
heranwachsenden Larven der Geschlechtsgeneration, die
Larven zu den gefligelten Weibchen und Minnchen. Ktwas
Anderes konnen sie nicht sein, angesichts der verschiedenen Kr-
wiigungen, welche sich uns aufdringen; vor allem kommt das
zeitliche Moment in Betracht. Ohne es bisher direkt beweisen
zu konnen, bin ich der Uberzeugung, dass diese Brutkniiuel,
gegeniitber der gewohnlichen IMiitterungsweise der normalen Ar-
beiterlarven mit Pilzkohlrabinahrung, eine besondere Art der
Larvenaufzucht darstellen. Wahrscheinlich spielt die Be-
speichelung, d. h. die Verabfolgung von Driisensekreten an die
Larve durch die weiblichen Leibgardeameisen eine grosse, in
ithren Einzelheiten eben noch nicht klar vorliegende Rolle. Diese
spezielle Ernihrungsweise besteht vermutlich gleichzeitig neben
der anderen normalen durch Pilzfutter. Zur Annahme, dass in
solchen Brutkniueln der Bildungsherd sowohl fir weibliche Ge-
schlechtstiere als auch fir ménnliche — und darin liegt der
springende Punkt — vorliegt, werde ich durch eine einfache
Erwigung gefithrt. Da die Konigin erfahrungsgemiiss, soweit
meine eigenen Beobachtungen reichen, wenigstens nach Grosse
und Kaliber bloss einerlei Eier legt und im herangewachsenen
Ameisenstaat keineswegs mehr um deren Schicksal sich kiimmert,
muss notwendig die Bestimmung tiber den Ausfall des Ge-

-
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schlechts der Eier und Larven bei den Arbeitsameisen liegen.
Diese Arbeitsameisen, geschlechtlich rudimentiir verbliebene Weib-
chen, vermogen es mithin, aus einem indifferenten, aber befruch-
teten Ki jeweils nach threm Gutfinden, aber durch wissenschaftlich
noch unaufgeklirte Prozesse, eine gefliigelte, weibliche oder minn-
liche Gteschlechtsameise hervorgehen zu lassen, ganz analog den
vom Bienenhaushalt geschilderten Verhiiltnissen beztiglich Weisel
und Drohnenaufzucht. Und diese Analogie eben ist es gerade,
welche fiir mich personlich die Veranlassung bildet, fiir die bis-
her vielfach als wissenschaftlich unhaltbar behandelte Erklirung
Dickel’s von der Geschlechtsbestimmung ber der Honigbiene
doch etwas mehr Beachtung zu wiinschen, als es bisher in Zoo-
logenkreisen der Fall gewesen.

In der Driisensekret-Diiit oder in der sog. «Bespeichelung»
konnte nach meiner Ansicht jener trophische IMaktor vorliegen,
welcher sowohl bei Biene als bei der Ameise itber Arbeiter-Ei
oder Geschlechtstier-Iii entscheidet, als vielleicht auch bis zu
emem gewissen Grade hinsichtlich dieses letzteren iiber Minnlich
oder Weiblich entscheiden mithilft. Hier mochte ich noch die Mit-
teilung anfiigen, dass derartige merkwiirdige Brutkniiuel, welche ich
regelmiissig bel neotropischen Atta-Arten beobachten konnte, schon
vor manchen Jahren von Forel in emnem Ialle bei gewissen
exotischen (?) Formiciden gesehen worden sind, allerdings ohne
dass, meines Wissens, genauere Studien itber Schicksal und Be-
deutung derselben zur Veriffentlichung gelangt wiren. (Ich habe
den betreffenden Passus nicht mehr auffinden konnen.) An dieser
Stelle wiire auch noch auf die Ausfithrungen von lischerich,
in «Die Ameise» (1906) beziiglich der Streitfrage tber «blas-
togenen» und «trophogenen» Polymorphismus pag. 50, 51) zu
verweisen.
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Bis hieker habe ich denselben Gedankengang inne gehalten,
der sich in einem Referate niedergelegt findet, welches vor etwas
mehr als einem Jahre, 1m September 1915, an der Schweiz.
Naturforschenden Gesellschaft in Genf, im Schosse ihrer I'iliale,
der Schweiz. Entomologischen Gresellschaft, gehalten wurde. Seit-
her aber hat die Angelegenheit noch eine betriichtliche Zuspitzung
erfahren, die mich eigentlich dazu veranlasst, jenes Referat wieder
a jour zu bringen.') Hinerseits hatte ich Gelegenheit bekommen,
die sehr grimdlichen und wissenschaftlich jedenfalls volles Ver-
frauen erweckenden «Cytologischen Studien iitber die Ge-
schlechtsbestimmung bei der Honigbiene» von Dr. Hang
Nachtsheim (frither in Freiburg, jetzt in Miinchen), sowie andere
neuere Abhandlungen desselben Autors aus den Jahren 1912
und 1913 durchstudieren zu konnen, die ein modernes Bollwerk
zur bisherigen Dzierzon-Auffassung genannt werden diirfen. An-
dererseits veroffentlicht Friedrich Dickel, Vater, in der «Zeit-
schrift fiir wissenschaftliche Insektenbiologie» seit Mai 1915 bis
heute gewissermassen eine Art von Streitschrift in Form einer
Serie von Aufsitzen, deren Ende erst kiwzlich erschienen ist,
unter dem Titel: «Die Geschlechtsbildungsweise bei der
Honigbiene, wie deren grundsitzliche Bedeutung fir
die Geschlechtsbildung tberhaupt.» Sie ist jedoch leider
von eiper ermildenden Weitschweifigkeit, und weder die nicht
immer massvoll gehaltene Polemik gegen Nachtsheim, noch
die literarischen Zurechtweisungen an seinen eigenen Sohn Otto
Dickel, der in einer grosseren Abhandlung auch eine Lanze im
Turnier brechen wollte, vermogen fiir die Bewiltigung der Lektiire
ein ausreichendes Mass von Interesse und Geduld zu erwecken.
Wenn einerseits in F. Dickel der selbstbewusste langjiihrige
Praktiker der Bienenzucht seine Uberlegenheit zum Ausdruck
gelangen lassen will, so veranlasst uns andererseits in H.
Nachtsheim und seinen Parteigenossen die elegante, mikro-

") Das damalige Referat hatte nachstehenden Titel, unter welchem
ein Auszug von wenigen Zeilen im Jahresbericht der Genfer Sitzung er-
schienen ist: «Neue Forschungen tiber Geschlechtsentstehung,
Geschlechtsbestimmung und Geschlechtsverteilung bei den
staatenbildenden Insekten, speziell bei der Honigbiene und
bel neotropischen Ameisen»
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skopische Technik und die Beherrschung subtiler Iragen ver-
gleichender Embryologie und Cytologie zu gebiithrender Aner-

kennung der Verdienste dieser modernen Zoologenschule.

X &%
*®

Angesichts also der neuerdings nachgerade recht unevquick-
lich gewordenen Kontroverse muss es dem niichtern denkenden
Biologen formlich zum Bediirfnis werden, die gesamte Sachlage
von einem unbefangenen Standpunkte aus zu tiberschauven. Ks
muss mithin der Wunsch rege werden, sich dariiber Rechenschaft
zu holen, ob nicht am Iinde sowohl der eine, als auch der andere
aus gewissen Beobachtungen und Tatsachen irrtiimliche Folge-
rungen und 'l'rugschliisse ziehe und ob die ganzen Misshellig-
keiten ‘beziiglich der Geschlechtsentstehung bei der Honigbiene,
speziell der Drohnen, nicht etwa auf eine falsche I'ragestellung
herauskommen, Inwiefern eine solche Deutung moglich sein
konnte und auf welchem Wege eine Losung dieses verworrenen
Kniinels von Teilproblemen eventuell zu finden wiire, dariiber
mochte 1ch mich in emer kurzen Betrachtung fussern.

Bringen wir zunichst noch einmal die Sachlage auf ihre kiir-
zeste Formel. Auf der einen Seite sagt die bisherige, durch
Dzierzon aufgebrachte Lehre aus, dass die Drohne, d. h. das
méinnliche Geschlechtstier, gesetzmiissig nur aus einem unbe-
gamten und unbefruchteten KEi hervorgehe. Auf der anderen
Seite behauptet F. Dickel und seine Schule, dass auch das
Drohnenei besamt und befruchtet sei und dass andere spiiter
hinzutretende Faktoren fir die Geschlechtsbestimmung ausschlag-
gebend in Betracht kimen. Da stehen sich zwei Meinungen
gegeniiber, die auf den ersten Blick vollig unveremnbar sind und
swischen denen es keine vermiltelnde Briicke zu geben scheint.

Wie nun, wenn die unitberbriickbare Kluft bloss eine ver-
meintliche wire? Wir brauchen nur folgende Erwiigung als
zuliissig hinzunehmen : Man mache den gebithrenden Unterschied
zwischen Besamung schlechthin und tatséichlicher Befruch-
tung. Wenn nun einerseits das weiblich veranlagte Bienenei
(Arbeiterin, Konigin) regelmiissig besamt und wirklich befruchtet
wird, woran ja niemand zweilelt, konnte andererseits das Drohnenei
nicht etwa zwar besamt sein, aber in letzter Instanz unbe-
fruchtet bleiben ?
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Man wird mich nun sofort fragen, wie etwas Derartiges
moglich werden kionnte. Ich denke mir die Sache so: Die Konigin
in einem normalen Stocke legt zu gegebener Zeit bloss einerlet,
gleichartige, besamt austretende Kier, sowohl in die Arbeiter-
zellen als in die Drohnenzellen ab. Wihrend das besamte Ki
in der Arbeiterzelle ungestort und beschleunigt seine Weiter-
entwicklung antritt, welche in diesem Falle durch die Befruchtung
wahrscheinlich schon innerhalb der ersten Stunde ecingeleitet
wird, konnte ein gleichfalls besamtes und in jeder Hinsicht dhn-
liches Ki in der Drohnenzelle durch ein unverzigliches Hin-
schreiten seitens einer Arbeitsbiene an der Befruchtung gestort
und verhindert werden. Man weiss nun, dass jedes Mal, nach-
dem die Konigin in eine Brutzelle irgend welcher Art ein Ei
abgelegt hat, sofort eine Arbeitsbiene in diese Zelle hineinkriecht
und sich ein Weilchen darinnen zu schaffen machit. Die Arbeit
wird in erster Linte in Kontrolle iiber die sogenannte «Bestif-
tung» der Zelle bestehen, d. h. in der Versicherung iiber gehorige
Stellung und Lage des Eies mit der Mikropyle nach oben. Aber
es ist nicht nachgewiesen, dass hierin die alleinige Verrichtung
“vorliege. Ein einziges, winziges Tropfchen eines sauren Sekretes,
aus dem Munde oder aus der Afteroffnung, oben auf die Um-
gebung der Mikropyle des Kies abgegeben, wiirde sicherlich
geniigen, um die dort befindlichen Spermatozoén zu lihmen, am
Eintritt ins Innere des Fies und somit an der Befruchtung zu
verhindern.') Das Drohnenei konnte also zwar seitens der Konigin
besamt, trotzdem aber durch nachheriges Dazwischentreten und
Gegenprozedur einer diensttuenden Arbeitsbiene nicht effektiv
befruchtet, sondern vielmehr kurzweg «sterilisiert» worden
sein.

Damit wiire fir den sehr merkwiirdigen und mysteriosen
Vorgang der Drohnenentstehung eine befriedigende Erklirung
gewonnen und die vorhin geschilderten Widerspriiche und Strei-
tigkeiten fielen von selbst dahin. Die von beiden Seiten gesuchte
Wahrheit kiime de facto vollig weder der einen noch der andern

) Nachtsheim hat nachgewiesen, dass normalerweise Poly-
spermie stattfindet bei Befruchtung des Bieneneies. Es sollen 3—4 bis 7
eingedrungene Spermatozoén bei einem und demselben Li zur Beobach-
tung gelangen.



Partei zu, denn sie lige dann in der Mitte zwischen beiden. ks
ergiitbe sich daraus ein heilsames Exempel fir die beste Art
naturwissenschaftlicher Forschung: tolerante Zusammenarbeit
von Theorie und Praxis.

Es sel mir gestattet, daran zu erinnern, dass mir ein solcher
Gedankengang zwanglos nahe gelegt wurde durch meine mehr-
jihrigen Beobachtungen an jenen besonders geeigneten Blatt-
schneiderameisen des tropischen Siidamerika. Da konnte ich
mich vollauf iiberzeugen, dass der Entscheid aber das ge-
schlechtliche Schicksal der Eier eben nicht bei der
Konigin vuht, die hiebei insofern eine rein passive
Rolle spielt, als thr die lier einfach weggenommen
werden, sondern bei den um alle Fragen des Wohles
vom Ameisenstaat hochgradig interessierten Arbeits-
individuen.

A
By

Mit Befriedigung ersehen wir nachtriglich, dass in der Neu-
zelt auch ganz autoritative Stimmen von Minuern” verlauten,
welche den erfahrenen Imker und den Berufsnaturforscher in einer
Person vereinigen, die die bisherige Drucktheorie nach Duzierzon
ebenfalls rundweg ablehnen. Prof. Dr. H. von Buttel-Reepen
schreibt in seinem sehr verdienstvollen Buche «Leben und
Wesen der Bienen» (1915) wortlich: «Des weiteren geht aus
allem diesem hervor, dass die alte Imkeridee, die sich auch
schon in wissenschaftlichen Kreisen sonderbarerweise
Disputationsrecht erworben hat, nach welcher die Kénigin
durch den Druck der Zellenwand bewogen wiirde, das Geschlecht
der Eier zu bestimmen, unrichtig sein muss. Bestiftet die
Mutterbiene die engen Arbeitszellen, so soll sie befruchtete Eier
absetzen, withrend sie in die weiten Drohnenzellen, die also keinen
Druck auf das Abdomen ausiiben, die unbefruchteten legt. Man
nimmt hierbei an, dass dieser Druck reflektorisch auf die Mus-
kulatur des Samenausfithrganges wirkt und je nach der Zellen-
art Sperma zum Ei zuliisst oder nicht. Diese sehr oberflich-
liche Drucktheorie wird schon dadurch hinfillig, dass die
Weiselzellen, in die natiirlich befruchtete Kier abgesetzt werden,
noch viel weiter sind als die Drohnenzellen und dadurch, dass
die Konigin bereits kaum zu einem Drittel fertige Zellen, einerlei
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welcher Gattung, bestiftet, deren Wandungen also noch gar nicht
druckfihig sind» (pag. 241). An anderer Stelle stosse ich auf
den Passus: «Aus anatomischen, physiologischen und biologischen
Grinden miissen die Kier alle gleichartig sein und alle
konnen eventuell befruchtet oder unbefruchtet abgesetat
werden» (pag. 41). Dagegen habe ich keine direkt aufklirende
Ausserung dieses Autors daritber ausfindig machen konnen, auf
welchem anderen Wege er sich denn die Entstehung der unbe-
fruchtet bleibenden Drohneneier zurecht legt. KEs wiire denn,
dass die gesuchte Erklirung in seinem Satze lige, «dass die Be-
stiftung der Geschlechtszellen an gewisse biologische Perioden
gebunden ist, wihrend die Erzeagung der Arbeiter nur im Hoch-
herbst und Winter eine mehr oder minder grosse Unterbrechung
erleidet» (pag. 240).

Die Art und Weise, wie sich die Geschlechtsherausbildung
und Geschlechtsaufspaltung bei den Bienen und den stechenden
Hymenopteren vollzieht, will gebieterisch. unter dem erweiter-
ten Gesichtswinkel des Generationswechsels in Verbin-
dung mit der Parthenogenese ttberhaupt betrachtet werden,
ks liegt emn Krscheinungskomplex vor, wie er innerhalb des
Stammes der Arthropoden vielfach zur Beobachtung gelangt,
einerseifs einen gewissen Befrag gemeinsamer Ziige, anderer-
seits gleichzeitig- aber auch innerhalb der einzelnen Ordnungen
und Familien gewisse eigenartige Wege erkennen lisst. Kine
solche Eigenartigkeit wird z B. gerade bei den stechenden
Hymenopteren, die ja besonders das merkwiirdige Phiinomen
-der Staatenbildung mit Arbeitsteilung sexueller Verhiiltnisse aul-
weisen'), darin geboten, dass es hier anscheinend speziell die
Minnchen sind, welche auf parthenogenetischem Wege entstehen
(die sog. «Arrhenotokie» v. Siebolds), im Gegensatze zu den
successiven parthenogenetischen Weibchengenerationen, wie sie
fiir nicht staatenbildende Insekten und Gliedertiere (Aphiden,
Daphniden u.s. w. charakteristisch sind. Ein kollektiver Zug
simtlicher Parthenogenesis-Vorkommnisse innerhalb der Arthro-
podenreihe ist hingegen in dem Umstande zu erkennen, dass das

') Vergleiche hiezu meine frithere Arbeit: «Das die Staatenbildung
el den Insekten regulierende Naturgesetz». (No. 10 des Literatur-Verz.).
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Auftreten der Geschlechtsgeneration zeitlich nicht regellos erfolgt,
sondern mit einer an eine gegebene Jahreszeit gebundenen Perio-
dizitat verkniipft ist. Essind in letzter Instanz immer saisonale
Faktoren, welche die Gestalt des Bildes vom Entwicklungs-
verlauf solcher Gliedertierarten beeinflussen, die kleinen par-
thenogenetischen Ringel am Gesamtzyklus enger oder weiter
ziehen und endlich zum jéhrlichen Abschluss bringen. So ist
denn auch der jahreszeitliche Einfluss von ersichtlicher
Wirkung am Staatswesen der Bienen und Ameisen. Bei
den Bienen sind die ersten Frithjahrsmonate ausschliesslich der
Aufzucht der Arbeitsindividuen gewidmet; allmihlich geht’s an
die Aufzucht von Drohnen und schliesslich an diejenige von
etlichen jungen Koniginnen. Bei den Ameisen, speziell bei den
von mir konsequent beobachteten neotropischen Blattschneider-
arten, fillt hingegen die Heranzucht von beiderlei Geschlechts-
tieren so ziemlich auf das Spétjahr. Da scheint auf den ersten
Blick ein Gegensatz zwischen Bienen und Ameisen vorzuliegen.
‘Genau zugesehen ist wohl ein Unterschied da, aber kein eigent-
licher Gegensatz. Denn bei der Biene ist im Schwiirmen eine
Aufspaltung des Staates mit seiner Burgerschaft und Arbeits-
kraft in zwei Teilgebilde gegeben und da der abgestossene
Schwarm noch ein gewaltiges Arbeitspensum vor sich stehen hat
mit Herrichtung und Verproviantierung seiner neuen Behausung,
muss er zeitig im Jahre die dynastischen Familienfragen regeln .
die Geschlechtsgeneration tritt also relativ frith auf den Schau-
platz. Der Ameisenstaat hingegen. spaltet sich nicht auf; wenn
die beiderlei Geschlechtstiere nur bis gegen das Spétjahr hin
fertig werden, um durch das tuberwinternde, befruchtete Weib-
chen im nichsten Frithjahr die Neugrindung einer Kolonie ein-
zuleiten, so geniigt es, denn es ist eben weniger Eile notig bei
- dem einfacheren Arbeitsprogramm.

Bei welcher Individuensorte des Bienen- und Ameisenstaates
ist nun aber das am feinsten reagierende Korpergefiihl fir jahres-
zeitliche Faktoren und die grosste Befihigung zu zweckdienlicher
Organisation gesellschaftlicher Arbeit vorauszusetzen?

Fiir mich kann nicht der geringste Zweifel bestehen: es ist
die Arbeiterinnengilde, sowohl bei den Ameisen als bei den
~ Bienen, und nicht die Konigin. Nach meiner Uberzeugung ist
13
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denn auch die Regulierung tber die numerische Zusam-
mensetzung der diversen geschlechtlich abgestuften
Einwohnersorten eines solchen Insektenstaates eine
ausschliessliche Funktion der Arbeiterindividuen. Und
wer aus eigener Beschiftigung mit diesen Tieren auch nur eine
Ahnung bekommen hat, wie mannigfacher Art die wunderbaren
Verrichtungen der Arbeiterkaste tatsichlich sind, der wird meine
Meinung begreiflich finden, wenn ich diese Arbeiterkaste
auch noch fiitr den Entscheid und Ausfall der Geschlechts-
bestimmung und Geschlechtsverteilung direkt verant-
wortlich halte.

Meine Herren! Was der Referent Ihnen bieten konnte, ist.
sicherlich gar nicht dazu angetan, bei Ihnen die Vorstellung auf-
kommen zu lassen, dass das in unserem Thema umschriebene
Problem heute schon ein allseitig abgekliirtes sei. Wohl war die
Naturgeschichte der Honigbiene von altersher fiir den denkenden
Menschen ein Studienobjekt von besonderer Anziehungskraft,
Fertig ausgebaut ist sie aber trotzdem noch lange nicht. Manche
Wissensliicke besteht noch und beziiglich wichtiger Detailfragen.
die man lingstens als beantwortet und abgetan glauben konnte,
hat ein ehrliches Forschungsbekenntnis zu lauten: «non liquet».
Es fehlt sogar nicht an skeptischen Ausserungen in dem Sinne,
dass einzelne dieser tibrig gebliebenen Riitsel vielleicht iiberhaupt
nie gelost werden konnen. Thnen’einen Einblick in die Grosse
der sich darbietenden Schwierigkeiten zu verschaffen, war ein
Hauptzweck des heutigen Vortrages. Man braucht nun allerdings.
als Naturforscher in erkenntnistheoretischen Dingen weder tiber-
miissigem Optimismus zu huldigen, noch von triitbseherischem
Skeptizismus nach Faust'scher Art sich allzusehr bedriicken zu
lassen. Aber davon mochte ich bei heutiger Gelegenheit offent-
lich Zeugnis ablegen, dass ich auf Grund eines erfahrungsreichen
Forscherlebens mich vollig einverstanden erkliren kann mit dem
vor mehr als einem Jahrhundert gefallenen Ausspruch des geist-
vollen Physikers und Naturphilosophen G. Chr. Lichtenberg
(1742—1799), der da lautet: «Was jedermann fiir ausge-
macht hilt, verdient am meisten untersucht zu werden.»



A. Progamer Entscheid {iber das Geschlecht

Es sind zwei Arten von Eiern ,,minnliche* und
»weibliche* vorhanden.

Weibchen heterozygotisch, mit minnl. Faktor m
und weiblichem Faktor W, die je an 1 Chromosom
gekniipft sind, W dominiert B TR m -+ W),
Die Eier (Gameten des Q) enthalten entweder nur
m oder nur W. Durch die Besamung kommt immer
m hinzu (Miinnchen homozygotisch ... ... m + m).
Ohne Befruchtung miissten dann eigentlich Tiere
mit m (Minnchen) und Tiere mit W (Weibchen) ent-
stehen. Wenn tatsiichlich ohne Besamung und Be-
fruchtung nur Minnchen sich entwickeln, so miisste
man die Hilfshypothese machen, dass bei ausbleiben-
der Befruchtung bei den Reifeteilungen oder spiter
W aus allen Eiern eliminiert wird.

Bei Vorhandensein von Samen 2 Moglichkeiten:
2.

Alle Eier werden besamt,

es entstehen:

Die Samenfiden vermo-
cen in  die miinnlichen

Biene

B. Syngamer Entscheid durch die Befruchtung

Alle Eier gleich vor der Besamung-Befruchtung.

Weibchen und Minnchen heterozygotisch. (Weib-
chen m+ W, Miinnchen M - w.) Man konnte anneh-
men, dass bei den Reifeteilungen der Eier stets W
austritt, aber bei unterbleibender Befruchtung ge-
schwiicht wieder ins Li eintritt. Aus unbefruch-
teten Elern wiirden sich dann Miinnchen M- w ent-
wickeln.

In diesen Miinnchen miisste der recessiv gewor-
dene Faktor W in der Keimbahn wieder verstirkt
werden, So dass die minnlichen Keimzellen zur Hilfte
den Faktor m, zur Hilfte ein dominierendes W ent-
hielten. (Alle diese notwendigen Hilfshypothesen er-
scheinen einstweilen nicht besonders wahrscheinlich.)

Fir die Befruchtung kimen nur Eier mit m
aber 2 Sorten von Spermien (mit m und mit W) in
Betracht. Es sind 2 Hauptfille denkbar:

1. Beide Sorten  von Spermien sind fihig zu be-

fruchten. Es entstehen 2 Sorten befruchteter Eier

50% mit m und W

C. Epigamer Entscheid
durch dussere Eingriffe nach der Besamung
resp. Befruchtung.
Eier alle gleich, vor der Besamung.

1. alle besamt. Be- | 2. durch verschiedene Be-
fruchtung durch Ein- handlung, namentl. Er-
griff der Arbeiterin- nihrung von Eiern,
nen verhindert oder welche alle gleich
rilckgiingig gemachtan und alle besamt und
allen in den Drohnen- befruchtet sind, kon-
zellen untergebrach- nen Koniginnen, Arbei-
ten Kiern. terinnen oder Drohnen

(Goeldi) geziichtet werden.
~Alle digse und alle unbe- | (Dickel u. s. Schule.)
samten Eier werden zu Drohnen.

g e

2. Die Sorte von Spermien mit m bildet sich zuriick
resp, kaun nicht zur Befruchtung verwendet werden
(ungeeignete Form etc.) Analoga bekannt.

50° mit m und m.
Erstere bilden Weibchen, letztere werden zu Minnchen. Da

ier nicht einzudringen; g @
so werden automatisch | (50/) Zygoten m W und
nur die weiblichen Eier | (509/) ., mm

befruchtet (m -+ W).
Es wiire nunmoglich, dass
zu verschiedenen Zeiten
der ganzen Legeperiode
das °/o Verhiiltnis der zur
Reife kommenden miinn-
lichen und weiblichen Eier
verschieden ist, z. B. zu
Anfang des Jahres mehr
die weiblichen, zu Ende
des Jahres mehr die ménn-
lichen Eier reifen usw.

Man miisste auch hier

annehmen, dass die Ko-

nigin entweder merkt,
~ob sie ein weibliches

(ev. schon befruchtetes,

in Entw. begriffenes) Ei

legt, oder ein miinnli-
ches, und dass sie je
nachdem eine Arbeiter-
zelle oder eine Drohnen-
zelle besetzt,

~ oder dass sie zuerst die
schoneren Zellen bevor-
zugt gerade zurZeit, wo
sie noch weibliche Eier
legt (doch wiiren in die-
sem Fall viele Versehen

u. Ausnahmen von der

allgemeinen Regel zu

erwarten).

Unterschied heraus bildet.

aber beide Sorten von Spermien von Anfang an im Receptac.
semils der Konigin da sind, miissten jederzeit promiscue durch.
* schnittlich gleich viel befruchtete Eier beider Sorten gebildet

werden. (1)

Vielleicht konnten die ohne Befruchtung entwickelten Minn-
chen von den nach Befruchtung entwickelten Miinnchen etwas
verschieden sein, und bei Anwesenheit eines W-Rudimentes im
Li emme gewisse Tendenz zum Weiblichen besitzen. In anderer
Hinsicht werden natiirlich die ohne und mit Befruchtung ent. -
standenen Minnchen deutlich verschieden sein konnen. (Bastar-

dierungsversuche,

~Ein Unterschied zwischen, den befruchteten Fiern mit m W und denjenigen mit m m
konnt? eventuell von Anfang an ‘YOI‘handen sein, wegen Verschiedenheit der unbefruchte-
ten ménnlichen und weiblichen Eiet (Fall A 1),

~oder man miisste annehmen, dass die Befruchtung schon im Eileiter stattfindet, und dass
sich je nach der Entwicklung zum Milpnchen oder Weibchen frith, bis zur Eiablegung ein

; Die Koni In miisste diesen Unterschied merken, und die Eier

mit m und W in die Arbeiterzellen, die Eier mit m und m in die Drohnenzellen legen.

(Nach dem Vortrag von Prof. Goeldi, 4. XI. 1916).

b{}u‘ die in die Arbeiterzellen abgelegten
Eier werden besamt. Die Konigin ent-
scheidet entweder willkiirlich je nach
dem Aussehen der Zellen (sie kénnte z. B.
so lange sie Samen disponibel hat, zu-
erst die engeren, schin geglittteten Zellen
besuchen) —oder automatisch-reflek-
torisch z. B. nach der ,Drucktheorie®,
indem bei den engen Arbeiterzellen
durch Reizauslésung das Receptac.
seminis gedffnet wird.

Prof. H. Strasser, 5. XL 1916.
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I. Nachtrag.

Unser hochgeelirter Herr Kollege Prof. Dr. H, Strasser,
derzeitiger Priisident der Naturforschenden Gesellschaft in Bern,
hatte die besondere Freundlichkeit und Aufmerksamkeit, mir
schon am Nachtage (5. Nov.) «<in Nachwirkung des Vortrages und
der daran gekniipften Diskussion eine tabellarische Ubersicht zu
iiberbringen, in welcher die bei der Geschlechtsentschei-
dung bei den Bienen in Betracht kommenden Haupt-
moglichkeiten in bequem synoptischer Form nebeneinander ge-
stellt werden». Mit Vergniigen mache ich von der KErlaubnis
Giebrauch, diese die vercrbungstheoretische Seite des Problemes
nither beleuchtende Tabelle hier im Anhange ebenfalls zum Ab-
druck zu bringen.

Bern, den 13. Nov. 1916.

i A Goeldi.

Il. Nachtrag.

Gerade noch vor Schluss der Drucklegung erhalte ich heute
durch die Freundlichkeit von Herrn Dr. Otto Morgenthaler,
(Abteilung fiir Bienenkrankheiten an der Schweizerischen milch-
wirtschaftlichen und bakteriologischen Anstalt auf dem Liebefeld
bei Bern) Kenntnis von dem Umstande, dass im Maiheft d. J. (No.b)
des « Bulletin de la Seciélé Romande & Apiculture»> (Lausanne)
von einem Herrn Bourgeois, Mitarbeiter der Zeitschrift und lang-
jihrigem Bienenziichter, ein Aufsatz erschien, betitelt «De la
formation des sexes chez les abeilles», worin eine Theorie
iilber die Geschlechtsbestimmung der Bienen entwickelt wird,
welche in der Hauptsache vollstindig mit der meinigen iberein-
stimmt (pag. 102—105). Der Verfasser spricht da ebenfalls von
einer «défécondation des oeufls fertilisés» durch die Ar-
beiterinnen (avettes) und von einem «ausschliesslichen Mono-
pol der Arbeiterinnen» an der Iintscheidung tber das
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Geschlecht der Brut. Das Wesentliche an dem Gedanken-
gange kommt in dem Satze zum Ausdruck: «Les avettes, par
un moyen inconnu des savants, opérent sur un ceuf fécondé
(femelle), c'est-a-dire & doubles particules sexuelles; la mentalité
de la colonie et le désir du moment peuvent déterminer les
abeilles & supprimer une particule sexuelle, ce qui rendra
Peeuf, précédemment fertilisé, vierge ou male. Cette explication,
que je crois réellement scientifique, mettrait la théorie et I'ob-
servation d’accord.» Die Ausfihrungen des Herrn Bowurgeois
sind hochinteressant und gewinnen noch ganz besonders an Wert
durch die Tatsache, dass sie sich auf Beobachtungen und Ex-
perimente stiitzen, die wihrend einer Praxis von 30 Jahren am
Bienenstande gesammelt wurden. — Es ist vollig klar, dass die
Resultate des Herrn Bourgeois und die meinigen ginzlich unab-
hingig von einander zu Stande kamen, da schon die Wege
durchaus divergieren. Ich wurde zu meinem gelegentlich meines
im September 1915 in Genf gehaltenen Vortrages erstmalig be-
kannt gegebenen Ergebnis formlich gedriingt durch die logische
Notwendigkeit der Ubertragung und Anwendung gewisser bei
Ameisen festgestellter gesetzmiissiger Erscheinungen auf den
Staatshaushalt der nahe verwandten Bienen: der von mir eingeschla-
gene Weg war mithin ein indirekter, durch Analogieschluss.
Herr Bourgeois ging den direkten Weg der Beobachtung am
Bienenstand wihrend eines Menschenalters. Herr Dr. Morgen-
thaler kniipft hieran nachstehende Erwigung: «Es liegt hier ein
ausserordentlich schines Beispiel dafiir vor, wie durch vorurteils-
lose Forschung auf zwei so verschiedenen Wegen die gleiche,
den wirklichen Verhiltnissen sicher sehr nahekom-
mende Auffassung zum Durchbruch kommt.»
E. A. Goeldi.
Bern, den 1. Dezember 1916,
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