Uber Vererbungsgesetze beim Menschen.
Von Dr. med. Wilhelm Weinberg in Stuttgart.

II. Spezieller Teil)).

Allgemeine Lésung des Problems der Wirkung der Panmixie
bei einfacher Vermischung und alternativer Vererbung.

Im folgenden soll untersucht werden, welche Wirkung die Panmixie
unter dem EinfluB verschiedener Vererbungsgesetze sowohl auf die
Zusammensetzung und Durchschnittsmae ganzer Generationen, als
auf die Zusammensetzung, DurchschnittsmaBe und Korrelationen
verschiedener Verwandtschaftsgrade ausiibt, in welcher Weise sich dabet
Erscheinungen der Praevalenz iuBern und welchen EinfluB die duBeren
Umstinde auf diese Beziehungen ausiiben. NaturgemiB werden dabei
die komplizierteren Probleme der alternativen Vererbung mebr Raum
beanspruchen als die der einfachen Vermischung.

Dabei ergibt sich teilweise die Notwendigkeit, bestimmte Wirkungen
beider Vererbungsprinzipien gemeinsam zu behandeln, und zwar die
Probleme der Praevalenz und des Einflusses der duBeren Umstdnde.

Die einzige wesentliche Voraussetzung, von der ich ausgehe, ist die
eines Fehlens von Unterschieden in der durchschnittlichen Frucht-
barkeit verschiedener Kreuzungen.

1. Die Wirkung der Panmixie auf Zusammensetzung und Durchschnitts-
maBe der Generationen bei einfacher Vermischung.
Charakteristisch fiir einfache Vermischung ist, daB jede Kreuzung
nur einen konstanten Bastard ergibt.
Es bestehe nun eine Generation G, aus einer Reihe Typen T, bis T;,
wobei der héhere Index auch dem groBeren MaBe der Typen entspricht.
Hat ein beliebiger Typus T, die relative Hiufigkeit m,, so stellt

S
G0=Zm“Ta..........(I)
1

1) Vgi. Bd. I S. 377 und 440.
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sowohl die Zusammensetzung wie das DurchschnittsmaB der Generation
G, dar.

IEs ergebe die Kreuzung T, >< T einen Typus T, der die relative
Hiaufigkeit m,mg in der Generation G; hat, ebenso wie der mit ihm
identische Typus Tg, der aus T > T, entsteht. Es stellt dann

S S
G1=ZmaznﬁTaB R (2)
1 1

Zusammensetzung und MaB der Generation G, dar. Dies entspricht
einem binomialen Aufbau der Generation als Wirkung der Panmixie.
Die extremen Typen T, und T, deren Hiufigkeit in Generation G,=m,
bzw. m, ist, erhalten in Generation G, die relative Haufigkeit m,?
und m2. In Generation G, wiirde ihre Hiufigkeit = m,* bzw. mg¢, in
Generation G, = n,*" bzw. m2'. Es findet also bei Panmixie eine
Abnahme der Hiufigkeit extremer Typen statt. Stabilitit der
Zusammensetzung aufeinanderfolgender Generationen kommt also
nicht vor.

Um die Durchschnittsmafle ganzer Generationen zu vergleichen,

ist es notwendig, zuniichst auf die Wirkung der Praevalenz einzugehen.
Dominiert das gréfere MaB, so stellt

Taﬁ=-‘zﬁ(Ta+Tﬂ)iz(Ta_.Tﬁ) . @®)
dominiert das kleincre Maf
Ta(,,::-:;(T‘,+TB)iz(TB_TG) e W

je machdem a Z 8 ist, die Wirkung der Praevalenz dar, wobei die
Variable z zwischen o und 1 schwankt, je nachdem vollstindig inter-
medidre oder vollig einseitige Bastarde entstehen. Im ersteren Fall
wird nidmlich

Toyp= ; (T,, -+ Tﬁ), im letzteren

TM:T,, bzw. TB oder
T,,B=T(-; bzw. Ta
je nachdem o 2”8 bzw. das groBere oder kleinere Mafi dominiert.

Wenn nun sowohl a wie B alle Werte zwischen 1 und s annehmen
und z fiir jede Kreuzung denselben Wert hat, so ergibt sich aus

S S
Go = Xma Ta === Zmﬁ T[-;
1 1
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S S
=Zm“ZmBT“3
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s s
und da Zna=2r_n3=1
—ymaT +z zm ng (TB—T) G +z zm Xmﬁ (Tq-—T)

a+1 a+1
Das MaB von G, ist also mlt dem von G4 bei belleblger Zusammen-
setzung von G, im allgemeinen nicht identisch, sondern nur in dem
Spezialfall, dafl z = o, d. h. durchweg intermediire Bastarde entstehen.
Im iibrigen nimmt das MaB aufeinanderfolgender Generationen zu
oder ab, je nachdem das gréBere oder kleinere Mafl dominiert.

2. Die allgemeine kombinatorische Wirkung der alternativen Vererbung.

Das Wesen der durch MENDELs klassische Experimente fest-
gestellten Tatsachen der alternativen Vererbung besteht darin, daf3
sich bei der Reifung der Keimzellen, Gameten, die in einem Individuum
vereinigten von miitterlicher und viterlicher Seite her stammenden
Anlagen oder Merkmale einer Eigenschaft wieder voneinander trennen,
derart, daB jeder Gamet nur die Hilfte der Merkmale seiner Eltern
enthdlt, und zwar jede Anlage durchschnittlich mit gleicher Wahr-

scheinlichkeit oder relativer Hiufigkeit = % Hieraus ergeben sich

nun folgende grundlegende kombinatorische Tatsachen:
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Ist eine Eigenschaft in ihren erblichen Abstufungen dadurch
charakterisiert, daB sich von s allelomorphen (korrespondierenden)
Merkmalen je einer Reihe A, A, A; als bis A, zwei gleiche oder
ungleiche in einem Individuum zu einem Anlagenpaar zusammenfinden
und in den Gameten wieder voneinander abspalten, so setzt sich ein
Typus Ax Ay, wobei sowohl A, wie A, alle Merkmale von A; bis A,
bedeuten kann, aus den ihrer Herkunft nach verschiedenen spezifischen
Kombinationen A Ay, und AyA, zusammen, wenn das vorangestellte
Merkmal jeweils als von einem bestimmten FElter, stets Vater oder
stets Mutter, stammend betrachtet wird. Der Typus AxAy bildet
dann ebenso wie die beiden spezifischen Kombinationen A,A; und
A,A, Gameten, die je zur Hilfte das Merkmal A, oder A, enthalten.
Die Gameten von A A, sind also durchschnittlich

=%(Ax‘—|—Ay). e . (6)

Diese Formel stellt gleichzeitig auch die Zusammensetzung der Merk-
male dar, welche der Typus AzAy durchschnittlich von einem
bestimmten Elter erbte.

Kreuzt man nun einen Typus AzAy; mit einem Typus AyAy, so

ergibt der eine als Gameten durchschnittlich —; (Ax + Ay), der andere

%(Au -+ Av). Die Wahrscheinlichkeit, daf sich ein Gamet des einen

Typus, der ein bestimmtes Merkmal enthilt, mit einem Gameten des

anderen Typus, der ebenfalls ein bestimmtes Merkmal enthilt, zu-

sammenfindet, ist nach den Gesetzen der Wahrscheinlichkeitsrechnung

gleich dem Produkt der Haufigkeit beider Merkmale unter den Gameten
1

der beiden Typen, also =% "

Man erhdlt also durchschnittlich als Produkt der Kreuzung
1 1 1
AgAy < AgA, ¢ i—AxAy—{— 7 AxBvob o ArAut o Aray

oder symbolisch== 2% (Ax + Ay) (Au + Av)

Wird eine Eigenschaft durch das Zusammentreffen zweier Merk-
male aus der Reihe A in einem Individuum zu einem Merkmalspaar
vollig determiniert, so spricht man von Monohybridismus.

Wird hingegen eine Eigenschaft dadurch determiniert, daf jedes
Individuum oder jeder Typus zwei Anlagenpaare A.A,, B.B, enthilt,

(7
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wobei sich die s,Merkmale der Reihe A, bis A, unabhiingig von den
s» Merkmalen der Reihe B, bis B, miteinander zu einem Anlagen-
paar kombinieren und wieder bei der Bildung der Gameten abspalten
und ebenso die Meikmale der Reihe B, wobei im allgemeinen die Zahl der
verschiedenen Merkmale in beiden Reihen als verschieden betrachtet
werden darf, so zerfillt der Typus AsAyBgBy seiner Entstehung von
verschiedcnen Eltern nach in die 4 spezifischen Kombinationen

AABB, AA;BB,

AABB; AABB..

Dabei ist die Bedcutung von x und y bei A und B als im
allgemecinen verschieden angenommen.

Bei der Bildung der Gameten von AgAyBxBy geht in jeden Gameten
je eines der Merkmale aus der Reilie A und ebenso je cines aus der
Reihe B in einen Gameten iiber und innerhalb der Merkmale mit dem
Charakter A bzw. B ist die Walirscheinlichkeit, dall A, oder A,, B,

.. . e 1
oder B, in einen bestimmtem Gamecten eintritt, je = 2 ; es entstehen

so 4 verschiedene Gameten, nimlich jc
1t 11 t 1 1t
— o~ AB-}+ - -AB -+ - -ADBH - AB,
2 2 T Lz 27V g 2T g 2t

oder symbolisch 21,‘ (’Ax + A).) (Bx - B).) (8)

Diese Formel stellt gleichzeitig die durchschnittliche Zusammen-
setzung derjenigen Gameten dar, deren Merkmalsinhait der Typus
AxAyB,By von einem Elter bestimmten Geschlechtes bezogen hat.

Das Ergebnis der Kreunzungen zwcier Typen AxAyBB, und
A A BBy wird dadurch bestimmt, dall als Gameten einerseits

:—:2- (Ax -+ A,.) (Bx + B_\.), andcrerseits ; (Al, + Av) (B,, -} B\.) bzw.
= (AXB_\. 4 AB, - A,B, + A,.B,.) und andererseits (A“B“ 4+ AB,

+A\,Bu+Ava) in Betracht kommen und daB dic Hiufigkeit des

Zusammentreffens jc eines Gameten des einen Elters mit cinem Gameten

des andern Elters =»:l . ; ist. Man erhilt alsova]s neue Individuen

o .ot
16 verschiedene Arten von Typen, also je 24
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A;B3A.By -+ A:B:Ay B, + A;B;A,B, -} AyB:A,B,

AzByA,B, A;ByA,B, A;B;A;B, A;B;A.B,

AyB:AyB, AyB:A,B;, AyB;A,B, A;B;A.B,

AyByA By AyByA B, AyByA;B, AyByA,B,
deren Gesamtheit auch durch die symbolische Formel

- (Ax 4+ Ay) (Bx 4 By) (Au + Av) (Bu 4+ Bv) dargestellt wird.  (g)

Als Polyhybridismus bezeichnet man ganz. allgemein den Fall,
daB eine Eigenschaft durch mehr als ein Anlagenpaar in einem
Individuum bestimmt wird. Die Zahl der unabhingig voneinander
sich aus den Reihen A, bis A;, B, bis B; usw. bis Z, bis Z; kombinieren-
den Anlagenpaare eines Individuums sei t, wobei die Zahl der Buch-
staben des Alphabets nicht = 25, sondern beliebig groB gedacht ist,
und jede allelomorphe Reihe A, B, C usw. eine verschiedene Anzahl
von Merkmalen enthalten kann. Ein Typus A:A,B:B,C.C,...Z.Z,
oder symbolisch (®,®,), wobei ® jeden Buchstaben gleichhiufig, d. h.
je einmal bedeutet, besteht dann aus 2t der Abstammung nach ver-
schiedenen Kombinationen (®,®,). Er bildet gleichzeitig 2t ver-
schiedene Arten von Gameten; deren jeder je ein Merkmal aus den
Reihen A, B, C bis Z enthilt und deren Gesamtheit durch die Formel

(o) (). ()
oder symbolisch durch

(o) T 0

charakterisiert ist, wobei ® je einmal = A, B, C usw. bis Z ist, und
diese Formel stellt gleichzeitig die verschiedenen mdoglichen Merkmals-
kombinationen in einem Gameten dar, welche der Typus (®.®,)
durchschnittlich von einem Elter bestimmten Geschlechtes bezieht.

Bezieht er von dem einen Elter die Merkmale A bis Q mit dem
Index x, die Merkmale R bis Z mit dem Index y, so muB der andere
Elter die Merkmale A bis Q mit dem Index y, die iibrigen, R bis Z, mit
dem Index y beigesteuert haben.

In bezug auf ihre Abstammung lassen sich die Gameten einer
Kombination ®;®;, wobei x und y die Abstammung von Eltern be-
stimmten Geschlechtes charakterisieren, durch die Formel ®X¢;™
charakterisieren, wobei ®} eine Kombination von p-Merkmalen mit
dem Index x aus den t moglichen Reihen A bis Z bedeutet und
®;" die in jeder einzelnen Kombination @£ nicht untergebrachten' .
Reihen enthdlt. Die Zahl der moglichen Kombinationen von p-Merk-



252 - einberg

. . . ! t
malen mit dem Index x aus t méglichen ist = m]) oder = (p>’

die Wahrscheinlichkeit solcher Gameten also = E’T(;)’ wenn die
Summe aller Gameten stets = 1 gedacht ist, diese Haufigkeit ent-

t
spricht auch der Tatsache, daB die Formel %(CDX + d)y) ein binomial
t ter Ordnung darstellt.

Ein und derselbe Typus ®.®;, kann also aus der Kombination
verschiedener Gameten und ebenso ein und der derselbe Gamet
®Rd, ™ von verschiedenen Typen abstammen.

Durch die Kreuzung zweier Individuen (®,®,) und (®,9.), deren
t t
Gameten einerseits == Elt (d)m -+ ®. ), andererseits % (Cbn -+ CDV) sind,

entstehen dann neue Individuen, deren Gesamtheit durch die Formel
t | ' Ly ) !
2 (OnF0.) (@40 )= S (Ant A )(A +A,)(Bat-Bu )(B4-B.)

e (Zm +Z, (Zu -+ Vv) charakterisiert ist, wobei m, n, u, v fiir jede

Reihe im allgemeinen verschiedene Bedeutung haben.

3. Zusammensetzung der Generationen bei alternativer Vererbung
unter dem Einflufl forigesetzter Panmixie.

Ist eine Generation G, noch so unregelmiBig und beliebig zu-
sammengesetzt, und findet unter ihren Mitgliedern Panmixie statt,
so wird die relative Hiufigkeit der einzelnen moglichen Kreuzungen
lediglich vom Zufall beherrscht und sie 1dB8t sich daher nach den
Gesetzen der Wahrscheinlichkeitsrechnung bestimmen. Es ist daher
die Wahrscheinlichkeit der Kreuzung eines beliebigen Typus bestimmten
Geschlechtes mit einem beliebigen Typus entgegengesetzten Geschlechtes
gleich dem Produkt der Wahrscheinlichkeiten oder relativen Héufigkeiten
des Vorkommens der einzelnen Typen in der Generation. Ist nun die
Fruchtbarkeit aller Typen und Kreuzungen dieselbe, so kann man
davon ausgehen, daB bei jedem Individuum eines Typus nur ein Gamet in
eine fruchtbare Kombination mit einem Gameten eines Typus entgegen-
gesetzten Geschlechtes tritt, wobei jeder solche Gamet mit der

1) Unter X! versteht man das Produkt der ganzen Zahlen von 1 bis o! Ist nach
den Lehren der Kombination = 1.
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Wabhrscheinlichkeit ¢ cinem der moglichen Gameten seines Erzeugers

entspricht.

In diesem Falle miissen sich bei Panmixie die verschiedenen
moglichen Gameten aller Typen mit allen Gameten entgegengesetzten
Geschlechtes mit einer relativen Hiufigkeit zu Individuen kombinieren,
welche ebenfalls gleich dem Produkt der relativen Hiufigkeit der
Bildung bestimmter Gameten in einer Generation ist. An die Stelle
der umstindlichen Berechnung der Ergebnisse der einzelnen Kreuzungen
und ihrer Summierung entsprechend der relativen Hiufigkeit dieser
Kreuzungen kann daher die direkte Berechnung der vorkommenden
Kombinationen von Gameten treten. Es folgt hieraus, daB ver-
schiedenartig unregelmiBig oder regelmiBig zusammengesetzte Gene-
rationen G, dieselbe Zusammensetzung der nichsten Generation Gy
ergeben miissen, sofern nur die verschiedenen von ihnen gelieferten
Gameten dieselbe relative Haufigkeit besitzen, und aus diesem Grunde
ist schon a priori als Ergebnis der Panmixie eine regelméBige Zusammen-

setzung der Generationen zu erwarten.
Hat z. B. eine Generation Gy den Aufbau
P AjA;+2q AjA, +TAGA,, wobei p42q+r=1 sei,

so ergeben sich als Gameten von p A A, P A
von 2q AjAp 29 (YA +1/aA,)
=qA;+qA;
und als Gameten von 1 AyA, rA,
insgesamt (p+q) A; +(q+r)Ag oder 0 A +(1—0G)As. . . . . . o v v o o . .. (11)

Es ergeben nun alle Generationen G, denselben Aufbau der Gameten, bei
welchen die verschiedenen Werte von p, q und rje p4+q=0 und q-r 1—0 ergeben.
Dasselbe gilt auch fiir eine Generation, die aus
P1r AiA1+2D12 AjAy +Dae AgBp+Pig AiAz+Das AsAg+pisAgg besteht und deren
Gameten = (P11 +Py2 +P13) A1 +(P12+Pa2 +DPas) Az +(Pr3+Pes +P13) Ay sind. Der Wert
der einzelnen Koeffizienten p,; bis pgs kann dabei so verschieden wie mdoglich sein.

Sofern nur  py; +Pys+Pis Stets denselben Wert 0, . . . . . . . . . . . .. (12)
P12+Pazt+P2s . ., Oy
P13 +P23 +Pas ”» 2 » O3

repriasentiert, ergibt sich stets dieselbe Anzahl von Gameten, und nur die Werte
0y Oy 03, wWobei 0, + 0, +03=1 sei, sind bestimmend fiir den Aufbau der neuen Generation.

Bildet also eine beliebig unregelmiBig zusammengesetzte Generation
G, Gameten von der Konstitution A, B,C, ... Z, = ®; mit der
relativen Hiufigkeit F(x.xpXc - - X;) == F x, so daB F(x eine Funktion
der (t) Index, von A, bis Z, darstellt, so ist die Haufigkeit, mit welcher ein
solcher Gamet ®; mit einem Gameten ®, entgegengesetzten Geschlechtes
zusammentrifft, welche die entsprechende Hiufigkeit F(y hat, stets
=F v Feyp.
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Nimmt nun sowoh! der Index x, fiir A, alle Werte von 1 bis s,,
der Index b, alle Werte von 1 bis s, und allgemein der von @ alle Werte
von I bis s,, und ebenso der Index y der Merkmale A.—Z, alle
moglichen Werte an, so stellt die 2t fache Summation

tx=sg ty=sq,

XF(IX)(D; zF([y)(b;_ e e e e e e e (13)

tx=1 ty=t
die Verteilung aller moéglichen neugebildeten Kombinationen in den
Individuen der Generation G, dar und da y dieselbe Bedeutung hat
wie x, so geht diese Formel iiber in

Z2F<t 2 Ok

Die einzelnen Gametenkombinationen in den Individuen der Gene-
ration G; haben also eine relative Hiufigkeit, welche den Koeffizienten
eines Polynomials zweiter Klasse entspricht.

FafBt man nun alle Gametenkombinationen zusammen, welche
ein beliebiges Merkmal @, enthalten, das irgend einer der Reihen A
B, C bis Z angehoren kann, so ist die Summe ihrer relativen HAufig-
keit gleich der Hiufigkeit @, des Merkmals ¢, unter den die Generation
G, konstituierenden Merkmalen der Reihe ®, da jedes Merkmal mit
einer nur von seiner relativen Hiufigkeit abhingenden Haufigkeit
in die Gameten einer Generation iibergeht, und es ist daher auch die
Wahrscheinlichkeit des Zusammentreffens von @, mit einem Merkmal
&, = @@y, und die Summe aller Kombinationen der Merkmale der
Reihe ® wird daher ausgedriickt durch

tx=sq, ’cy=~s(p
D@ D) D@y 0
tx=1 ty=t
oder da y dieselbe Bedeutung hat wie x, durch

2 ,
Z(qoxd)x).........(m)

Man erhilt also nicht nur in bezug auf die aus Individuen kon-
stituierenden Gametenkombinationen, sondern auch in bezug auf alle
Kombinationen innerhalb der einzelnen Merkmalsreihen einen poly-
nomialen Aufbau.

Dieser polynomiale Aufbau der Kombinationen innerhalb derselben
Merkmalsreihe muB3 nun konstant bleiben, solange die Panmixie fort-
dauert, da jedes Merkmal jeder Reihe stets mit der ihm eigenen
relativen Hiufigkeit unter den Merkmalen seiner Reihe von einer
Generation in die andere iibertragen wird und diese relative Haufigkeit
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nicht wechselt, solange die Fruchtbarkeit aller Typen durchschnittlich
dieselbe bleibt.

Stellt also in einer beliebigen Generation G, im Typus ®,0; ¢,
jedes Merkmal ®, mit der seiner Hiufigkeit in dieser Generation
entsprechenden Wahrscheinlichkeit @, dar und ebenso @, so 148t sich in
der Konstitutionsformel der Gameten von T, T, in bezug auf ®, welche

X=S5 X==S

1
;(Cbp +¢q) lautet, statt @, tixtbx, und ebenso statt @, Z(pxd)x
X==1 X=1
setzen und man erhilt stets
X=5 X=S X==$
: P P Se
E Zq)xq)x + chxq)x = Zq)x (Dx o o s e (15)
X=1 X==1 X=1

Wird eine Eigenschaft nur durch die Kombinationen einer einzigen
allelomorphen Reihe von Merkmalen bestimmt, so ist mit dem poly-
nomialen Aufbau der Gametenkombinationen in den Individuen ohne
weiteres auch die Zusammensetzung der Typen gegeben und der
Aufbau der Generationen bleibt unter dem EinfluB der Panmixie stabil,
da jede Generation dieselbe Zusammensetzung von Gameten liefert.

Anders verhilt es sich im allgemeinen bei Polyhybridismus. Es
stellen zwar in jeder Generation die Individuen einen polynomialen
Aufbau nach Gametenkombinationen dar, aber damit ist eine Stabilitat
der Zusammensetzung der Generationen nach Typen nicht gegeben, da
mit jeder Generation die Zusammensetzung aus verschiedenen Gameten
so lange wechselt, bis die fortgesetzte Panmixie den EinfluB der unregel-
miBigen Zusammensetzung der von Generation G, ausgeglichen hat.

Mit der Tatsache, daBl die Kombinationen der einzelnen Merkmale
jeder allelomorphen Reihe A, B, C usw. fiir sich einen polynomialen
Aufbau aufweisen, ist also noch nicht die Notwendigkeit gegeben, daBl
sich die moglichen Merkmalspaare der verschiedenen allelomorphen
Reihen stets in demselben Verhiltnis zu Typen kombinieren. Ein
Beispiel moge dies erlautern.

Ist z. B. die Zusammensetzung der Merkmalspaare der Reihe A
= m?2 AjA;+2 mn AjA,+n2A0A,, die der Reihe B ebenso

m2 B;B, +2 mn B,B,+4n2B,B,, so entspricht sowohl eine Generation von der Zu-
sammensetzung
m2 A;A,B,B, +2mn A;A,B;B, +n2 B, B, O ¢ ()
wie eine Generation
mé AyA; B, B, +2m3n A; A, BB, + m?2n2 A A B,B,
+2m3n A;A,B,B, +4m?n2 A; A,B, B, +2mn3 A;A,B,B, .. (1)
+ m2n2 Ay A,B, B, +2mn?2 A;A,B, B, +nt A,A,B,B;
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und - allgemein jede Generation
(xm?2 4 (1—x)m4)A Ay B, By +2(1—x)m3n(A; A B, B, + A A, B By) +2(1—x)m?n2(A; A, B, B,
+ApA,BBy) +2mn[x +(1—x)mn]A;A,B By]+ 2 (1—x)mn3 (A A, B, By + A A,B, By)

(2 (1IN AABB, ¢+ s e e e s e e e e e o . (18)
wobei m+n=1 und x?1 gedacht ist, demselben binomialen Aufbau der einzelnen
Merkmalsreihen.

LaBt man in jeder dieser drei Formeln entweder die Merkmale der Reihe A oder
die der Reihe B weg, so wird sich fiir die iibrig bleibenden Merkmale stets der an-
gegebene Aufbau der Formel 14 ergeben.

Wie die Panmixie auf die Zusammensetzung der Generationen
bei polyhybriden Typen wirkt, moge folgendes Beispiel zeigen:

Stellt mA,B; +nA,B, die Gameten der Generation G, dar, so ergibt sich Generation
Gy = (mA;B, +1nA;B,)2 = m2A;AB,B; 4 2mnA,;A,B,B, +n2A,A,B,B,, die von Genera-
tion G, gebildeten Gameten sind nun

m2 % (Al + Al> (Bl + B1> = m?2A,B,

1 mn mn mn mn
-+ 2mn Y (Al + A2> (B1 + Bg> = AB, + > AB, + - A,B, —1-—;—A2B2

+n2 % (A2 + A2> (Bz ¥ B2> — n%A,B,
und somit insgesamt
<m2+ %3> AB,+ ~mz—nA1B2+ ? AB, + (02 4 3‘;) AgBy . . (19)
Thre Zusammensetzung ist also nicht identisch mit derjenigen der Gameten der
Generation G,

mn m?2 m (m+n m m2
Da =m24+—=-"" __(__._)=,_+_
2 2 2 2 2

sind die Gameten der Generation G; nach der Formel

- (m AB, + A2B2> + (m2A131 +mnA,B, + mnA,B, + n? A2B2) . (20)

>

) )
=_;.(mA1B1+nA2B2>+7(mA1+nA2) (mBI-}-nt) e (2)

zusammengesetzt, und ihre Zusammensetzung ist also nur zur Halfte identisch mit
derjenigen der Generation Gi.

Es 1iBt sich nun zeigen, daB unter dem EinfluB fortgesetzter Panmixie die
Generation G, Gameten bildet, deren Zusammensetzung

1 . 1
=5 (mAlB1 + nA2B2) + <1———27> (mA1 +nA2) (mB1+nB2> ist. . . . . (22)
Nach unendlich vielen Geperationen wird also ein Zustand erreicht, tei dem

1
X = oo, also — = o

P
1 . . .
und :— - = 1 ist,und die Gameten die Zusammensetzung (mA +1nA,) (mB, +nB,)

haben. Sie bilden dann eine Generation
= [(mA;+nAs) mB, +n By
=m%A;A; B, B, +2m3nA;A B, B, + 2m2n2A,A,B,B,
+2m®nA;A,B; B, +2m2n2A,A,B, B, + 2mn3A;A,B,B;, - . - - (23)
‘ +2m2n2A,A,B, B, +2mn3A,A,B; B, + 14A,A,B,B,.
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Eine solche Generation erhdlt man nun, wenn jedes Merkmalspaar der Reihe A
mit jedem Merkmalspaar der Reihe B mit einer dem Prrdukt der Hiufigkeit beider
Merkmalspaare entsprechenden Hiufigkeit kombiniert ist, also A;A; mit BB, mit
der Haufigkeit m? - 2mn; erst nach unendlich vielen Generationen wird also ein
Zustand erreicht, bei welchem die Merkmalspaare, die allerlangsten einzelnen Reihen,
vollig nach den Gesetzen des Zufalls kombiniert sind, und bis zur Erreichung dieses Zu-
stands wechselte die Zusammensetzung der Generation. Erst von da an bleiben sie stabil.
Letzteres 148t sich leicht zeigen, wenn man die Gameten der Generation G konstruiert.

Es geben nimlich
mt A;A; B;B,: % m# (Al i A1><B1 + Bl)= mt A,B,

2
2m3n  AA; BB, ”y m3n (A1 + A1)<B1 + B2)= m3n A B; +m3n A;B,

2mdn  A;A, BB, % msn (Al + A2XB1 + B2>= mdn AgA, +mdn A,B,
m2n? (A1A1> B,B, % m2n2<A1 + Al>(B2 +By)= m2n2A, B,
m2n2 <A1A2) BB, % m2n2<A1 + A2)(B1 + Bz)= m2n2A,B; 4+ m2n2A;B, + m?n2A,B, + men,A,B,
m2n2 A,A, BB, % m2n2<A2 + A2)<B1 + B1>= m2n2A,B,;
2mnd AA, B,B, % mn3(.A1 + A2><B2 +B2>= mn?A, B, + mpPA,B,
2mnd® AyA, BB, % mnl*(A2 + A2><B1 + B2>= mn2A,B, + mn3A,B,
nt A,A, B,B, »3— n4(A2 + A2>(B2 +B,)= ntA,B,
und somit{m?+2ma +n?) [m2A;B, + mnA,B, + mnA,B; + n2A2B2] e e (24)

womit, da m24mn4n2=(m4n)2=1, sich dieselbe Zusammensetzung der Gameten
ergibt wie fiir Generation Go.

Man gelangt nun zu einer allgemeinen Losung des Problems der
Wirkung der Panmixie bei Polyhybridismus durch folgende Uberlegung:

Die bestimmte Zusammensetzung der Generation G,, bei welcher
die Panmixie einsetzt, 1dBt sich als eine Stérung der Wirkung des
Zufalls betrachten, welche dazu fiihrt, daBB bestimmte Merkmale ver-
schiedener allelomorpher Reihen in einer bestimmten nicht zufilligen
Hiufigkeit verbunden sind. Die Panmixie muB nun ihrerseits zu
einer Wiederaufhebung dieser Zerstérung fithren. Bei Monohybri~
dismus fithrt nun die einmalige Spaltung der einzigen Merkmale zu
einer sofortigen volligen Auflosung der vorhandenen Gametenkom-
binationen und die einzelnen Merkmale sind als solche dem Spiel
des Zufalls preisgegeben. Bei Polyhybridismus enthilt hingegen jede
Gametenkombination in einem Individuum mehrere Merkmale und
die Verkettung derselben wird durch einmalige Spaltung nicht auf-
gehoben, sondern in Bruchstiicke von Merkmalskombinationen zerlegt,
deren Hiufigkeit teilweise von den Gesetzen des Zufalls, teilweise aber
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immer noch von der Hiufigkeit bestimmter Verkettungen in den
Gameten bzw. Indivuen der Generation G, abhingt.

Erst wenn durch vielfach wiederholte Spaltung alle in einem
Gameten der Generation G, vereinigt gewesenen Merkmale véllig von-
einander getrennt sind, werden die moglichen Kombinationen der
Merkmale in den Gameten mit einer lediglich der relativen Haufig-
keit der einzelnen Merkmale entsprechenden Hiufigkeit nach den
Gesetzen des Zufalls wieder verbunden. Da stets ein Teil der in
einem Gameten einer bestimmten Generation verbunden gewesenen
Merkmale auch noch in einem Gameten der nichsten Generation vollig

verbunden bleibt, und zwar mit einer Hiufigkeit = S0 miissen

2(:-—1 ?

nach. r Generationen noch ‘Gameten mit Merkmalen vorkommen,

1
27—1)
deren Verbindung {iberhaupt niemals gelockert wurde und es kann daher
eine véllige Zerstorung des urspriinglichen Zusammenhangs aller Merkmale
bei Polyhybridismus erst nach unendlich vielen Generationen erreicht
werden.

Die ganze Frage lduft also darauf hinaus, in welcher Generation zum
ersten Male Gameten auftreten, deren Merkmale von durchweg ver-
schiedener Abstammung sind, und mit welcher Haufigkeit solche Gameten
in verschiedenen aufeinander stehenden Generationen vorhanden sind.

Betrigt die Zahl der in einem Gameten vereinigten Merkmale t,
so ergibt eine einfache Uberlegung, daB diese nach einer Generation in
zwei Kombinationsgruppen von p und t—p Elementen gleichen Ur-
sprungs zerspalten sein werden, wobei der Wert von p zwischen o und t
schwanken kann und daB jede Gruppe wieder mit jeder weiteren
Generation in weitere 2 Teilgruppen zerfallen kann. Nach r Generationen
konnen also 2* Teilgruppen vorhanden sein und eine voéllige Auflésung
eines Gameten der Generationen G, wird mit dem geringsten Wert
von rt auftreten, fiir welchen 27 = t.

Nun bleiben, wénn A einen bestimmten Ahnen hat, fiir B noch
2™—1, ebenso dann fiir C noch 2—2 usw. und fiir Z noch 2'—t--1
andere Ahnen iibrig, und die Wahrscheinlichkeit, daB unter 2 moglichen
Ahnen fiir ABC bis Z lauter verschiedene in einem Individuum zusammen-
treffen, ist somit, da A von allen Ahnen abstammen kann
22—t 2'—2 2—tt2 2t—t}1
= - . ~

27!
2. (2—1)!

(26)
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Diese Zahl nihert sich dem Werte 1 immer mehr, je groSer r
wird, und wird bei r = oo bezw. fiir Gooc = 1.

Nach unendlich vielen Gencrationen wird also cin Zustand erreicht
sein, bei welchem jedes Merkmal eines Gameten eine andere Abstammung
hat und somit mit den anderen Merkmalen nach den Gesetzen des
Zufalls kombiniert ist. Gamet ®. wird also in diesem Falle mit einer
Hiiufigkeit entnommen, welche gleich ist dem Produkte a\b«c. . - 2« = -
der Hiufigkeiten der t Merkmale AB.C,bis Z, und die t fache Summation

tx—s ¢
5(%([)‘) B V-7
tx=1

wird daher die Konstitution der Gencration Gos bildenden Gameten, und

tx=s,
Zipxbx) die Konstitution der Generation Geo darstellen.
tN=1

Da eine weitere Zunahme der Gameten mit durchaus zufillig
zusammengesetzten Merkmalen iiber die Hiufigkeit 1 hinaus nicht
moglich ist, so ist damit auch Stabilitit erreicht.

Die Generation Xt(q)gb_\.)t hat also sich selbst zu Kindern und

daher auch sich selbst zu Eltern.
Mit welcher Geschwindigkeit sich die Zusammensetzung der

tx=s
Gameten der Formel Zcpx L) nihert, geht aus folgender Tabelle her-
tx=1

vor, in welcher dic Hiufigkeit v von Gameten mit Merkmalen durch-
weg verschiedener Abkunft bei verschiedenen Ordnungsziffern der
Generationen angegeben ist, je nachdem die Zahl t der eine Eigen-

schaft bestimmenden Merkmales = 1, 2, 3, 7 und 20 ist.
Woert ’ 2!
Verte von y = -« —20
Y= e " (2l
far fir t=
Cenerationen r ! > | 3 ; 7 I
G,. wenn i
r ist v=
” l | (28)
r=1 1,00000 ! O, 5()()00 —_— i —_— l
N i i
r=2- 1,00000 | 0,73000 0, 37500 l —_ —_
r=3 100000 ! 0,87 500 005023 | o01023 \ -
r=3 1,00000 i 0,0687§ 0,008 20 | 0,4937 1 0.0001§
| i i .
r=10 LOOLOO | 000002 000700 | 007065 \ 0.8713%
! 5
i
I==20 I,00000 i T,00000 I.OOOOY | 0.00007 1 0,00982

tnduktive Abstammuags- und Vererbungslehre, 1L 19
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Allgemein darf man also annehmen, daB eine seit vielen Generationen
bestehende Panmixie mit steariler Anndherung zu einem nahezu kon-
stanten Aufbau der Generationen nicht nur nach den Kombinationen
der einzelnen Merkmalsreihen, sondern der Merkmalspaare aus ver-
schiedenen Reihen fiihrt, und es werden daher bei langem Bestehen
der Panmixie von einem solchen Aufbau ausgehende Schliisse eine
geniigende Sicherheit haben.

Dieses Verfahren ist um so mehr berechtigt, als mehr als 7 eine
Eigenschaft konstituierende Reihen bis jetzt nicht bekannt sind.

4, Zusammensetzung der Verwandtschaft bestimmter Typen bei
alternativer Vererbung.

Im vorigen Abschnitt hat sich ergeben, daB bei Panmixie all-
gemein eine konstante Zusammensetzung aller Generationen in bezug
auf die Kombinationen ‘der einzelnen Merkmalsreihen eintritt, wahrend
eine konstante Zusammensetzung aus polyhybriden Typen nur schritt-
weise und annihernd erreicht wird. Hieraus ergibt sich nun die
Moglichkeit, konstante Formeln fiir die Zusammensetzung der Ver-
wandtschaft aus Kombinationen der einzelnen Merkmalsreihen zu be-
rechnen, nicht jedoch allgemein ohne weitere Voraussetzungen fiir die
Zusammensetzung aus komplizierten Typen.

Nur bei Monohybridismus, wo die einzelnen Typen und deren
Gameten durch eine einzige Reihe von Merkmalen charakterisiert sind,
ist mit der Berechnung der Hiufigkeit bestimmter Kombinationen
von Merkmalen auch ohne weiteres die Zusammensetzung der Ver-
wandtschaft gegeben, und es ist schon aus diesem Grunde zweckmiBig,
zundchst die Wirkung der alternativen Vererbung bei Panmixie auf
die Zusammensetzung der Verwandtschaft monohybrider Typen zu
untersuchen. Diese Berechnung geschieht durchweg fiir einen beliebigen
Typus AmAn, wobei A, sowohl gleichwie verschieden ven A, sein
kann. Die Zusammensetzung der Verwandtschaft von Bastardtypen
ist daher ohne weiteres mit der allgemeinen Formel identisch, wihrend
die der reinen Typen sich erst ergibt, wenn man m=n setzt.

A. Monohybridismus.
a) Nachkommen von AnAp.
Bei Panmixie haben die Ehegatten eines beliebigen Typus ApnA,
X=s

2
durchschnittlich die Zusammensetzung der Generation, also Z (asAy) .
x=t
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Da nun eine beliebige Kreuzung

AnAn><AA, % (Am+A,.) (Au;+Av) ergibt . . . (28

so erhilt man die Kinder von AnhA,, wenn sowohl A, wie A, die ein-
zelnen Merkmale mit einer ihrer relativen Héufigkeit entsprechenden
Wahrscheinlichkeit darstellt. Es ist also das Ergebnis der Kreuzung

X=8§ X==§ X=8
AmBax > (A, )ZaXA )= (Ant-As )(ZaxA +Zax J
X=1
=%(A,.,-]—A,,)§ZXAX) C .. (29)
X==1

und diese Formel stellt die Kinder von ApnA, dar.

In derselben Weise erhdlt man die Enkel von ApAn als Resultat
der Kreuzungen
X=§ X=s,
——(A +A )zaxA )>< axA )s
X=1 X==1
diese zerfillt in die zwei Kreuzungen
X==1 X=5,

—Bn > (A < > (a:Ay)

X==1 X=1
deren Resultat

L X=S X=8 X=S§
- [A + > (a:As )] [Z(axAx) + Z(axAx)]

X==1 X==1 X==1
. X=S X==8 9
und -? An Z(axAx) > X(axAx)
X==1 X==1

deren Resultat
L X==8 X=s X=8§
= At D @A) || > @A)+ (A
X=1 X=1 x==1
Die Summe der Enkel ist also
X=$ X=82
F, Am-l—A )Z(ax )42 z(axA )
X=1
10%
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X==5§ X—8
1
Oder F2 == : [Am+ An + 2 'Z(axAx) Zax A\) """ (50)
X==1 X==1
Ebenso ergeben sich die Urenkel F; aus den Kreuzungen
X=5§ X==52
1
- Am l\ }\ > a\ \
: =31
X==1 X==1

X==5 X==$§
=i_.i~ A+ ZaxA x) Za.\A g+ z(a AL) ]

X==1 X=1 X=—1
X=x§ X==52
1
- An (ax Ax >< (ax Ax
+- le ) XZ:l )

X=S5§ X=5 :
+%.%[A“ + > @A) | D @A)+ za\A )

X=1 =1 X==1
X=—=52 x=—s? X==52
1 1
S TV TR RD T
X=1 X=1 N=={

X===5 X==§
also F, [A,,,+A,,+6 > (aA, )]Zw\Ax) .. (3D

X=1

Setzt man die Kinder, also

Am ﬂz_—é"— ZaxAx =¥,

2
Z A =G
so gibt Fi<G stets (Fl + G) ....... (32)
GXGstets G . . . .. ..o (33)
und es gilt dann als Formel fiir dic rten Nachkommen
Fe=_ L [F+ (2 )G ...... (3:4)

Wenn dies richtig ist, so muB auch analog

r+1 F1—|—(2'—1)(1 seim. . . - . . .(353)
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Nun zerfallen die Kreuzungen von F; in

L Fy <G deren Ergebnis = (F1+G) (F1—|-G)
r—1 r—1___
+2 5 GG deren Ergebnis — _zzﬁl G

mdda  LR464+T Tle= L1422 )

so erhdlt man tatséchlich Fop = o [Fl + (2*— 1) G]

womit, da die Formel auch fiir F,, F,, F, gilt, der induktive Beweis
vollendet ist.

b) Vorfahren von ApA,.

Ein Individuum vom Typus AnA, erbt von jedem seiner Eltern
nur die eine Hilfte von dessen zwei Merkmalen, wiahrend das andere
Merkmal jedes Elters fiir seine Konstitution gleichgiiltig ist. Dieses
andere Merkmal muB daher jedem in der Generation vorkommenden
Merkmal mit einer seiner rclativen Haufigkeit gleichen Wahrscheinlich-

X=s5
keit entsprechen, also durchschnittlich = X(axAx) sein und
X==1
X==8 X=8
somit stellt A, Z(axAx)xA,, zaxAx I < ))
X=1 X=1

die Summe der Kreuzungen dar, denen A,A, entstammen kann. Beide
Eltern zusammen sind also durchschnittlich
X=5

:(Am-l—-An) R N €70

X=1

und einer den Eltern durchschnittlich P; = %(Am “+ An> Z(axAx)

X=1
X—S

Ist einer der Eltern von AjA, = A, ZAX, so muBl der andere
X=1

X=S§

= A, XAX sein.

X=1
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X=5
Nun stammt wieder A, Z(axAx) von Eltern, bei denen nur die
oxX—1
X—S
Hilfte der Merkmale fiir A, Z(axAx) von Bedeutung ist, also muB
X=1
X=$
das andere wieder durchschnittlich = z(axAx) sein. Dasselbe gilt
X==1
X=$
fir A, > aAs
X=1
X=S$
Es stammt also — (A - A) Z(ax «) durchschnittlich aus den
X=1
Kreuzungen
=s X==8, x=S X=S,
——A > (@A) =< Z(ax A)+— “ A D> () < (A . - (38)
X=1 X=1 X==1

und somit sind dle GroBeltern von ApA,
X==$

X=5
1
oder P, = — (A,,, A+ 2 xA,() aA, ...
y + A. + X§==: > (39)

X=1
Die Formeln fiir Eltern und GroBeltern stimmen mit denen der Kinder
und Enkel iiberein.

Es ist ferner P —= — (P1 +6)

Da nun P, stets aus der Kreuzung = P; <G, G stets aus der
Kreuzung G >< G stammt, so stammt P, von Eltern, die

-2 (P1 + G)-|—% (G + G) und die UrgroBeltern von AnA, sind
also Py = 2 (P1 “+ 3 G) ................ (40)
Sind die rten Ahnen von ApA, = zf 1 P1 -+ (2'—11) . (41)

so miissen auch die r-i1ten Ahnen = ? P1+(2'—1) g sein. (42)
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Da nun stets P;=P;<G und G von G < G stammen,

so stammen P, aus ,}Ti:l (P1 >< Gr)—[——z—:__—1 (G >< G), die r 4 1ten

Ahnen von ApA, sind daher durchschnittlich = % [Pl-l-(z'—l) G].

Die Formeln f{fiir Ahnen und Na_chkomme-n sind
analog, und da P;=F;, auch identisch.

c) Seitenverwandtschaft.

GALTON und PEARSON haben fiir die Korrelationen der Seiten-
verwandtschaft Formeln groBenteils nur auf rein spekulativem Wege
berechnet, Garton, indem er die Korrelationen verschiedener Ver~
wandtschaftsgrade, welche zu einem bestimmten Seitenverwandtschafts-
grade filhrten, miteinander multiplizierte, PEARSON, indem er die Be-
ziechungen zwischen Geschwistern mit denen zwischen Bldttern eines
Baumes verglich. Beide waren bei ihren Berechnungen abhingig
von der Zahl der Geschwister in einer Familie. Dies hingt damit
zusammen, daB PEARSON noch bei seinen Berechnungen iiber die
Wirkung der alternativen Vererbung annahm, daB jede einzelne Familie
gleicher Abstammung dieselbe Zusammensetzung haben miisse. Die
von ihm berechneten Formeln stimmen daher mit der meinigen nur dann
iiberein, wenn man die Zahl der Kinder einer Familie unendlich groB an-
nimmt, da in diesem Falle die Fehler der Rechnung unendlich klein sind.

Ich bin nun fiir die Berechnung der Zusammensetzung und
Korrelationen der Seitenverwandtschaft von der Uberlegung ausgegangen,
daB die Zusammensetzung der Geschwister eines bestimmten Typus
abhingt von dem allgemeinen Ergebnis derjenigen Kreuzungen, denen
dieser Typus iiberhaupt entstammen kann, und von der relativen Hiufig-
keit, mit denen er diesen Kreuzungen entstammt. Die Seitenverwandt-
schaft eines Typus stellt also gewissermalBen den Typus der Ergebnisse
derjenigen Kreuzungen dar, aus denen der Typus selbst abstammt.

Es hingt also die Zusammensetzung der Geschwister eines Typus
ALA, ab von der Hiufigkeit der Kreuzungen, welche die Eltern, die
Zusammensetzung der Elterngeschwister von AyA, von den Kreuzungen,
welche das Herstellen von An,A, miteinander eingehen usw.

aa) Geschwister. A,A, stammt durchschnittlich aus Kreuzungen,
deren Gesamtheit

X=s X=$
= An > (@BAI<A D @A) - .- (43)

X==1 X==1
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Eine solche Kreuzung muB somit als Geschwister von A,A, nach

X=s X=$
Formel C= L (Am axAx) (All axAx) ergeben. Dies gibt
7 =g (et 2 ab )t 2 b

X=s x==5*
=%|:AmAn +(Aa+ A) > (k) + Z(axAx)] 44

X==1 X=1

A
oder wenn man statt A,A, T, statt ——_l_—é— ZakA P, bzw. F,

X=1
X==52
statt Z(axAx) G setzt,
X=1
1 [T G T G
C=—2—[——jz_———|— Pl]=—;—(——|—2——— +F1) (T1 + Gy + 2Py)

(45)
Die Geschwister eines Typus sind also bei alternativer Vererbung
gleich dem Mittel zwischen dessen Eltern und dem Mittel zwischen Be-
volkerung und Typus.
bb) Die Geschwister der rten Ahnen ergaben sich ebenso daraus,
daB diese letzteren jeweils aus den Kreuzungen

(P1 <G —|- 2 e G) stammen.

Da nun P, =F, und F; <G = ?(Fl—}—G) ergibt
so ergibt sich als Folge dieser Kreuzungen

i[5 P+ O+ 2 66— [P+ @) 6] ee)

Die Geschwister der rten Ahnen gleichen also stets den r-}-1ten
Ahnen, speziell die Geschwister der Eltern den GroBeltern.

cc) Die Geschwisterkinder ergeben sich aus der Kreuzung der Ge-
schwister mit dem Durchschnitt der Generation, also aus den Kreuzungen

—?:r— T >< G deren Ergebnis == :% F,

i 1

+—G=<G ,, v + -G

y >< Z |

4+ 2F=<G +2 .2 F 406
4 1 2 L] 4 2( 1

7:? (F,43G) ist . . (47)
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Diese Formel gleicht derjenigen der Enkel und Elterngeschwister.

dd) Die Vettern 1. Grades ergaben sich aus der Kreuzung
der Elterngeschwister mit dem Durchschnitt der Generation, also aus

%(T-{—PI)XG

ihre Zusammensetzung ist also %(T—}'— 3P) oo .. (48)
und gleicht denjenigen der UrgroBeltern.

dd) Anhang. Verwandtenheirat.

Der stirkste Grad der Inzucht innerhalb des Typus T=A,A,
ergibt als Resultat

AmAn > AmAn = —;‘ (AmAm + An Au 'l_ 2 T)
Kreuzung. von AnA, mit Geschwistern ergibt
—;—[T+2P+G]><T=%(AmAm+AnA,, +T) +%F1
Die nichstengste Kreuzung ist die zwischen Onkel und Nichte
bzw. zwischen Neffe und Tante. Sie ist gleich der Kreuzung von

AnA, =< % (P, 4 G)

i X=S§
. 1
Nun ergibt AmAu><P1=§(Am+An) An+ A, 4+ 2 zaxAx]
. X=1
=1i6(AmAm+A,,A,,—|- 2T+ 4 Fy)
AmAnXG Fl = P].

somit das Gesamtergebnis — 716 [AnAn 4 AA, 42 T] 4 %— F,

Die Kreuzung von Geschwisterkindern (1. Vettet und 1. Base)

ergibt aus Tmn>< % (Tx+-3Py) 3i2 [Andn><AnAn+-2T]+ % Fy

B. Polyhybridismus,

Die Berechnung der Zusammensetzung der Verwandtschaft bei
Polyhybridismus beruht auf denselben Operationen und fiihrt zu ganz
analogen Formeln wie bei Monohybridismus, wobei aber zu beriick-
sichtigen ist, daB die Merkmale und Merkmalspaare nicht - lediglich
durch den Zufall kombiniert sind.
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tx=s
Bilden die Gameten ZFE’“)CD; die Generation, welcher der Typus
tx—1
tx=s
&, ¢ angehort, die Gameten ZF(I‘ » die nichstvorgehende Genera-
tx=1
tx=s
tion, die Gameten zF(‘tx) die nichstfolgende Generation und be-
tx=1

zeichnet man die Ahnengenerationen von ®,®, mit lateinischem, die
Nachkommengenerationen mit deutschem Index, so verdankt der Typus

o, &, seine Entstehung einer Vereinigung von Gameten, wobei der
viterliche Gamet = OLO.™ ist, wenn der miitterliche ®2 ¢ ® ist, mit

t

der Haiufigkeit %(;), wihrend die jeweiligen anderweitigen bei Vater
und Mutter von ®,®, vorhandenen Merkmale fiir die Entstehung
tx=5
dieses Typus zwar gleichgiiltig, aber durchschnittlich nicht — zFbx)‘D;
tx=1
sind. Ein Gamet ¢ ®,” stammt nimlich von Individuen der

Konstitution durchschnittlich nicht = ®2¢% 7> FLo}, sondern
= PLOI? > Fhp neaex P It
Die Eltern von &, ®; stellen daher eine Kreuzung von
10t _ 1 [t _
(5 on oS Fhy a0 (D) AOTT D Pl mm @l (40)

dar, wobei p alle Werte von o bis t annehmen kann, und ihre durch-
schnittliche Beschaffenheit ist daher im allgemeinen nicht

p=t
=5 (oo T
p==0

tx=s
. . 1 t
und damit auch nicht = ?(¢m+¢n)A_z tzF(I”‘)q):‘ . -« .. (50)
X=1

Ein Vergleich mit Formel 29 bei Monohybridismus ergibt
X==5
hingegen, daB man lediglich A,-} A, durch (cbm—l—cbn);_z, zaxAx

X==
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tx=s

durch E FL o und L durch L zu ersetzen braucht, um die Zu-
t 1 2 2!
X==

sammensetzung der Kinder eines beliebig polyhybriden-Typus zu er-
halten. Denn diese entstehen durch Vereinigung der Gameten von

&, &, (s. Formel 10) und derjenigen, welche Generation G, produziert
und deren Formel ZFE"‘) ldst. .. s e e e e e . . (51)

Die Gesamtheit der Kinder bildet Gameten von der Beschaffenheit
% FL (% ¢m-|-—;— ®,+ &, ), ihre Vereinigung mit den Gameten der

tx=s
Nachkommengeneration G; = ZF?"‘) ! ergibt als Enkel
tx—=1
. tx=s5 . .  tx=s
O F[goatgote] D FEe. .. (52)
tx—1 tx=:1
hingegen stellt nicht allgemein
tx=5 . tx=Ss
1 1 1 1
= > Fi (7 ¢m+“z—¢n+¢x) Zsz Pro oo (53)
tx=1 tx=1

die Konstitution der GroBleltern dar.

Diese Ausfiihrungen mégen geniigen, um zu zeigen, daB bei Pan-
mixie die Zusammensetzung der Ahnen und Nachkommen gleichen
Grades im allgemeinen nicht identisch ist und fiir denselben Ver-
wandtschaftsgrad mit jeder Generation wechselt, der das Ausgangs-
individuum angehért. Nur unter der Voraussetzung, daB Panmixie
seit einer unendlichen Anzahl von Generationen obwaltet oder alle

tx=s
Generationen den konstanten Aufbau Z(cpx ®,)" haben oder sich ihm in
tx=—1

hohem Grade nihern, ergeben sich konstante Formeln fiir die Zu-
sammensetzung der Ahnen und Nachkommen und eine Identitdt der
Zusammensetzung der Ahnen und Nachkommen gleichen Grades.

In diesem Falle wird, entsprechend Formel 46, die Zusammen-
xX=S$
M t t 1 t £ -
setzung der Elternund Kinder von ¢}, ¢, = ;( o, + (Dn) E (@ P )az (54)

X=1
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die der GroBeltern und Enkel
t tx=s

( (bm + 2: q>n + Z(Px ) Z(q)x d)x)i\-l L (55)
A-Z tx=1
und dle der rten Ahnen und Enkel
t tx=s .
zn ((Dm + (Dn + —2) z q)x ) Z q)x (D * . (56)
X=1 tx=1

Man erhilt diese Formeln auch durch einfache Substitution aus
den Formeln fiir die monohybriden Eigenschaften.

Die Eltern von ®,, ®; stellen eine Summe von Kreuzungen dar, an
denen jedeeinzelne Artden Charakter @F, ¢ ° Zq;; b, >< PF PP Zcp; @

N 4
und die Hiufigkeit P (p) hat.

Eine solche Kreuzung ergibt als Resultat nach Formel

L/t X==8 P X=S P X=S t—p
= (5 (en +3o. o) - (o. +3o o) - (et >o. v

_ X=5 t—p
* ((Dm + Z(pquX)
X=1

1/t ’
=1 ()] Gt (0ut ) S0t 3 (g0,
X=1 X=—1

und die Summe aller solchen Kreuzungen somit
p= X==$ t

zsr(p) “)"“""JF(“"“L“’)z“’*‘]"x)‘F >: (00

p=t
oder da ( )——2t 1st

p=1
x=$ X=s, t
. .
- @, (I)"_}'—((bm_‘—(b”) Z @0+ 2 (cp ()
x==1

*{=s t

bzw. T{(D @ (@ + (‘))z(% O, + Z (@ Dy) als (57)

X=—=1 ‘{:—=
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Geschwister von @, ®;, eine Formel, die ebenfalls derjenigen bei Mono-
hybridismus vollig analog ist.

DaB auch die weitere Seitenverwandtschaft analoge Formeln der
Zusammensetzung mit bestimmten Graden der direkten Aszendenz
und Deszendenz hat, wie bei Monohybridismus, bedarf keiner weiteren
Auseinandersetzung.

In bezug auf die Verteilung der Merkmalspaare bei der Verwandt-
schaft bestimmter Typen ergibt sich also bei Panmixie schon nach
der ersten Generation diejenige Konstanz, welche beziiglich der Ver-
teilung der komplizierten Typen erst nach unendlich vielen Generationen
eintritt, nur bei der Deszendenz, nicht aber bei der Aszendenz.

Ein Beispiel mége dies c(ridutern.

Wenn eine Generation I dihybrider Typen die Zusammensotzung

m2 AjA; BB, 4 2mn AjA, BB, + n2 AyA, B;B,
und eine andere Generation II die Zusammensetzung
mt A A, BB, 4+ 2m3n AjA; BB, 4+ m2n2A\A BB,
+2m3nA;A, BB, 4-4m2n2 A A, BB, +2mn3 A A, B,B,
+ m2n? A,A; BB, 421 nd A A, BB,
+ nt AyA, BB,
hat und jedesmal m -4+ n = 1 ist, so kommt z. B. das Merkmal A,in der Genera-
tion I mit der Haufigkeit 2m2 4 2 mn = 2m vor, in Generation IT hingegen mit der
Hiufigkeit
2 m* 4~ 4 m3n 4 2 m2n2
-+ 2 m3n 4 4 m2n2 4 2 mn3
==2m(m-+4n)3=2m wie in Generation I
und ebenso die Kombination A;A,
in Generation I mit der Haufigkeit 2 mn
. T, " z2m344m2n24 2 mnd=2mn (m2+42 mn-4n2)
=2 mn (m - n)2
=2mn wie in Generation I
GenerationIist charakterisiert durch die Formel (m A; By - n Ay B,)2
» I ,, . o o (m2A B, 4+ mnA; By} mnA, Bt
+ 1y As By)?

Generation II stellt in ihrer Zusammensetzung nach Seite 286—287 Ausgefithrten
das Endresultat einer von Generation I angecbenden Panmixie dar.

Ein Typus AmAn BpBg, wobei sowohl m wic n p und q sowohl 1 wie 2 bedeuten
kann, hat, wenn er Generation II angehért, sowohl zu Eltern wie zu XKindern

% (Am+An) (Bp + Bq) [m2 A; B, 4+ mnA, By4-mn A, By 4n2 By 133]
Ebenso hat ein Generation I angehdrender Typus AmAn BpBg zu Kindern

—;— (Am‘l'An) (BP+Bq) I—(m2+ %n) A1Bl'|'in .'-\1B2+¥ A,B+ I—nz—n+ n2) Asz]

2

wie sich auns den Gametenformeln 8, 19 und zy ergibt.
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[Aus der ersteren Formel ergibt sich z. B. die Haufigkeit eines beliebigen Merkmals-

1 1 1 . 1 mn | mn 1
paares AmA, =7 m? -~ —mn = —m, aus der zweiten = -—(m2 -+ - -+ )=
4 4

4 4
und dieselbe Identitit ergibt sich auch firr beliebige Merkmalspaare der B Reihe.
Unter den Kindern von AjA, B;B; sind also z B. fiir beide Fille die Merkmale
AJA; 1 AjA, im Verhiltnis m AjA; : n AjA, vertreten. Berechnet man hingegen die
Zusammensetzung der in Generation I lebenden Eltern von A;A; B;B;, so ergibt sich,
daB dieser Typus bei Panmixie aus der

m2, m? mal vorkommenden Kreuzung A;A; B, B, >< A;A; BB, mit der Haufigkeit 1
2m2,z2mn ,, " . AJA, BB, < AA; BB, ,, " A
2mn, 2mn,, " " AjA, BiB, < AjA; BB, ,, -, " 116
hervorgeht.  Unter den Eltern von AjAy B;B;, kommen in diesem Fall durchschnittlich
m2n?

2

je 2m%-}- m3n A;A, BB, auf m3n |- AjA, BB, und unter den Merkmalen der

A Reihe besteht das Verhiltnis

2mAjA; i nAA,
das von dem oben fiir die Eltern eines in Generation II lebenden Typus A4, BB,
verschieden ist.

Aus den bisher abgeleiteten Formeln ergeben sich nun auch be-
stimmte Hiufigkeitsverhiltnisse bestimmter Typen in verschiedenen
Verwandtschaftsgraden. Von besonderem Interesse ist es festzustellen
wie hiufig ein bestimmter Typus in seiner eigenen Verwandtschaft
wiederkehrt.

Es ist nun bei Monohybridismus die Hiufigkeit von AnA, unter

seinen Eltern und Kindern, welche = ~;— (Am -+ An) ZLXAX sind, dadurch
zu bestimmen, daB man in dem Teil % A, azAx der Formel die
Hiufigkeit von A,A, bestimmt, welche =—;~a,,, und ebenso in dem
Teil An > axAy die Hinfigkeit von A,;A,.,=—;—am bestimmt, beides zu-
sammen gibt —;— (am -+ an)

Ebenso ergibt sich aus der Formel fiir die Geschwister die Haufig-
keit von ApA, = i— (1 +anta+2 ama,.) und da im Allgemeinen
1> an+ a, und wenn Reihe A nur zwei Merkmale enthilt = an-}-an

so ist %(1 -|- am +an+ zaman) stets >%(am + an) oder:
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Ein Typus kehrt stets unter seinen Geschwistern hiufiger wieder,
wie unter seinen Eltern und Kindern.

5. DurchschnittsmaBe und Korrelationen der Verwandtschaft bei
alternativer Vererbung.

Es sei zunichst der Fall des Monohybridismus kurz behandelt.
Wenn die Konstitutionsformeln gleichzeitig auch die MaBe derselben
und statt der Konstitutionsformeln wiederum die Werte T, P, F;, G
gesetzt werden, so bestehen auch zwischen den MaBen die einfachen
Beziehungen, daB

Py = F; die MaBe der Eltern und Kinder . . . . . (58)
1 1
P, —F— o [P (=) 6] = o5 [Fa+ @ —1) 6] . . (50)

der rten Ahnen und Nachkommen

und C1=%[T1+2P1+G]=7}[T,—|—2F1-|—G] . . . (60)

die der Geschwister des beliebigen Typus An A, =T bezeichnet.
Diesen einfachen Beziehungen der MaBe entsprechen auch die
einfachen Beziehungen der Korrelationen der einzelnen Typen
mit ihrer Verwandtschaft, wie sie im ganzen bereits im allgemeinen
Teil dargestellt sind.
Einer Erlduterung bedarf lediglich die Uberfiihrung der elterlichen
Korrelation Voni———Pl_—G in—l( _ T2 PG .
2™t T—G 7 2r T—G
1 P,—G 2P—2G T—-G-T4+G+42P,—2G
21 T—-G  27(T—-G) 2r (T—G
1 T—G T—2P,4+ G
T2 TG 2 (T—G)
_ 1 [I_T—2P1+G]
27 (T—G)
In gleicher Weise erfolgt die Ableitung der geschwisterlichen
Korrelationen.

Es ist

Nicht besprochen ist im allgemeinen Teil die Korrelation (r)
zwischen verschiedenen Verwandtschaftskategorien auf Grund der Er-
fahrungen bei der ganzen Generation.

Hat ein Typus Tx mit der relativen Haufigkeit n, ein Individuum
von MaB R, zum Angehdrigen einer beliebigen Verwandtschaftskate-
gorie, so ergibt die BRAVAISsche Formell) den Wert von r

1) Vgl. Johannsen, Elemente der exakten Erblichkeitslehre. S. 2357,
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S 2

Z(nx Tx Rx ) - G2

aus ' = = . . . (61)

s [ s
> 1) —6 || D> nyR—G
|t 1

Speziell bei alternativer Vererbung und Monohybridismus haben
alle Verwandtschaftsgenerationen dieselbe Zusammensetzung und da-
mit dieselbe Variabilitit. Da nun die beiden Klammern im Nenner
der Formel 61 Ausdriicke fiir die Variabilitit der beiden verglichenen
Verwandtschaftskategorien darstellen, so ergibt sich die Identitdt ihres
Inhalts und somit

s
z:nxTX R;—G2
! e e e e e e e (62)

re=e=—
S

> 0 Ti—G
1

Speziell fiir die Korrelation der Eltern bzw. Kinder erhilt man,
da nach den Ausfithrungen des folgenden Kapitels

s s
anTXPX +G'= % ZnyT; + G; —32*U, wobei U eine positive Kon-
t 1

stante bedeutet,

- (Zl(nxTi) + G’) —G*—2*U

S
> @ TI)—G
1
2’U
S
2 Z(nxT,’;) —G*
1

wobei z alle Werte zwischen o und +- 1 einnimmt.
Die elterliche und kindliche Korrelation betridgt also bei alter-

T —

1
oder r =——
2

. o 1 . .
nativer Vererbung im hochsten Grad r — rY und zwar bei genau inter-

medidren Bastarden.
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Bei Polyhybridismus sind zwei Fille zu unterscheiden:

1. Einfacher Polyhybridismus. Das Maf8 eines Typus ' entsteht
durch einfache Addition der Wirkung der in ihm vereinigten Merk-

- malspaare, ohne daB diese sich gegenseitig beeinflussen.
Ein Typus (9, ®,) hat also das MaB A A, 4+ B.B. +. . Z.Z,
o=z
= Z((D““ ®,) die Wirkung eines Merkmalspaares ®,®, ist also in
o=z
jeder beliebigen Kombination mit anderen Merkmalspaaren dieselbe.
Man erhilt also das MaB einer Generation indem man die gleich-
wertigen Merkmalspaare aller Individuen formiert.

Demnach miissen alle Generationen, welche dieselbe Zusammen-
setzung aus Merkmalspaaren haben, gleiche MaBle ergeben. Da nun
die einzelnen Reihen von Merkmalspaaren in jeder Generation bei
Panmixie denselben binomialen Aufbau zeigen und nur ihre Kombi-
nationen mit anderen verschieden hiufig sind, so stellt

X=S2 X=S2 X=52
Z(ax Ax) + Z (bx Bx)2 + ot sz Zx2
X==1 X== X==1
xX=—s 2 e (6g)

=2 o
= Z Z Py q)x
Pp—a \ x=1
das MaB aller Generationen dar, in denen die einzelnen Merkmale mit
gleicher Haufigkeit vorkommen, so verschieden hiufig ihre Kombination.
zu Merkmalsreihen sein mégen.
So hat z. B. die bereits oben S. 302 ange'fiihrte Generation
I=m2AA; BB, 4 2mn A;A; BB, 4 n, A;A: BB,
als -Ma8
m? (A A 4 BB,;) +,2mn (A, A, 4 B;B;,) + n, (AzA, - B,B,)
Die Generation II =
miA A, BB, 4 2m3nA A, BB+ m2n2A A, B, B,
<+ 2m3nA;A, BB, }-4m2n2A,A, BB, 2mn®A;A, BB,
+ m2n2A,A,B,B,}2mn3A;A, B B,4-ntA,A, B,B,

als MaB mt 4 >2mn 4+ m?2n?= m? (m-+4n)2= m? AJA, 4+ BB,
4 2m3n 4 4m?2n2? } 2m n3 = 2mn (m -} n)2 = zmn A} A, + B, B;
+ m2n2{-2mn2+4 n* = n2 (m4n)2= n2 A,A,+ BB,

wie Generation I.

Da in den Formeln fiir die Kinder aus verschiedenen Generationen
die einzelnen Merkmalspaare stets mit derselben relativen Hiufigkeit ver-
treten sind (vgl. S. 301—302), so ergibt ihre Addition auch gleiche Durch-

schnittsmaBe der Kinder in allen aufeinanderfolgenden Generationen.
Induktive Abstammungs< und Vererbungslebre, II, 20
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Dementsprechend geht aus den im Allgemeinen verschiedenen
Verhiltniszahlen den einzelnen Merkmalspaaren bei den Eltern ver-
schiedener Generationen auch eine Verschiedenheit ihrer Durchschnitts-
maBe hervor. Dasselbe gilt auch tiir entferntere Grade der Deszen-
denz und Aszendenz.

Man erhdlt anndhernd konstante Mafle der Aszendenz nur nach
lingerer Dauer der Panmixie. In diesem Falle ergibt sich aus der
Formel fiir die Zusammensetzung der rten Ahnen und M

. X=S X==S 2 |t
Po= | @n+ @) > 00+ (z—2) [ > o, deren

X=1 X=1

=z X=s =
MaB — Z _2_1_ (I)m + (Dn Xq')x (Dx + (Zr—_z) (Z Px (l)x> und (65)

=z X==1 X=1
speziell als MaB der Eltern
=2
> (Pt (@00)
p=a
und somit
P—_1 [Pl +2—nG] L (59)

Aus der Formel fiir die Zusammensetzung der Geschwister

X=S 2 |t
1 -
C=22r D, @, -+ (O, 4 ) E Q. D, § oD ) ] ergibt

X==1

sich ebenso als Maf3

o=z X==5 2’
= > _;_ Dp D, + (O + D,) zcmb +( > %o )

Q=12 X=1

=:[T—|—2P1+G] N )

wenn T einen beliebigen Typus, P, dessen Eltern, G das MaB der
Generation darstellt.

Man erhilt also nur bei langdauernder Panm1x1e ganz analoge Be-
ziehungen der MaBe und damit auch der Korrelationen wie bei
Monohybridismus.

2. Komplizierter Polyhybridismus. Hier handelt es sich nicht
um einfache Addition der Wirkung verschiedener Merkmalsreihen,
sondern das Verhiltnis ist derart, daB die Wirkung des eines Merk-
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malspaares nur bei gleichzeitigem Vorhandensein eines bestimmten
Merkmalspaares der zweiten Reihe iiberhaupt oder in einem bestimmten
Verhiltnis zum Vorschein kommt.

Ergibt z. B. A;A, an und fiir sich das Maf o, A;A;, und A,A,,
wobei A, iiber A; dominiert, das MaBl 1, so tritt das MaB 1 tatsich-
lich doch nur auf, wenn A;A; oder A,A, sich mit B;B, oder B,;B,,
nicht aber wenn sie sich mit B;B; kombinieren.

Man erhilt also

AyA; BB, = A A, BB, = A,A, BB, = AjA; B;B; = AjA, ByB,=o0
AA; BB, = A A, B,B, = A,A, BB, = A,A, B,B, =1

Diese Werte erhidlt man, wenn man sonst A;A;, mit B,B; =o,
AJA, = AA, und B,B; und B,;,B, =1 setzt.

Man erhilt so als Produkt der Kreunzung A;B, A;B, >< A; B, A,B,

t AjA; B,B; oder 1o

2AA, BB, ,, 2zx=<o

1t AJA; BB, ,, tx<o0

2A,A, BB, ,, 20

4AA,B,B, 3 N (¢ 72
2 AA, B,B, 251

1AA, BB, ,, 1x<o0

2 A,A, BB, 2>< 1

1 AA;, B,B, 1<t

also ein Verhiltnis 7:9 wie bei manchen Formen von Hybridatavismus.

Wiirde man A;A, =1, B;By = B,B, == 2 setzen, so erhielte man
aus AA, BBy < AA; BB,

. (68)
4malo, 3mal 1, gmal 2
wie bei dem bekannten Beispiel des Pisum sativum nach Tschermak.

Man kann sich also die Wirkung des komplizierten Polyhybridis-
mus als Multiplikation der Wirkung der einzelnen Merkmalspaare vor-
stellen.

Die in Kapitel 3 berechneten Formeln wiirden dann nicht nur
symbolische, sondern reelle Multiplikationen darstellen.

Ein Typus AcAyB,;By hitte also das MaB (AxAy) - (ByBy); setzt
man AyAy = Tagzy, BuBy = Tbyy, ®n®y = T@ny, so wird das MaB aus-
gedriickt durch

AzA;B,B; =

T

In diesem Fall lassen sich nun die Formeln fiir das MaB der
Generation ausdriicken durch (Go)t, wobei Go das Durchschnittsma8



308 Weinberg.

der Wirkung der Reihe Go¢ darstellt. Ebenso lassen sich die Ver-
wandtschaftsgrade darstellen.

Wenn die Eltern eines Typus Tayy; = Payy sind
] 1Y) Tbllv = PbllV 2
so stellt Pabgyyy = Payy « Pbyy die Eltern von Taxybyy dar.

Ebenso wiirde sich das MaB der Geschwister von Tayybuy
Caxybuay = CaxyChyy — ?‘{ (Taxy 1+ 2Pay 4 Ga)—:{ (Tb.,v-|— 2Pbuy - Gb)
ergeben; dieser Wert ist '

- [Taxy + Thuy 4 4Payy « Pbuy 4~ Ga » Gb -+ Tayy - (2 Pbuy 4 Gb)

4 Thuy - (2 Paxy 4 Ga)-2Payy - Gb -+ szmGa]

1 .
=E[Taxybuv-{—4PaXybuv—]—G—|—. .. ] N2
und man sieht ohne weiteres, daB hier die einfachen Beziehungen:

wie bei Monohybridismus nicht bestehen.

Entsprechend wiirden sich als rte Ahnen von Tayyb,, ergeben

Paxybuy = 1 (Paxy + (2 Ga) LT (wa A2y Gb)

— ?':1 Pasgbuy+ (2711 ) (Pasy - Gb + Pbuy - Ga) + (211 ) G (72)

und es lieBen sich hieraus keine so einfachen Beziehungen zwischen
den Ahnenkorrelationen herleiten wie bei Monohybridismus. - Man
erhdlt ndmlich als Korrelation

== Targbur—G 73)
woraus sich keine einfache geometrische Reihe ergibt. Hier gilt also
das GALTON-PEARSONsche Gesetz nicht mehr.

Noch weniger bestehen solche einfache Beziehungen, wenn die
Panmixie sich erst iiber relativ wenige Generationen erstreckt und
damit die Zusammensetzung der Verwandtschaft und der ganzen
Generationen von einer Generation zur anderen noch erhebliche
Anderungen erfihrt. In diesem Fall besteht auch die Identitit der
MaBe und Korrelationen von gleichweit in Aszendenz und Deszendenz
eines Typus entfernten Verwandtschaftsgraden nicht.

(70)
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6. Die Wirkung der Praevalenz.

Die Richtung und der Grad der Praevalenz konnen sowohl auf
DurchschnittsmaBe wie auf Verteilung der Typen in bestimmten
Verwandtschaftskategorien EinfluB haben. Es soll daher im folgenden
untersucht werden, ob hieraus Anhaltspunkte zur Bestimmung des
Vorhandenseins, des Grades und der Richtuug der Praevalenz zu ge-
winnen sind. Dabei ist ein Fehler in der Darstellung dieser Verhilt-
nisse im allgemeinen Teil zu berichtigen. Unter Richtung der
Praevalenz verstehe ich, daB entweder die Typen mit groBem Maf
iiber die mit kleinerem MaB dominieren oder umgekehrt.

a) Praevalenz bei einfacher Vermischung.

Ob ein Typus iiber einen anderen dominiert, 1aBt sich aus dem
Verhalten des Kreuzungsproduktes beurteilen, sofern nicht ein Einflufl
duBerer Umstdnde erheblich stérend wirkt. Dominiert ein Typus
T, tiber einen Typus Tg teilweise oder ganz, wobei z die Variable des
Grades der Praevalenz darstellt, so ist nach den Ausfilhrungen in
Kapitel 1 (S. 277) das Kreuzungsprodukt

1 z
Ta3=?(T4+TB)+?(T¢—-Ta) e e e (74
Man bilde nun den Wert T,F,, wobei F, die Kinder von T, dar-
stellt.
Dieser Wert ist =T, Zmﬁ’[aﬂ. e e e e (75)

Je nachdem das groBere MaB iiber das kleinere dominiert oder
umgekehrt, ist

T,F, = AT (T. +me.1 ZmBT (T, Tﬁ)+ﬁ ZmaT (Ts—T.)
a1
S

1 2 2
=Z(T“+T“ZmﬁTB):}:%(T zmﬂT TB):{:Z gmg TTB+T)
1 o 1

Durch Summierung aller Werte von T,F, nach der Hiufigkeit von T,

s s s
in Generation G, erhidlt man Xma T,F, = Zma TazmﬁTag
1 1 1
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oder

S S S ) S S )
Zma Ta Fa = %ZmaT: Zmﬁ + % Ena Tu Znﬁ TB + %(Zma'r: Zlnl’i
1 1 1 1 1 1 1
S S S S
~SmT S m Ta) +2» m, > mg(T,T,—T2)
1 1 1

a+1

s s s
und da Zma =1, und Zmp Ts =2ma T. = G,
1 1 1

S s s s s
1 2 2 z 2 2 2
2 mTFe = (S m T 6+ 2(3m.Ti—62) 2> m> my(T. Ty—T2) )
1 1 1 1 o)1
Bei durchweg intermediiren Bastarden ergibt sich hieraus

S S
DmTF=—(5mT+6) ... ... (77)
1 1

und da bei konstanten Bastarden T, = C, ist, wenn C, die Geschwister

s . s
von T, bedeutet, auch Zma,TmFu — % (quTa C.+ G:)
1 1

s
und da Xm,,T:—Gf, das MaB des Quadrates der Variabilitit der
1

Generation G, darstellt und somit positiv ist, ebenso auch T.Tg— Ta.
sowie Ts>T,, was vorausgesetzt ist, so ist

S S
S m,T.F. % —(Cmrc+ G) e (78)
1 1

je nachdem das gréBere MaB dem kleinen gegeniiber dominiert, gleich-
wertig oder rezessiv ist.

Stellt P, die Eltern von T,; dar, welche der Generation
. . t 1 .
Go ———zmu T, angehoren, so ist Py =?Ta -I-? Ts, und somit

i 1
Tag Pap = ? Tug Ta -I—- ? Taﬂ Tg ...... (79)

und es ergibt sich durch Summation aller Werte von TP,
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s S S S S S
Z Zn‘lgl mg Taﬁ Pap == —%Zma Ta Zmp Tag —|— —;— Zmﬂ T8 Zm,, TGB .
1 1 1 1 1 1

Da die beiden Ausdriicke rechts sich miteinander durch Umsetzung
der Buchstaben vertauschen lassen, also identisch sind, so ist

s s s s
Z m, mg Ty Pog = Zma T, Zmﬂ Tos und somit
1 i 1 1 ( 80)

s
= Zm., T, F..
1

2
Da Tup — Cug, 50 ist Tug Cop— [% (To+Ty) & 2T, — Ty)|

— A TP+ DM TP+ 2 (L —T) (TL+T) (8D

je nachdem das groBere MaB dominiert oder nicht und so lange T, > T;.
s s
Es ist daher Z m, mp Tg Cpp =
1 1

S S S S
—;—Zm«{Zna (T 4T3+ zTaTa)}+§§ma{Zns (T:+T3—2 T«Tﬂ)}
1 1 1

1

, S o . s s 82)

i 2 Zma {Zmﬁ (T: - T;)} __t =z Zma {%mﬂ (T§ - T:)}
1 1 1 a1

je nachdem das groBere MaB iiber das kleinere dominiert oder um-

gekehrt.
s s

Da Zma’l‘:=Zm‘;T§ so ergibt sich hieraus
1 1

s

S s S o
Zma Zma Tas Cap =z Z(ma D+ Z(ma Ta):l

1

s s 7] s [
-|—-Z—2[zma’l‘:—z:na T, |+2z)> m > my(T;—T2;
1 1 _

1 a+-1

(83)

s s :
durch Substraktion des Wertes von Zma Zmp Tap Pog = Zm, T. F,
1 1
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(siehe Formel 76) erhilt man

s s s s
Zm“ zma T Cop — Zma me‘ T, Pop =
(84)
—l—-zZm zmﬂ (T — T To) —|—-(t Fz) XmaT —Zm T,
I;Ie g:;:lzwerte _der Formel erhilt man fir z = 1, und zwar
einmal, da 1 — 1 =o0, imz imﬁ (T;— T, To)also einen positiven Wert,

1 a1
im andern Fall da 1t 4z=2

—-Xm ZmB(TB Ty T, zmaT —Zma ;

1 ad-1

Da sich maT ——Zma T,= Zm zmﬁ (Tg — T,)? ergibt1), so
1 o1
ist der Inhalt der Formel in diesem Fall

- — Zm Zmﬂ (T3 —Tp Ta— T3 —T242 T, Tp)
1 m--1
S S

= Zmu T, ng (Ts — T,) also negativ.
1 m--1
Es ist also, wenn man off durch x, m durch n ersetzt,

S S
ST Cx—anTxPx%o ... (85)
1 1 -

je nachdem das groBere MaB dem kleineren gegeniiber dominiert,
gleichwertig oder rezessiv ist.

1) Es sind namlich in der Formel

s s , 8 S .
E qu:—'(E maT)= E EmﬂmB(T:'—TaTB)
1 1 11

die Glieder my mg T} — Ty Ts
ms my T; — Ts Ty
zusammen my m3(Ts — Ty)2

durch. Summation aller dieser Glieder erhilt man den obigen Ausdruck.
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Die Verteilung der Typen bei den Kindern eines bestimmten
Typus gibt folgenden Anhaltspunkt bei absoluter Dominanz.

Aus der Formel fiir die Kinder eines Typus T,
s

F,= Zm(; T. = ergibt sich, wenn die gréBeren MaBe dominieren
1

F, ——Zmﬂ’l‘ +ngra C e .. (86)
m+1
d. h. es ist in diesem Fall kem kleineres MaB als T, vorhanden.
b) Praevalenz bei alternativer Vererbung.

Es konnen hier nur die Verhiltnisse bei Monohybridismus behandelt
werden. Wenn das MaB zweier homozygoter Typen Tum und Tp, = T
bzw. T, ist, und das groBere MaB dominiert, so ist das MaB eines
heterozygoten Typus

Tom ;—_%(T,, + Tw) —_|—_ (T.—Tw.) je nachdem . . .(8y)

T, 2Z Tw, wobei z zwischen 0 und I variiert.
s s

Das Ma8 einer aus Zap Zaq T,q bestehenden Generation ist dann
1 1

S P S S R ‘
G = % Zap Zaq l:(Tp+Tq)+Z (Tp_Tq):l + ; Za‘l’ Za‘q (To+To+2(T—T,)

1 1 1 ptt
s s s s
und da zap = Zaq, Zapr =ZaqTq
1
so ist G = Zap +\ ap Zaq (T—T,) e e e .. . (88)
1 p+1

Das MaB der Eltern von T,y ist Pon= Zap'l‘np -+ — Zap mpe

Nun ist

le np-uz [T + T 2(T,— ,,)]4_ Zap TotTo)+2(Ty—Ty)

n—+t

=

eI [ Y

1 nt1

(89)
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und somit

S S
1 z
Pum =—4—|:T,1+Tm—|—2z2ap Tp]—l-—z[T., + Tn—2 Zapr

S s
+2 > aT—T)+2 > 2 (Tp—Tm)]
n-+1 m-1

Unter Bezugnahme auf die Formeln fiir T,n und G erhilt man
hieraus

S s s
1 z : '
an =? (Tnm + G) + ‘277 [TH—ZaPTP_ZaP Xaq (TQ_TP)

1 1 pt+1t

s S

+ > ap(T—T)+ Dap(h—Ta) | - - - - . (90)
n+1 m--1
wobei T,=T. wenn m<n
Tu = Tn I3 m > n

Summiert man nun alle Werte von T, P.n innerhalb der Gene-
ration, wobei also T, und T, in derselben Weise variieren wie T, und
T, so erhilt man

s s s s s s
H =Za,.Zam Tom Pom = %Zan Zam’[ﬁm + —;—Za.,Zam Tun G
1 1 1 1 1 1

S n

) s
+ ZanZam%—[T,,—l— Ttz (T.,—Tm)J % [Tm—Zap T,
1

1 1

S S S S
—Xa-p zaq (Te—To)+ zap (T,—T.)+ Z(Tp’"" m)]
1 p+1 n-1 m--1

S S S
+>a > am %[(Tn—}-TmH—z (Tm—Tn)] = [T., —> 3T,
1

1 n41

S S S S

=2 3 WT—T)+ > a(T—T)+ > 2(T—T)
1 p+1t n+1 m-1

je nachdem das groBere oder kleinere MaB dominiert.
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Da Xan Zam Tom=

S .

s s S s
E a, E amThn =G, E a, = E Am=— > ap=1
1 1 1

1 1

s s s s s
Za T, =Za T =Zapr,ZanT,."=Zame
1

1

Za T. Zam Zap (T,—T. )—Za T. Zap Zaq(T —T,) usw.;
m+

1 1 1 p-|-1
S

S aT. Zap (To—Th) =—-Zame Zap (T,,—Tm)=Zapr X(Tq— )

1 n4+1 t m-1 H P+t
so 148t sich H iiberfiihren in

S S s s S
— % Zan zam Tom + -;— G2+ % [Zan T — ZanT“ Zam'rm
S S
+ Zza Ta Z am(Ta—To)+ > an > an (To— T;)]

n-1 1 n-41

- S

a. T, Zame —Za 4 +Z Za'" (Ta—T2)

1 1 n+1

+§‘ — 2 zaﬂ Zam(T —-T )ZaP —z[za Zam(T -— n)]
1 n+1 1 n—l—t

—|—zZa Zam(T —T, )Za,, (Tp—Ta )+zz Zam('r —T, )Zap(Tp—Tm)
- 1 n+41 n4+1 t n4t m--1

Da ferner Za T2— > a,T, ZamT —Zan Zam (To—Tw)2,

1 n+1

2> a,T Zam (Tn—Ta )+z Zam (T2 —Tm)——-Za Za,., (Ta —Tw)2,

1 n+1t 1 n41 1 n+1t

so erhilt man
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. S S R 2
=?Zanzam Tw? + -G — U
wobei U = [zan Z am(Two—T, )] -]—Zan Zam (To—T, )Xap

1 n+t t n41
S
—2> Zamm—m [Tn + Zap (To—Ta)+ Zap (Tp—m]
1 n41 n4t m+-1
bzw.=[z San(Tn—Th) +>: Zam(Tm—-T [Za T, —Ta )—zap(T Tm):l
1t nts m-+1 (91)

Setzt man mn in der Formel fiir U der Reihe nach

S
ZanT,.= a;T;44a, T
1
bzw. = a; Ty 4-a, To 433 T

s )
usw. und ebenso > a, T und E ap Ty,

1
so 1Bt sich auf induktivem Wege, dessen ausfiihrliche Darstellung
hier zu weit filhren wiirde, nachweisen, daB U stets einen positiven
Wert darstellt. Ersetzt man wieder Tom durch Ty, Pan durch Py, a ax
durch a., so ergibt sich also

S
S AT =t (Z(nxTx)2+Gz)_%2U . (92)
1

S s
oder auch stets an T, P, <%(an T: + Gz) ..... (93)
1 1

Da ferner das MaB der Geschwister C, =%(Tx—|—sz-|—-G),somit

Tx2=4TxCx—2TxPx—TxG
und > 0, TG =G?
so ist

s s s

1 .
E n, T. P, = [4 E nT.C,—2 g nxTxPx—z2U] und somit
1 1 [
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s s
2
L TiC=S 0, T, P+ 2 Uuwd . ... . (94)
P |

s s
anTxCx ste1:s>znx'1‘xPx N 1))
1 1

gleichgiiltig in welcher Richtung die Praevalenz liegt.
s

Man erhilt also stets einen gréBeren Wert fiir znx T Cy, gleich-
1

giiltig ob das gréBere MaB iiber das kleinere dominiert oder umgekehrt.
Nur bei absolut intermediiren Werten erhilt man an T Ci= znx TiPu

da in diesem Fall z=—o ist (siehe Seite 277%).

Unter der Voraussetzung, daB bei kompliziertem Polyhybridismus eine einfache
Multiplikation der einen Typus Tx konstituierenden Merkmalspaare Tx; und Tx, statt-
findet (siehe S. 307), gilt die Formel 95 auch fiir diesen.

Aus Ty="Tx . Txy folgt niamlich auch Cx=Cx; . Cxg und Px== Px; . Px,,

und ferner E nxTxCx = > nxq Txy Cxy - E Dxg Txg Cxo

und _;_ ny Tx Py= E nx Txy Pxq. E nxy Txg Pxo.

Da nach Formel g5 sowohl nxy Tx; Cxq > nxq Txy Cxy

als auch E nxp Txy Cxg > nxy Txp Pxo

so ergibt eine einfache Multiplikation auch

zﬂx Tx Cx > nx TxPx
Da allgemein die Korrelation der Verwandtschaft bei alternativer
Vererbung und langdauernder Panmixie durch

s ,
znxTX R.— G2
1

r ausgedriickt ist, so ergibt sich. . . (95)

)
> 0, T — G2
i

die Korrelation der Geschwister

S )
2
n, T, Cx— G2 T P2 U—Ge
Sne—e St
= - (96)

Te

S = S
an T G2 an T2 — G2
1 1
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stets groBer als die Korrelation der Eltern und Kinder

S
an T, P, — G2

1
rp=rx=S N (o V4
>0 Ti—Ge
1

sofern nicht alle Bastarde genau intermediir sind. Es liBt sich also
mit Hilfe von DurchschnittsmaBen nur das Bestehen, nicht aber die
Richtung der Praevalenz bei alternativer Vererbung feststellen. In
diesem Sinne sind meine Ausfilhrungen im allgemeinen Teil meiner
Arbeit, S. 448 Zeile 7—23 und S. 458 Zeile 6—8 zu berichtigen?).

Bei der Bestimmung der Richtung der Praevalenz ist man also
hier ausschlieBlich auf die Verteilung der Typen angewiesen.

Aus dem Ausdruck fiir die Zusammensetzung der Eltern und;Kinder

1 1
von Tum an=?Za,, T.,,p-|-—é—Za,, T., (vgl. S. 291 Formel 29)

folgt nun, wenn T > Twn und das groBere T\Ja.l.’; vollig dominiert

=—zaxT—|— ZapT +4 zap Tup 4 — Zax wt— Xap (98)

n+-1 m-+1 n—i

die Typen, welche mit T,» ein glelch groBes oder groBeres MaB haben,
sind also unter dessen Eltern oder Kindern mit einer Hiufigkeit

m .
=1 ——% a, oder zu mehr als zur Hilfte vertreten und ebenso,

1
wenn das kleinere MaB dominiert, die mit T, gleichen oder kleineren
Typen.

Selbst wenn ein Typus Tum = T, und alle mit ihm gleich oder
stirker dominierenden Typen zusammen unendlich selten sind, in
n—1
welchem Fall Ep =o0 und » a, = 1 wird, erhilt man unter seinen
1

Eltern und Geschwistern den Typus T.m und die stirker dominierenden

Typen noch mit der Hiufigkeit —;—

1) Siehe auch Schluff der Arbeit.
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Fiir die Geschwister von T,, lautet die Formel
1 1 1
Cnm = "“Tnm - an -— G’.
, +- + 4

Ist nun der Typus T.. und die stirker dominierenden Typen
extrem selten, so wird die Hiufigkeit aller dieser Typen unter seinen
Geschwistern

1

1 11 1
=:+?.?+:.o=? ...... (x00)
Auf diesen Verhiltnissen beruhen die bekannten Durchzihlungen

der Stammbiume durch BATESON. bei Brachydaktylie usw.

Die Formel fiir P., geht bei homozygotem Typus T., iiber in

s n s
P. Xa.p Top= Zax T. + Za.pr ...... (101)
1 1 n-+t1

Ist ein solcher Typus rezessiv, so ist seine Haufigkeit in der
Generation = a; und die Hiufigkeit aller mit ihm gleich stark

n
oder stérker rezessiven Typen = (F—ax) .
1

FaBt man nun alle diese Typen zu einem Sammeltypus R allen
stirker dominierenden Typen D gegeniiber zusammen, so erhilt man
als Eltern von R : a,R+4a4D, wobei a,-a4 = 1 und die Gesamt-
hiufigkeit von R = r* ist; bei extremer Seltenheit von R findet man
diesen Typus unter seinen Eltern und Kindern nur mit der Haufigkeit
r =0, d. h. unendlich selten wieder, und bei den Geschwistern von

R erhilt man aus C— iT,,m + % Pom—+ G

R mit der Hiufigkeit %—{—%-o +_;_ . =% ....... . (102)

also eine klassische MENDELsche Zahl.
Die klassischen MENDELschen Zahlen lassen sich also bei Panmixie
nur bei seltenen Typen nachweisen.

7. Die Wirkung der duBeren Umstinde.

Unter dem EinfluB der dufleren Verhiltnisse erreicht nicht jedes
Individuum tatsichlich dasjenige MaB einer Eigenschaft, das es nach
seinem erblichen Typus haben sollte, sondern die meisten Individuen
weichen von ihrem erblichen Typus in negativer oder positiver Richtung
ab; jeder Typus zerfillt in eine Reihe zufilliger Modifikationen. Es
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konnen daher Individuen verschiedener Typen dasselbe MaB erreichen.
Wenn man daher die Zusammensetzung und DurchschnittsmaBe der
Verwandtschaft aller Individuen eines und desselben bestimmten
beobachteten MafBles untersucht, so muB man damit rechnen, daB
diese ein Gemisch von verschieden starken Modifikationen verschiedener
erblicher Typen darstellen. Es ist daher zu untersuchen, inwieweit
die in den vorhergehenden Kapiteln gefundenen Beziehungen zwischen
bestimmten Typen und ihren Verwandten auch auf Gemische ver-
schiedener Typen Anwendung finden oder welche Abdnderungen sich
bei der Untersuchung der Verwandtschaft von Gemischen ergeben.

Man mubB dabei davon ausgehen, daB nur der erbliche Typus und
nicht seine auf duBeren Umstinden beruhende ,,zufillige* Modifikation
vererbt wird. Fir die verschiedensten Modifikationen der Individuen
eines erblichen Typus T, ergibt sich daher stets bei geniigend groBem
statistischen Material, als Zusammensetzung und Durchschnittsmaf
der Eltern P,, der Kinder T, und Geschwister C, und es bleiben daher
die Beziehungen zwischen diesen Verwandtschaftsgraden ebenfalls die-
selben, wie sie oben bei Vernachlissigung des Einflusses der dufleren
Umstinde gefunden wurden.

Bestehen von den Individuen eines beobachteten MaBes, einer
Modifikation M, relativ y, aus dem Typus Ty, so daB

X=5s
Ty:zyxTx e e v o e o (103)
X=1
ist, oder das Durchschnittsmall der verschiedenen in M, vereinigten
erblichen Typen darstellt, so ergibt sich das Durchschnittsmal der
Eltern und Kinder von M,

S ]
Py=Fy=§:nyx=Znyx .o .. (104)
1 1

Bei einfacher Vermischung wird ferner das MaB der Geschwister
(Cy) von My nicht C; = M, sein, wohl aber miissen Eltern und Eltern-
geschwister von M, dieselben MaBe zeigen.

Bei alternativer Vererbung ergibt sich ferner

S

C=>wmC - . . (105)

1

und da cx—_—%Tx+sz+G
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G=> vTi+2>%P+G
=Ty+2P,4+G . ... .. (x06)
Da ferner bei alternativer Vererbung und intermedidren Bastarden
C, =P,
so muB auch C, == P, sein.
Soweit die Beziehungen zwischen den verschiedenen Verwandt-
schaftsgraden gleich bleiben, bleiben es auch die Korrelationen.

Es ist z. B. bei alternativer Vererbung die Korrelation der Eltern
einer Modifikation M, :
—1&"—_‘% ..... N £ (7))
und die der rten Ahnen
Pr —G 1 P,—G
—G . 2z—1M,— G °
Alteriert wird jedoch das Verhiltnis zwischen der Korrelation
der Eltern und Geschwister bei alternativer Vererbung. Es 148t sich
namlich nach der S. 303 angegebenen Methode die Korrelation der
Eltern von M, umformen in

(108)

t M,—2P, 4G
B e e tro9)
hingegen erhdlt man aus der Korrelation der Geschwister
>
T+ZI +&— den Wert
B R

1 My—T, 1« M,—2P, 4G,
2 [‘ M,—-G 2 2(M—=G) (z10)

Die Korrelatlon der Geschwister ist also nicht genau halb so weit von
deren Wert ’é" entfernt wie die der Eltern (vgl. Bd. I, S. 477), wenn

ein modifizierender duBerer EinfluB wirksam ist.

Bestimmt man die Korrelation der gesamten Generation, so
erhilt man fiir die Eltern

t 2
(Zmy M, P, — G"")

o -
rh= T T .o« .« (1IX)

Zmy M —G® )z:(my P; — G
) o

Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. 1L

21
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Wenn nun zeitliche Unterschiede keine Rolle spielen, so wird
allerdings Zmy P;=Zmy M: sein und somit

B ZT, M, P, — G

=Y ... (112)
Zmy M -G
und Zmy M, P, — G* ==an T: P, — G*
s
aber gleichzeitig Zmy M, — G* > an T:—G* .. ... (x13)
- 1

und somit der nach der Formel 112 bestimmte Wert der Korrelation
re unter allen Umstidnden, auch bei intermediiren Bastarden, bei alter-

nativer Vererbung <% (vgl. Formel 63, S. 304).

Wenn keine zeitlichen Unterschiede in der Wirkung duBerer Um-
stinde in Betracht kommen, 1iBt sich nun auch das Vorhandensein
und die Richtung eines Praevalenzverhiltnisses in demselben Umfang
aus DurchschnittsmaBen bestimmen, wie bei Mangel eines Vorhanden-
seins dubBerer Einfliisse.

Es lassen sich nimlich die Werte znx T, P, an T C; und
an T: aus den meBbaren Werten Py, C;, und M, bestimmen.

Haben nédmlich die Individuen vom erblichen Typus Tx mit der
relativen Haiufigkeit x, das MaB My = T, -} d,y, so daB das Durch-

y=t t
schnittsmaB des Typus T, = ny (Tx + dyy) = Tx —|—2:xx dy (113)
y=0 o
t
ist, wobei ny dy=0 . ... ... .. (114)
0
t
und zxy =tist, . . . ... .. (115)
o

und bezeichnet n, die relative Hiufigkeit von Ty, m, die relative Hiufig-
keit des beobachteten MaBes M, iiberhaupt, und ist unter den Individuen
von MaB M, der Typus T« y. mal vertreten, so mufl

My+Xy==My+y, S€IN. . . . . . .. (116)
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s
Es ist dann der Py = Zyx P
1

X=S
M, Py=> yx (Tx+dg) s
X=1
=t X=53
undZmyM Py—> > my.y.(Ta =dy) P
y=0 y=0 x=1
x=s x=t
=> 0> (T+dy)Py
X=1 y=0
X=s x=t X=S y=t
ZM Py —an T, P, ny + znx x ny d,y
x=1 =0 X=1 X=0
Aus Formel 114 und 115 folgt
t S
m, M, P, —anT P ... ... (x17)
) 1
In derselben Weise bestimmt man
t ]
> myM,C, = >oTC e (118)
0 1
Da bei einfacher Vermischung
s s
2, To G =S 0, Ty P,
SIEEZ2

die Bedingung fiir das Dominieren der groBen oder kleinen MaBe dar-
stellt, so stellt also auch

t t

diese Bedingung dar.

Da bei einfacher Vermischung C, = T,, so ist somit auch

t s s
Zmy T,C = an Ty Cx = znx ... .. (x20)
(o] 1 1



324 Weinberg.

%(znar’-u;)

t
1
stellt auch %myMyFy%E—(zo:ny M, G, + Ge) coo o {121)

eine Bedingung fiir die Richtung der Praevalenz dar.
Ebenso ergibt bei alternativer Vererbung ebenso wie die Formel

S S
> TG > 0 TP,
1 1

S
und statt Zn" Ty Fx
1

/\ll

t
auch die Formel Zmy M, C, > }‘my MP, ..... . (122)
(o] 1

das Vorhandensein eines Praevalenzverhiltnisses.

8. Die Messung des Anteils erblicher und duBerer Ursachen

an der Variabilitit beobachteter MaBe.

Unter Variabilitit versteht man ein MaB der Gruppierung beob-
achteter Mafe um ihren Durchschnittswert. Sie ist desto gréBer,
je groBer die Zahl starker Abweichungen von diesem Durchschnitts-
wert ist.

Bezeichnet m, die relative Hauflgkelt eines beobachteten MaBes
My, M, und M, die Grenze der beobachteten MaBe und

ot

G= ZmyM,, das DurchschnittsmaB der Generation, so miBt man

0
die Variabilitdt durch einen Wert V, wobei

t
vi=>m, [M—G[

: :

=Zmy My—2> my M,G+ G2
[0} (s}
t

=> mMj—G2ist . . . ... . ... ... (23
0

Diese Variabilitit einer Generation setzt sich nun zusammen aus
der Wirkung duBerer und innerer, erblicher, oder ektogener und
endogener Ursachen.
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Hitten alle Individuen eines und desselben erblichen Typus T,

dessen relative Héufigkeit — n, sei, ein und dasselbe MaB T,, wobei
s

anTx = G, so wire die Variabilitit der Generation
1

S S
=z(Tx—G)2=z(nxT?;——G)2 S . (124)
1 1

Tatsdchlich zeigen aber die Individuen eines und desselben erb-
lichen Typus Abweichungen von dessen Durchschnittswert T,, wobei

t
zx ydy =0 ist, wenn x, die relative Haufigkeit einer Abweichung
o
eines Individuums von seinem Typus T, nach dem MaBe My =T, d,,
darstellt

......................... (125)
Diese auf dufleren Ursachen beruhende Variabilitdat eines Typus
wird nun dargestellt durch Zxs wobei

—Zx, sy ® ZXY(M coe o . (126)

Summiert man dle Quadrate aller Werte von zy bei den ver-
schiedenen erblichen Typen T, einer Generation, so ergibt

s s t
=2nx zi=anzxydiy. e e (12y)
0 1 o)

das Mafl Z der durchschnittlichen Variabilitit der Typen auf Grund
duBerer Ursachen.

Da M, mit der Hiufigkeit y, = T, d., ist, so ist

t y=t X=s
Ve=> mMy=> > my (Titdy—G)* . . . (128)
0 y=0Xx=1

und da myy.,=nyXy, so ist VI=

S t S t S t S t
Z(nx’l‘i . ny) + an ny d3,+G' —2 anTx G Zx, + (zn_\.Tx—G) ny
1 [o] 1 1 1 (o) 1 (o]
] ] t
da anT":— G’zx}’ =1, ny dxy= o, ny diy = Zi,anzi =7
1 (o] [o)
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s
so ist V2=Zn,;T§—-G2—|--Z2 N ¢ -9
1

S

und der Wert anTz — G*=F?, welcher das Quadrat der Variabilitdt
1

der erblichen Typen darstellt, erginzt sich nun mit dem Quadrat

der durchschnittlichen duBerlichen Variabilitit der einzelnen erblichen

Typen zu dem Quadrat der Gesamtvariabilitit der beobachteten MaBe,

oder es ist '

S
Ve—=E2+4Z2 und somit > n,Ti— G' <> myM;—G, (130, 131)
1

Da nun V2 empirisch bestimmbar ist, so muB es auch die eine
der beiden Komponenten von V sein, wenn die andere bestimmbar ist.
Dies ist nun bei Panmixie und einfacher Vermischung sowie bei
Panmixie und Monohybridismus bei alternativer Vererbung moglich,
S
da sich hier der Wert anTﬁ bestimmen 146t, wie im vorigen Kapitel
1
gezeigt wurde (Seite 322 u. 323).
Es ist also hier méglich, den endogenen Faktor der Variabilitit
E direkt und mit Hilfe von V auch den ektogenen Faktor Z zu be-
stimmen aus Z2=V2—E2
Bei einfacher Vermischung ist nun

s S t
> aTi=> nT.6—> mMC
1 i 1

s t
E2> n,Ti—G*—= > mM,C,—G?
1 o

und somit
t t
z2 = m,M;—G' — [Zmy M, C, — G2]
o o

t t
=> mM—> mMC. . . . ... . . (132)
0 [0}
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Beialternativer Vererbung hingegen ergibt sich aus Formel 45,117,118

s t t
> mTi=4> mMC—2> mMP,—G,
o (o] o]

t t
E2—4> mM,C,—2> mMP,—2G" . . . (133)
(o] (o]

t

t t
und 72 — zmny, —G— [4 ZmyMy C,2 zmy M, P, —2 Gz]
0 0 o

t t t
:ZmyMi‘*‘szs'MyPy+G2_‘ZmvaCy o - (334)
o (o) o

Es 1iBt sich nun zeigen, daB bei einfacher Vermischung E den
geringsten Wert besitzt. Hier sind nimlich die Geschwister konstant
und wenn eine Generation aus Geschwistergruppen besteht, von
welchen die mit dem konstanten MaB S, die Hiufigkeit n, hat, so ist

s
—>nS8—G . . ... ... (139)

Bei allen Fillen von alternativer Vererbung sind mindestens einige
Geschwistergruppen auch erblich variabel. Bezeichnet man h,, eine
erbliche Abweichung vom DurchschnittsmaB der Geschwistergruppe

s t
S, und ist deren Hiufigkeit x,, so stellt E2—> > (S, +hp—G)? die
1 0

erbliche Variabilitﬁt der Generation dar und dieser Wert ist

=t
an Sk + an pr hs, — G2, daixp =1, pr «» = O ist.

1 p=o p=0 p=0 (136)
S p=t
Dieser Wert ist um den Betrag va zxp «x 8roBer als zm S — Ge,
1 pP=0

die erbliche Variabilitit bei einfacher Vermischung. Dlese MaBe-

gelten auch fiir einfachen Polyhybridismus.

Bei kompliziertem Polyhybridismus lassen sich unter der Voraussetzung, daf
hier eine Multiplikation der Wirkung der einzelnen Merkmalspaare stattfindet, Grenz-
werte fiir den Wert von E feststellen, und zwar mit Hilfe der Formeln 45, 92, 92.

Ist Ef und Emir der Wert der endogenen Variabilitit unter der Voraussetzung
des Monohybridismus und Dihybridismus, so ergibt sich
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EL>E—2 (znx TePe —G%) . . . ... (138)

Ef <4(Bf—G%) . . . . . ... .. . . (139)

Sowohl in diesem wie im vorigen Kapitel gelten die Ausfithrungen

nur unter Voraussetzung, daf keine Milieuwirkung der Familie in Be-

tracht kommt. Wo dies der Fall ist, wird der Wert der endogenen

Variabilitit geringer als nach den Formeln fiir E. Dies soll bei spiterer
Gelegenheit weiter ausgefiihrt werden.

III. Nachtrag zum allgemeinen Teil.

1. Zum Kapitel der Praevalenz.

Nach Berichtigung -eines untergelaufenen Fehlers, der sich S. 448
und 458 von Bd. I geltend machte, entsprechend den Ausfithrungen
von Teil IT Kapitel 9 und (s. Formeln gz2—g5, 121) ergibt sich, da8
mit Durchschnittswerten bei alternativer Vererbung nur das Bestehen,
nicht aber die Richtung eines Praevalenzverhiltnisses nachgewiesen
werden kann. In der Zusammenfassung der Ergebnisse ist dies bereits
ausgesprochen. Der Unterschied zwischen Praevalenz bei alternativer
Vererbung und bei einfacher Vermischung ergibt sich durch folgende
Zusammenstellung der Formeln

einfache Vermischung alternative Vererbung

> T P\%an T Cx > TG > > TPy }
> my M, P, % S my M, C, S myM,C > m, M, Py

und gleichzeitig i und gleichzeitig

ST F%; S n.T, cx—|-.;.G2 S ATG>S n TR ]
ST MEZLS mMGAHLG | S m MG > S m M, F, [

jenachdem das groBere Maf domi- je nachdem ein Praevalenzver-
niert, gleichwertigoderrezessiv ist. hiltnis besteht oder nicht.

Auf die Bedingung, unter welcher die Formel fiir alternative
Vererbung auch bei Polyhybridismus gilt, macht erst der spezielle
Teil S. 317 aufmerksam.

2. Zum Begriff der Korrelation und Repression.
Der allgeméine Teil meiner Arbeit nimmit auf die BRAVAIS'sche
Formel zur Berechnung der Korrelation noch keine Riicksicht; mit
dieser wurde ich erst durch JOHANNSEN’s neues Werk geniigend bekannt
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Im speziellen Teil ist ihr wenigstens in den Kapiteln iiber alternativer
Vererbung bereits Rechnung getragen. Um aber jedes MiBverstindnis
moglichst auszuschalten, diirfte es sich empfehlen, kiinftig von dem
Wort Korrelation nur dann Gebrauch zu machen, wenn es sich um
die Messung der durchschnittlichen Ahnlichkeit zwischen Verwandten
auf Grund der Erfahrungen der ganzen Generation handelt, das Maf}
‘der Ahnlichkeit eines einzelnen Typus (Tx) mit seiner Verwandtschaft
(Rx) hingegen als Regression im Sinne GALTON’s (vgl. auch S. 388
" Bd. I d. Zeitschrift) zu bezeichnen.
Es wire demnach zu bezeichnen als
Deviation (absolute Abweichung) der Wert R,—G bzw. y—g der S. 388
und ,, ,, T,—Gbzw.y—g der S.388

Regression (relative Abweichung) ,, ,, ,I; —gb Y g der S. 388
n, Tx R— G2 Xy —
Korrelation (MaB der Ahnlichkeit) z Z g

” znx T: — G zx2 —g?

Dies wiirde dann auch fiir den speziellen Teil gelten.

Bei alternativer Vererbung und absoluter Dominanz eines von
zwei allelomorphen Merkmalen fallen allerdings, entsprechend dem
von PEARSON behandelten Spezialfall, dessen Lektiire ich meine
Nomenklatur entnahm, die Werte von Regression und Korrelation
zusammen,

Meine Kritik der vermeintlichen Bedeutung der Korrelation fiir
die Erkennung von Vererbungsgesetzen wird hierdurch nicht beriihrt,
ebensowenig meine Ausfithrungen iiber das GALTON’sche Gesetz vom
Ahnenerbe.
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Corrigenda zum allgemeinen Teil, Bd. I dieser Zeitschrift.
Seite 450 Zeile 10 und 12 von oben lies statt Tnm : D.

o 19 . o TInm:R.
Seite 457 ,, 2 ,,- unten fillt weg : genau.
Seite 458 ,, 2 ,, oben schalte ein nach Umstande: innerhalb der

angegebenen Grenzen.



