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Vorwort.

Der dulere Anla zur Abfassung dieser Monographie war der
AbschluB meiner eigenen Untersuchungen iiber Intersexualitét
nach zwanzigjihriger Arbeit. Wihrend dieser Zeit war es, nicht
zum wenigsten durch die Resultate unserer Studien, moglich,
das gesamte Geschlechtsproblem auf eine einheitliche Basis zu
stellen, die sich mehr und mehr als sicheres Fundament erweist.
Vor zehn Jahren habe ich zum erstenmal versucht, die Ergeb-
nisse meiner eigenen Studien auf das ganze Tierreich anzu-
wenden und eine einheitliche Betrachtung des ganzen Geschlechts-
problems durchzufithren. Seitdem hat sich ein umfangreiches
neues Material aufgehiuft, das, besonders bei den Wirbeltieren,
zu wichtigen neuen Erkenntnissen fiihrte, die sich auf das schonste
mit unseren fritheren Erkenntnissen vereinigen lassen und zu
wichtigen Erweiterungen der ganzen Theorie fithren. Fast alles
wichtige Neue, soweit es sich auf das Tierreich bezieht, (denn
das Pflanzenreich ist in diese Monographie nicht mit einbezogen),
ist aus dem Studium sexueller Zwischenstufen in Beobachtung
und Experiment gewonnen. Ganze Wissensgebiete sind dabei
neu erschlossen worden, wie etwa die triploide Intersexualitit,
die moderne Analyse des Gynandromorphismus, und die Analyse
der Sexualitat des Vogel. So erschien es berechtigt, aus dem
breiteren Inhalt meines Buches von 1920 nur das Kapitel der
Zwischenstufen herauszunehmen und ganz selbstindig mono-
graphisch darzustellen. Dafl es dabei mir nicht auf eine Literatur-
compilation, sondern auf die geistige Verarbeitung des Stoffs,
auf eine Art Rechnunglegung iiber den Stand der Erkenntnis
an Hand des Tatsachenmaterials ankam, wird der Leser bemerken.
Auf diese Weise glaube ich mehr als ein im Rahmen des Mog-
lichen und Niitzlichen vollstindiges Nachschlagewerk geliefert
zu haben, nimlich ein einheitliches und geschlossenes Ganze, eben
eine Monographie, die sich auch nicht schémt, das Monogramm
ihres Verfassers zu zeigen. FEine kurze Erklarung ist noch dafiir
nétig, daBl meine eigenen Untersuchungen iiber die Intersexuali-
tit bei Lymantria dispar so ausfiihrlich dargestellt sind. Die
Berechtigung dazu wird abgeleitet erstens daraus, daB bei diesen



VI Vorwort.

Untersuchungen das Phénomen der Intersexualitit entdeckt
wurde, zweitens, dafl dabei eine Losung des Geschlechtsproblems
aus der experimentellen Analyse der Zwischenstufen sichtbar
wurde, drittens, dal es die einzigen vollstindigen Untersuchungen
sind, in denen nicht nur die Erzeugung der Intersexe vollig
vom Experimentator beherrscht wird, sondern auch die morpho-
logische und embryologische Analyse durchgefiihrt ist und viertens,
daB die dem Neuling sehr kompliziert erscheinende Analyse
nur schwer an Hand der Originalarbeiten zu verfolgen ist, so-
daB eine zusammenfassende Darstellung des Ganzen einem Be-
diirfnis entgegenkommt.

Zu groBem Dank bin ich den Herren C. H. DANFORTH von
der Leland Stanford Universitéit, Californien, L. V.DoMM von der
Chicago Universitit und B. RoMEIS von der Universitéat Miinchen
fir Uberlassung von Originalphotos verpflichtet; ferner Herrn
Curt STERN fiir Anfertigung eines Schemas und Hilfe beim
Lesen der Korrekturen; Frau A. BRIEGER-KAISER fiir dauernde
Mitarbeit in allem Technischen und endlich dem Verlag fiir
groBziigige Erfiillung aller meiner Wiinsche.

Berlin-Dahlem, den 20. Dezember 1930.

R. GOLDSCHMIDT.
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I. Einleitung.

Die sexuellen Zwischenstufen, von denen in dieser Monographie
die Rede ist, beziehen sich ausschlieBlich auf das Tierreich, ein-
schlieBlich des Menschen. Zwar gibt es auch im Pflanzenreich ein
entsprechendes Phéanomen, dessen Analyse auf der gleichen Basis
auszufithren sein wird. Aber einmal ist es noch nicht so vollstindig
durchgearbeitet und sodann ist seine Besprechung nur im Rahmen
einer Gesamtdarstellung des Geschlechtsproblems der Pflanzen
durchzufithren, die besser dem Botaniker iiberlassen bleibt, der
das Material aus erster Hand kennt. So sei hier nur darauf hin-
gewiesen, daf3 trotz aller Besonderheiten, die das pflanzliche Ob-
jekt bietet, nach unserer Uberzeugung die Grundgesetze der Ge-
schlechtsbildung und damit auch der Zwischenstufen die gleichen
sind wie im Tierreich (siehe G. u. P. HErTwWiG 1922, GOLDSCHMIDT
1929).

Der Begriff ,,Sexuelle Zwischenstufen* ist ein rein deskriptiver,
der im einzelnen in genau definierbare Einzelphdnomene aufzu-
I6sen sein wird. Die Anwendung des Begriffs hat zur Voraus-
setzung, daBl der normale Zustand der der Zweigeschlechtigkeit!
ist, also der einer typischen Geschlechtertrennung (Gonochorismus)
oder Ditézie (Terminologie, siehe GoLpscmmipT 1920b). Damit
scheiden also fiir die Betrachtung der Zwischenstufen alle echten
Hermaphroditen oder besser, Monézisten aus (Beispiel Band-
wiirmer, Lungenschnecken). Trotzdem kann aber die Grenze nicht
ganz scharf gezogen werden. Wir werden spiter sehen, daf ein
Intersex nacheinander im Laufe seines Lebens eine ménnliche und

1 In der medizinischen Literatur begegnet man oft dem Wort Bi-
sexualitit, das manchmal angewandt wird, um Getrenntgeschlechtigkeit
(im Gegensatz zu Hermaphroditismus) zu bezeichnen, manchmal aber
auch, um die Doppelgeschlechtigkeit des gleichen Individuums zu be-
zeichnen. Unter diesen Umsténden ist es besser, den Terminus iiberhaupt
nicht zu verwenden.

. Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 1



2 Einleitung.

weibliche Phase hat, von denen allerdings nur eine oder keine funk-
tionieren kann. Dann werden uns aber auch Intersexe begegnen,
die nacheinander als Weibchen und Ménnchen funktionieren.
Diese wieder sind doch kaum zu trennen von solchen Monézisten,
bei denen die beiden Geschlechtsphasen stets aufeinanderfolgen,
den protandrischen oder protogynen Hermaphroditen. Der Unter-
schied besteht darin, daB bei letzteren jedes Individuum der Art
ein solcher Hermaphrodit ist, bei ersteren aber es sich um eine
Abnormitdt innerhalb einer getrenntgeschlechtigen Form han-
delt. Aber auch der Begriff der Abnormitit innerhalb eines Go-
nochoristen gibt keine vollstandige Definition der Zwischenstufe,
da wir Falle kennenlernen werden, in denen das Erscheinen der
Zwischenstufe ein normales Vorkommnis ist. So bleibt der Begriff
der sexuellen Zwischenstufe eine deskriptive Bezeichnung, deren
Umfang mehr oder minder konventionell ist.

Das Studium der sexuellen Zwischenstufen ist nur ein Teil des
Gesamtproblems der Geschlechtsbestimmung. FEinesteils lassen
sich die Zwischenstufen nicht verstehen ohne die Kenntnis des
normalen Geschlechtsbestimmungsvorgangs, andernteils hat ge-
rade die Analyse der Zwischenstufen wichtige Teile des Geschlechts-
problems geklart. So wird eine Darstellung der Zwischenstufen
sich dauernd mit dem allgemeinen Problem der Geschlechtsbe-
stimmung auseinanderzusetzen haben. Es wird sich dabei zeigen,
daB die verschiedenen Gruppen von Tatsachen sich zu einem har-
monischen Ganzen vereinigen lassen und da3 das Gesamtproblem
in relativ einfacher Weise darstellbar ist.

Die Analyse der sexuellen Zwischenstufen hat zur Voraus-
setzung die Kenntnis der elementaren Tatsachen in Bezug auf die
normale Geschlechtsbestimmung. Sie miissen daher fiir den der
Vererbungslehre Fernstehenden kurz vorausgeschickt werden. Wir
beschrénken uns dabei auf das Fundament, das heute vollstindig
feststehend ist.

Darauf mufl besonders hingewiesen werden, da sich die Vererbungs-
lehre da in einer sehr merkwiirdigen Lage befindet. Es wiirde wohl niemals
ein Nicht-Physiker wagen, die Grundlagen der modernen Atomphysik als
falsch oder unsicher hinzustellen, und wenn er es wagte, so nihme wohl
niemand Notiz davon. Anders bei der Vererbungslehre. Hier hilt jeder,
der in seinem Fach Gelegenheit hat, sich mit dem Organismus zu beschaf-
tigen, sich fiir befdhigt, iiber die *hm nur oberflichlich bekannten Ergeb-
nisse der Vererbungslehre zu urteilen und 6ffentlich zu erkliren, daB die
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gesichertsten Ergebnisse dieser Wissenschaft unrichtig seien. Zwar geht
die eigentliche Vererbungsforschung dariiber zur Tagesordnung iiber; aber
diejenigen, die fiir ihre Arbeiten die Ergebnisse der Vererbungsforschung
bendétigen, ohne selbst das Gebiet beherrschen zu kénnen, vermogen nicht
zu beurteilen, auf welcher betritbenden Basis von Kenntnislosigkeit die
Attacken gegen die Ergebnisse der Vererbungslehre beruhen, die von Leuten
geritten werden, die sonst ausgezeichnete Kenner der Gelenkmechanik,
oder der Nervenhistologie oder der Knochenréntgenologie usw. sind. Sie
kommen dann zur Uberzeugung, daB die lingst gesicherten Grundlagen
noch bestritten seien und werden dann selbst zu Gedankengéngen gefiihrt,
die nicht mit den elementarsten biologischen Tatsachen vereinbar sind.
Gerade bei der Bearbeitung von Geschlechtsproblemen, besonders durch
Mediziner, wird gar zu hiufig die Beobachtung gemacht, daf3 die elemen-
tarsten biologischen Tatsachen dem Autor unbekannt sind. Noch heute
spukt in der medizinischen Literatur das ,,asexuelle Soma‘‘; noch heute
nehmen angesehene Zeitschriften Arbeiten auf, in denen behauptet wird,
daB der eine Eierstock Knaben und der andere Madchen erzeugt. Es diirfte
nicht sein, daB in einem groBen medizinischen Handbuch das Problem der
Geschlechtsbestimmung von einem Psychiater bearbeitet wird, der, da not-
wendigerweise gezwungen aus zweiter und dritter Hand zu schépfen, eine
katastrophale Sammlung von Fehlern und Irrtiimern zusammengestellt
hat. Es ist Zeit, dafl auch der Mediziner, der sich mit biologischen Pro-
blemen auf dem Gebiet der Sexualitit befaBt, sich die mithsam erarbei-
teten Grundlagen aneignet und auf ihnen aufbaut.

1. Das mechanische Zahlenverhiiltnis der Geschlechter.

Bei den getrenntgeschlechtigen Lebewesen werden im Idealfall
die beiden Geschlechter zu genau gleichen Teilen erzeugt: 50% @,
50% & ist das sogenannte mechanische Zahlenverhiltnis. Das be-
sagt, dafl der Mechanismus, der die Verteilung der Nachkommen
auf die beiden Geschlechter besorgt, so arbeitet, dafl diese gleich-
mafige Verteilung zustandekommt, falls kein stérender Einflu$l
verschiebend eingreift. Wir kennen bereits eine ganze Anzahl
solcher Einfliisse, die an verschiedenen Stellen des Vorgangs ein-
greifen konnen, ohne dafl dadurch an der Tatsache des Mechanis-
mus etwas geéindert wird. Dieser Mechanismus besteht darin,
daBl das eine Geschlecht nur eine Sorte von Geschlechtszellen
bildet, das andere Geschlecht aber zwei Sorten, so da3 zwei Arten
von Befruchtungen moglich sind, deren eine Weibchen und deren
andere Mannchen erzeugt. Das Geschlecht, das nur eine Sorte
von Geschlechtszellen oder Gameten bildet, heit das homogame-
tische, das zwei Sorten von Gameten erzeugende Geschlecht das
heterogametische. Das mechanische Geschlechtsverhaltnis hat dann

1*



4 Einleitung.

darin seine Ursache, daB die beiden Sorten von Gameten des hetero-
gametischen Geschlechts im Idealfall in gleichen Zahlen erzeugt
werden und die gleiche Befruchtungschance haben. Jedes innere
oder #uBere Agens, das diese beiden Grundeigenschaften der Ga-
meten des heterogametischen Geschlechts zu beeinflussen vermag,
kann damit das wirkliche Zahlenverhaltnis der Geschlechter gegen
das mechanische Zahlenverhiltnis verschieben, ohne daf3 dadurch
etwas am Vorhandensein des zugrunde liegenden Mechanismus
gedndert wird.

Es ist aus den Elementen des Mendelismus bekannt, daf eine
in einem Gen heterozygote Form zwei Sorten von Gameten zu
gleichen Teilen bildet. Wenn daher die Tatsache des mechanischen
Geschlechtsverhiltnisses nicht auf die ganzen Gameten bezogen
wird, sondern auf ein Gen, das mit der Geschlechtsbestimmung
zu tun hat, so ist das eine Geschlecht, das homogametische, in
Bezug auf jenes Gen homozygot, das andere, das heterogametische,
heterozygot. Die geschlechtliche Fortpflanzung ist also vom Stand-
punkt der Vererbung zu vergleichen einer MENDELschen Riick-
kreuzung zwischen einer Homozygoten und einer Heterozygoten,
bei der ebenfalls das mechanische Verhéltnis von zwei Typen zu
gleichen Teilen erzeugt wird. Daf} dies die richtige Erklarung fir
das Zustandekommen des mechanischen Geschlechtsverhiltnisses
ist, wurde seit dem grundlegenden Versuch von CORRENS immer
wieder experimentell bestatigt.

Aus dem Gesagten geht bereits die grundlegende und uner-
schiitterliche Tatsache hervor, daB iiber das Geschlecht im Augen-
blick der Befruchtung entschieden wird. Frither unterschied man
drei Moglichkeiten : Geschlechtsbestimmung vor der Befruchtung,
progam, wihrend der Befruchtung, syngam, nach der Befruchtung,
metagam. Von diesen scheidet erstere vollstindig aus, bis auf
einen noch immer ungeklirten Fall (Dinophilus). Die metagame
Bestimmung aber bedarf einer naheren Erklirung. Die Bestim-
mung des Geschlechts im Augenblick der Befruchtung, die zygo-
tische Geschlechtsbestimmung, besagt nicht, daf diese Festlegung
des Geschlechts unabinderlich ist. Im Normalfall ist das zwar so,
aber es gibt eine groBle Zahl von Méglichkeiten dafiir, dafl das Ge-
schlecht trotzdem nachher verschoben wird. Die Analyse dieser
Falle wird ja der Hauptinhalt dieses Buches sein. Wenn man die
Bezeichnung metagame Geschlechtsbestimmung in diesem Sinn
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gebrauchen will, so ist nichts dagegen einzuwenden. Besser wird
aber diese Bezeichnung nicht gebraucht, wenn tatsichlich die
Bestimmung syngam ist, aber nachtriglich durch irgendwelche
Agenzien die primére Entscheidung korrigiert wird. Eine richtige
metagame Geschlechtsbestimmung lige vor, wenn in beiden Ge-
schlechtern nur eine Sorte von Gaineten erzeugt wiirde und da-
mit nur eine Sorte befruchteter Eier, die die Moglichkeit hétten,
sich unter irgendwelchen metagamen Einfliissen zum einen oder
anderen Geschlecht zu entwickeln. Man kann dann im Gegen-
satz zur zygotischen oder genotypischen Geschlechtsbestimmung
auch von einer metagamen oder phinotypischen Geschlechtsbe-
stimmung, also auf Grund gleichartiger genotypischer Anlagen
sprechen. Ob dergleichen iiberhaupt vorkommt, ist sehr fraglich.
Im Pflanzenreich wird es allerdings fir gewisse Fille angenommen
(siehe z. B. CorrENs 1928, HarTMANN 1929), ob mit Recht, er-
scheint mir noch nicht sicher. Bei zweigeschlechtigen Tieren be-
steht die M6glichkeit einer solchen Annahme nur fiir einige Spezial-
falle bei Fischen und Amphibien, die wir spiter diskutieren werden.
Fiir die iiberwiltigende Masse des Tierreichs kommt dergleichen
nicht in Frage, so dal wir unter Vorbehalt dieser Spezialfille stets
nur mit syngamer oder zygotischer Geschlechtsbestimmung zu
tun haben. Was fiir den Biologen selbstverstindlich ist, aber vom
Mediziner, der in seiner Literatur vom asexuellen Soma liest, auch
nicht vergessen werden sollte, ist, daB dies auch fiir die Siuge-
tiere und den Menschen gilt und gar nichts zu tun hat mit der
nachtraglich erst einsetzenden Wirkung der Geschlechtshormone
(siehe unten).

2. Die Geschlechtschromosomen .

Das Homo-Heterogametieschema der Geschlechtsbestimmung
wurde zundchst aus Vererbungsexperimenten abgeleitet und be-
wiesen. Gleichzeitig gelang der cytologischen Forschung der Nach-
weis, daBl es eine sichtbare Homogametie und Heterogametie der
Geschlechtszellen in Bezug auf ihren Chromosomenbestand gibt.
Die in jedem Lehrbuch ausfiihrlich dargestellte Grundtatsache ist
die, daB in dem Chromosomensatz der Zellen des einen Geschlechts
sich ein Paar besonderer gleichartiger Chromosomen findet, die

1 Neueste Zusammenfassung der Tatsachen bei SCHRADER (1928).
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X-Chromosomen oder Geschlechtschromosomen (XX-Gruppe),
wihrend in dem anderen Geschlecht an gleicher Stelle nur ein
solches X-Chromosom vorhanden ist, dessen Partner entweder
fehlt (X-O-Gruppe) oder ein anders gestaltetes Chromosom, ein
Y-Chromosom ist (X-Y-Gruppe). Da bei der Reifeteilung der Ge-
schlechtszellen die Chromosomen eines Paares voneinander ge-
trennt werden, so besitzen alle reifen Gameten des ersteren Ge-
schlechts ein X-Chromosom, von dem letzteren Geschlecht aber
die Hilfte der Gameten ein X-Chromosom, die andere Hilfte ent-
weder kein Geschlechtschromosom oder ein Y-Chromosom. Erste-
res ist also das homogametische Geschlecht, das nur eine Sorte
von Gameten bildet, die X-Gameten, letzteres ist das heterogame-
tische Geschlecht, das zu gleichen Teilen X- und Y- (bzw. O-) Ga-
meten bildet. Die Befruchtung ersterer durch die letzteren fithrt
zu zwei Sorten von Zygoten zu gleichen Teilen X + X oder X +Y
(bzw. O) und das sind wieder die beiden Geschlechter. (Es ist zu
merken, daB im Gegensatz zu den Geschlechtschromosomen oder
X.-Y-Chromosomen die iibrigen Chromosomen der Zelle als 4uto-
somen bezeichnet werden.) Ceteris paribus entscheidet also iiber
das Geschlecht das Vorhandensein der einen oder anderen Ge-
schlechtschromosomenkombination, die (normalerweise) bei der
Befruchtung zustande kommt. Damit ist aber nicht gesagt, daB
die Wirkung dieses primiren Mechanismus nicht unter Umsténden
durch anderes iibertont werden kann, wie wir sehen werden. Der
sichtbare Geschlechtschromosomenunterschied erweist sich also
als die morphologische Grundlage fiir das zunichst aus dem Ver-
erbungsexperiment erschlossene Hetero-Homogametieschema.
DaB dem so ist, ist heute unerschitterlich feststehend, und es
wire gut, wenn auch die der Vererbungslehre fernstehenden Kreise,
die sich mit Geschlechtsproblemen beschiftigen, sich mit der Tat-
sache vertraut machten. Denn die Nichtbeachtung hat schon zu
heilloser Verwirrung gefithrt, wie wir spiter z. B. bei Pfzarps
Untersuchungen sehen werden. Es ist hier nicht der Ort, die Be-
weise fiir die sogenannte Geschlechtschromosomentheorie — in
Wirklichkeit keine Theorie, sondern ein gewaltiges Tatsachenge-
biude — aufzuzihlen (siehe GorpscEMIDT 1929b, BELAR ‘1928,
STERN 1928, ScHRADER 1928). Es geniigt festzustellen, dal sie
in Fille erbracht sind, darunter Untersuchungen, die durch die
wundervolle Harmonie der Experimentaltatsachen mit den er-



Die Geschlechtschromosomen. 7

warteten und angetroffenen cytologischen Befunden zum Schon-
sten geh6ren, was die neuere Biologie hervorgebracht hat. Da-
gegen ist es nétig, ein paar Einzelheiten zu erwihnen, die als
Voraussetzung fiir das folgende von Bedeutung sind.

Es gibt zwei Typen des Verhaltens des Homo-Hetero-Gametie-
mechanismus, je nachdem welches Geschlecht das heterogameti-
sche ist. Bei der Mehrzahl der zweigeschlechtigen Tiere und Pflan-
zen ist das méannliche Geschlecht das heterogametische; es gibt
méannchen- und weibchenbestimmende Spermien, und zwar sind die
X-Spermien weibchenbestimmend: X +X =9, X +0 (oder Y) = 3.
Hierher gehoren Wiirmer, Arthropoden, Fische, Amphibien, Sauge-
tiere und die ditzischen niederen und héheren Pflanzen, und zwar
ist in vielen Féllen die ménnliche Heterogametie tibereinstimmend
im Vererbungsexperiment und cytologisch festgestellt. Dies trifft
auch fiir den Menschen zu, der, wie die neuesten Arbeiten iiberein-
stimmend zeigen, eine XY-Gruppe unter den 48 Chromosomen be-
sitztl. Bei diesem Typus, gewohnlich Drosophila-Typ (historisch
richtiger Bryonia-Typ) genannt, erhalten somit stets die S6hne ihr
X-Chromosom von der Mutter und die Téchter je ein X-Chromosom
von Vater und Mutter.

Beim zweiten Typ, dem sogenannten Abraxas-Typ, ist umgekehrt
das weibliche Geschlecht heterogametisch, es wird also nur eine
Sorte von Samenzellen produziert, aber zwei Sorten von Eiern.
Die Formeln sind also XY =@, XX =J. Vielfach werden in diesem
Fall die Geschlechtschromosomen nicht XY, sondern WZ genannt,
um den Unterschied gegeniiber dem Drosophila-Typ hervorzu-
kehren. Wir haben Griinde, von diesen Bezeichnungen keinen Ge-
brauch zu machen und auch bei dem Abrazas-Typ von XY-Chro-
mosomen zu sprechen. Dieser Typ findet sich mit Sicherheit bei
Schmetterlingen, Vogeln und einigen Fischen und wahrscheinlich
bei den Fragariaceen unter den Pflanzen. Ebenso wie beim Droso-
phila-Typ ist auch hier in vielen Fillen das Verhalten durch Uber-
einstimmung der genetischen Resultate mit dem cytologischen
Befund unwiderleglich bewiesen.

Es gibt eine Reihe von Tieren und Pflanzen, bei denen die XY-
Gruppe morphologisch nicht erkennbar ist. Oft findet man

1 Nach WiniwarTER und OcuMA ist es eine XO-Gruppe; sicher ist
jedenfalls das 1 X—2 X-Schema.
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aber dann in der gleichen Verwandtschaftsgruppe Formen, bei
denen der Unterschied wahrnehmbar ist. Ferner gibt es zahlreiche
Fille, in denen durch das genetische Experiment das Vorhanden-
sein des XX-XY-Mechanismus bindend bewiesen ist, ohne da8 ein
cytologischer Nachweis gelingt. Niemand, der das Tatsachen-
material beherrscht, konnte auf den Gedanken kommen, daB es in
solchen Fillen keinen Geschlechtschromosomenmechanismus gabe.

Der Geschlechtschromosomenmechanismus fithrt tatsichlich
die Entscheidung iiber das Geschlecht herbei (unter spéiter zu dis-
kutierenden Voraussetzungen). Dies wird durch eine Fiille ein-
deutiger Tatsachen bewiesen. Es seien nur solche Fille erwiahnt,
in denen aus irgendwelchen Griinden Eier oder Samenzellen einen
abnormen Geschlechtschromosomenbestand haben. Bei Droso-
phila ist etwa ein Y-Spermium minnchenbestimmend. Befruchtet
es aber ein abnormes Ei mit zwei X, so entsteht ein Weibchen, da
nur der Geschlechtschromosomenbestand im befruchteten Ei ent-
scheidend ist, ndmlich bei Drosophila XX =2, X=g3.

Gelegentlich spukt noch in der Literatur die sogenannte Indexhypo-
these der Geschlechtschromosomen von HAECKER, die mit Vorliebe von,
Autoren herangezogen wird, denen die Ergebnisse der Vererbungslehre
ungeniigend bekannt sind. Sie besagt, daB die Geschlechtschromosomen
nicht die Ursache der Geschlechtsdifferenzierung seien, sondern ein Index
der schon vollzogenen Geschlechtsbestimmung, sozusagen ein sekundérer
Gieschlechtscharakter. Diese Hypothese ist, abgesehen von ihrer logischen
Unhaltbarkeit, lingst experimentell widerlegt, und HAECKER hat sie selbst
schlieBlich nur noch auf eine phylogenetische Vorstufe angewandt sehen
wollen, d. h. als falsch erkannt (siche GorLpscaMIDT 1927 d).

3. Die geschlechtsgebundene Vererbung.

Bekanntlich vererben sich manche Eigenschaften in bestimmter
Beziehung zum Geschlecht nach einem typischen Erbgang. Beim
Drosophila-Typ wird die betreffende Eigenschaft, wenn sie rezessiv
ist, vom betroffenen Vater iiber phénotypisch sie nicht zeigende
Tochter auf die ménnlichen Enkel itbertragen. Beim Abraxas-Typ
sind entsprechend die Geschlechter zu vertauschen. Die Einzel-
heiten, die ein jeder Anfinger in der Vererbungslehre beherrschen
mub, finden sich in den Lehrbiichern. Fiir uns hier ist entscheidend
die Tatsache, daB ein jedes Gen, das sich in einem X-Chromosom
befindet, den geschlechtsgebundenen Erbgang zeigt, eine Tatsache,
die auf den verschiedensten Wegen unwiderleglich bewiesen ist
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(siehe die Zusammenfassungen von GorpscEHMIDT 1929, BELAR
1928, STErN 1928). Finden sich Gene in den Y-Chromosomen, und
auch solche sind bekannt, so muBl ihr Erbgang dem Weg des Y-
Chromosoms folgen, d. h. da bzim Drosophila-Typ (XY =¢7) die
betreffenden Eigenschaften stets nur vom Vater auf den Sohn,
also in der méannlichen Linie, vererbt werden, beim Abraxas-Typ
aber (XY =Q) von der Mutter auf die T6échter, d. h. in der weib-
lichen Linie. Dieser Erbgang kann nur durch Faktorenaustausch
zwischen X und Y durchbrochen werden, Fille, deren Analyse
natiirlich die besten Beweise fiir die Richtigkeit des Gesagten
liefern. Es sind zahllose Gene bei den verschiedensten Objekten
analysiert, die in den Geschlechtschromosomen gelegen sind, ohne
selbst etwas mit dem Geschlecht zu tun zu haben, dessen Ver-
teilungsmechanismus sie aber gezwungen sind zu folgen. Wir
werden aber sehen, daB auch die das Geschlecht bestimmenden
Gene teilweise in bestimmter Weise dem Geschlechtschromosomen-
mechanismus eingegliedert sind. Ein von Laien hiufig gemachter
Fehler ist es, anzunehmen, da die Anlagen (Gene) fiir die sekun-
déren Geschlechtscharaktere in den Geschlechtschromosomen ge-
legen seien. Davon kann nicht die Rede sein.

4. Die geschlechtskontrollierte Vererbung.

Es gibt Erbeigenschaften, fiir die sich ein gewdhnlicher MENDEL-
scher Erbgang nachweisen 148t, die aber die Besonderheit zeigen,
daB sie nur in einem Geschlecht sichtbar werden, obwohl die Erb-
analyse zeigt, daBl das andere Geschlecht die betreffenden Gene
genau so enthdlt. Das vorhandene Geschlecht kontrolliert also
das Sichtbarwerden des Effekts der betreffenden Gene. Zu dieser
Erscheinungsgruppe gehéren auch die sekundiren Geschlechts-
charaktere, wenn wir zunichst von der fiir die Wirbeltiere hinzu-
kommenden Komplikation der Hormonwirkung absehen. Wo es
méglich war, die Vererbung der sekundéren Geschlechtscharaktere
im Kreuzungsexperiment zu analysieren, zeigte es sich, dafl sie
durch gew6hnliche, also autosomale, mendelnde Gene bedingt sind,
die sich zwar in beiden Geschlechtern in gleicher Weise rekombi-
nieren, aber nur in einem phénotypisch zum Ausdruck kommen
kénnen (siehe GoLpscEMIDT 192042 u. b, GoLDSCEMIDT u. MiNamI
1923, GoLpscEMIDT u. FiscHER 1922). Dies aber bezeichneten wir
als geschlechtskontrollierte Vererbung. Wir kénnen das gleiche
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entwicklungsphysiologisch etwa folgendermafen beschreiben: Ein
jeder AuBencharakter wird durch das Zusammenarbeiten gewisser
Gene mit dem Substrat hervorgerufen. Verlduft diese Wirkung
ganz unabhingig von dem XX- oder XY-Zustand des Individuums,
80 sprechen wir von einem somatischen Charakter. Wird aber die
Auswirkung der betreffenden Gene verschiedenartig beeinfluBlt,
je nachdem das Individuum XX oder XY ist, so ist der entstehende
Auflencharakter eine sekundire Geschlechtseigenschaft. Es kann
somit maximal jede Erbeigenschaft einen sekundéaren Geschlechts-
charakter darstellen, wenn ihr Entwicklungsgang durch die XX-
oder XY-Konstitution beeinflulit wird, mit ihr reagiert. Das
andere, wohl nie verwirklichte Extrem wire, dafl keine Erbeigen-
schaft diese Reaktion zeigt, somit es @iberhaupt keine sekundéren
Geschlechtscharaktere gibt. Noch anders kann man das gleiche
so ausdriicken: Eine jede Organanlage oder Zellgruppe erreicht
in der Entwicklung einen Punkt, an dem ihr weiteres Schicksal
festgelegt wird, den Determinationspunkt. Ist diese Entscheidung
von dem XX- oder XY-Zustand unabhéingig, so ist nur ein Weg
moéglich, der von der genetischen Konstitution bestimmt ist. In
anderen Fillen aber hat das betreffende Organ oder Zellgruppe
auf Grund seiner genetischen Beschaffenheit eine alternative Ent-
wicklungsmoglichkeit. Welcher von den beiden mdglichen Wegen
zur Zeit der Determination eingeschlagen wird, hangt davon ab,
ob XX oder XY vorhanden und irgendwie wirksam ist. Es ist
von grofiter Wichtigkeit, sich diese Sachlage klarzumachen, da ein
groBer Teil der Verwirrung, die in Bezug auf die sekundéren Ge-
schlechtscharaktere herrscht, hier ihre Ursache hat.

5. Die Geschlechtshormone.

Es muBl bereits hier in der Einleitung Klarheit iiber die Ge-
schlechtshormone geschaffen werden, da bedauerlicherweise viele
Forscher, die auf diesem Gebiet arbeiten, es versiumen, sich iiber
die genetischen Voraussetzungen des Gegenstandes klarzuwerden.
Auch da, wo es Geschlechtshormone gibt, also vor allem bei den
hoheren Wirbeltieren, ist der Geschlechtsbestimmungsmodus der
gleiche wie iiberall in der Welt der zweigeschlechtigen Organismen :
die Geschlechtschromosomenkonstitution bei der Befruchtung ent-
scheidet iiber das Geschlecht, XX =9, XY =3 bei Saugetieren;
XX =g, XY=2Q bei Vogeln. Wihrend aber die geschlechtliche
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Alternative fiir die einzelnen Zellgruppen in der Entwicklung bei
den bisher betrachteten Formen direkt von der XX- oder XY-
Konstitution der einzelnen Zelle entschieden wird, ist bei den
héheren Formen diese Aufgabe zum Teil der einzelnen Zelle ge-
nommen und einem Zentrum iibertragen, das durch einheitliche
Erzeugung der die Alternative entscheidenden Substanz, des Hor-
mons, fiir den Gesamtorganismus als Einheit die Aufgabe der Ent-
scheidung iiber die alternative Determination iibernommen hat.
Wann und in welchem Umfange diese Zentralstelle eingreifen kann
und wieweit auch noch gleichzeitig eine primére XX- oder XY-
Wirkung in der Einzelzelle vorhanden ist, sind Spezialfragen, die
uns spiter begegnen werden. Das Entscheidende hier ist dariiber
Klarheit zu gewinnen, daf3 auch bei den Hormontieren das Primére
die zygotische Geschlechtsbestimmung ist, die sich selbst dann
sekundér den Hormonapparat als fortschrittliche Arbeitsmethode
schafft. Diese Auffassung, die auf Grund der Tatsachen der Ver-
erbungslehre gefordert werden muf}, schlieft natiirlich den Ge-
danken des asexuellen Zustandes voéllig aus, es sei denn, dal er
auf den Zustand der sekundiren Geschlechtscharaktere vor der
Entscheidung der Alternative beschriankt bliebe. Im Interesse
der Klarheit diirfte man aber dann nicht von asexuell reden, da
jede Zelle sexuell XX oder XY ist, sondern etwa von ,,geschlechts-
morphologisch-indifferent‘‘.



II. Die sexuellen Zwischenstufen.

Es liegt. in der Literatur ein ungeheures kasuistisches Material
iiber sexuelle Zwischenstufen von den Wiirmern bis zum Menschen
vor, die nach zufilligen Funden mehr oder weniger genau beschrie-
ben werden und die verschiedenartigsten Bezeichnungen erhielten,
wie Hermaphroditen, Pseudohermaphroditen, Intersexe, Gynan-
dromorphe. Von einer auch nur teilweisen Aufzédhlung solcher
Fille sei abgesehen, da sie meistens nichts Neues lehren und gegen-
iiber den Experimentaltatsachen bedeutungslos sind. Nur bei den
hochsten Wirbeltieren wird es mangels an Experimentalmaterial
notig sein, auch solches Material heranzuziehen.

Die Erscheinung der sexuellen Zwischenstufen umfafft zwei
klar abgegrenzte, genetisch verschiedene Gruppen von Phinomenen,
die Intersexualitit und den Qynandromorphismus (seit 1915 erst
erkannt). Ob es noch andere hierher gehorige Erscheinungen gibt,
ist unbekannt. Vor der Hand fallen jedenfalls alle genauer be-
kannten Erscheinungen in eine dieser beiden Gruppen. Wir werden
sehen, daf3 es aber auch vorkommen kann, daB das gleiche Indivi-
duum gleichzeitig intersexuell und gynandromorph ist.

A. Intersexualitiit.

Dieser von mir 1915 eingefiihrte Begriff hat eine ganz bestimmte
Bedeutung und sollte nicht, wie es neuerdings oft geschieht, pro-
miscue auf alle moglichen sexuellen Abnormitdten angewandt
werden. Ein Intersex ist ein Individuum, das nach seiner geneti-
schen Beschaffenheit, XX oder XY, eigentlich ein" Weibchen oder
Minnchen sein sollte, tatséchlich sich aber nur bis zu einem be-
stimmten Augenblick mit seinem eigentlichen Geschlecht ent-
wickelt, von diesem Augenblick, dem Drehpunkt, an aber seine
Entwicklung mit dem anderen Geschlecht vollendet. Es folgt
also im gleichen Individuum eine weibliche Phase einer méinnlichen
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oder umgekehrt. Zy einem bestimmten Zeitpunkt gehért also ein
Intersex nur einem Geschlecht an. Da sich aber im Endprodukt die
Teile, die sich mit dem einen und die, die sich mit dem anderen
Geschlecht entwickelt haben, addieren, so zeigt der resultierende
Phinotypus eine typische Mischung aus Teilen beider Geschlechter,
deren Gesamteindruck uns als Stufe zwischen den Geschlechtern
erscheint. In seine Einzelbestandteile analytisch aufgeldst, ist so-
mit ein Intersex ein Mosaik aus verschieden geschlechtigen Teilen,
die zeitlich hintereinanderliegen, also, wenn man so sagen darf,
ein Mosaik in der Zeit; dies, trotzdem jede einzelne Zelle genetisch
(nicht entwicklungsphysiologisch) dem gleichen Geschlecht an-
gehort, also alle XX oder alle XY sind.

Es erhebt sich die Frage, ob man dem Phinomen der Inter-
sexualitit auch die folgenden Fille einordnen soll: Wir werden
sehen, daB die Moglichkeit besteht, dafl es ganz normal zweige-
schlechtige Organismen gibt, bei denen die beiden Geschlechter
nicht genetisch verschieden sind (XX und XY), sondern beide
noch gar nicht den XX-Mechanismus besitzen. Allgemein ausge-
driickt — die Einzelheiten kénnen erst spater verstdndlich werden
— bedeutet das, daB samtliche Individuen eine Art von herm-
aphroditischer Anlage haben mit ziemlich ausgeglichener Kraft
der weiblichen und ménnlichen Tendenzen, und daB durch irgend-
welche nicht genetischen Umsténde das Schwergewicht nach der
einen oder anderen Seite verschoben wird, die Geschlechtsbestim-
mung also phénotypisch ist. In einem solchen Fall wire ebenfalls
Intersexualitit moglich, wenn nacheinander die weibliche und
ménnliche Tendenz vorherrschte. Wiren solche Fille mit Sicher-
heit bekannt, so miilte man sie wohl begrifflich von der ec}xten
oder zygotischen Intersexualitit trennen, vielleicht durch einen
Unterbegriff, wie phinotypische Intersexualitit, gegeniiber der
zygotischen oder genotypischen Intersexualitit unterscheiden.
Bis jetzt ist es zwar moglich, einige der spiter zu analysierenden
Falle so aufzufassen, ohne da8 aber die Auffassung bewiesen sei.

Ein weiterer Unterbegriff ist notig fiir die sogenannte hormo-
nale Intersexualitit. Bei der genetischen Intersexualitiat sind zwar
die ihr Geschlecht wechselnden Individuen XX oder XY, aber sie
sind nicht genetisch Mannchen oder Weibchen, da besondere Ver-
héltnisse (siehe spéter) ihrer genetischen Beschaffenheit, z. B. be-
sondere Zustinde ihrer X-Chromosomen (was das heiBt siehe
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spéter), sie genetisch zur Intersexualitit vorbestimmen. BeiTieren,
die Geschlechtshormone produzieren, besteht aber die Moglichkeit,
daB bei Individuen, die nicht nur nach ihren Geschlechtschromo-
somen, sondern auch wirklich genetisch Weibchen oder Mannchen
sind, ausschlieBlich durch Einwirkung der entgegengesetzten Hor-
mone Intersexualitit entsteht. In diesem Fall wire von hormo-
naler Intersexualitét zu sprechen. Ob dabei wirklich von einer
Geschlechtsumkehr des ganzen Organismus geredet werden kann,
oder ob die entgegengesetzte Sexualisierung durch Hormone nur
auf bestimmte reaktionsfihige Teile des Korpers wirkt, wire fest-
zustellen. In letzterem Fall wiirde der Intersexualitdtsbegriff nur
anwendbar sein, wenn autch nur auf Teile des Korpers eingeengt.

Wenn es aber Fille gibe, in denen auf Grund der genetischen
Beschaffenheit allein im Lauf des Lebens die entgegengesetzten
Hormone erzeugt wiirden, so wire dies wiederum zygotische Inter-
sexualitit; denn dann wire die abgeinderte Hormonproduktion
ja selbst erst die Folge eines rein genetisch bedingten Geschlechts-
umschlags. Wenn bei Hormontieren also spontan Intersexualitit
auftritt, so liegt der Verdacht nahe, da8 sie zygotisch bedingt ist,
selbst wenn sich eine Beteiligung der Hormone am Endeffekt nach-
weisen 148t. Wir unterscheiden also nach dem Stand unserer heuti-
gen Kenntnisse

1. Zygotische Intersexualitit. Geschlechtertrennung durch den
XX-XY-Mechanismus; das Eintreten der Geschlechtsumkehr ist
durch genetische Zustinde im Moment der Befruchtung festgelegt.

2. Hormonale Intersexualitdt. Geschlechtertrennung durch den
XX-XY-Mechanismus; das Eintreten der Geschlechtsumkehr ist
durch Zufithrung der entgegengesetzten Hormone bedingt.

3. Phinotypische Intersexualitit. Kein XX.XY-Mechanismus;
Geschlechtertrennung und Geschlechtsumkehr durch nicht gene-
tische Faktoren (phénotypisch) bedingt, zu denen natiirlich auch
eventuell Hormone gehdren.

Von der zygotischen Intersexualitit kennen wir zwei Typen,
die zwar durch das gleiche Erklérungsprinzip umfaft werden, die
aber eine morphologisch differente Basis haben, nimlich

1. Diploide Intersexualitdt. Das ganze Phinomen spielt sich
ohne irgend eine Stérung der chromosomalen Grundlage ab. Die
Intersexe haben ebenso wie die reinen Geschlechter den normalen,
diploiden Chromosomensatz.
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2. Triploide Intersexualitit. Die Intersexe entstehen auf der
Basis abnormer Chromosomenverhiltnisse, in denen (plus-minus
genau) drei Chromosomensitze vorhanden sind, also 3 n Chromo-
somen statt 2 n.

B. Gynandromorphismus.

Wihrend bei Intersexen alle Zellen des Kérpers den gleichen
Chromosomenbestand haben, genetisch identisch sind, wird ein
Gynandromorph dadurch charakterisiert, daB er aus genetisch
méinnlichen und weiblichen Teilen zusammengesetzt ist. Wenn
man etwa je ein normales Weibchen und Minnchen auseinander-

Harperteile des fertigen Individuums
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Abb. 1. Schematische Darstellung von Intersexualitit und Gynandromorphismus. Punktiert
miinnlich, ausgezogen weiblich. Bei den Gynandern beides nebeneinander, bei den Inter-
gexen beides nacheinander. (Nach GOLDSCHMIDT.)

schneiden und eine weibliche mit einer méannlichen Hilfte zu-
sammenkleben wiirde, so erhielte man das Modell eines Gynandro-
morphen. Ein Gynandromorph ist somit ein Mosaik aus genetisch
und chromosomal ménnlichen und weiblichen Teilen. Wire es
bei Tieren moglich, wie bei Pflanzen, Adventivsprosse zu ziichten,
so wiirde der méannliche Gewebskomplex nur ménnliche, der weib-
liche nur weibliche Sprossen liefern. Wahrend wir das Intersex als
ein Mosaik in der Zeit charakterisieren kénnen, ist somit ein Gy-
nandromorph oder kurz Gynander ein Mosaik im Rawm. Abb.1
stellt graphisch diesen Unterschied dar.

Das dublere Aussehen eines Gynanders hingt véllig davon ab,
wie grol die respektiven weiblichen und ménnlichen Anteile sind.
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In vielen Fillen sind die Gynander genau gehilftet, rechts Weib-
chen, links Mannchen oder umgekehrt. Von da fithren alle Uber-
ginge zu den kompliziertesten Mosaikbildungen mit mehr oder
weniger groflen zusammenhéngenden oder nicht zusammenhéngen-
den Arealen des einen Geschlechts zwischen denen des anderen.
Diese Einzelheiten héngen einzig und allein davon ab, in welcher
Weise es zustande kommt, daB im gleichen Individuum 2X- und
1X-Zellen nebeneinander existieren. Tatsichlich kann, wie wir
sehen werden, dieser Effekt auf verschiedenste Art erzielt werden,
woraus sich eine Einteilung des Gynandromorphismus nach Art
seiner Entstehung ergeben wird. Da sowohl bei einem genetisch
normalen Tier wie bei einem zygotischen Intersex, das ja normale
Chromosomenbeschaffenheit eines Geschlechts besitzt, die Mog-
lichkeit gegeben ist, daB irgendwo in der Entwicklung durch ab-
normes Chromosomenverhalten 2X- und 1X-Zellen nebeneinander
entstehen, so kann unter Umstinden auch ein Intersex gleich-
zeitig gynandromorph werden.

C. Andere Typen.

Wie schon gesagt, ist es im Augenblick unméglich, andere
Typen der sexuellen Zwischenstufen genau festzulegen. Es ist
immerhin méglich, daf solche existieren. Am wahrscheinlichsten
ist es mir, dal noch ein Typ besteht, der sich nur dadurch charak-
terisieren 148t, daB es sich weder um Intersexualitit noch um
Gynandromorphismus handelt. Als Beispiel dienen die haufigen
Fille, in denen etwa Eier in einem normalen Hoden auftreten.
Die Moglichkeit besteht, daB es sich um eines der Hauptphinomene
handelt. Mangels Beweisen kann man aber auch annehmen, daf§
irgendeine unbekannte lokal wirkende Ursache im Spiele ist, deren
Arbeitsweise uns unbekannt ist. Man wird gut tun, solche Fille
vor der Hand als unverstindlich zu klassifizieren und auf ihre bio-
logische Aufklirung zu warten.



I11. Intersexualitiit.

Die logische Unterteilung des Intersexualitdtsphinomens
wurde soeben besprochen. Die praktische Darstellung 148t sich
aber nicht nach der logischen Einteilung durchfithren, weil bei den
Wirbeltieren zygotische, hormonale und phéinotypische Bedingun-
gen so eng verflochten sind, da8 ihr AuseinanderreiBen in der Dar-
stellung zu unendlichen Wiederholungen fithren miilte. Es bleibt
also praktisch nichts iibrig, als fiir die Wirbeltiere die Darstellung
nach systematischen Gruppen vorzunehmen. Ferner gibt es auch
bei den Wirbellosen einige Phinomene der Intersexualitit, die,
obwohl ausgiebig untersucht, noch immer keine definitive Ein-
reihung erlauben. Sie miissen also provisorisch irgendwo unter-
gebracht werden. Es werden also zunéchst Wirbellose und Wirbel-
tiere getrennt dargestellt.

A.Diezygotische Intersexualitiit der Wirbellosen.

Dies ist die Gruppe, die bisher die-erschopfendste Analyse er-
laubte, deren Resultate als Wegweiser fiir alle weiteren Betrach-
tungen dienen miissen. Da hier ausschlieBlich zygotische, gene-
tische Verhaltnisse die Intersexualitit hervorrufen, so kann hier
vollig einwandfrei und ohne Verschleierung durch solche Besonder-
heiten, wie etwa die Hormonwirkung, das Wesen der Intersexuali-
tét durch Erbanalyse herausgeschilt werden. Tatséchlich ist un-
sere ganze analytische Kenntnis des Gegenstands von hier aus-
gegangen, ja sogar das Phanomen der Intersexualitit als solches
entdeckt worden.

1. Diploide Intersexualitiit.
Bei dieser Gruppe wird die Intersexualitit innerhalb der vollig
normalen diploiden Chromosomenbeschaffenheit durch besondere
Eigenschaften der geschlechtsbestimmenden Gene hervorgerufen.

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 2
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a) Analyse der experimentellen Intersexualitiit
beim Schwammspinner Lymantria dispar L.

Dies ist nicht nur der zuerst analysierte Fall von Intersexuali-
tét, sondern auch der am besten experimentell, morphologisch und
theoretisch durchgearbeitete Fall, dessen Resultate als Basis fiir
alles Weitere dienen.

Das was seit der Aufstellung des Intersexualitdtsbegriffs (Gorp-
scEMIDT 1915) so bezeichnet wird, wurde bis dahin als Gynandromorphis-
mus beschrieben. Ein Amateurziichter, BrRAKE, entdeckte, daB nach
Kreuzungen zwischen dem europdischen Schwammspinner und seiner
japanischen Varietdt sexuell abnorme Individuen auftraten, die er Gynan-
dromorphe nannte. Er ziichtete jahrelang diese Abnormitéiten und ver-
kaufte sie an Sammler und beschrieb seine Befunde in einer Liebhaber-
zeitschrift. Ohne Kenntnis hiervon fiihrte GoLDSCHMIDT zuerst 1910 eine
dhnliche Kreuzung aus, die zum Ausgangspunkt zwanzigjihriger Analyse
des Gegenstandes wurde, die nunmehr praktisch abgeschlossen ist. Aufler
seinen Mitarbeitern (SEILER, POPPELBAUM, MACHIDA, MINAMI, SAGUCHI,
DU Bois) lieferten wihrend dieser Zeit noch kleinere Beitrige zum Problem
STANDFUSS, SCHWEITZER, LENZ, EMELJANOFF, KOSMINSKY u. GOLOVINS-
KAJA.

@) Morphologische Analyse.

Bei Schmetterlingen ist a priori der Abraxas-Typus der Ge-
schlechtsbestimmung zu erwarten, also weibliche Heterogametie,
XY =9, XX=g. Tatséchlich haben die Experimente dies auch
einwandfrei gezeigt. Cytologisch lassen sich aber bei L. dispar die
Geschlechtschromosomen nicht unterscheiden, und auch kein ge-
schlechtsgebunden vérerbtes Gen ist bisher aufgetreten. Beides ist
aber bei dem néchsten Verwandten des Schwammspinners L. mo-
nacha L. der Fall (SErLER 1914, SETLER u. HanteL 1921, GoLbp-
‘ScEMIDT 1921a). Die an der experimentellen Erzeugung der Inter-
sexualitit beteiligten Rassen haben alle die gleiche Chromosomen-
zahl.

Die in den Experimenten auftretenden Intersexe zerfallen in
zwei Hauptgruppen, je nachdem es sich um XX- oder XY-Indi-
viduen handelt. Ein XY-Individuum sollte eigentlich ein Weibchen
sein, wird es zu einem Intersex, so sprechen wir von weiblicher
Intersexualitit. Ebenso sollte XX ein Minnchen sein, wird es zu
einem Intersex, so sprechen wir von ménnlicher Intersexualitiit.
Es konnen also die beiden genetischen Geschlechter intersexuell
werden.
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LEenz (1922) hat mit Recht darauf hingewiesen, daB die Bezeichnungen
weiblicher bzw. méinnlicher Intersex unlogisch sind ; man sollte von homo-
zygoten und heterozygoten Intersexen sprechen. Wir behalten die un-
logische Bezeichnung aber bei, weil sie anschaulich ist.

Minnliche wie weibliche Intersexe erscheinen in verschiedenen
Ausbildungsstufen, die durch das Mafl der andersgeschlechtigen
Beimischung charakterisiert werden. Ein XY-Tier, das fast normal
weiblich ist und nur in einzelnen Organen leichte méinnliche Bei-
mischung besitzt, zeigt beginnende weibliche Intersexualitdt. Mit
weiterer und weiterer Zunahme der ménnlichen Attribute werden
ansteigende Stufen der schwachen, mittleren, starken und héchst-
gradigen Intersexualitit durchlaufen. Auf der letzten Stufe ver-
mag bereits nur eine genaue Untersuchung das Intersex von einem
Minnchen zu unterscheiden. Es folgt dann als AbschluB der Reihe
die vollige Geschlechtsumwandlung, das Umwandlungsménnchen
von der weiblichen genetischen Beschaffenheit XY. Eine parallele
Reihe gibt es fiir mannliche Intersexualitit von beginnender Inter-
sexualitit ebenfalls bis zur Geschlechtsumwandlung, Umwand-
lungsweibchen von XX-Beschaffenheit fithrend. Méannliche und
weibliche Intersexe kénnen auf den ersten Blick unterschieden
werden und sind nicht zu verwechseln.

Die morphologische und entwicklungsgeschichtliche Analyse
der Intersexe hat das Zustandekommen der komplizierten Kombi-
nationen ménnlicher und weiblicher Teile im intersexuellen In-
dividuum geklart. Ein Intersex ist ein Individuum, das seine Ent-
wicklung mit dem gametischen Geschlecht (XX =3, XY =9Q) beginni,
sie aber von einem bestimmien Moment ab, dem Drehpunlt, mit dem
entgegengesetzten Geschlecht vollendet. Organe und Organteile, die
sich vor dem Drehpunkt differenzieren, zeigen das urspriingliche
Geschlecht, falls sie nicht noch nach dem Drehpunkt imstande sind,
sich umzudifferenzieren. Was sich nach dem Drehpunkt differen-
ziert, zeigt das neue Geschlecht. Da nach dem Drehpunkt fiir neu
entstehende Organe des anderen Geschlechts nicht mehr geniigend
Entwicklungszeit zur Verfiigung bleibt — mit der Fertigstellung
des Schmetterlings in der Puppe ist die Differenzierung abge-
schlossen — so kann von solchen Organen sich nur ein Entwick-
lungsstadium noch ausbilden. So erscheint als Endprodukt ein
zundchst unverstdndliches Gemisch von Organen und Organteilen
des einen Geschlechts mit solchen des anderen, mit Entwick-

A
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lungsstadien von Organen des anderen und auch mit Organen im
Begriff der Geschlechtsumwandlung. Das Endprodukt, also das
MaB der Intersexualitit des entstehenden Individuums, ist somit
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ADbb. 2. Schema der Enstehung der Intersexualitit, oben weibliche, unten minnliche.

D die Drehpunkte. (Nach GOLDSCHMIDT.)

abhingig von der Lage des Drehpunktes in der Zeit: je frither der
Drehpunkt, um so stérker die Intersexualitit. Dieses sogenannte
. Zeitgesetz der Intersexualitdt” kénnen wir uns graphisch an dem
Schema Abb. 2 klarmachen, sowohl fiir weibliche als auch fur
méannliche Intersexualitit.
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Das Zeitgesetz der Intersexualitit wurde direkt aus den zu schildern-
den Tatsachen abgeleitet. Es war uns dabei unbekannt, dal BarTzER
bereits vorher die Organisation der Intersexe von Bonellia (siehe spéter)
in der gleichen Weise erklirt hatte. Neuerdings ist aber BALTZER wieder
schwankend geworden, ob seine Erklarung zutrifft.

Die GesetzmiBigkeit wurde sichtbar, als es sich zeigte, daBl bei
ansteigender Intersexualitit diejenigen Organteile oder Organe
zuerst sich intersexuell umwandeln, d. h. in der Form des ent-
gegengesetzten Geschlechts auftreten, die in der Entwicklung
zuletzt differenziert werden und umgekehrt die frith differen-
zierten Organe erst bei den hochsten Intersexualititsstufen von
der Umwandlung ergriffen werden. Fiir die wichtigsten Organe
gibt die folgende Tabelle die Reihenfolge der sichtbaren Diffe-

renzierung.
Ende d.Em- Erwach Mittl
b?ygnalzgilt Raupe vﬁicups:ne Junge Puppe : Pluple);e Organ
Hoden- Eirohren- |Aufgeknéuelte |Eirohren frei | Bildung der | Gonade
dhnlich bildung Eiréhren fertigen Eier
Imaginal-| Wachstum Form der |Innere Diffe- Fertig- Antenne
o| scheiben !derImaginal-| Antenne renzierung stellung
N scheiben
Imaginal-| Wachstum Wachstum | Bursa und | Labien uud | Kop.-
scheiben |der Imaginal-| der Imaginal- |Ausfiihrgiinge, Apophysen | Apparat
scheiben | scheiben
Hoden- | Beginn der Spermio- Hoden- — Gonade
| bildung | Spermio- genese verwachsung
| genese
Imaginal-| Imaginal- Form der |Innere Diffe- Fieder- Antenne
P scheiben | scheiben Antenne renzierung | wachstum
Herorps | Wachstum | Anlage von | Differenzie- | Uncus und | Kop.-
Organ von Valven und rung von |Segmentring | Apparat
HEerOLDS Penis aus | Valven und
Organ HEeroOLDS Penis aus :
Organ HEeroLDs
Organ

Dem entspricht die Zusammensetzung der verschiedenen Inter-
sexualititsstufen, wobei zu beachten ist, daB diese 6fters konti-
nuierlich ineinander iibergehen und zweitens gewisse Variationen
bestehen, die von den jeweils benutzten Rassenkombinationen
abhéngen, némlich:
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; Beginn. In- Schwache Mittlere Hochstgradige

Starke ; Organ
‘tersexualitéit Intersexualitdt | Intersexualitit | Intersexualitét | Intersexualitit

Reifes | Fast reifes |Unreifes OvarJugendl.Ovar, Alle Stufen | Gonade

Ovar Ovar degenerierte |Eir6hrenende| zwischen
Eirshren |in Umwand- | jungem Ovar
lung und Hoden
Beginn Fiedern Fiedern Fast | Minnlich | Antenne
d. Fieder- | 1/; ménnliche | ?/; ménnliche| ménnlich ! ‘
verlinge- Linge Lénge i
rung \ i

Weiblich | Unvoll- |Unvollkomm,| Bildung des | Weitere Se- | Kop.-
kommen |weibl. Beginn|Segmentring.| rien ménnl. | Apparat
weiblich | desSegment- | Valvenartige [Entwidklungs-

rings. Bildungen. | stadien von
Labien mehr Teils HerorLpsOrg.
oder weniger ! gespaltener | Uncus und ;
uncusartig Uncus Segmentring ;|
Reifer Reifer Hoden mit Umwandlung! Auswachsen i Gonade
Hoden | Hoden wenigen rei- | der Hoden- } der |
| fen Sperm. | ficher in | Eiréhren
u. Ureiern Eir6hren | |
Ménnlich | Mé&nnlich Ménnlich Nur eine ‘ Mehr oder ’ Antenne
V miéinnliche weniger
|

Fiederreihe | weiblich

Ménnlich | Minnlich Ménnlich Minnlich Minnlich Kop.-
mit mit mehr | mit Labien | mit Labien, | Apparat
doppeltem |oder weniger | rudimentérer
Uncus  |vollstindigen Ring bis fast 1
Labien weiblich

Es ist an dieser Stelle bereits auf eine Komplikation aufmerksam zu
machen, die auch fiir die morphologische Analyse aller anderen Intersexe
zu beachten ist (siehe GoLpscEMIDT 19222, DuBois 1931). Die Ergebnisse
der Entwicklungsmechanik zeigen, daB die Determination eines Organs stets
frither liegt als seine sichtbare Differenzierung. Soist etwa die Extremitéten-
anlage eines Amphibiums in ihrer Lateralitit bereits determiniert, bevor
die Extremitétenknospe sichtbar wird. Dasselbe trifft zweifellos auch fiir
die Insekten zu. Wenn wir also aus der zeitlichen Lage der sichtbaren
Differenzierung auf die zeitliche Lage des Drehpunktes schlieBen, so ist
dabei stets zu beachten, daBl Organe, die sich bald danach differenzieren,
in Wirklichkeit lingst schon determiniert sein mégen. Es ist weiterhin zu
beachten, da8 fiir das weitere Verhalten eines Organs nach dem Drehpunkt
aus entwicklungsphysiologischen Griinden mehrere Méglichkeiten gegeben
sind: 1. Kann durch die vorhergehende Determination die weitere Ent-
faltung des Organs definitiv festgelegt sein. Es sei z. B. eine doppelte
Organanlage im genetischen Geschlecht vorhanden, der eine unpaare im
anderen Geschlecht entspricht, die beide sich durch Spitzenwachstum ver-
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gréBern. Ist nun die Doppelheit der Anlage vor dem Drehpunkt fest
determiniert, so kann das Organ nach dem Drehpunkt nur normal weiter-
wachsen und das Endprodukt ist ein reines Organ des urspriinglichen Ge-
schlechts, obwohl seine sichtbare Differenzierung erst nach dem Drehpunkt
lag. 2. Nehmen wir das gleiche Beispiel der doppelten Anlage im geneti-
schen, der einfachen im anderen Geschlecht, aber das weitere Wachstum
sei basal. Tritt der Drehpunkt nach der doppelten Anlage ein, so ist die
Moglichkeit gegeben, daB3 das Organ peripher paarig, basal aber unpaar
sich entwickelt. 3. Wir nehmen wieder das gleiche Beispiel und betrachten
auBer der Paarigkeit eine bestimmte feine Struktur, die sich in beiden
Geschlechtern unterscheidet, aber erst am Ende der Entwicklung zustande
kommt. Dann mag das Organ, das sich erst nach dem Drehpunkt sichtbar
differenziert, schon (wie in Nr. 1) vorher determiniert sein und sich paarig
nach dem urspriinglichen Geschlecht zu Ende entwickeln. Die aber erst
nach dem Drehpunkt determinierte Struktur wird sich dem neuen Ge-
schlecht entsprechend auf beiden Organen einstellen. 4. Es kann Organe
geben (tatsichlich die Geschlechtsdriise), die entwicklungsphysiologisch
die Fahigkeit haben, nachdem sie vor dem Drehpunkt mit dem urspriing-
lichen Geschlecht determiniert waren, nach dem Drehpunkt sich durch
Umbau umzudifferenzieren und je nach der noch verbleibenden Zeit ein
mehr oder minder weit fortgeschrittenes Stadium der Geschlechtsumwand-
lung zu erreichen. Innerhalb eines solchen Organs mag es aber auch Teile
vom Typ 1 geben, die ihre Entwicklung nicht mehr umstellen kénnen und
entweder nach dem Drehpunkt stehen bleiben oder sich normal zu Ende
entwickeln. 5. Organe, die nur das urspriingliche Geschlecht besitzt,
ohne Homologon im anderen, mégen nach dem Drehpunkt sich zu Ende
differenzieren oder stehen bleiben, wo sie sind, oder sich teratologisch
weiterentwickeln. 6. Organe, deren Ausbildung im neuen Geschlecht nor-
malerweise an bestimmte Lagebeziehungen zu anderen Organen gebunden
sind, kénnen im Intersexualitdtsfall in die Lage kommen, sich in anderen
Lagebeziehungen zu entwickeln. Thre Morphologie mag dadurch abge-
andert werden oder sie mégen zu teratologischen Bildungen veranlaft
werden. Alle diese Dinge sind wirklich beobachtet und erschweren im An-
fang die morphologische Analyse der Intersexualitit, bis durch vielen Ver-
gleich die Einzelheiten ebenso klar werden wie das ganze Prinzip. 7. Es
ist moglich, daB die nach dem Drehpunkt auftretende andersgeschlechtige
Differenzierung rein mechanisch mit der vorher vorhandenen in Konflikt
gerit. Stellen wir uns etwa vor, daBl ein bestimmter Gewebekomplex zu-
erst sich verbreitern soll, nachher aber umgekehrt sich verlingern soll. Das
Endresultat ist dann eine Art von KompromiBbildung, die als Ganzes mehr
oder weniger intermediér zwischen den Geschlechtern wirkt. Das zeitliche
Mosaik kommt also phénotypisch gar nicht zum Ausdruck und wird erst
sichtbar, wenn das Endprodukt nach Entstehungsursachen zerlegt wird.

Wir haben nunmehr die einzelnen Organsysteme der Intersexe
nach vorstehenden Gesichtspunkten zu analysieren.
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aa) Die Geschlechtsdriisen®.

Der Normalzustand. Der fertige Hoden ist aus zwei Driisen zu
einem unpaaren Organ verwachsen. Jede Hailite enthélt vier
Facher, zu einem nierenférmigen Kérper angeordnet. Am Kopf
jeden Faches liegen die Urgeschlechtszellen; ein einfaches Vas
deferens dient als Ausfithrgang (Abb. 3). Entwicklungsgeschicht-
lich ist die Hodenstruktur schon in der jungen Raupe fertig. In
der erwachsenen Raupe ist bereits die Spermatogenese vollendet.

Abb. 8. Schnitt durch die unreifen Hoden einer Raupe von L. dispar. AuBen in jedem
Fach die Urgeschlechtszellen, innen die Spermatocytenfollikel. Das innen ansetzende vas
deferens nicht getroffen. (Nach GOLDSCHMIDT.)

Gleich nach der Verpuppung verwachsen die beiden Hoden. Das
fertige Ovar besteht aus acht Eirohren, die den acht Hodenfichern
homolog sind. Im diinnen Endfaden liegen die Urgeschlechtszellen
(in homologer Lage wie im Hodenfach). Dann folgt die Ovocyten-
zone, in der jede Eizelle mit einer Reihe von Nahrzellen zu einer
typischen Gruppe vereinigt werden; dann der Hauptteil der Ei-
rohre, in dem die heranwachsenden Eigruppen perlschnurartig
hintereinanderliegen. Die Eigruppen sind von einem Follikel-

1 Kinzelheiten bei GorpscuMIpT (1920 a, 1922 b, 1927 b), GoLD-
SCHMIDT u. SAGUCHI (1922), Du Bois (1931).
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epithel umgeben, das in das Epithel der individuellen Ausfiihr-
gange der einzelnen Eirohren vermittels des zunichst soliden
Eirohrenstiels iibergeht; diese vereinigen sich zu einem gemein-
samen Eileiter (Abb. 4).

AbD. fa—c. Drei Stufen der Eierstocksentwickiung der Schmetterlinge. a junge Raupe.
(Nach GRUNBERG.) b, ¢ dltere Raupe und Puppe. (Nach SCHNEIDER.)

Entwicklungsgeschichtlich ist das junge Ovar zun#chst dem
Hoden ahnlich. Dann wachsen die einzelnen EirGhren stark in
die Léange und knéueln sich in ihrer Bindegewebshiille auf. Gleich-
zeitig entstehen die individuellen Ausfithrginge durch Knospung
vom gemeinsamen Ausfithrgang. Von hier stammt auch der Haupt-
teil des Follikelepithels (siehe Abb. 4). In der jungen Puppe zer-
reiBt die Bindegewebshiille und die Eiréhren werden frei. Erst
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jetzt erfolgt das Hauptwachstum der Eier, die schlieBlich die ganze
Leibeshohle prall fiillen.

Die erwachsenen intersexuellen Weibchen. Wie vorhergehende
Beschreibung zeigt, ist die ovariale Struktur bereits in der jungen
Raupe fertig ausgebildet. Nach der Verpuppung findet nur die
Befreiung der Eirohren aus der Bindegewebshiille statt und das
Wachstum und die Fertigstellung der Eier. Nach dem Zeitgesetz
der Intersexualitét trifft also ein spéter Drehpunkt ein fertiges

Abb. 5. Eirdhren eines normalen @ links, daneben von zwei Intersexualitiitsstufen. Die
Pieile deuten auf die Stelle der Umwandlung. (Nach GOLDSCHMIDT.)

Ovar, und nur bei einem fritheren Drehpunkt ist ein noch um-
organisierbares embryonales Ovar vorhanden, d.h. dafl bis in
hohere Intersexualitdtsstufen noch eine Art Eierstock zu erwarten
ist.

Makroskopisch besitzen weibliche Intersexe beginnender Inter-
sexualitit noch ein ganz normales Ovar, und sie sind ja auch noch
fertil. Alle weiteren Intersexualititsstufen sind aber steril. Der
Eierstock ist vorhanden, wird aber mit zunehmender Intersexuali-
tét kleiner, und zwar ist er deutlich auf dem Stadium jiingerer und
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jingerer Puppen stehen geblieben. Mit dem Eintritt des Dreh-
punktes hort also die weitere Eierstockdifferenzierung auf. Abb. 5
zeigt neben dem normalen Ovar die Driisen von zwei solchen Inter-

Abb. 6 a—c. Eierstocke bei starker Intersexualitit, deren Eir6hren am Ende blasig aufge-
trieben sich in Hoden verwandeln. In c ist fast Hodenform erreicht, aber die einzelnen
Ficher noch getrennt. (Nach GOLDSCHMIDT.)

Abb. 7. Schnitt durch die proximalen Teile von drei Eirohren in beginnender Degeneration.
(Nach GOLDSCHMIDT.)

sexualitdtsstufen. Bei den noch hoheren Intersexualititsstufen
haben sich, entsprechend dem normalen Zustand bei.der Ver-
puppung, die Eirshren nicht mehr aus der Bindegewebshiille ent-
knduelt und bei den hichsten Stufen gleicht die Driise auch duBler-
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lich bereits einem Hoden. Verschiedene Stadien, die sich Abb. 5

anschlieBen, sind in Abb. 6 in Skizzen abgebildet.
Mikroskopisch verdndern sich die duBerlich noch normalen,

wenn auch nicht voll entwickelten Eierstocke schon bei schwacher

Abb. 8. Schnitt durch ein intersexuelles Ovar; rechts oben Eir6hre in Hodenumwandlung.
(Nach GOLDSCHMIDT.)

Intersexualitit. Das erste ist eine im Einzelfall variable Degene-
ration der Ei- und Nahrzellen. Thren Beginn zeigt das Photo
Abb. 7. Sodann beginnt aber schon bei mittlerer Intersexualitit
eine Umwandlung in den Hoden. An dem zugespitzten innersten
Ende der Eirchren finden sich die Ureizellen und die Ovogonien



Die Geschlechtsdriisen. 29

bis iiber die Synapsisperiode. Diese Stelle (auf die in Abb. 6 der
Pfeil deutet) bliht sich und schwillt zu einer Blase an, die zu-
nichst mit degenerierendem Zellmaterial gefiillt ist. Jede solche
Blase ist der Anfang einer Hodenfachbildung. Abb. 8 zeigt eine

Abb. 9. Umwandlungsblase einer Eirdhre; links oben Ovogonien, die zu Spermatogonien
wurden, anschlieBend Spermatocyten in unregelmiBiger Follikelbildung,
rechts degenerierendes Eimaterial. (Nach GOLDSCHMIDT.)

solche Endblase neben den durchschnittenen degenerierenden Ei-
réhren. Die Ureizellen in den Blasen aber sind nach dem Dreh-
punkt zu Ursamenzellen geworden und koénnen schon auf diesem
Stadium mit einer Spermatogenese beginnen, wie Abb. 9 zeigt.
Auch die hoheren Intersexualititsstufen zeigen diesen Zustand
unter noch weiter zuriickgebliebener Ausbildung der Eiréhren und
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fortgeschrittener Entwicklung der Hodenblischen. Auf den
hochsten Stadien der Intersexualitit finden wir dann hodenahn-
liche Driisen. Sie kommen so zustande, dall das auch die jungen
Ovarien normalerweise umgebende Bindegewebe eine feste Hoden-
kapsel bildet, in der die in Hoden sich umwandelnden Endblasen
der Eirshren wie die Hodenfacher zusammengepre3t werden und
dabei gleichzeitig den Inhalt der sich auflésenden Eirdhren, ein
Gemenge von zusammengepreBten Ei- und Néhrzellen samt ihren
epithelialen Hiillen, aufnehmen. So kommt eine Driise zustande,
wie sie in Abb. 6¢ abgebildet ist, deren mikroskopischen Bau in
einer Rekonstruktion Abb. 10 wiedergibt. Auf diesem Stadium der
Intersexualitdt verwachsen auch die beiden Driisen mit ihren je
vier Fachern zu einer unpaaren, genau wie es die normalen Hoden
nach der Verpuppung tun. Von diesen Stadien der Intersexualitét
ist die vollstindige Entwicklungsgeschichte untersucht, die genau
nach dem Schema abliuft.

Die in Abb. 10 wiedergegebene Driise zeigt eine Einzelheit,
die fiir alle intersexuellen Umwandlungen der Gonaden (auch an-
derer Organe) charakteristisch ist. Die einzelnen Eirthren sind
in ihrer inneren Umwandlung zum Hoden verschieden weit ge-
kommen. Die als 1, 3, 7, 8 bezeichneten Ficher zeigen gar
keine Spermatogenese und in den iibrigen ist sie ebenso wie die
Resorption des Eimaterials verschieden weit gediehen. Zur Er-
klérung dieser fiir die Analyse aller Fille von Intersexualitit wich-
tigen Tatsache sei darauf hingewiesen, dafl: 1. das Hinsetzen
einer Spermatogenese (bei ménnlicher Intersexualitdt Ovogenese)
nach dem Drehpunkt nur méglich ist, wenn nicht alle Ureizellen,
die allein ihr Geschlecht noch wechseln kénnen, schon verbraucht
sind. 2. DaB bei rein zygotischer Intersexualitit der Ablauf der
Vorginge (siche spiter), die zum Eintreten des Drehpunktes
fithren, in jeder Zelle vor sich geht und nicht etwa durch Hormonen-
wirkung koordiniert wird, so daf eine vollige Gleichzeitigkeit des
Drehpunktes fiir alle Zellen sicher ausgeschlossen ist.

Auf die eben geschilderten Driisen folgen dann als letzte Typen
in der Intersexualititsreihe Driisen, die duBerlich nicht oder kaum
von Hoden zu unterscheiden sind. In ihrem Innern zeigen sie
fortlaufende Stadien der Einschmelzung des urspriinglich weib-
lichen Anteils, bis schlieBlich gar nichts mehr davon zu finden ist.
In Fig. 11 sind in ein Driisenpaar halbschematisch sechs solche
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Abb. 10. Rekonstruktion der in Abb. 6c abgebildeten Driise. 1—8 die in Hodenficher
umgewandelten EirShren mit verschieden weit fortgeschrittener Umwandlung. In 2,5, 6,
Spermatogenese neben EirShrenresten. (Nach GOLDSCEMIDT-SAGUCHL.)

Umbildungsstadien einzelner Eihodenficher eingetragen, wie sie
sich in verschiedenartigster Kombination in den héchsten Inter-
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sexualititsstufen vorfinden. Die Umwandlungsménnchen, die ja
auch fruchtbar sind, besitzen Hoden, die nicht mehr von normalen

zu unterscheiden sind.

Abb. 11. Umwandlungshoden, in die 6 aufeinanderfolgende Umwandlungsstadien von Ei-
réhren in Hodenficher bei stiarkster Intersexualitét eingetragen sind.
(Nach GOLDSCHMIDT-SAGUCHI.)

Entwicklung. Die Entwicklung der intersexuellen Gonaden
der niederen Stufen weiblicher Intersexualitét zeigt nichts, was
nicht auch die fertigen Gonaden zeigen wiirden. Dagegen zeigen
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Entwicklungsstadien der hichsten Intersexualitdtsstufen uns den
Umwandlungsproze genau so im Gang, wie er auf Grund des Ver-
gleichs verschieden weit gediehener Endstadien erschlossen wurde.
Abb. 12 zeigt uns die Rekonstruktion einer solchen Gonade zur
Zeit der Verpuppung, die, wenn sie sich zu Ende entwickelt hitte,
kaum von einem Hoden zu unterscheiden gewesen wire. In den

Abb. 12. Rekonstruktion einer Gonade eines hochgradig intersexuellen Weibchens zur
Zeit der Verpuppung. Die Eirohren in verschieden weit fortgeschrittener Umbildung zum
Hoden. (Nach GOLDSCHMIDT.)

vier Fachern ist wieder die Riickbildung der ovarialen Teile ver-
schieden weit gediehen. Im dritten Fach ist an der Hodenblase noch
ein ganzes Stiick richtiger Eir6hre erhalten, im vierten Fach nur
noch degenerierende Klumpen von Ei-Néihrzellen, im zweiten Fach
nur noch ein Stiick Eir6hrenstiel, und das erste ist praktisch ein
Hodenfach. Abb. 13 zeigt einen Schnitt durch eine solche Driise,
in dem vier Féacher, von Bindegewebe umgeben, auf verschiedenem
Niveau getroffen werden. Das Bild zeigt, daBl die ovarialen Teile

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 3
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von Mengen von Phagocyten umgeben sind, die ihren Abbau be-
sorgen. In noch héheren Intersexualitdtsstufen wird ebenfalls zu-
erst ein Ovar angelegt, das aber schon in der Raupe phago-

Abb. 13. Schnitt durch eine #hnliche Geschlechtsdriise einer jungen Puppe weiblicher

Intersexualitit wie Abb. 12. Von Fach 1 ist der Eirhrenteil quer geschnitten, Fach*2

zeigt Spermatogenese und Eireste. Fach 3 ist der Hodenblasenteil zu 1, Fach 4 ist durch

den Ubergang vom Hoden zum Eirdhrenteil getroffen. Massen von Phagocyten um die
weiblichen Teile. (Nach GOLDSCHMIDT.)

cytiert wird und sich zu einem Hoden umbaut. Nahere Angaben
in einer im Druck befindlichen Arbeit von GorpscaMipT und
Dusois.
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Die intersexuellen Mdannchen. Wie wir oben sahen, ist schon
in ganz jungen Raupen die Spermatogenese in vollem Gang und
schon vor der Verpuppung beendet. Dem entspricht es, daf bei
intersexuellen Mannchen bis in hohe Intersexualititsstufen hinauf
noch Hoden vorhanden sind. Ihr Inhalt ist oft degeneriert und ge-
legentlich findet sich der Anfang einer Ei-Nahrzellgruppenbildung.
Sichtlich sind aber, wenn der Hoden eine gewisse Entwicklungsstufe
erreicht hat, keine umbildungsfihigen Ursamenzellen mehr vor-
handen, und ebenso wird die einmal begonnene Spermatogenese
auch zu Ende gefiihrt, voraus-
gesetzt, daB der Drehpunkt
noch vorher fallt, was aber auf
Grund der Daten fiir andere
Organe unwahrscheinlich ist.

Dagegen beginint bereits in

mittleren Intersexualitétsstu-

fen das Vas deferens sich wie

ein Eileiter zu benehmen und

Ovidukte in die einzelnen Ho-

denfacher hineinknospen zu

lassen. Abb. 14 zeigt uns die-

sen Zustand, und zwarist hier

die linke Gonade — die Ver-

wachsung nach der Verpup-

ung hat noch nach Mannchen-

art stattgefunden — schon et-

was weiter gedjehen als. die Abb. 14. Hoden eines intersexuellen &. Ovidukte
. . se und Eir6hrenstiele wachsen in die Hodenfécher

rechte. Diese Ungleichzeitig- hinein. (Nach GOLDSCHMIDT.)

keit der Umwandlung ist bei

den intersexuellen Mannchen noch hiufiger als bei den Weibchen,

ohne daB zunichst eine Erklarung dafiir gegeben werden kann.

Erst auf den héchsten Intersexualititsstufen, fiir die der Dreh-
punkt auch nach den Befunden an anderen Organsystemen schon in
das Raupenleben verlegt werden mu3, wird die Umwandlung in einen
Eierstock vollzogen. Sie besteht darin, daB einesteils vom Ovidukt
her die epithelialen Teile der Eir6hren auswachsen, sodann die Ho-
denficher sich zu Eir6hren verlingern —beides ganz dhnlich wie bei
der normalen Ovarialentwicklung — und sodann in der Zone der
Spermatogonien die Ovogenese beginnt, bis zur Ausbildung rich-

3*
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tiger Eikammern in Perlschnurform. Das Schema Abb. 15 zeigt
vier solche Stadien schematisch zu einer Driise vereinigt. Abb. 16

Abb. 15. Schema der Umwandlung des Hodenfachs in einc EirShre in 4 Stufen.
(Nach GOLDSCHMIDT.)

Abb. 16. Rekonstruktion der Gonaden eines stark intersexuellen &. Links nur Einwachsen
der Ovidukte, rechts schon Umwandlung der Hodenficher in EirShren.
(Nach GOLDSCHMIDT.)
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Abb. 17. Schnitt durch die gleiche Gonade wie in Abb. 16; links sind die Ovidukte nicht
getroffen. (Nach GOLDSCHMIDT.):

gibt eine Rekonstruktion einer wirk-
lichen Driise, deren Ficher verschie-
den weit umgewandelt sind (man
sieht wieder die zeitliche Diskrepanz),
Abb. 17 einen Schnitt durch die
gleiche Driise und Abb. 18 eine Re-
konstruktion einer noch weiter um-
gewandelten Driise. Die Endstadien,
die ich nie ziichten konnte, wurden
von KOSMINSEY u. GOLOWINSEAJA
(1930) gefunden, und zwar bis zur
Ausbildung eines vollstiandigen weib-
lichen Apparats.

Kosminsky erhielt diese Umwand-
lungen in Individuen, die sonst gar nicht

Abb. 18. Weitgehend in Ovar umgewandelte Gonade
eines stark intersexuellen 3.
(Nach GOLDSCHMIDT.)



38 Intersexualitit. Die zygotische Intersexualitit der Wirbellosen.

stark intersexuell waren, in Kombinationen, die genetisch von unseren
abweichen. Hier war sichtlich das Zeitgesetz der Intersexualitat insofern
aufgehoben, als die verschiedenen Organe verschiedene Drehpunkte zeig-
ten. Der Grund dafiir ist wahrscheinlich eine Chromosomenabnormitit,
siehe spiter.

Die geschilderte Umbildungsreihe findet sich bei Serien ver-
schieden starker hochgradig intersexueller Ménnchen. Eine ent-
wicklungsgeschichtliche Untersuchung, die kaum etwas neues
bieten diirfte, liegt noch nicht vor.

BB) Die Kopulationsapparatel.

Nach den Gonaden ist das wichtigste Unterscheidungsmerkmal
der Kopulationsapparat, ein in beiden Geschlechtern morpholo-
gisch wie entwicklungsgeschichtlich
stark verschiedenes Gebilde, das bei
den Intersexen sehr komplizierte
Organisationsverhéltnisse zeigt, die
aber durch das Zeitgesetz der Inter-
sexualitit ohne weiteres verstindlich
werden.

Der normale mdnnliche Apparat
(Abb. 19) besteht aus einem Chitin-
ring, an dessen dorsaler Hinterwand
ein Haken sitzt, der Uncus. Inner-
halb des Ringes befindet sich ein
Paar von Zangen, die Valven, zwi-
schen denen ein Chitinrohr, der
Penis, durchgesteckt ist, der von
einer chitinisierten Fithrung, der
Abb.19. MénnlicherK;pulationsapparat Penisscheide, teilweise umgeben ist.
Pe Penis, Ps Penisscheide, Bi Segment. AT der ventralen Vorderseite erwei-
ring, Sa Saccus, U Uncus, Va Valve. tert sich der Chltlnrmg zZu einer

(Nach GOLDSCHMIDT.) .

Blase, dem Saccus. Entwicklungs-
geschichtlich werden die einzelnen Teile des Apparats zu ganz ver-
schiedener Zeit und aus verschiedenem Material gebildet. Valven
und Penis entwickeln sich aus einer Embryonalanlage, die in dieser
Form nur beim Minnchen vorhanden ist. Sie entsteht aber

1 Niaheres siehe bei GorpscamipT (1912 a, 1920 a, 1921 c, 1922 a,
1923 b, 1927b; Du Bo1s 1929, 1931 ; KosMINSKY u. GOLOWINSKAJA 1929).
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embryonal mit zwei Anlagen (VERsON und Bisson), die den hin-
teren Imaginalscheiben des Weibchens homolog sind (Du Bois
1931). Es ist das HerorLDsche Organ, welches schon bei ganz
jungen Raupen als mediane Einstiilpung der Abdominalhaut des
9. Segments vorhanden ist (ZANDER, Du Bois 1931). In der Tiefe
dieser Einstiilpung differenzieren sich zwei Zapfenpaare, von denen
bei der Verpuppung das duBere mehr an die Oberfliche des Ab-
domens verlagert wird und die Valvenanlage darstellt, das innere
als paarige Penisanlage in der Tiefe bleibt (sieche Abb.20a—d,f). Zur
Zeit der Verpuppung sieht die abdominale Oberfliche so aus wie
Abb. 20g zeigt, und die Puppenhiille zeigt die gleiche Struktur im
Abdruck (Abb.20e). Dies ist eine wichtige Tatsache, da man somit
aus der Puppenhiille eines ausschliipfenden Tieres erkennen kann,
in welchem Zustand dies Organ zur Zeit der Verpuppung sich be-
fand, was fiir die Feststellung des Drehpunktes bei Intersexen
wesentlich ist. In der jungen Puppe wichst dann aus der ganzen
Anlage proximal und distal der Penis aus, der erst spiter
suBerlich sichtbar wird, wenn die Valven mit ihrem Wachstum
mehr auseinandertreten (Du Bois, Abb. 20i). Sie bilden dann
allméhlich ihre definitive Form aus, wie Abb. 21 zeigt. Gleichzeitig
zieht sich das 9. Abdominalsegment in das Innere des 8. zurick,
das so einen Wulst um das 9. bildet (Abb. 21). Durch Chitinisie-
rung dieser Stelle entsteht dann am Ende der Entwicklung der
Chitinring mit dem Saccus. Aus wieder einer anderen Anlage ent-
steht der Uncus. Das 10. Abdominalsegment bildet einen langen
Zapfen in der jungen Puppe, auf dessen Ventralseite der After
liegt (Abb. 20). Seitlich vom After grenzt sich nun im Stadium der
Abb. 20 jederseits durch eine Furche eine Erhebung ab, die paarige
Anlage des Uncus (KosMINSKY u. GOoLOWINSKAJA 1929, Du Bois
1931, Abb. 201, g). Das 10. Segment zieht sich nun zusammen
und verwandelt sich in einen Analkegel, auf dessen Spitze der After
liegt (Abb. 21); gleichzeitig nahern sich die paarigen Uncusanlagen
(Abb. 20g), gelangen auf die Dorsalseite des Analkegels und
wachsen hier, indem sie sich von dem Kegel loslésen, zu dem haken-
artigen Uncus aus. Die Differenzierungsreihe ist also:

Embryo und Raupe: HErRoLDs Organ, wahrscheinlich aus
paarigen Anlagen.

Junge Puppe: Valven und Penisanlage vergréBern sich.

Spétere Puppe: Beide wachsen aus, paarige Uncusanlage.
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Abb. 20 a—f. Entwicklung des HEROLDschen Organs. a Raupe zur Zeit der 1. Héiutung. b Dsgl.
4. Héutung. ¢ Dsgl. Verpuppung, VIII, IX, X, Abdominalsegmente, dazwischen durch Linie
Segmentgrenze angegeben, O Miindung des HEROLDschen Organs, P Penisanlage, V Valven-
anlage. d HEROLDsches Organ einer jungen Puppe. Sagittaler Lingsschnitt durch die
Medianebene der Puppe. Man sieht die linke Valve V und die durchschnittene Penis-
anlage in der HEROLDschen Tasche. e Ventralansicht der Puppenhiille mit dem Abdruck
der Valven und der Offnung der. HEROLDschen Tasche dazwischen. f wie d, aber etwas
dlter. Die Tiefe des Organs ist kdrperlich gezeichnet, um das AussprieBen des vas deferens
v. d. zu zeigen.
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Abb. 20 g—i. Drei Stadien der ventralen Oberfliche der letzten Puppensegmente. Umbildung
des HEROLDschen Organs, Entstehung des Uncus, 4 Anus, P Penis, U Uncusanlage,
¥V Valven. (Nach DU Bois.)
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Zuletzt: Chitinring, endgiiltige Form von Penis und Valven,
Auswachsen des unpaaren Uncus.

Der normale weibliche Apparat enthilt ebenfalls Teile des 8.,
9. und 10. Segments (Abb. 22). Das 8. Segment ist stark chitini-
siert und trigt dorsal zwei Chitinstibe (Muskelinsertion und Fiih-
rung fir die Benutzung des Hinterleibs als Legerohre), die ersten
Apophysen. Ventral ist das Segment zu einem Schild chitinisiert,
in dessen Mitte die Offnung der Bursa copulatrix (Ostium bursae)

Abb. 21. Entwicklungsstadien der méinnlichen Kopulationsorgane von ventral und hinten.
a In der Mitte Analkonus mit After, davor das HEROLDsche Organ mit Anlagen von Valven
und Penis. b Das gleiche etwas vorgeschritten. Der Apparat in das vorhergehende Segment
eingezogen, so daB die Grundlage des Segmentrings erscheint. Auf dem Analkonus die
Uncusanlage. (Nach GOLDSOHMIDT.)

liegt, in die bei der Begattung der Penis eingefiihrt wird. Das
9. Segment ist nicht chitinisiert bis auf die zweiten Apophysen, die
an der Basis der dem 10. Segment angehérenden Labien ange-
wachsen sind. Die Labien umfassen den Analkegel, auf dem der
Anus liegt, und davor die weibliche Geschlechts6ffnung, die in die
Vagina fithrt, durch die die Eier abgelegt werden, wahrend be-
kanntlich zur Begattung die Bursa dient, die eine innere Verbin-
dung mit den weiblichen Ausfithrgdngen besitzt. In diese miinden
noch die Kittdriisen und das Receptaculum seminis. Abb. 23 zeigt,



Die Kopulationsapparate. 43

von der rechten Seite gesehen, die Topographie der weiblichen Aus-
fithrgange.

Abb. 22. Chitinteile des weiblichen Kopulationsapparats, halbventral schrig von links ge-
sehen. 1 erste Apophysen, 2 Gang zur Bursa copulatrix, 3 Ostium bursae, 4 Tergit des
8. Segments, 5 zweite Apophysen, 6 Analkonusrand mit vorne Legedffnung, hinten Anus,
7 Labie. (Nach GOLDSCHMIDT).

Bei der Entwicklung dieses Apparats arbeiten wieder getrennte
Teile zusammen, von denen einige frith angelegt werden, andere
spiter. Frith entstehen — schon im Embryo — die Anlagen der
Endorgane der weiblichen Ausfiihrgéinge, und zwar als paarige
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Imaginalscheiben. Diese sind je zwei hohle, nach auBen sich
6ffnende Epithelblaschen auf der Bauchseite des 8. und 9. Segments.
Die vorderen (Abb. 24) senden einen Epithelstrang nach der
Gonade, die hinteren sind dem HEroLDschen Organ homolog. In
diesem Zustand verharren die Imaginalscheiben bis zur Verpuppung.

&
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Abb. 23. Innerer Bau des weiblichen Kopulationsapparats und der Ausfiihrginge von rechts
gesehen. Bc Bursa copulatrix, G¢ Kittdriisen, I Darm, oBc Ostium bursae, oP Legetffnung,
Rs Receptaculum seminis, U Uterus, ¥V Vagina. (Nach DU Bo1s.)

Dann riicken sie plotzlich zusammen und verschmelzen in der
Mittellinie. Aus den vorderen entsteht die Bursa copulatrix, aus
den hinteren aber die Endteile des weiblichen Ausfiihrapparats.
Zur Zeit der Verpuppung sieht die ventrale Oberfliche der
Puppe ganz anders aus als beim Ménnchen, wie Abb. 25 zeigt. Die
Segmente sind anders angeordnet, und die Oberfliche zeigt auler
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Abb. 24. Entwicklung der Imaginalscheiben des 8. und 9. Segments in der Raupe. a 1. Hiu-
tung. b 4. Hiutung. ¢ 5. Héutung. Die hinteren FiiBe und die Afterregion nicht gezeichnet.
D Tmaginalscheiben. (Nach DU Bo1s.)

Abb. 25. Hinterende einer weiblichen Puppe von der Ventralseite. Tm 10. Segment der
Anus, im 8. und 9. die Genitalspalte, in deren Tiefe die beiden Geschlechtstffnungen liegen.
(Nach GOLDSCHMIDT.)
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dem After nur eine Spalte, die iiber die Grenze des 8. und 9. Seg-
ments hinwegzieht. Dementsprechend verhélt sich auch die Pup-
penchitinhiille, was wieder fiir die Beurteilung des Drehpunkts bei

Abb. 26. Ventrale Oberfliche der Puppenhiille von links &, rechts . (Nach GOLDSCHMIDT.)

Intersexen wichtig ist. Abb. 26 zeigt diese Skulpturen der Puppen-
hiille beider Geschlechter. In dieser Furche liegt je eine Offnung
im 8. und eine im 9. Segment, erstere die Anlage der Bursa copu-
latrix, letztere die der Geschlechtsoffnung, beide aus den entspre-
chenden Imaginalscheiben hervorgegangen. Die hintere Offnung



Abb. 27 a—d. Auf Abb. 25 folgende Entwicklungsstadien des weiblichen Hinterendes. a Die

hintere Geschlechtstifnung riickt nach dem After zu. b Desgl. fortgeschritten. ¢ Bursa (vorn),

Legedffnung (Mitte), After (hinten) in endgiiltiger Lage. Rechts und links am Analkonus
die Labien. d Die Konfiguration wie bei der Tmago ist erreicht. (Nach GOLDSCHMIDT.)
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riickt nun nach hinten, steigt schlieSlich an dem sich ebenso wie
beim Minnchen bildenden Analkegel hoch und liegt schlieBlich
auf diesem direkt vor der Afterdffnung (Abb.27 a—d). Gleich-
zeitig entstehen am Analkegel auch dhnliche Anlagen wie die des

Abb.28. Zwei Stadien der Entwicklung der weiblichen Ausfiihrgiinge in der Puppe,
a 6 Stunden, b 66 Stunden alt, a von vorn, b von rechts gesehen. Bezeichnungen wie in
Abb. 23. (Nach DU Bo1S.)

Uncus, die Anlagen der Labien, die sich direkt zu diesen umdiffe-
renzieren. Die Entwicklung der Ausfithrginge aus den hinteren
Imaginalscheiben von diesem Zeitpunkt an, die zur Zeit der Ver-
puppung schon ziemlich weit fortgeschritten ist, zeigt in zwei Sta-
dien aus den ersten Puppentagen Abb. 28. Durch Auswachsen und
Streckung wird einfach der Endzustand hergestellt.
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Die Reihenfolge der Differenzierung der Teile des weiblichen
Apparats ist somit:

1. Im Embryo und Raupe: Paarige Imaginalscheiben fiir Bursa
und innere Ausfiihrginge.

2. Kurz vor der Verpuppung: Verschmelzung der Scheiben,
Bildung von Ostium bursae und Geschlechts6ffnung nebst Anlagen
der Kittdriisen, des Receptaculum und der Vagina.

3. Nach der Verpuppung: Verlagerung der Geschlechtséffnung,
Fertigstellen des Ausfiithrapparats; Bildung der Labien.

Homologien. Fir die Beurteilung der intersexuellen Umwand-
lungen ist es wichtig, die Homologien zwischen mé#nnlichen und
weiblichen Organteilen zu kennen, wobei als homolog solche gelten,
die sich aus dem gleichen Embryonalmaterial alternativ entwickeln
konnen. Auf den ersten Blick ist klar, da Uncus und Labien ho-
molog sind. Ferner da8 der Chitinring des Mannchens kein Homo-
logon beim Weibchen hat auBler der Stelle, an der sich die Apo-
physen an die Labien anheften. Schwieriger sind die Verhéltnisse
fir das HEROLDsche Organ, das nur beim Miannchen vorhanden ist.
Es besteht nach Kosminsky aber die Moglichkeit, nach pt Bois
fast die Sicherheit, daB es den Imaginalscheiben des 9. Segments
fir die weiblichen Endorgane homolog ist, um so mehr, als wenig-
stens Teile des Penis mit dem Ovidukt homolog sein diirften.
Kusnezow und KosMInNsKY sind dafiir eingetreten, dafl die Valven
des Mannchens den sogenannten Analpapillen des Weibchens ent-
sprechen, die in Abb. 22 sichtbar sind. Tatséchlich erweisen die
Verhiltnisse an Intersexen diese Ableitung als wahrscheinlich 1.
Die Bursa hat kein sicheres Homologon beim Mannchen.

Kopulationsapparat intersexueller Weibchen. Diese zeigen uns
eine liickenlose Serie der Umbildung des weiblichen Apparats in
einen ménnlichen. Die erste Verinderung, die sichtbar wird, ist,
daB die Apophysen sich verkiirzen und dann, dal an der Basis der
2. Apophysen eine Chitinisierung beginnt, die der Anfang der Bil-
dung des Segmentrings ist. In den folgenden Stufen schlieBt sich
allméahlich dieser Ring, wihrend sonst der Apparat noch weiblich

1 Durch die Annahme der Kosminskyschen Auffassung wird die Dar-
stellung der intersexuellen Umwandlungen im Kopulationsapparat etwas
gegen die Darstellung in meinen Arbeiten zu dndern sein, d. h. natiirlich
nicht die Darstellung der Tatsachen, sondern ihre Interpretation, die nun
einfacher und sicherer wird (siehe die neue Arbeit von pu Bois 1931).

Goldschmidt, Sex. Zw ischenstufen. - 4
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bleibt. Nur die Analkonusrénder sind nicht so weit nach hinten ver-
langert wie normal (Abb. 29). Die Entstehung dieser ersten Stufe

Abb. 29. Kopulationsapparat von schwach intersexuellen 9. a ven ventral, b von links,
¢, d, e etwas stdrker intersexuell ¢ von ventral, d rechts, e dorsal. Ri weiter chitinisierter
Segmentring, Ap Apophysen, Ac Analkonusrand (Analpapille), La Labien, V ventrale
Chitinisierung im 9. Segment. (Nach GOLDSCHMIDT.)

ist ohne weiteres klar. Der Drehpunkt trat erst ein, nachdem die
Labien angelegt und determiniert waren. Die Analpapillen, die
ventral am Analkonus sitzen, horten auf, sich nach hinten zu ver-
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lingern, gleichzeitig begann sich das 9. Segment wie beim Méann-
chen zuriickzuziehen und sein Rand als Ring wie dort zu chitini-

sieren. In den nichsten
Stufen bildet sich der Ring
vollstindig,wennauchnicht
normal aus. Die Labien sind
nicht mehr ganz wie beim
Weibchen, ja gelegentlich
findet sich am Ende eine
hakenartige Bildung von
der Form der Uncusspitze.
Die Analpapille ist eine Art
von Becher vorn ventral am
Ring und sieht durchaus
aus wie das HERoLDsche
Organ, d. h. richtiger nur
die Valvenanlage in der
jungen minnlichen Puppe
(Abb. 30). Der Drehpunkt
lag also vor Fertigstellung
der Labien, deren Spitze
sich noch in TUncusform
differenzieren konnte. Die
Analpapillen blieben auf

Abb. 30. Kopulationsapparate mittelintersexueller
@. au. b der gleiche Apparat von links und von
ventral, ¢ eine etwas hohere Stufe. .4 Analpapillen
in Form von Valvenanlagen, La Labien, HeO HE-~
RoLDsches Organ. (Nach GOLDSCHMIDT.)

ihrer Entwicklungsstufe stehen und begannen sich schon in Valven-
richtung weiter zu entwickeln, ohne noch weit damit zu kommen.
Die néchsten Stufen gleichen den letzten, aber die Labien sind nur

4%
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noch peripher paarig, basal aber unpaar (Abb. 31), d. h. der Dreh-
punkt lag noch etwas frither und die paarigen Labienanlagen ver-

Abb. 31. Stiirker intersexueller Kopu-
lationsapparat mit Bildung zwischen
Labien undUncus. (NachGOLDSCHMIDT.)

schmolzen nun noch ander sich spater
differenzierenden Basis nach Uncus-
art. In diesen Stufen finden sich oft
unregelméBige Chitingebilde im In-
nern hinter den Valvenanlagen. Es
handelt sich zweifellos um die An-
lage von Vagina und Receptaculum,
die sich nicht weiter entwickelt ha-
ben nach dem Drehpunkt, aber nun
nach Art eines Penis, dem die An-
lage teilweise homolog ist, chitini-
sieren. Die letzten Stadien von hier
aus bestehen in der vollstindigen
Entwicklung der Valven und ganz
zuletzt des Penis aus den genann-
ten Anlagen (Abb. 32). Ohne wei-
teres wird diese Serie durch das
Zeitgesetz der Intersexualitit er-

Abb. 32a u. b. Die hochsten Stufen intersexueller Umbildung des weiblichen Kopulations-
apparates zu einem fast ménnlichen. P Penis, Ps Penisscheide, SVa Spitze der rechten
Valve, Va Valve. (Nach GOLDSCHMIDT.)
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klart und tatsichlich gab
sie zuerst den Anlafl zu
seiner Auffindung.

Der Kopulationsapparat
intersexueller  Mdnnchen.
Die erste Veranderung be-
steht im Paarigwerden des
Uncus, d. h. dem Nichtein-
treten der Verwachsung der
paarigen Anlage. Da dies
der zuletzt sich differenzie-
rende Teil des Kopulations-
apparates ist, so ist das
begreiflich. Begreiflich ist
auch,daB die vom HEROLD-
schen Organ stammenden
Teile, Valven und Penis,
noch in hohen Intersexua-
litatsstufen  unverdndert
sind, da sieschonin der jun-
gen Raupe vorhanden sind.
Eine Besonderheit aber ist

Abb. 83a—c. Drei Stufen vom minnlich inter-
sexuellen Kopulationsapparat. In a gespaltener
Uncus(U), in b KompromiBbildung zwischen Uncus
und Labien, V iiberzihlige Valve, in ¢ richtige
Labien, Segmentring rudimentér, unregelmiBiges
Auftreten von 1. Apophysen. (Nach GOLDSCHMIDT.)



54 Intersexualitit. Die zygotische Intersexualitit der Wirbellosen.

es, daB diese Teile auch noch nach dem Drehpunkt sich nor-
mal ausdifferenzieren. Das kann wohl nur so erklirt werden,
da eine Umdifferenzierung nach ihrer Determimierung nicht
mehr moglich ist. FErstaunlich ist aber dann, daB sie nicht
aufhéren zu wachsen. Der Grund dafiir ist wohl, daB ihre
Homologen im weiblichen Geschlecht (siehe oben) ja auch
weiterwachsen wiirden. In den nichst héheren Intersexualitits-
stufen werden die beiden Unci zu richtigen Labien, erst nicht ganz
rein in der Form, eine Art KompromifBbildungen, in den hochsten
Stufen aber vollstandig (siehe Abb. 33). Bemerkenswert ist ferner,
daB der Chitinring erst in den héchsten Stufen anfangt unvollstén-
dig zu werden. Die Konfiguration der Abdominalsegmente, auf
deren Basis er gebildet wird, muB also viel frither determiniert sein,
als sie sichtbar wird. Der Gedanke liegt nahe, daB die betreffende
Einziehung des Hinterendes korrelativ mit der Ausbildung der
Organe der HEroLDschen Tasche verkniipft ist. Dies kénnte aus
weiteren Umwandlungsstadien hervorgehen, die aber bisher nicht
erhalten wurden.

Entwicklung des intersexuellen Kopulationsapparats. Die Rich-
tigkeit der gesamten Ableitungen und somit des Zeitgesetzes der
Intersexualitdt wird durch die Entwicklungsgeschichte des Kopu-
lationsa pparats intersexueller Weibchen bewiesen, die meine Schii-
lerin DU Bois untersuchte. Bei schwacher Intersexualitit ist noch
zur Zeit der Verpuppung die ganze Anlage weiblich und erst bei
Ausbildung der Labien bzw. Uncus und Chitinring verlauft die
Entwicklung plotzlich ménnlich. Bei hoheren Intersexualitiits-
stufen ist ebenfalls zunichst alles weiblich, aber vor der Verpup-
pung vereinigen sich die Imaginalscheibenpaare nicht mehr voll-
stindig und die weiteren Differenzierungsvorginge sind ménnlich.
Bei noch starkerer Intersexualitét riicken schon frithzeitig die hin-
teren Imaginalscheiben zusammen und bilden ein HERoLDsches
Organ, wahrend die vorderen unregelmifige abnorme Bildungen
nach dem Drehpunkt liefern. Es eriibrigt sich, auf weitere Einzel-
heiten einzugehen (siehe pu Bo1s), da sie iiber jede Erwartung hin-
aus genau mit dem tbereinstimmen, was das Zeitgesetz der Inter-
sexualitdt erfordert und den Bau der betreffenden Organe der
Intersexe restlos erkliren.
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yy) Die Antennen.

Wenn wir von den feineren Strukturunterschieden absehen, so
zeigen die weiblichen Antennen einen Schaft mit kurzen, borsten-
artigen Seitenfiedern, die mit bloBem Auge kaum sichtbar sind,
die ménnlichen Antennen aber sind langgefiedert mit zwei Reihen

b
Abb. 34. a weibliche, b minnliche Antennen von L. dispar. (Nach GOLDSCHMIDT.)

von Seitengsten, die in der natiirlichen Lage am Kopf als auflen
und innen bezeichnet werden konnen (siehe Abb. 34).
Entwicklung. Die Entwicklung der Antennen ist in beiden Ge-
schlechtern verschieden. Sie sind schon in der Raupe als Imagi-
nalscheiben vorhanden, und bei der Verpuppung erscheinen sie in
beiden Geschlechtern als wenig differenzierte epitheliale Sicke,
deren GroBe und Form aber bereits den Geschlechtsunterschied
zeigen. Auch der noch nicht sichtbare Vorgang der Fiederbildung
muf} schon im Epithel des Sacks determiniert sein, da bei anderen
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Abb. 35a—e. Fiinf Stadien der Differenzierung der weiblichen Antenne in der Puppe.
(Nach GOLDSCHMIDT.)
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Schmetterlingen eine entsprechende Struktur auf der Chitinscheide
der Antennen erscheint. Die Entwicklung der weiblichen Antenne
zeigt Abb. 35. Wir erkennen, dafl zuerst an der konkaven Seite
des Sacks die innere Fiederreihe (im Bild nach unten) durch
streifige Anordnung des Epithels abgegrenzt wird. Dann zieht
sich der ganze Sack mehr an der konkaven als an der konvexen

Seite zusammen, die Fiederanlagen schneiden sich in die Ober-
flache ein, und gleichzeitig wird die duBlere Fiederreihe als eine
Serie von Verdickungen sichtbar. Durch weiteres Zusammen-
ziehen grenzt sich der Schaft ab, und zugleich wachsen die
Fiedern zu ihrer richtigen Lénge aus.

Anders verlduft der Proze bei der minnlichen Antenne (Ab-
bildung 36). Die Anlagen der Fiederreihen werden &hnlich ge-
bildet wie beim Weibchen. Die weitere Ausbildung ist aber
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verschieden. Zuerst differenziert sich die innere Fiederreihe
(unten im Bild), indem sie, von der konkaven Seite des Sacks
beginnend, in diesen hinein sich ausschneidet und durch Vor-
wachsen der Ausschneidefurche an der Fiederbasis in den Schaft
hinein sich differenziert. Dabei wird der Schaft immer mehr
verschmilert, ohne aber sich an der konkaven Seite von dem
Chitinschild loszulésen, wie es die weibliche Antenne tut. Die

Abb. 36a—e. Differenzierung der minnlichen Antenne in der Puppe. Die Antenne ist
durch ihr Chitinschild hindurch gesehen dargestellt. (Nach GOLDSCHMIDT.)

duBere Fiederreihe wichst erst nach der inneren aus, so daB
ein Stadium vorkommt, in dem die &dullere Reihe die Léange
der weiblichen Fiedern zeigt, die innere aber schon weit auf
dem Weg zur minnlichen Linge ist.

Intersexuelle Weibchen. Fir den ersten Beginn der inter-
sexuellen Umwandlung der Antennen gibt es zwei Typen. Beim
ersten, selteneren Typ verlingern sich zuerst einzelne Fiedern als
eine kleine Gruppe. Dieser Typ erscheint nur in einer bestimmten
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Rassenkreuzung, die auch sonst Besonderheiten zeigt (Abb. 37
1. Reihe). Sonst ist der erste Anfang durch eine leichte Fieder-

verlingerung kenntlich, und mit fortschreitender Intersexualitit
werden die Fiedern linger und ldnger (Abb. 37), bis sie bei
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hoheren Intersexualitatsstufen ganz méannlichen Charakter er-
reicht haben.

Intersexuelle Mdnnchen. Bei den intersexuellen Minnchen
bleiben die Antennen bis zu den héchsten Stufen normal
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méannlich. Erst in den héchsten Stufen verindern sie sich,
und zwar wird die #duBere Fiederreihe, die gleiche, die ent-

Serie von Antennen intersexueller @ steigenden Intersexualitéiitsgrads. In der 1. Reihe die etwas abweichende
erste Stufe vom sogenannten Gifutyp. (Nach GOLDSCHMIDT.)

Abb. 37.

wicklungsgeschichtlich sich zuletzt differenziert, teilweise oder
ganz weiblich (Abb. 38). In den allerhchsten Stufen folgt
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dann auch die innere Reihe mehr oder weniger unregel-
maBigl.

Interpretation und Entwicklung. Fir die intersexuellen Minn-
chen ist die Interpretation auf Grund des Zeitgesetzes einfach. In
den niederen Stufen ist die ménnliche Determination schon abge-
schlossen, wenn der Drehpunkt kommt. In den héchsten Stufen
muB er so fallen, daB3 die sich zuerst entwickelnde innere Fieder-
reihe noch in die Zeit der ménnlichen Determination fallt, die spé-
ter sich differenzierende dullere Reihe aber schon in die weibliche
Phase. Weniger einfach ist aber die Situation fiir die intersexuellen
Weibchen. Urspriinglich stellten wir uns vor, dafl nach dem Dreh-
punkt die Seitenfiedern beginnen wie beim Mannchen auszuwach-

Abb. 38. Antennen cines stark intersexuellen &, zeigt die Differenz im Verhalten der beiden
Fiederreihen. (Nach GOLDSCHMIDT.)

sen und so lange wachsen, bis die Chitinisierung eintritt und dem-
gemélB so lang werden, wie es die noch verbleibende Zeit erlaubt.
Das Studium der Entwicklung zeigte aber, daB die Situation doch
komplizierter ist, und daB das Endresultat von mehreren Teilpro-
zessen abhangig ist. Bei niederer Intersexualitit ist das Antennen-
schild der Puppe rein weiblich, der Drehpunkt muB also nach der
Determinierung der Form des Antennensacks stattgefunden haben.
Die Entwicklung des Antennenschafts geht ebenfalls noch nach

1 KosSMINSKY u. GOLOWINSKAJA (1930) haben neuerlich eine merk-
wiirdige Serie von méannlichen Intersexen erhalten, die nicht nur durch
absonderliche genetische Verhéltnisse zustande kommen, sondern auch in
der Organisation vollig regellos sind, entgegen unseren tausendfiltigen
Erfahrungen. Auch die Antennen verhalten sich nicht wie hier geschildert.
Offenbar handelt es sich um eine Komplikation infolge abnormer Chromo-
somenverhéltnisse, die wohl aufgeklirt werden wird.
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dem weiblichen Typ vor sich, die Fiederlange hingt aber dann
ab 1. von der geringen Breite des weiblichen Antennensacks, 2. von
der bei weiblicher Schaftentwicklung eintretenden Zuriickziehung
vom konvexen Rand des Schilds. Die noch verfiighare Zeit zum
Auswachsen mag auch eine Rolle spielen, ist aber nicht genau fest-
zustellen. Die Lage des Drehpunkts legt also alle drei fiir die
Differenzierung der Fiedern entscheidenden Faktoren fest, namlich
Breite des Puppenschilds, Zuriickziehung des Antennenschafts und
ménnliches Auswachsen der Fiedern; die kombinierte Wirkung der
drei Faktoren wird dann sichtbar in der Fiederlinge. Die gleiche
Erkenntnis wird sichtbar bei den mittleren Intersexualitdtsstufen.
Hier ist die Form des Antennenschilds intermedidr zwischen den
Geschlechtern, also eine Kompromifbildung, entstanden aus erst
weiblicher, dann ménnlicher Differenzierung. Der Antennenschaft
kontrahiert sich noch wie beim Weibchen, aber nicht mehr so stark,
und die Fiedern wachsen ménnlich aus. Dies fithrt natiirlich zu
einer mehr oder minder intermediiren Fiederlinge. In den hdéch-
sten Intersexualititsstufen ist dann die Entwicklung ganz ménn-
lich.

00) Die -Fliigel.

Die intersexuellen Umwandlungen der Fligel, die scheinbar
auBerordentlich einfach sind, bieten der entwicklungsphysiologi-
schen Analyse merkwiirdigerweise die gr6Bten Schwierigkeiten dar 1.

Form. Die Form der Vorderfligel des Weibchens ist langlich-
elliptisch, wahrend das Mannchen mehr dreieckige Fliigel besitzt.
In den niederen bis mittleren Stufen weiblicher Intersexualitét ist
die Fliigelform weiblich und wird dann erst in den héheren Inter-
sexualititsstufen zunichst intermediir und dann mannlich. Genau
umgekehrt ist der ProzeB bei den intersexuellen Mannchen. Da die
Fligelform bei der Verpuppung bereits festgelegt ist und sicher
schon vorher in der Imaginalscheibe determiniert ist, so stimmen
diese Tatsachen mit den Erwartungen fiir fritheren oder spéteren
Drehpunkt iiberein.

Struktur und Farbe. Der normale weibliche Fliigel hat weil3-
liche Grundfarbe (nach Rassen etwas wechselnd) mit schwarzen

1 Siehe GorLpscEMIDT 1912, 1920 a, 1921 b, 1922 a, 1923 b, 1927 d,
1929 ¢; GoLpscHMIDT u. PorpELBAUM 1914; PoppeErLBAUM 1914; Mi-
NAMI 1925,
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Abb. 39. Oben 2, unten & von Lymantria dispar. (Nach GOLDSCHMIDT.)

Zickzackbinden (Abb. 39). Beim Minnchen ist die Grundfarbe
graubraun, bei verschiedenen Rassen bis nach schwarz hin variie-
rend. Auch die Fliigelschuppen zeigen in ihrer Form Geschlechts-

Abb. 40. Mosaikfleck von dem Fliigel eines intersexuellen
3. Hell weibliche Beschuppung, dunkel minnliche.
(Nach POPPELBAUM.)

unterschiede, indem sich
beim weiblichen Fliigel
iiber den breiten Grund-
schuppenlénglicheDeck-
schuppen finden, die
dem maéannlichen Fliugel
fehlen (Abb. 40), wie das
Bild von einem Mosaik-
fleck gleichzeitig fir
beide Geschlechter zeigt.
Sodann findet sich auf
der Unterseite der Flii-
gel eine geschlechtsspe-
zifische Struktur: beim
Miannchen eine steife
Borste, das Frenulum,
die den Hinterfliigel am
Vorderfliigel durch Ein-
greifen in eine Fithrung,



Die Fliigel. 65

das Retinaculum, befestigt; beim Weibchen finden sich dafiir
nur ein paar weiche Haare (Abb. 41).

Die intersexuellen Weibchen. Die Fligelfirbung verhalt sich
sehr einfach. In der ersten Intersexualitdtsstufe sind die Fliigel
meist etwas dunkler als beim normalen Weibchen, aber nicht so
dunkel wie beim Mannchen. Aber schon bei schwacher Intersexuali-
tiat ist die Farbe ménnlich, und bleibt es durch alle Stufen. Aus
unseren Untersuchungen iiber das Fliugelmuster geht unter anderem
hervor, dafl die dunkleren méannlichen Schuppen sich langsamer
differenzieren als die weiblichen. Es muf also auch ein relativ spit

~

—

Abb. 41, Das Frenulum auf der Unterseite des méinnlichen und weiblichen Fliigels.
~(Nach GOLDSCHMIDT.)

einsetzender Drehpunkt so frithzeitig fallen, dafl die Differen-
zierungsgeschwindigkeit der Schuppen noch umspringen kann.
Abb. 42 zeigt eine Serie von Weibchen ansteigender Intersexualitit.

Das Frenulum verhilt sich ziemlich genau wie die Fligelform:
bis zu starker Intersexualitit ist es weiblich und wird dann erst
ménnlich. Seine Determination muB also viel frither liegen als die
der Fligelfarbe.

Merkwiirdigerweise gibt es nun noch einen zweiten Typ inter-
sexueller Weibchen, der nur erscheint, wenn der Vater einer be-
stimmten Rasse angehort; da der erste Fall bei einer Kreuzung
mit der Rasse Gifu aufgetreten war, sprechen wir vom Gifu-Typ

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 5
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(siehe GorpscamipT 1920 a, 1929 ¢). Bei diesem Typ erhalten die
intersexuellen Weibchen bis zur mittleren Intersexualitét ihre weib-
liche Farbe (es ist der gleiche Typ, der auch die Besonderheit zeigt,

Abb. 42. Ansteigende Serie intersexueller @, dariiber ein normales . Die GroBenverschieden-
heit ist bedeutungslos, nur durch die Zuchtbedingungen verursacht. (Nach GOLDSCHMIDT.)

daB die Fiederverlingerung der Antennen bei einigen Fiedern be-
ginnt). Dann aber tritt die ménnliche Farbung in mosaikartigen
Streifen auf, die mit zunehmender Intersexualitit den Fliigel mehr
und mehr bedecken. Einige Beispiele zeigt Abb. 43. Bei der aller-
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stirksten Intersexualitit kommt es in bestimmten Kombinationen
vor, daB die sonst ganz ménnlich aussehenden Individuen auf den
Fliigeln ganz feine Spritzer weiblicher Farbe zeigen. Da die Fliigel
sich beim G4fu-Typ ebenso verhalten wie bei den ménnlichen Inter-
sexen, werden beide Erscheinungen gemeinsam besprochen werden.

ADbb. 43. Ansteigende Stufen weiblicher Intersexualitit vom Gifu-Typ.
(Nach GOLDSOHMIDT.)

Die intersexuellen Mdnnchen. Diese zeigen stets den Mosaik-
typus wie Abb. 44 zeigt, d. h. mit ansteigender Intersexualitiit
nehmen die weiblichen Mosaikflecke zu, bis schlieBlich der Fliigel
fast oder ganz minnlich ist. Diese Flecken sind insoweit unregel-
mibig auf den Fliigeln verteilt, als sie irgendwo auf den vier Fliigeln
erscheinen konnen. Was konstant ist fiir eine bestimmte Inter-

5%
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sexualitatsstufe, ist die relative GesamtgroBe der ménnlichen und
weiblichen Fliigelbezirke. Aber auch in der Einzelverteilung der
Flecken lassen sich bestimmte GesetzméaBigkeiten erkennen (siehe

Abb. 44. Ansteigende Reihe minnlicher Intersexualitét, dariiber ein normales 3.
(Nach GOLDSCHMIDT.)
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auch Minawmr), deren wichtigste sich so ausdriicken 148t, dafl das
Mosaik meist so aussieht, als ob die dunkle ménnliche Farbe sich
in einem dickflissigen Strom iiber die Fliigelfliche ergossen hétte.

Es ist nun eine zunédchst unerwartete aber wichtige Tatsache,
daB die ménnlich oder weiblich gefarbten Bezirke der Fliigel nicht
nur der Farbe nach so aussehen, sondern in jeder Beziehung wirk-
lich ménnlich oder weiblich sind: die Beschuppung ist weiblich
auf den weiblichen, ménnlich auf den méannlichen Flecken (siehe
Abb. 40). Die weiblichen Flecken haben, entsprechend der weib-
lichen Fligelform, ein andersartiges Fldchenwachstum als die
ménnlichen, wodurch der intersexuelle Fliigel oft an richtiger Ent-
faltung gehindert wird. Endlich erscheint das Frenulum méannlich,
wenn die Fligelstelle, an der es sitzt, mannlich ist und weiblich,
wenn sie weiblich ist. Diese Erfahrungen werden nun auch durch
die Entwicklungsgeschichte bestdtigt. Schon lange, ehe irgend-
welche Farbe gebildet wird, sind die mannlichen und weiblichen
Flugelteile daran zu unterscheiden, daBl auf den weiblichen Stellen
die Schuppenentwicklung schneller ablduft als auf den ménnlichen.
KosMINSKY u. GOLOVINSEAJA (1930) haben schlieB3lich beobachtet,
daB sich die beiderlei Mosaikstellen oft schon auf der chitinigen
Fliigelscheide der Puppe feststellen lassen, also schon festgelegt
sein miissen, bevor die Fligelanlage duBerlich irgend etwas zeigt.
Das stimmt ja auch mit der aus ganz anderen Untersuchungen ab-
geleiteten Tatsache iiberein, dafl generell das Zeichnungsmuster des
Schmetterlingsfliigels bei der Verpuppung schon determiniert ist.
Wir treffen somit hier (wie auch beim Gifu-Typ der intersexuellen
Weibchen) einen ganz einzigartigen Zustand an. '

Zunéchst erscheinen diese Tatsachen sehr schwer zu erkldren.
Wollen wir eine Erklarung finden, so miissen wir dabei beriick-
sichtigen, dafl die geschilderte Art der Verteilung der Mosaik-
flecken auf der Fligelfliche verstindlich werden mufl; sodann
auch die Zunahme der weiblichen Flichenteile mit steigender
Intersexualitét; die Tatsache ferner, daB dieser Mosaiktyp stets
bei den Méannchen gefunden wird, bei den Weibchen aber nur bei
einer bestimmten seltenen Rassenkreuzung; endlich, daBl es sehr
unwahrscheinlich ist, daB das Zeitgesetz der Intersexualitit, das
fiir alle Organe gilt, gerade bei den méinnlichen Fliigeln versage.
Eine Betrachtung dieser Punkte zeigt,