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Vorwort. 

Der auBere AniaB zur Abfassung dieser Monographie war der 
AbschluB meiner eigenen Untersuchungen liber Intersexualitat 
nach zwanzigjahriger Arbeit. Wahrend 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 durchzufiihren. Seitdem hat sich ein umfangreiches 
neues Material aufgehauft, das, besonders bei den Wirbeltieren, 
zu wichtigen neuen Erkenntnissen fiihrte, die sich auf das schonste 
mit unseren friiheren Erkenntnissen vereinigen lassen und zu 
wichtigen Erweiterungen der ganzen Theorie fiihren. 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 Intersexualitat, 
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 selbstandig mono
graphisch darzustellen. DaB es dabei mir nicht auf eine Literatur
compilation, sondern auf die geistige Verarbeitung des Stoffs, 
auf eine Art Rechnunglegung liber 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 vollstandiges Nachschlagewerk geliefert 
zu haben, namlich ein einheitliches und geschlossenes Ganze, eben 
eine Monographie, die sich auch nicht schamt, das Monogramm 
ihres Verfassers zu zeigen. Eine kurze Erklarung ist noch dafiir 
notig, daB meine eigenen Untersuchungen liber die Intersexuali
tat bei Lymantria dispar so ausfiihrlich dargestellt sind. Die 
Berechtigung dazu wird abgeleitet erstens damus, daB bei diesen 
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Untersuchungen das Phanomen der Intersexualitat entdeckt 
wurde, zweitens, daB dabei eine Losung des Geschlechtsproblems 
aus der experimentellen Analyse der Zwischenstufen sichtbar 
wurde, drittens, daB es die einzigen vollstandigen Untersuchungen 
sind, in denen nicht nur die Erzeugung der Intersexe vollig 
vom Experimentator beherrscht wird, sondern auch die morpho
logische und embryologische Analyse durchgefUhrt ist und viertens, 
daB die dem N euling 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 Universitat, Californien, L. V. DOMM von der 
Chicago Universitat und B. ROMEIS von der Universitat Miinchen 
fiir tJberlassung von Originalphotos verpflichtet; ferner Herrn 
CURT STERN fiir Anfertigung eines Schemas und Hilfe beim 
Lesen der Korrekturen; Frau A. BRIEGER-KAISER fUr dauernde 
Mitarbeit in aHem Technischen und endlich dem Verlag fiir 
groBziigige ErfiiHung aller meiner Wiinsche. 

Berlin-Dahlem, den 20. Dezember 1930. 

R. GOLDSCHl\HDT. 
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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 Phanomen, dessen Analyse auf der gleichen Basis 
auszufiihren sein wird. Aber einmal ist es noch nicht so vollstandig 
durchgearbeitet und sodann ist seine Besprechung nur im Rahmen 
einer Gesamtdarstellung des Geschlechtsproblems der Pflanzen 
durchzufiihren, die besser dem Botaniker uberlassen bleibt, der 
das Material aus erster Hand kennt. So sei hier nur darauf hin
gewiesen, daB 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. HERTWIG 1922, GOLDSCHMIDT 
1929). 

Der Begriff "Sexuelle Zwischenstufen" ist ein rein deskriptiver, 
der im einzelnen in genau definierbare Einzelphanomene aufzu
losen sein wird. Die Anwendung des Begriffs hat zur Voraus
setzung, daB der normale Zustand del' del' Zweigeschlechtigkeit 1 

ist, also del' einer typischen Geschlechtertrennung (Gonochorismus) 
odeI' DiOzie (Terminologie, siehe GOLDSCHMIDT 1920b). Damit 
scheiden also fur die Betrachtung del' Zwischenstufen alle echten 
Hermaphroditen odeI' besser, Monozisten aus (Beispiel Band
wiirmer, Lungenschnecken). Trotzdem kann abel' die Grenze nicht 
ganz scharf gezogen werden. Wir werden spateI' sehen, daB ein 
Intersex nacheinander im Laufe seines Lebens eine mannliche und 

1 In der medizinischen Literatur begegnet man oft dem Wort Bi
sexualitat, 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 Umstanden ist es besser, den Terminus iiberhaupt 
nicht zu verwenden. 

. Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 1 
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weibliehe Phase hat, von denen allerdings nur eine oder keine funk
tionieren kann. Dann werden uns aber aueh Intersexe begegnen, 
die naeheinander als Weibehen und Mannehen funktionieren. 
Diese wieder sind doeh kaum zu trennen von solehen Monozisten, 
bei denen die beiden Gesehleehtsphasen stets aufeinanderfolgen, 
den protandrisehen oder protogynen Hermaphroditen. Der Unter
sehied besteht darin, daB bei letzteren jedes Individuum der Art 
ein soleher Hermaphrodit ist, bei ersteren aber es sieh um eine 
Abnormitat innerhalb einer getrenntgesehleehtigen Form han
delt. Aber aueh der Begriff der Abnormitat innerhalb eines Go
noehoristen gibt keine vollstandige Definition der Zwisehenstufe, 
da wir FaIle kennenlernen werden, in denen das Erseheinen der 
Zwisehenstufe J;lin normales Vorkommnis ist. So bleibt der Begriff 
der sexuellen Zwisehenstufe eine deskriptive Bezeiehnung, deren 
U mfang mehr oder minder konventionell ist. 

Das Studium der sexuellen Zwisehenstufen ist nur ein Teil des 
Gesamtproblems der Gesehleehtsbestimmung. Einesteils lassen 
sieh die Zwisehenstufen nieht verstehen ohne die Kenntnis des 
normalen Gesehleehtsbestimmungsvorgangs, andernteils hat ge
rade die Analyse der Zwisehenstufen wiehtige Teile des Gesehleehts
problems geklart. So wird eine Darstellung der Zwisehenstufen 
sieh dauernd mit dem allgemeinen Problem der Gesehleehtsbe
stimmung auseinanderzusetzen haben. Es wird sieh dabei zeigen. 
daB die versehiedenen Gruppen von Tatsaehen sieh zu einem har
monisehen Ganzen vereinigen lassen und daB das Gesamtproblem 
in relativ einfaeher Weise darstellbar ist. 

Die Analyse ~er sexuellen Zwisehenstufen hat zur Voraus
setzung die Kenntnis der elementaren Tatsaehen in Bezug auf die 
normale Gesehleehtsbestimmung. Sie mussen daher fiir den der 
Vererbungslehre Fernstehenden kurz vorausgesehiekt werden. Wir 
besehranken uns dabei auf das Fundament, das heute vollstandig 
feststehend ist. 

Darauf mull 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 nahme wohl 
niemand Notiz davon. Anders bei der Vererbungslehre. Hier halt jeder, 
der in I:leinem Fach Gelegenheit hat, sich mit dem Organismus zu beschaf
tigen, sich fiir befahigt, iiber die ;hm nur oberfliichlich bekannten Ergeb
nisse der Vererbungslehre zu urteilen und offentlich zu erkliiren. daB die. 
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gesichertsten Ergebnisse dieser Wissenschaft um'ichtig seien. Zwar geht 
die eigentliche Vererbungsforschung dariiber zur Tagesordnung iiber; aber 
diejenigen, die fiir ihre Arbeiten die Ergebnisse der Vererbungsforschung 
benotigen, ohne selbst das Gebiet beherrschen zu konnen, vermogen nicht 
zu beurteilen, auf welcher betriibenden Basis von Keuntnislosigkeit die 
A ttacken gegen die Ergebnisse der Verer bungslehre beruhen, die von Leuten 
geritten werden, die sonst ausgezeichnete Keuner der Gelenkmechanik, 
oder der Nervenhistologie oder der Knochenrontgenologie usw. sind. Sie 
kommen daun zur Uberzeugung, daB die Jiingst gesicherten Grundlagen 
noch bestritten seien und werden daun selbst zu Gedankengangen gefiihrt, 
die nicht mit den elementarsten biologischen Tatsachen vereinbar sind. 
Gerade bei der Bearbeitung von Geschlechtsproblemen, besonders durch 
Medizmer, wird gar zu haufig die Beobachtung gemacht, daB die elemen
tarsten biologischen Ta.tsachen dem Autor unbekaunt 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 Mad chen 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 schopfen, eine 
katastrophale Sammlung von Fehlern und Irrtiimern zllsammengestellt 
hat. Es ist Zeit, daB auch der Mediziner, der sich mit biologischen Pro
blemen auf dem Gebiet der Sexualitat befaBt, sich die miihsam erarbei
teten Grundlagen aneignet und auf ihnen aufbaut. 

1. Das mechanische Zahlenverllaltnis der Geschlechter. 
Bei den getrenntgeschlechtigen Lebewesen werden im Idealfall 

die beiden Geschlechter zu genau gleichen Teilen erzeugt: 50% ~, 

50% (J ist das sogenannte mechanische Zahlenverhaltnis. Das be
sagt, daB der Mechanismus, der die Verteilung der Nachkommen 
auf die beiden Geschlechter besorgt, so arbeitet, daB diese gleich
miWige Verteilung zustandekommt, falls kein stOrender EinfluB 
verschiebend eingreift. Wir kennen bereits eine ganze Anzahl 
solcher Einfliisse, die an verschiedenen Stellen des Vorgangs ein
greifen konnen, ohne daB dadurch an der Tatsache des Mechanis
mus etwas geandert wird. Dieser Mechanismus besteht darin, 
daB das eine Geschlecht nur eine Sorte von Geschlechtszellen 
bildet, das andere Geschlecht aber zwei Sorten, so daB 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, heiBt 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. J edes innere 
oder auBere Agens, das diese beiden Grundeigenschaften der Ga
meten des heterogametischen Geschlechts zu beeinflussen vermag, 
kann damit das wirkliche Zahlenverhaltnis der Geschlechter gegen 
das mechanische Zahlenverhaltnis verschieben, ohne daB dadurch 
etwas am Vorhandensein des zugrunde liegenden Mechanismus 
geandert wird. 

Es ist aus den Elementen des Mendelismus bekannt, daB eine 
in einem Gen heterozygote Form zwei Sorten von Gameten zu 
gleichen Teilen bildet. Wenn daher die Tatsache des mechanischen 
Geschlechtsverhaltnisses 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. DiegeschlechtlicheFortpflanzung ist also vomStand
punkt der Vererbung zu vergleichen einer MENDELschen Riick
kreuzUDg zwischen einer Homozygoten und einer Heterozygoten, 
bei der ebenfalls das mechanische Verhaltnis von zwei Typen zu 
gleichen Teilen erzeugt wird. DaB dies die richtige Erklarung fiir 
das Zustandekommen des mechamschen Geschlechtsverhaltnisses 
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. Friiher unterschied man 
drei Moglichkeiten; Geschlechtsbestimmung vor der Befruchtung, 
progam, wahrend der Befruchtung, syngam, nach der Befruchtung, 
metagam. Von diesen scheidet erstere vollstandig aus, bis auf 
einen noch immer ungeklarten Fall (Dinophilus). Die metagame 
Bestimmung aber bedarf einer naheren Erklarung. Die Bestim
mung des Geschlechts im Augenblick der Befruchtung, die zygo
tische Geschlechtsbestimmung, besagt nicht, daB diese Festlegung 
des Geschlechts unabanderlich ist. 1m Normalfall ist das zwar so, 
aber es gibt eine groBe Zahl von Moglichkeiten dafiir, daB das Ge
schlecht trotzdem nachher verschoben wird. Die Analyse dieser 
FaIle -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 tatsachlich die 
Bestimrnung syngam ist, aber nachtraglich durch irgendwelche 
Agenzien die primare Entscheidung korrigiert wird. Eine richtige 
metagame Geschlechtsbestimmung lage vor, wenn in beiden Ge
schlechtern nur eine Sorte von Gam.eten erzeugt wiirde und da
mit nur eine Sorte befruchteter Eier, die die Moglichkeit hatten, 
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 phanotypischen Geschlechtsbe
stimmung, also auf Grund gleichartiger genotypischer Anlagen 
sprechen. Ob dergleichen iiberhaupt vorkommt, ist sehr fraglich. 
1m Pflanzenreich wird es allerdings fiir gewisse Falle angenommen 
(siehe z. B. CORRENS 1928, HARTMANN 1929), ob mit Recht, er
scheint mir noch nicht sicher. Bei zweigeschlechtigen Tieren be
steht die Moglichkeit einer solchen Annahme nur fiir einige Spezial
falle bei Fischen und Amphibien, die wir spater diskutieren werden. 
Fiir die iiberwaItigende Masse des Tierreichs kommt dergleichen 
nicht in Frage, so daB wir unter V orbehalt dieser Spezialfalle stets 
nur mit syngamer oder zygotischer Geschlechtsbestimmung zu 
tun haben. Was fiir den Biologen selbstverstandlich ist, aber vom 
M~iner, der in seiner Literatur vom asexuellen Soma liest, auch 
nicht vergessen werden solIte, ist, daB dies auch fiir die Sauge
tiere und den Menschen gilt und gar nichts zu tun hat mit der 
nachtraglich erst einsetzenden Wirkung der Geschlechtshormone 
(siehe unten). 

2. Die Geschlechtschromosomen 1. 

Das Homo-Heterogametieschema der Geschlechtsbestimmung 
wurde zunachst aus Vererbungsexperimenten abgeleitet und be
wiesen. Gleichzeitig gelang der cytologischen Forschung der Nach
weis, daB 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 SOHRADER (1928). 
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X-Chromosomen odeI' Geschlechtschromosomen (XX-Gruppe), 
wahrend in dem anderen Geschlecht an gleicher Stelle nul' ein 
solches X-Chromosom vorhanden ist, dessen Partner entweder 
fehlt (X-O-Gruppe) odeI' ein andel'S gestaltetes Chromosom, ein 
Y-Chromosom ist (X-Y-Gruppe). Da bei del' Reifeteilung del' Ge
schlechtszellen die Chromosomen eines Paares voneinander ge
trennt werden, so besitzen aIle reifen Gameten des ersteren Ge
schlechts ein X-Chromosom, von dem letzteren Geschlecht abel' 
die Halfte del' Gameten ein X-Chromosom, die andere Halfte ent
wedel' kein Geschlechtschromosom odeI' ein Y-Chromosom. Erste
res ist also das homogametische Geschlecht, das nul' eine Sorte 
von Gameten bildet, die X-Gameten, letzteres ist das heterogame
tische Geschlecht, das zu gleichen Teilen X- und Y- (bzw. 0-) Ga
meten bildet. Die Befruchtung ersterer durch die letzteren fiihrt 
zu zwei Sorten von Zygoten zu gleichen Teilen X + X odeI' X + Y 
(bzw. 0) und das sind wieder die beiden Geschlechter. (Es ist zu 
merken, daB im Gegensatz zu den Geschlechtschromosomen odeI' 
X-Y-Chromosomen die iibrigen Chromosomen del' Zelle als Auto-
80men bezeichnet werden.) Ceteris paribus entscheidet also iiber 
das Geschlecht das Vorhandensein del' einen odeI' anderen Ge
schlechtschromosomenkombination, die (normalerweise) bei del' 
Befruchtung zustande kommt. Damit ist abel' nicht gesagt, daB 
die Wirkung dieses primaren Mechanismus nicht unter Umstanden 
durch anderes iibertOnt werden kann, wie wir sehen werden. Del' 
sichtbare Geschlechtschromosomenunterschied erweist sich also 
als die morphologische Grundlage fiiI' das zunachst aus dem Ver
erbungsexperiment erschlossene Hetel'o-Homogametieschema. 

DaB dem so ist, ist heute unerschiitterlich feststehend, und es 
ware gut, wenn auch die del' Vel'el'bungslehre fernstehenden Kreise, 
die sich mit Geschlechtsproblemen beschaftigen, sich mit del' Tat
sache vertraut machten. Denn die Nichtbeachtung hat schon zu 
heilloser Verwirrung gefiihrt, wie wir spateI' z. B. bei PEZARDS 
Untersuchungen sehen werden. Es ist hier nicht del' Ort, die Be
weise fiiI' die sogenannte Geschlechtschromosomentheorie - in 
Wirklichkeit keine Theorie, sondeI'll ein gewaltiges Tatsachenge
baude - aufzuzahlen (siehe GOLDSCHMIDT 1929b, BELAR -1928, 
STERN 1928, SCHRADER 1928). Es geniigt festzustellen, daB sie 
in Fiille erbracht sind, darunter Untersuchungen, die durch die 
wundervolle Harmonie del' Experimentaltatsachen mit den er-
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warteten und angetroffenen cytologischen Befunden zum Schon
sten gehoren, was die neuere Biologie hervorgebracht hat. Da
gegen ist es notig, ein paar Einzelheiten zu erwahnen, die als 
V oraussetzung fur 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 mannliche Geschlecht das heterogametische; es gibt 
mannchen- und weibchenbestimmende Spermien, und zwar sind die 
X-Spermien weibchenbestimmend: X+X=¥, X+O (oderY) =6-. 
Hierher gehoren Wiirmer, Arthropoden, Fische, Amphibien, Sauge
tiere und die diozischen niederen und hoheren Pflanzen, und zwar 
ist in vielen Fallen die mannliche Heterogametie ubereinstimmend 
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
sitztI. Bei diesem Typus, gewohnlich Dro8ophila-Typ (historisch 
richtiger Bryonia-Typ) genannt, erhalten somit stets die Sohne ihr 
X-Chromosom von der Mutter und die Tochter je ein X-Chromosom 
von Vater und Mutter. 

Beim zweiten Typ, dem sogenanntenAbraxas-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 = 6-. Vielfach werden in diesem 
Fall die Geschlechtschromosomen nicht XY, sondern WZ genannt, 
um den Unterschied gegeniiber dem Dro8ophila-Typ hervorzu
kehren. Wir haben Griinde, von diesen Bezeichnungen keinen Ge
brauch zu machen und auch bei dem Abraxas-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 Dr080-
phila-Typ ist auch hier in vielen Fallen das Verhalten durch TIber
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 OGUMA 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 
Faile, in denen durch das genetische Experiment das Vorhanden
sein des XX-XY-Mechanismus bindend bewiesen ist, ohne daB ein 
cytologischer Nachweis gelingt. Niemand, der das Tatsachen
material beherrscht, konnte auf den Gedanken kommen, daB es in 
solchen Failen keinen Geschlechtschromosomenmechanismus gabe. 

Der Geschlechtschromosomenmechanismus fiihrt tatsachlich 
die Entscheidung iiber das Geschlecht herbei (unter spater zu dis
kutierenden Voraussetzungen). Dies wird durch eine Fiille ein
deutiger Tatsachen bewiesen. Es seien nur solche Faile erwahnt, 
in denen aus irgendwelchen Griinden Eier oder Samenzellen einen 
abnormen Geschlechtschromosomenbestand haben. Bei Droso
phila ist etwa ein Y-Spermium mannchenbestimmend. Befruchtet 
es aber ein abnormes Ei mit zwei X, so entsteht ein Weibchen, da 
nur der Geschlechtschromosomenbestand im befruchteten Ei ent
scheidend ist, namlich bei Drosophila XX = ~, X = 6'. 

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 voIlzogenen Geschlechtsbestimmung, sozusagen ein sekundarer 
Geschlechtscharakter. Diese Hypothese ist, abgesehen von ihrer logischen 
Unhaltbarkeit,langst experimentell widerlegt, und HAECKER hat sie selbst 
schlieBlich nur noch auf eine phylogenetische Vorstufe angewandt sehen 
wollen, d. h. ais faisch erkannt (siehe GOLDSCHMIDT 1927 d). 

3. Die geschlechtsgebnndene Vererbnng. 
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 phanotypisch sie nicht zeigende 
T6chtel' auf die mannlichen Enkel iibertragen. Beim Abraxas-Typ 
sind entsprechend die Geschlechter zu vertauschen. Die Einzel
heiten, die ein jeder Anfanger in der Vererhungslehre 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 Zusammeniassungen von GOLDSCHMIDT 1929, BELAR 
1928, STERN 1928). Finden sich Gene in den Y-Chromosomen, und 
auch solche sind bekannt, so muB ihr Erbgang dem Weg des Y
Chromosoms folgen, d. h. daB bairn Dro8ophila-Typ (XY =<3') die 
betreffenden Eigenschaften stets nur vom Vater auf den Sohn, 
also in der mannlichen Linie, vererbt werden, beim Abraxas-Typ 
aber (XY =~) von der Mutter auf die Tochter, d. h. in der weib
lichen Linie. Dieser Erbgang kann nur durch Faktorenaustausch 
zwischen X und Y durchbrochen werden, Falle, deren Analyse 
natUrlich die besten Beweise fUr 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 bestirnmenden 
Gene teilweise ill bestimmter Weise dem Geschlechtschromosomen
mechanismus eingegliedert sind. Ein von Laien haufig gemachter 
Fehler ist es, anzunehmen, daB die Anlagen (Gene) fUr die sekun
daren Geschlechtscharaktere in den Geschlechtschromosomen ge
legen seien. Davon kann nicht die Rede sein. 

4. Die geschlechtskontrollierte Vererbung. 
Es gibt Erbeigen schaften , fUr die sich ein gewohnlicher MENDEL

scher Erbgang nachweisen laBt, die aber die Besonderheit zeigen, 
daB sie nur in einem Geschlecht sichtbar werden, obwohl die Erb
analyse zeigt, daB das andere Geschlecht die betreffenden Gene 
genau so enthalt. Das vorhandene Geschlecht kontrolliert also 
das Sichtbarwerden des Effekts der betreffenden Gene. Zu dieser 
Erscheinungsgruppe gehoren auch die sekundaren Geschlechts
charaktere, wenn wir zunachst von der fUr die Wirbeltiere hinzu
kommenden Komplikation der Hormonwirkung absehen. Woes 
moglich war, die Vererbung der sekundaren Geschlechtscharaktere 
im Kreuzungsexperiment zu analysieren, zeigte es sich, daB sie 
durch gewohnliche, also autosomale, mendelnde Gene bedingt sind, 
die sich zwar in beiden Geschlechtern in gleicher Weise rekombi
nieren, aber nur in einem phanotypisch zum Ausdruck kommen 
konnen (siehe GOLDSOHMIDT 1920a u. b, GOLDSOHMIDT u. MINAMI 

1923, GOLDSCHMIDT u. FISOHER 1922). Dies aber bezeichneten wir 
als geschlechtskontrollierte Vererbung. Wir konnen das gleiche 
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entwicklungsphysiologisch etwa folgendermaBen beschreiben: Ein 
jeder AuBencharakter ·wird durch das Zusammenarbeiten gewisser 
Gene mit dem Substrat hervorgerufen. Verlauft diese Wirkung 
ganz unabhangig von dem XX- oder XY-Zustand des Individuums, 
so sprechen .vir von einem somatischen Charakter. Wird aber die 
Auswirkung der betreffenden Gene verschiedenartig beeinfluBt, 
je nachdem das Individuum XX oder XY ist, so ist der entstehende 
AuBencharakter eine sekundare Geschlechtseigenschaft. Es kann 
somit maximal jede Erbeigenschaft einen sekundaren Geschlechts
charakter darstellen, wenn ihr Entwicklungsgang durch die XX
oder XY-Konstitution beeinfluBt wird, mit ihr reagiert. Das 
andere, wohl nie verwirklichte Extrem ware, daB keine Erbeigen
schaft diese Reaktion zeigt, somit es tiberhaupt keine sekundaren 
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. 1st diese Entscheidung 
von dem XX- oder XY-Zustand unabhangig, so ist nur ein Weg 
moglich~ der von der genetischen Konstitution bestimmt ist. In 
anderen Fallen aber hat das betreffende Organ oder Zellgruppe 
auf Grund seiner genetischen Beschaffenheit eine alternative Ent
wicklungsmoglichkeit. Welcher von den beiden moglichen Wegen 
zur Zeit der Determination eingeschlagen wird, hangt davon ab, 
ob XX oder XY vorhanden und irgendwie wirksam ist. Es ist 
von groBter Wichtigkeit, sich diese Sachlage klarzumachen, da ein 
groBer Teil der Verwirrung, die in Bezug auf die sekundiiren Ge
schlechtscharaktere herrscht, hier ihre Ursache hat. 

5. Die Geschlechtshormone. 
Es muB bereits hier in der Einleitung Klarheit tiber die Ge

schlechtshormone geschaffen werden, da bedauerlicherweise viele 
Forscher, die auf diesem Gebiet arbeiten, es versaumen, sich tiber 
die genetischen Voraussetzungen des Gegenstandes klarzuwerden. 
Auch da, wo es Geschlechtshormone gibt, also vor aHem bei den 
hoheren Wirbeltieren, ist der Geschlechtsbestimmungsmodus der 
gleiche wie tiberaH in der Welt der zweigeschlechtigen Organismen: 
die Geschlechtschromosomenkonstitution bei der Befruchtung ent
scheidet tiber das Geschlecht, XX=~, XY =c3" bei Saugetieren; 
XX = c!, XY = ~ bei Vogeln. Wahrend aber die geschlechtliche 
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Alternative fUr 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 
h6heren 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 primare XX- oder XY
Wirkung in der Einzelzelle vorhanden ist, sind Spezialiragen, die 
uns spater begegnen werden. Das Entscheidende hier ist dariiber 
Klarheit zu gewinnen, daB auch bei den Hormontieren das Primare 
die zygotische Geschlechtsbestimmung ist, die sich selbst dann 
sekundar den Hormonapparat als fortschrittliche Arbeitsmethode 
schafft. Diese Auffassung, die auf Grund der Tatsachen der Ver
erbungslehre gefordert werden muB, schlieBt natiirlich den Ge
danken des asexuellen Zustandes v6llig aus, es sei denn, daB er 
auf den Zustand del' sekundaren Geschlechtscharaktere vor der 
Entscheidung der Alternative beschrankt bliebe. 1m 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 sexnellen Zwischenstnfen. 
Es liegt in der Literatur ein ungeheures kasuistisches Material 

tiber sexuelle Zwischenstufen von den Wiirmem bis zum Menschen 
vor, die nach zufalligenFunden mehr oder weniger genau beschrie
ben werden und die verschiedenartigsten Bezeichnungen erhielten, 
wie Hermaphroditen, Pseudohermaphroditen, Intersexe, Gynan
dromorphe. Von einer auch nur teilweisen Aufzahlung solcher 
FaIle sei abgesehen, da sie meistens nichts Neues lehren und gegen
tiber den Experimentaltatsachen bedeutungslos sind. Nur bei den 
hochsten Wir"IDeltieren wird es mangels an Experimentalmaterial 
notig sein, auch solches Material heranzuziehen. 

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

A.lntersexnalitat. 
Dieser von mir 1915 eingefiihrte Begriff hat eine ganz bestimmte 

Bedeutung und sollte nicht, wie es neuerdings oft geschieht, pro
miscue auf aIle moglichen sexuellen Abnormitaten angewandt 
werden. Ein Intersex ist ein Individuum, das nach seiner geneti
schen Beschaffenheit, XX oder XY, eigentlich ein' Weibchen oder 
Mannchen sein sollte, tatsachlich 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 mannlichen 
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oder umgekehrt. Zv- einem bestimmten Zeitpunkt gehort 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 
Phanotypus eine typische .Mischung aus Teilen beider Geschlechter, 
deren Gesamteindruck uns als Stufe zwischen den Geschlechtern 
erscheint. In seine Einzelbestandteile analytisch aufge16st, ist so
mit ein Intersex ein Mosaik aus verschieden geschlechtigen Teilen, 
die zeitlich hintereinanderliegen, also, wenn man so sagen dad, 
ein Mosaik in der Zeit; dies, trotzdem jede einzelne Zelle genetisch 
(nicht entwlcklungsphysiologisch) dem gleichen Geschlecht an
gehOrt, also aIle XX oder aIle XY sind. 

Es erhebt sich die Frage, ob man dem Phanomen der Inter
sexualitat auch die folgenden FaIle einordnen soIl: Wir werden 
sehen, daB die Moglichkeit besteht, daB 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. Allgem~in ausge
driickt - die Einzelheiten konnen erst spater verstandlich werdeu 
- bedeutet das, daB samtliche Individuen eine Art von herm
aphroditischer Anlage haben mit ziemlich ausgeglichener Kraft 
der weiblichen und mannlichen Tendenzen, und daB durch irgend
welche nicht genetischen Umstande das Schwergewicht nach der 
einen oder anderen Seite verschoben wird, die Geschlechtsbestim
mung also phanotypisch ist. In einem solchen Fall ware ebenfalls 
Intersexualitat moglich, wenn nacheinander die weibliche und 
mannliche Tendenz vorherrschte. Waren solche FaIle mit Sicher
heit bekannt, so miiBte man sie wohl begrifflich von der echten 
oder zygotischen Intersexualitat trennen, vielleicht durch ;inen 
Unterbegriff, wie phanotypische Intersexualitat, gegeniiber der 
zygotischen oder genotypischen Intersexualitat unterscheiden. 
Bis jetzt ist es zwar moglich, einige der spater zu analysierenden 
FaIle so aufzufassen, ohne daB aber die Auffassung bewiesen sei. 

Ein weiterer Unterbegriff ist notig fiir die sogenannte hormo
nale Intersexualitat. Bei der genetischen Intersexualitat sind zwar 
die ihr Geschlecht wechselnden Individuen XX oder XY, aber sie 
sind nicht genetisch Mannchen oder Weibchen, da besondere Ver
haltnisse (siehe spater) ihrer genetischen Beschaffenheit, z. B. be
sondere Zustande ihrer X-Chromosomen (was das heillt siehe 
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spater), sie genetisch zur Intersexualitat vorbestimmen. Bei Tieren, 
die Geschlechtshormone produzieren, besteht abel' die M6glichkeit, 
daB bei Individuen, die nicht nur nach ihren Geschlechtschromo
somen, sondel'll auch wirklich genetisch Weibchen odeI' Mannchen 
sind, ausschlieBlich durch lljinwirkung del' entgegengesetzten Hor
mone Intersexualitat entsteht. In diesem Fall ware von hormo
naler Intersexualitat zu sprechen. Ob dabei wirklich von einer 
Geschlechtsumkehr des ganzen Organismus geredet werden kann, 
odeI' ob die entgegengesetzte Sexualisierung durch Hormone nul' 
auf bestimmte reaktionsfahige Teile des K6rpers wirkt, ware fest
zustellen. In letzterem Fall wiirde del' Intersexualitatsbegriff nul' 
anwendbar sein, wenn auch nur auf Teile des K6rpers eingeengt. 

Wenn es abel' FaIle gabe, in denen auf Grund del' genetischen 
Beschaffenheit allein im Lauf des Lebens die entgegengesetzten 
Hormone erzeugt wiirden, so ware dies wiederum zygotische Inter
sexualitat; denn dann ware die abgeanderte Hormonproduktion 
ja selbst erst die Folge eines rein genetisch bedingten Geschlechts
umschlags. ,Wenn bei Hormontieren also spontan Intersexualitat 
auf tritt, so liegt del' Verdacht nahe, daB sie zygotisch bedingt ist, 
selbst wenn sich eine Beteiligung del' Hormone am Endeffekt nach
weisenlaBt. Wir unterscheiden also nach dem Stand unserer heuti
gen Kenntnisse 

1. Zygotische I ntersexualitiit. Geschlechtertrennung durch den 
XX-XY-Mechanismus; das Eintreten del' Geschlechtsumkehr ist 
durch genetische Zustande im Moment del' Befruchtung festgelegt. 

2. Hormonale Intersexualitiit. Geschlechtertrennung durch den 
XX-XY-Mechanismus; das Eintreten del' Geschlechtsumkehr ist 
durch Zufiihrung del' entgegengesetzten Hormone bedingt. 

3. Phiinotypische Intersexualitat. Kein XX-XY-Mechanismus; 
Geschlechtertrennung und Geschlechtsumkehr durch nicht gene
tische Faktoren (phanotypisch) bedingt, zu denen natiirlich auch 
eventuell Hormone geh6ren. 

Von del' zygotischen Intersexualitat kennen wir zwei Typen, 
die zwar durch das gleiche Erklarungsprinzip umfaBt werden, die 
abel' eine morphologisch differente Basis haben, namlich 

1. Diploide Intersexualitiit. Das ganze Phanomen spielt sich 
ohne irgend eine St6rung del' chromosomalen Grundlage abo Die 
Intersexe haben ebenso wie die reinen Geschlechter den normalen, 
diploiden Chromosomensatz. 
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2. Triploide Interse.rcualitiit. Die Intersexe entstehen auf der 
Basis abnormer Chromosomenverhaltnisse, in denen (plus-minus 
genau) drei Chromosomensatze vorhanden sind, also 3 n Chromo
somen statt 2 n. 

B. Gynandromorphismns. 
Wahrend bei Intersexen aIle ZeIlen des K6rpers den gleichen 

Chromosomenbestand haben, genetisch identisch sind, wird ein 
Gynandromorph dadurch charakterisiert, daB er aus genetisch 
mannlichen und weiblichen Teilen zusammengesetzt ist. Wenn 
man etwa je ein normales Weibchen und Mannchen auseinander-

Abb. 1. Schematisehe DarstelJung von Intersexualitat und Gynandromorphismus. Punktiert 
mannlich, ausgezogen weiblich. Bei den Gynandern beides nebmeinander, bei den Inter

sexen beides nacheinander. (Nach GOLDSOHMIDT.) 

schneiden und eine weibliche mit einer mannlichen Halfte zu
sammenkleben wiirde, so erhielte man das Modell eines Gynandro
morphen. Ein Gynandromorph ist somit ein Mosaik aus genetisch 
und chromosomal mannlichen und weiblichen Teilen. Ware es 
bei Tieren moglich, wie bei Pflanzen, Adventivsprosse zu ziichten, 
so wiirde der mannliche Gewebskomplex nur mannliche, der weib
liche nur weibliche Sprossen liefern. Wahrend wir das Intersex als 
ein Mosaik in der Zeit charakterisieren konnen, ist somit ein Gy
nandromorph oder kurz Gynander ein Mosaik im Raum. Abb.l 
stellt graphisch diesen Unterschied dar. 

Das auBere Aussehen eines Gynanders hangt v6llig davon ab, 
wie groB die respektiven weiblichen und mannlichen Anteile sind. 
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In vielen Fallen sind die Gynander genau gehalftet, rechts Weib
chen, links Mannchen oder umgekehrt. Von da fiihren aIle Uber
gange zu den kompliziertesten Mosaikbildungen mit mehr oder 
weniger groBen zusammenhangenden oder nicht zusammenhangen
den Arealen des einen Geschlechts zwischen denen des anderen. 
Diese Einzelheiten hangen einzig und allein davon ab, in welcher 
Weise es zustande kommt, daB im gleichen Individuum 2X- und 
lX-Zellen nebeneinander existieren. Tatsachlich 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 lX-Zellen nebeneinander 
antstehen, so kann unter Umstanden auch ein Intersex gleich
zeitig gynandromorph werden. 

C. Andere Typen. 
Wie schon gesagt, ist es im Augenblick unmoglich, andere 

Typen der sexuellen ZWIDchenstufen genau festzulegen. Es ist 
immerhin moglich, daB solcha existieren. Am wahrscheinlichsten 
ist es mir, daB noch ein Typ besteht, der sich nur dadurch charak
terisieren laBt, daB es sich weder um Intersexualitat noch um 
Gynandromorphismus hand"elt. Als Beispiel dienen die haufigen 
FaIle, in denen etwaEier in einem normalen Hoden auftreten. 
Die Moglichkeit besteht, daB es sich um eines der Hauptphanomene 
handelt. Mangels Beweisen kann man aber auch annehmen, daB 
irgendeine unbekannte lokal wirkende Ursache im Spiele ist, deren 
Arbeitsweise uns unbekannt ist. Man wird gut tun, solche FaIle 
vor der Hand als unverstandlich zu klassifizieren und auf ihre bio
logische Aufklarung zu warten. 



III. Intersexualitat. 
Die logische Unterteilung des Intersexualitatsphanomens 

wurde soeben besprochen. Die praktische Darstellung laBt sich 
aber nicht nach der logischen Einteilung durchfiihren, weil bei den 
Wirbeltieren zygotische, hormonaie und phanotypische Bedingun
gen so eng verflochten sind, daB ihr AuseinanderreiBen in der Dar
stellung zu unendlichen Wiederholungen fuhren muBte. Es bleibt 
also praktisch nichts ubrig, als fUr die Wirbeltiere die Darstellung 
nach systematischen Gruppen vorzunehmen. Ferner gibt es auch 
bei den Wirbellosen einige Phanomene der Intersexualitat, die, 
obwohl ausgiebig untersucht, noch immer keine definitive Ein
reihung erlauben. Sie mussen also provisorisch irgendwo unter
gebracht werden. Es werden also zunachst Wirbellose und Wirbel
tiere getrennt dargestellt. 

A. Die zygotische Intersexualitat del' Wirbellosen. 
Dies ist die Gruppe, die bisher die' ersch6pfendste Analyse er

laubte, deren Resultate als Wegweiser fiir aile weiteren Betrach
tungen dienen mussen. Da hier ausschlieBlich zygotische, gene
tische Verhaltnisse die Intersexualitat hervorrufen, so kann hier 
v6llig einwandfrei und ohne Verschleierung durch solche Besonder
heiten, wie etwa die Hormonwirkung, das Wesen der Intersexuali
tat durch Erbanalyse herausgeschalt werden. Tatsachlich ist un
sere gauze analytische Kenntnis des Gegenstands von hier aus
gegangen, ja sogar das Phanomen der Intersexualitat als solches 
entdeckt worden. 

1. Diploide Intel'sexualitat. 
Bei dieser Gruppe wird die Intersexualitat innerhalb der v6llig 

normalen diploiden Chromosomenbeschaffenheit durch besonClere 
Eigenschaften der geschlechtsbestimmenden Gene hervorgerufen. 

Goldschmidt, Sex, Zwischenstufcn. 2 
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a) Analyse del' experimentellen Intersexualitiit 
beim Schwammspinner Lymantria dispar L. 

Dies ist nicht nur der zuerst analysierte Fall von Intersexuali
tat, sondern auch der am besten experimentell, morphologisch und 
theoretisch durchgearbeitete Fall, dessen Resultate als Basis fur 
alles vVeitere dienen. 

Das was seit der Aufstellung des Intersexualitatsbegriffs (GOLD
SCHMIDT 1915) so bezeichnet wird, wurde bis dahin als Gynandromorphis
mus beschrieben. Ein Amateurziichter, BRAKE, entdeckte, daB nach 
Kreuzungen zwischen dem europaischen Schwamrnspinner un.d seiner 
japanischen Varietat sexuell abnorme Individuen auftraten, die er Gynan
dromorphe nannte. Er ziichtete jahrelang diese Abnormitaten und ver
kaufte sie an Sammler und beschrieb seine Befunde in einer Liebhaber
zeitschrift. Ohne Kenntnis hiervon fiihrte GOLDSCHMIDT zuerst 1910 eine 
ahnliche Kreuzung aus, die zum Ausgangspunkt zwanzigjahriger Analyse 
des Gegenstandes wurde, die nunmehr praktisch abgeschlossen ist. AuBer 
seinen l\fitarbeitern (SEILER, POPPELBAUM, MACHIDA, MINAJ\H, SAGUCHI, 
DU BOIS) lieferten wahrend dieser Zeit noch kleinere Beitrage zum Problem 
STAND FUSS, SCHWEITZER, LENZ, EMELJANOFF, KOSMINSKY u. GOLOVINS· 
KAJA. 

a) Morphologische Analyse. 

Bei Schmetterlingen ist a priori der Abraxas-Typus der Ge
schlechtsbestimmung zu erwarten, also weibliche Heterogametie, 
XY =~, xx = 6'. Tatsachlich haben die Experimente dies auch 
einwandfrei gezeigt. Cytologisch lassen sich aber bei L. dispar die 
Geschlechtschromosomen nicht unterscheiden, und auch kein ge
schlechtsgebunden vererbtes Gen ist bisher aufgetreten. Beides ist 
aber bei dem nachsten Verwandten des Schwammspinners L. mo
nacha L. del' Fall-(SEILER 1914, SEILER u. HANIEL 1921, GOLD
SCHMIDT 1921a). Die an del' experimentellen Erzeugung der Inter
sexualitat beteiligten Rassen haben alle die gleiche Chromosomen
zahl. 

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

Mannliche wie weibliche Intersexe erscheinen in verschiedenen 
Ausbildungsstufen, die durch das MaB del' andersgeschlechtigen 
Beimischung charakterisiert werden. Ein XY-Tier, das fast normal 
weiblich ist und nur in einzelnen Organen leichte mannliche Bei
mischung besitzt, zeigt beginnende weibliche Intersexualitat. Mit 
weiterer und weiterer Zunahme del' mannlichen Attribute werden 
ansteigende Stufen del' schwachen, mittleren, starken und hochst
gradigen Intersexualitat durchlaufen. Auf del' letzten Stufe ver
mag bereits nul' eine genaue Untersuchung das Intersex von einem 
Mannchen zu unterscheiden. Es folgt dann als AbschluB del' Reihe 
die vollige Geschlechtsumwandlung, das Umwandlungsmannchen 
von del' weiblichen genetischen Beschaffenheit XY. Eine parallele 
Reihe gibt es fiir mannliche Intersexualitat von beginnender Inter
sexualitat ebenfalls bis zur Geschlechtsumwandlung, Umwand
lungsweibchen von XX-Beschaffenheit fiihrend. Mannliche und 
weibliche Intersexe kOlmen auf den ersten Blick unterschieden 
werden und sind nicht zu verwechseln. 

Die morphologische und entwicklungsgeschichtliche Analyse 
del' Intersexe hat das Zustandekommen del' komplizierten Kombi
nationen mannlicher und weiblicher Teile im intersexuellen In
dividuum geklart. Ein Intersex ist ein Individuum, das seine Ent
wickltmg mit dem gametischen Geschlecht (XX =3, XY =~) beginnt, 
sie etber von einem bestimmten Moment ab, dem Drehpunkt, mit dem 
entgegengesetzten Geschlecht vollendet. Organe und Organteile, die 
sich VOl' 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 del' Fertigstellung 
des Schmetterlings in del' Puppe ist die Differenzierung abge
schlossen - so kann von solchen Organen sich nul' ein Entwick
lungsstadium noch ausbilden. So erscheint als Endprodukt ein 
zunachst unverstandliches Gemisch von Organen und Organteilen 
des einen Geschlechts mit solchen des anderen, mit Entwick-

2* 
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lungsstadien von Organen des anderen und auch mit Organen im 
Begriff del' Geschlechtsumwandlung. Das Endprodukt, also das 
MaB del' Intersexualitat des entstehenden Individuums, ist somit 

8 ....-____ -=/l=__ ___________ I/mwandlg. if 

5'-------....:-14----------- !f.J heichst 

112 'f~---------=.!'-------- 'f.J starlr 

3 ~----------.,ll.J----- 'f.J mittel 

z~-_----__ -----.D.~¥~ 5f.Jschwach 

1~--------------------------~~ 

o ~ xr fntwiclr/uflflszeit ___ __ 
~ ~' ~ 

~ ~ 
~ XX II ~ 

8 -----.-------------, tlmwondlg.5f. 

01 
5 f.--------_+_---------l if J hoc-hst 

O2 
if f- - ----- -----6-----------1 if J starlr 

fl.J 
.J ------------... -------1 cI J mittel 

2f-__________ ·_·_~a~9.__--___< cI J schwach 

1 ----------------- cI 

OL-----------------------------~ 
--- we/bl. lleterm/fl. ----maim!. Oetermin. 

Abb. 2. Schema der Enstehung der Intersexualitiit, aben weibliche, unten miinnliche. 
D die Drehpunkte. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

abhangig von del' Lage des Drehpunktes in del' Zeit: je friiher del' 
Drehpunkt, um so starker die Intersexualitat. Dieses sogenannte 
"Zeitgesetz der Intersexualitiit" konnen wir uns graphisch an dem 
Schema Abb. 2 klarmachen, sowohl fUr weibliche als auch fUr 
mannliche Intersexualitat. 



Morphologische Analyse. 21 

Das Zeitgesetz der Intersexualitat wurde direkt aus den zu schildern
den Tatsachen abgeleitet. Es war uns dabei unbekannt, daB BALTZER 
bereits vorher die Organisation der Intersexe von Bonellia (siehe spater) 
in der gleichen Weise erklart hatte. Neuerdings ist aber BALTZER wieder 
schwankend geworden, ob seine Erklarung zutrifft. 

Die GesetzmaBigkeit wurde sichtbar, als es sich zeigte, daB bei 
ansteigender Intersexualitat diejenigen Organteile oder Organe 
zuerst sich intersexuell umwandeln, d. h. in der Form des ent
gegengesetzten Geschlechts auftreten, die in del' Entwicklung 
zuletzt differenziert werden und umgekehrt die fruh differen
zierten Organe erst bei den hochsten Intersexualitatsstufen von 
der U mwandlung ergriffen werden. FUr die wichtigsten Organe 
gibt die folgende Tabelle die Reihenfolge del' sichtbaren Diffe
renzierung. 

Ende d.Em- ErwRachsene I Junge Puppe Mpittlere Organ 
bryonalzeit aupe nppe 

Hoden- I Eirohren- I Aufgeknauelte I Eirohren frei I Bildung der I Gonade 
ahnlich bildung Eirohren fertigen Eier 

I Imaginal-I Wachstum I Form der I Inn~r~ Diffe-/ Fertig. I Antimne 
¥ I scheiben I der Im~ginal-I Antenne renzierung steHung 

schClben I I 

Imaginal-I Wachstum I Wachstum I Bursa und I Labien uud I Kop.
scheiben I der Imaginal. I der Imaginal- I AusfiihrgangeI Apophysen I Apparat 

scheib en I scheib en 

I Hoden- I Beginn der I Spermio- I Hoden- \1 I Gonade 
I", bildung " Spermio- " genese verwachsung I' 

genese 

I Ima&inal-I Imaginal- I Form der I Inner~ Diffe-I Fieder- I Antenne 

I 
schelben scheiben I Antenne renzlerung wachstum 

3', HEROLDS I Wachstum I Anlage von I Differenzie-I Uncus u';ld II Kop.-
I Organ von Valven und rung von Segmentrmg Apparat 

I 
H~:~~:S II ~~~so~~: I V;~:~~ ::Sd I ' I 

Organ I HEROLDS I 
' Organ 

Dem entspricht die Zusammensetzung der verschiedenen Inter
sexualitatsstufen, wobei zu beachten ist, daB diese ofters konti
nuierlich ineinander ubergehen und zweitens gewisse Variationen 
bestehen, die von den jeweils benutzten Rassenkombinationen 
abhangen, namlich: 
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, Beginn. In- I Schwache I Mittlerc 1 starke I H6chstgradige I Organ 
ItersexnaliUit! Intersexualitat Intersexualitiit Intersexualitiit Intersexualitiit 

Reifes Fast reifes Unreifes ovarllJugendl. Ovarll Alle Stufen Gonade 
Ovar Ovar degenerierte Eiriihrenende, zwischen 

Eiriihren in Umwand- ! jungem Ovar 
lung lund Hoden 

B~gi~~--I Fi~dern 1- Fiedern I Fast i Mannlich I Antenne 
d. Fieder- 1/3 mannliche 2/3 mannliche I mannlich ' 
verlange-I Lange I Lange 

rung I 

Weiblich Unvoll- IUnvollkomm. Bildu~g desl"Veitere Se- Kop.
kommen weibl. Beginn Segmentring. rien mannl. Apparat 
weiblich des Segment- Valvenartige Entwioklungs-

rings. Bildungen. stadien von 
Labien mehr Teils HERoLDsOrg. 
oder weniger gespaltener Unous und 

uncusartig I Unous Segmentring i 

I Reifer Reifer I Hoden mit I Umwandlung I Auswachsen I Gonade 
I Hoden Hoden wenigen rei-I der Hoden· I der i 

II II I fen Sperm. faoher in • Eiriihren 
u. Ureiern ! Eiriihren I I • __ _ 

I-M-a,-·n-n-l-i-ch--C-I-M-a-n-n-h-·o-h-c-I-M-annlich I Nur eine I Mehr oder I Antenne 

0' I I I mannliohe weniger! 
I I Fiederreihe I weiblich I 

Mannlioh I Mannlich I Mannlich I Mannlich Mannlich I Kop.-
mit mit mehr mit Labien mit Labien, Apparat 

doppeltem oder weniger i rudimentarer 

I Unous vollstandigen I Ring bis fast I 
Labien i I 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 GOLDSOHMIDT 1922a, DUBOIS 1931). Die Ergebnisse 
der Entwicklungsmechanik zeigen, daB die Determination eines Organs stets 
friiher liegt als seine sicht bare Differenzierung. So ist etwa die Extremi ta ten
anlage eines Amphibiums in ihrer Lateralitat bereits determiniert, bevor 
die Extremitatenknospe sichtbar wird. Dasselbe trifft zweifeIlos auch iiir 
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, daB Organe, die sich bald danach differenzieren, 
in Wirklichkeit langst schon determiniert sein miigen. Es ist weiterhin zu 
beachten, daB fiir das weitere Verhalten eines Organs nach dem Drehpunkt 
aus entwicklungsphysiologischen Griinden mehrere Miiglichkeiten 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 geneti8chen Geschlecht vorhanden, der eine unpaare im 
anderen Geschlecht entspricht, die beide 8ich durch Spitzenwachstum ver-
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groBern. 1st nun die Doppelheit del' Anlage VOl' dem Drehpunkt fest 
determiniert, so kann das Organ nach dem Drehpunkt nul' normal weiter
wachsen und das Endprodukt ist, ein reines Organ des ursprfulglichen Ge
schlechts, obwohl seine sichtbal'e Differenzierung erst nach dem Drehpunkt 
lag. 2. Nehmen wir das gleiche Beispiel del' doppelten Anlage im geneti
schen, del' einfachen im anderen Geschlecht, abel' das weitere Wachstum 
sei basal. Tritt del' Drehpunkt nach del' doppelten Anlage ein, so ist die 
Moglichkeit gegeben, daB das Organ peripher paarig, basal abel' unpaar 
sich entwickelt. 3. Wir nehmen wieder das gleiche Beispiel und betrachten 
auBer del' Paarigkeit eine bestimmte feine Struktur, die sich in beiden 
Geschlechtern unterscheidet, abel' erst am Ende del' Entwicklung zustande 
kommt. Dann mag das Organ, das sich erst nach dem Drehpunkt sichtbar 
differenziert, schon (wie in Nr. I) vorher determiniert sein und sich paarig 
nach dem ul'spriinglichen Geschlecht leU Ende entwickeln. Die aber erst 
nach dem Drehpunkt determinierte Struktur wird sich dem neuen Ge
schlecht entsprechend auf beiden Organen einsteilen. 4. Es kann Organe 
geben (tatsachlich die Geschlechtsdriise), die entwicklungsphysiologisch 
die Fahigkeit haben, nachdem sie VOl' dem Drehpunkt mit dem ursprfulg
lichen Geschlecht determiniert waren, nach dem Drehpunkt sich durch 
Umbau umzudifferenzieren und je nach del' noch verbleibenden Zeit ein 
mehr odeI' mindel' weit fortgeschrittenes Stadium del' Geschlechtsumwand
lung zu erreichen. 1nnerhalb eines solchen Organs mag es abel' auch Teile 
Yom Typ I geben, die ihre Entwicklung nicht mehr umstellen konnen und 
entweder nach dem Drehpunkt stelien bleiben odeI' sich normal zu Ende 
ent","ickehl. 5. Organe, die nul' das ursprfulgliche Geschlecht besitzt, 
ohne Homologon im anderen, mogen nach dem Drehpunkt sich zu Ende 
differenzieren odeI' stehen bleiben, wo sie sind, odeI' sich teratologisch 
weiterentwickeln. 6. Organe, deren Ausbildung im neuen Geschlecht nor
malerweise an bestimmte Lagebeziehungen zu anderen Organen gebunden 
sind, konnen im 1ntersexualitatsfall in die Lage kommen, sich in anderen 
Lagebeziehungen zu entwickeln. 1hre Morphologie mag dadurch abge
an.dert werden odeI' sie mogen zu teratologischen Bildlmgen veranlaBt 
werden. Aile diese Dinge si~d wirklich beobachtet und erschweren im An
fang die morphologische Analyse del' 1ntersexualitat, 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 del' vorher vorhandenen in Konflikt 
gerat. Stellen wir uns etwa VOl', daB ein bestimmter Gewebekomplex zu
erst sich verbreitern soil, nachher abel' umgekehrt sich verlangern soil. Das 
Endresultat ist dann eine Art von KompromiBbildung, die als Ganzes mehr 
odeI' weniger intermediar zwischen den Geschlechtern wirkt. Das zeitliche 
Mosaik kommt also phanotypisch 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 Geschlechtsdrusen 1. 

Der N ormalzustand. Der fertige Hoden ist aus zwei Drusen zu 
einem unpaaren Organ verwachsen. J ede Halite enthalt vier 
Facher, zu einem nierenformigen Korper angeordnet. Am Kopf 
jeden Faches liegen die Urgeschlechtszellen; ein einfaches Vas 
deferens dient als Ausfuhrgang (Abb. 3). Entwicklungsgeschicht
lich ist die Hodenstruktur schon in der jungen Raupe fertig. In 
der erwachsenen Raupe ist bereits die Spermatogenese vollendet. 

Abb. 3. Schnitt dnrch die unreifen Roden einer Ranpe von L. di81'a,·. AuBen in jedem 
Fach die Urgeschlechtszellen, innen die Spermatocytenfollikel. Das innen ansetzende vas 

d~ferens nicht getroffen. (Nach GOLDSOHMIDT.) 

Gleich nach der Verpuppung verwachsen die beiden Hoden. Das 
fertige Ovar besteht aus acht Eirohren, die den acht Hodenfachern 
homolog sind. 1m dunnen 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 Einzelheiten bei GOLDSCHMIDT (1920 a, 1922 b, 1927 b), GOLD

SCHMIDT U. SAGUCR! (1922), Du BOIS (1931). 



Die Geschlechtsdriisen. 25 

epithel umgeben, das in das Epithel del' individuellen Ausfiihr
gange del' einzelnen Eirohren vermittels des zunachst soliden 
Eirohrenstiels iibergeht; diese vereinigen sich zu einem gemein
samen Eileiter (Abb. 4). 

a 

I, c 
Abb.4a-c. Drei Stufen der Eierstocksentwicklung der Schmetterlinge. a junge Raupe. 

(Nach GRUNBERG.) b, c liltere Raupe und Puppe. (Nach SOHNEIDER.) 

Entwicklungsgeschichtlich ist das junge OVal' zunachst dem 
Hoden ahnlich. Dann wachsen die einzelnen Eirohren stark in 
die Lange und knaueln sich in ihrer Bindegewebshiille auf. Gleich
zeitig entstehen die individuellen Ausfiihrgange durch Knospung 
yom gemeinsamen Ausfiihrgang. Von hier stammt auch del' Haupt
teil des Follikelepithels (siehe Abb. 4). In del' jungen Puppe zer
reiBt die Bindegewebshiille und die Eirohren 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 Intersexualitat trifft also ein spater Drehpunkt ein fertiges 

Abb. 5. Eiriihren eines normalen \? links, daneben von zwei Intersexualitiitsstufen. Die 
Pfeile deuten auf die Stelle der Umwandlung. (Nach GOLDSCHlIIDT.) 

Ovar, und nur bei einem friiheren Drehpunkt ist ein noch um
organisierbares embryonales Ovar vorhanden, d. h. daB bis in 
hohere Intersexualitatsstufen noch eine Art Eierstock zu el'Warten 
ist. 

Makroskopisch besitzen weibliche Intersexe beginnender Inter
sexualitat noch ein ganz normales Ovar, und sie sind ja auch noeh 
fertil. AIle weiteren Intersexualitatsstufen sind aber steril. Der 
Eierstock ist vorhanden, wirdaber mit zunehmender Intersexuali
tat kleiner, und zwar ist er deutlieh auf dem Stadium jiingerer und 
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Jungerer Puppen stehen geblieben. Mit dem Eintritt des Dreh
punktes hort also die weitere Eierstockdifferenzierung auf. Abb. 5 
zeigt neben dem normalen Ovar die Drusen von zwei solchen Inter-

" IJ c 
Abb. 6 a-c. Eierstocke bei starker Intersexualitat, deren Eiriihren am Ende blasig aufge
trieben sich in Hoden verwandeln. In c ist fast Hodenform erreicht, aber die einzelnen 

Facher noeh getrennt. (Naeh GOLDSCHMIDT.) 

Abb.7. Schnitt durch die proximal en Teile von drei Eir6hren in beginnender Degeneration. 
(Nach GOLDSCHMIDT.) 

sexualitatsstufen. Bei den noch hoheren Intersexualitatsstufen 
haben sich, entsprechend dem normalen Zustand bei der Ver
puppung, die Eirohren nicht mehr aus der Bindegewebshiille ent
knauelt und bei den hochsten Stufen gleicht die Druse auch auBer-
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lich bereits einem Hoden. Verschiedene Stadien, die sich Abb. 5 
anschlieBen, sind in Abb. 6 in Skizzen abgebildet. 

Mikroskopisch verandern sich die auBerlich noch normalen, 
wenn auch nicht voll entwickelten Eierstocke schon bei schwacher 

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

Intersexualitat . .Das erste ist eine imEirizelfall variable Degene
ration der Ei- und Nahrzellen. Ihren Beginn zeigt das Photo 
Abb. 7. Sodann beginnt aber schon bei mittlerer Intersexualitat 
eine U mwandlung in den Hoden. An dem zugespitzten innersten 
Ende der Eirohren finden sich die Ureizellen und die Ovogonien 
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bis iiber rue Synapsisperiode. Diese Stelle (auf rue in Abb. 6 der 
Pfeil deutet) blaht sich und schwillt zu einer Blase an, die zu
nachst mit degenerierendem Zellmaterial gefiillt ist. J ede solche 
Blase ist der Anfang einer Hodenfachbildung. Abb. 8 zeigt eine 

Abb. 9. Umwandlungsblase einer Eiriihre; links oben Ovogonien, die zu Spermatogonien 
wurden, anschlieLlend Spermatocyten in unregelmaLliger Follikelbildung, 

rechts degenerierendes Eimaterial. (Nach GOLDSCIIMIDT.) 

solche Endblase neben den durchschnittenen degenerierenden Ei
rohren. Die Ureizellen in den Blasen aber sind nach dem Dreh
punkt zu Ursamenzellen geworden und konnen schon auf diesem 
Stadium mit einer Spermatogenese beginnen, wie Abb. 9 zeigt. 
Auch die hoheren Intersexualitatsstufen zeigen diesen Zustand 
unter noch weiter zuriickgebliebener Ausbildung der Eirohren und 
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fortgeschrittener Entwicklung der Hodenblaschen. Auf den 
h6chsten Stadien der Intersexualitat finden wir dann hodenahn
liche Drusen. Sie kommen so zustande, daB das auch die jungen 
Ovarien normalerweise umgebende Bindegewebe eine feste Hoden
kapsel bildet, in der die in Hoden sich umwandelnden Endblasen 
der Eir6hren wie die Hodenfacher zusammengepreBt werden und 
dabei gleichzeitig den Inhalt der sich aufl6senden Eir6hren, ein 
Gemenge von zusammengepreBten Ei- und Nahrzellen samt. ihren 
epithelialen HUllen, aufnehmen. So kommt eine Druse zustande, 
wie sie in Abb. 6c abgebildet ist, deren mikroskopischen Bau in 
einer Rekonstruktion Abb. 10 wiedergibt. Auf diesem St.adium der 
Intersexualitat verwachsen auch die beiden Drusen mit. ihren je 
vier Fachern zu einer unpaaren, genau wie es die normalen Hoden 
nach der Verpuppung tun. Von diesen Stadien del' Intersexualitat 
ist die vollstandige Entwicklungsgeschichte untersucht, die genau 
nach dem Schema ablauft. 

Die in Abb. 10 wiedergegebene Druse zeigt eine Einzelheit, 
die fur aIle intersexuellen Umwandlungen der Gonaden (auch an
derer Organe) charakteristisch ist. Die einzelnen Eir6hren sind 
in ihrer inneren U mwandlung zum Hoden verschieden weit ge
kommen. Die als 1, 3, 7, 8 bezeichneten Facher zeigen gar 
keine Spermatogenese und in den ubrigen ist sie ebenso wie die 
Resorption des Eimaterials verschieden weit gediehen. Zur Er
klarung dieser fUr die Analyse alIer FaIle von Intersexualitat wich
tigen Tatsache sei darauf hingewiesen, daB: 1. das Einsetzen 
einer Spermatogenese (bei mannlicher Intersexualitat Ovogenese) 
nach dem Drehpunkt nur m6glich ist, wenn nicht aIle UreizelIen, 
die alIein ihr Geschlecht noch wechseln k6nnen, schon verbraucht 
sind. 2. DaB bei rein zygotischer Intersexualitat del' Ablauf der 
Vorgange (siehe spater), die zum Eintreten des Drehpunktes 
fUhren, in jeder Zelle vor sich geht und nicht etwa durch Hormonen
wirkung koordiniert wird, so daB eine v611ige Gleichzeitigkeit des 
Drehpunktes fUr aIle Zellen sicher ausgeschlossen ist. 

Auf die eben geschilderten Drusen folgen dann als letzte Typen 
in der Intersexualitatsreihe Drusen, die auBerlich nicht odeI' kaum 
von Hoden zu unterscheiden sind. In ihrem Innern zeigen sie 
fortlaufende Stadien der Einschmelzung des ursprunglich weib
lichen Anteils, bis schlieBlich gar nichts mehr davon zu finden ist. 
In Fig. 11 sind in ein Drusenpaar halbschematisch sechs solche 
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H G J 
Abb. 10. Rekonstruktion der in Abb. 6 c abgebildeten Driise. 1-8 die in Hodenfiicher 
umgewandelten Eiriihren mit verschieden weit fortgeschrittener l:mwandlung. In 2,5, 6, 

Spermatogenese neben Eir6hrenresten. (Nach GOLDsCmnDT-SAGUCHI. ) 

TJmbildungsstadien einzelner Eihodenfacher eingetragen, wie sie 
sich in verschiedenartigster Kombination in den hochsten Inter-
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sexualitatsstufen vorfinden. Die Umwandlungsmannehen, die ja 
aueh fruehtbar sind, besitzen Roden, die nieht mehr von normalen 
zu unterseheiden sind. 

Abb.l1. Umwandhmgshaden, in die 6 anfeinanderfalgende Umwandlungsstadien van Ei
romen in Radenfacher bel starkster Intersexualitiit eingetragen sind. 

(Nach GOLDSORMIDT-SAGUOHI.) 

Entwicklung. Die Entwieklung der intersexuellen Gona~en 
der niederen Stufen weiblieher Intersexualitat zeigt niehts, was 
nieht aueh die fertigen Gonaden zeigen willden. Dagegen zeigen 
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Entwicklungsstadien der hochsten Intersexualitatsstufen nns den 
UmwandlungsprozeB genau so im Gang, wie er auf Grund des Ver
gleichs verschieden weit gediehener Endstadien erschlossen wurde. 
Abb. 12 zeigt nns die Rekonstruktion einer solchen Gonade zur 
Zeit der Verpuppnng, die, wenn sie sich zu Ende entwickelt hatte, 
kaum von einem Roden zu unterscheiden gewesen ware. In den 

Abb. 12. Rekonstruktion einer Gonade eines hochgradig intersexuellen Weibchens zur 
Zeit der Verpuppung. Die Eiriibren in verschieden weit fortgeschrittener Umbildung zum 

Boden. (Nach GOLDSOHMIDT.) 

vier Fachern ist wieder die Riickbildung der ovarialen Teile ver
schieden weit gediehen. 1m dritten Fach ist an der Rodenblase noch 
ein ganzes Stuck richtiger Eirohre erhalten, im vierten Fach nul' 
noch degenerierende Klumpen von Ei-Nahrzellen, im zweiten Fach 
nur noch ein Stuck Eirohrenstiel, und das erste ist praktisch ein 
Rodenfach. Abb. 13 zeigt einen Schnitt durch eine solche Druse, 
in dem vier Facher, von Bindegewebe umgeben, auf verschiedenem 
Niveau getroffen werden. Das Bild zeigt, daB die ovarialen Teile 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 3 
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von Mengen von Phagocyten umgeben sind, die ihren Abbau be
sorgen. In noch h6heren Intersexualitiitsstufen wird ebenfalls zu
erst ein Ovar angelegt, das aber schon in der Raupe phago-

Abb. 13. Schnitt dtirch eine iihnliche GeschlechtsdrGse einer jungen Puppe weiblicher 
Intersexualitiit wie Abb. 12. Von Fach 1 ist der Eirohrenteil quer geschnitteu, Fach<2 
zeigt Spermatogenese und Eireste. Fach 3 ist der Hodenblasenteil zu 1, Fach 4 ist dureh 
den tlbergang vom Hoden zum Eiriihrenteil getroffen. Massen von Phagocyten urn die 

weiblichen Teile. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

cytiert wird und sich zu einem Roden umbaut. Nahere Angaben 
in einer im Druck befindlichen Arbeit von GOLDSCHMIDT und 
DUBOIS. 
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Die intersexuellen Miinnchen. Wie wir oben sahen, ist schon 
in ganz jungen Raupen die Spermatogenese in vollem Gang und 
schon vor der Verpuppung beendet. Dem entspricht es, daB bei 
intersexuellen MalIDchen bis in hohe Intersexualitatsstufen hinauf 
noch Roden vorhanden sind. Ihr Inhalt ist oft degeneriert und ge
legentlich findet sich der Anfang einer Ei-Nahrzellgruppenbildung. 
Sichtlich sind aber, wenn der Roden eine gewisse Entwicklungsstufe 
erreicht hat, keine umbildungsfahigenUrsamenzelIen mehr vor
handen, und ebenso wird die einmal begonnene Spermatogenese 
auch zu Ende gefiihrt, voraus
gesetzt, daB der Drehpunkt 
noch vorher falIt, was aber auf 
Grund der Daten fiir andere 
Organe unwahrscheinlich ist. 
Dagegen beginht bereits in 
mittleren Intersexualita tsstu
fen das Vas deferens sich wie 
ein Eileiter zu benehmen und 
Ovidukte in die einzelnen Ro
denfacher hineinknospen zu 
lassen. Abb. 14 zeigt uns die
sen Zustand, und zwar is t hier 
die linke Gonade - die Ver
wachsung nach der Verpup
ung hat noch nach Mannchen
art stattgefunden - schon et
was weiter gediehen als. die 
rechte. Diese Ungleichzeitig
keit der Umwandlung ist bei 

Abb. 14. Hoden elnes intersexuellen 3. Ovidukte 
und Eiriihrenstiele wachsen in die Hodenfiicher 

hinein. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

den intersexuellen Mannchen noch haufiger als bei den Weibchen, 
ohne daB zunachst eine Erklarung dafiir gegeben werden kann. 

Erst auf den hochsten Intersexualitatsstufen, fiir die der Dreh
punkt auch nach den Befunden an anderen Organsystemen schon in 
das Raupenleben verlegt werden muB, wird die U mwandlung in einen 
Eierstock volIzogen. Sie besteht darin, daB einesteils yom Ovidukt 
her die epithelialen Teile der Eirohren auswachsen, sodann die Ro
denfacher sich zu Eli'ohren verlangern - beides ganz ahnlich 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 Umwandlnng des Hodenfaehs in eine Eiriihre in 4 Stu fen. 
eNach GOLDSOHMIDT.) 

Abb. 16. Rekonstruktion der Gonaden eines stark intersexuellen 5. Links nur Eillwachsell 
der Ovidukte, reehts schon Umwandlung der Hodenfacher in Eirlihrell. 

eNach GOLDSOHMIDT.) 
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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 Facher verschie
den weit umgewandelt sind (man 
sieht wieder die zeitliche Diskrepanz), 
Abb. 17 einen Schnitt durch die 
gleiche Driis~ und Abb. 18 eine Re
konstruktion einer noch weiter um
gewandelten Druse. Die Endstadien, 
die ich nie ziichten konnte, wurden 
von KOSMINSKY u. GOLOWINSKAJA 

(1930) gefunden, und zwar bis zur 
Ausbildung eines vollstandigen weib
lichen Apparats. 

KOSMINSKY erhielt diese Umwand
lungen in Individuen, die sonst gar nicht 

Abb.1S. Weitgehend in Ovar umgewandelte Gonade 
eines stark intersexuellen <3. 

(Nach GOLDsCHMIDT.) 
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stark intersexuell waren, in Kombinationen, die genetisch von unseren 
abweichen. Hier war sichtlich das Zeitgesetz del' Intersexualitat insofern 
aufgehoben, als die vel'schiedenen Organe vel'schiedene Drehpunkte zeig
ten. Del' Grund daftir ist wahrscheinlich eine Chromosomenabnormitat, 
siehe spateI'. 

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

PP) Die Kopulationsapparate 1 • 

Nach den Gonaden ist das wichtigste Unterscheidungsmerkmal 
del' Kopulationsapparat, ein in beiden Geschlechtern morpholo

gisch wie entwicklungsgeschichtlich 
stark verschiedenes Gebilde, das bei 

-=..1------ Sa den Intersexen sehr komplizierte 

Va 

Ri 

-4----- U 

Ab b.19.1IHinnlicher Kopulationsapparat. 
Pe Penis, Ps Penisscheide, Ri Segment
ring, Sa Saccus, U Uncus, Vu Valve. 

• (Nach GOLDSCHMIDT.) 

Organisationsverhaltnisse zeigt, die 
abel' durch das Zeitgesetz del' Inter
sexualitat ohne weiteres verstandlich 
werden. 

Der normale mannliche A pparat 
(Abb. 19) besteht aus einem Cbitin
ring, an dessen dorsaler Hinterwand 
ein Haken sitzt, del' Uncus. Inner
halb des Ringes befindet sich ein 
Paar von Zangen, die Valven, zwi
schen denen ein Chitinrohr, del' 
Penis, durchgesteckt ist, del' von 
einer chitinisierten Fiihrung, del' 
Penisscheide, teilweise umgeben ist. 
An del' ventralen Vorderseite erwei
tert sich del' Chitinring zu einer 
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 diesel' 
Form nul' beim Mannchen vorhanden ist. Sie entsteht abel' 

1 Naheres siehe bei GOLDSCHMIDT (1912 a, 1920 a, 1921 c, 1922 a, 
1923 b, 1927 b; Du BOIS 1929, 1931; KOSMlNSKY U. GOLOWINSKAJA 1929). 



Die Kopulationsapparate. 39 

embryonal mit zwei Anlagen (VERSON und BISSON), die den hin
teren Imaginalscheiben des Weibchens homolog sind (Du BOIS 
1931). Es ist das HEROLDsche 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 auBere mehr an die Oberflache des Ab
domens verlagert wird und die Valvenanlage darstellt, das innere 
als paarigePenisanlage inder Tiefe bleibt (sieheAbb.20a-d,f). Zur 
Zeit der Verpuppung sieht die abdominale Oberflache so aus wie 
Abb. 20g zeigt, und die Puppenhiille zeigt die gleiche Struktur im 
Abdruck (Abb.20e). Dies ist eine wichtigeTatsache, 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 wachst dann aus der ganzen 
Anlage proximal und distal der Penis aus, der erst spater 
auBerlich sichtbar wird, wenn die Valven mit ihrem Wachstum 
mehr auseinandertreten (Du BOIS, Abb. 20i). Sie bilden dann 
allmahlich ihre definitive Form aus, wie Abb. 21 zeigt. Gleichzeitig 
zieht sich das 9. Abdominalsegment in das Innere des 8. zuriick, 
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 Mter 
liegt (Abb. 20). Seitlich yom Mter grenzt sich nun im Stadium der 
Abb. 20 jederseits durch "eine Furche eine Erhebung ab, die paarige 
Anlage des Uncus (KOSMINSKY u. GOLOWINSKAJA 1929, Du BOIS 
1931, Abb. 20f, g). Das 10. Segment zieht sich nun zusammen 
und verwandelt sich in einen Analkegel, auf dessen Spitze der Mter 
liegt (Abb. 21); gleichzeitig nahem sich die paarigen Uncusanlagen 
(Abb. 20g), gelangen auf die Dorsalseite des Analkegels und 
wachsen hier, indem sie sich von demKegelloslOsen, zu demhaken
artigen Uncus aus. Die Differenzierungsreihe ist also: 

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

Junge Puppe: Valven und Penisanlage vergroBern sich. 
Spatere Puppe: Beide wachsen aus, paarige Uncusanlage. 
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Abb. 20 a- f. Entwicklnng des HEROLDschen Organs. a Ranpe zur Zeit der 1. Hiiutung. b Dsgl. 
4. Hiiutung. c Dsgl. Verpuppung, VIII, IX, X, Abdominalsegmente, dazwischen durch Linie 
Segmentgrenze angegeben, 0 Miindung des HEROLDschen Organs, P Penisanlage, V Valven
anlage. d HEROLDsches Organ einer jungen Puppe. Sagittaler Liingsschnitt durch die 
Medianebene der Puppe. Man sieht die linke Valve V und die dnrchschnittene Penis
anlage in der HEROLDschen Tasche. e Ventralansicht der PuppenhtiUe mit dem Abdruck 
der Valven und der Liffnung der HEROLDschell Tasche dazwischen. f wie d, aber etwas 
alter. Die Tiefe des Organs ist k6rperlich gezeichnet, um das Ausspriellen des vas deferens 

v. d. zu zeigen. 



Die Kopulationsapparate. 41 

VllI 

II 

VIII ____ _ 

Abb. 20 g-i. Drei Stadien der ventralen Oberflilche der letzten Puppensegmente. Umbildung 
des HERoLDschen Organs, Entstehung des Uncus, A Anus, P Penis, U Uncusanlage, 

VValven. (Nach Du BOIS.) 
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Zuletzt: Chitiaring, endgiiltige Form von Penis und Valven, 
Auswachsen des unpaaren Uncus. 

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

n h 

Abb. 21. Entwiekluugsstadien der mannliehen Kopulationsorgaue von ventral nnd hinten. 
a In der Mitte Analk<!nus mit After, davor das HEROLDsehe Organ mit Anlagen von Valven 
und Penis. b Das gleiche etwas vorgesehritten. Der Apparat in das vorhergehende Segment 

eingezogen, so daB die Grundlage des Segmentrings erseheint. Auf dem Analkonus die 
Uneusanlage. (Naeh 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 angehorenden Labien ange
wachsen sind. Die Labien umfassen den Analkegel, auf dem der 
Anus liegt, und davor die weibliche Geschlechtsoffnung, die in die 
Vagina fiihrt, durch die die Eier abgelegt werden, wiihrend be
kanntlich zur Begattung die Bursa dient, die eine innere Verbin
dung mit den weiblichen Ausfiihrgiingen besitzt. In diese munden 
noch die Kittdriisen und das Receptaculum seminis. Abb. 23 zeigt, 
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von der rechtenSeite gesehen, die Topographie der weiblichenAus
fiihrgange. 

Abb. 22. Chitinteile des weiblichen Kopulationsapparats, halbventral schrag 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 Lege6ffnung, hinten Anus, 
7 Labie. (Nach GOLDSCHMIDT). 

Bei der Entwicklung dieses Apparats arbeiten wieder getrennte 
Teile zusammen, von denen einige friih angelegt werden, andere 
spater. Friih entstehen - schon im Embryo - die Anlagen der 
Endorgane der weiblichen Ausfiihrgange, und zwar als paarige 
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Imaginalscheiben. Diese sind je zwei hohle, nach auGen sich 
offnende 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. 

Abb. 23. Innerer Bau des weiblichen Kopulationsapparats und der Ausfiihrgiinge von rechts 
gesehen. Be Bursa copulatrix, Gc Kittdrlisen, I Darm, oBc Ostium bursae, oP Legeoffnung, 

Rs Receptaculum Beminis, UUterus, VVagina. (Nach Du BOIS.) 

DaIm riicken sie p1i5tzlich 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 Oberflache der 
Puppe ganz anders aus als beim MaImchen, wie Abb. 25 zeigt. Die 
Segmente sind anders angeordnet, und die Oberflache zeigt auGer 
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Abb. 24, Entwicklung der Imaginalscheiben des 8. und 9. Segments in der Raupe. a 1. Hau
tung. b 4. Hautung. c 5. Hautung. Die hinteren Fiille und die Afterregion nicht gezeichnet. 

D Tmaginalscheiben. (Nach Du BOIS.) 

Abb.25. Hinterende einer weiblichen Puppe von der Ventralseite. Tm 10. Segment der 
Anus, im 8. und 9. die Genitalspalte, in deren Tiele die beiden Geschlechtsoffnungen liegen. 

(N ach G OLDSCInlIDT.) 
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dem After nur eine Spalte, die tiber die Grenze des 8. und 9. Seg
ments hinwegzieht. Dementsprechend verhiilt sich auch die Pup
penchitinhiille, was wieder fUr die Beurteilung des Drehpunkts bei 

, 
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" 

---

Abb.26. Ventrale OberfHiche der Puppenhiille von links <1, rechts \' . (Nach GOLDSCHMIDT.) 

Intersexen wichtig ist. Abb. 26 zeigt diese Skulpturen der Puppen
hUlle 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 Geschlechtsoffnung riiekt naeh dem After zu. b Desgl. fortgesehritten. c Bursa (vorn), 
LegeOffnung (Mitte), After (hinten) in endgiiltiger Lage. Reehts und links am Analkonus 

die Labien. d Die Konfiguration wie bei der Imago ist erreicht. (Naeh GOLDSOHMIDT.) 
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riickt nun nach hinten, steigt schlieBlich an dem sich ebenso wie 
beim Mannchen bildenden Analkegel hoch und liegt schlief3lich 
auf diesem direkt vor der After6ffnung (Abb. 27 a-d). GIeich
zeitig entstehen am Analkegel auch ahnliche Anlagen wie die des 

b 

Abb.28. Zwei Stadien der Entwicklung der weiblichen Ausfiiillgiinge in der Puppe, 
a 6 Stunden, b 66 Stunden alt, a von vorn, b von rechts gesehen. Bezeichnungen wie in 

Abb.23. (Nach Du BOIS.) 

Uncus, die Anlagen der Labien, die sich direkt zu diesen umdiffe
renzieren. Die Entwicklung der Ausfiihrgange 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. 1m Embryo und Raupe: Paarige Imaginalscheiben fur Bursa 
und innere Ausfiihrgange. 

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

3. Nach del' Verpuppung: Verlagerung der Geschlechtsoffnung, 
Fertigstellen des Ausfiihrapparats; Bildung der Labien. 

Homologien. Fiir die Beurteilung der intersexuellen Umwand
lungen ist es wichtig, die Homologien zwischen mannlichen 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, daB Uncus und Labien ho
molog sind. Ferner daB del' Chitinring des Mannchens kein Homo
logon beim Weibchen hat auBer der Stelle, an der sich die Apo
physen an die Labien anheften. Schwieriger sind die Verhaltnisse 
fiir das HERoLDsche Organ, das nur beim Mannchen vorhanden ist. 
Es besteht nach· KOSMINSKY aber die Moglichkeit, nach DU BOIS 
fast die Sicherheit, daB es den Imaginalscheiben des 9. Segments 
fUr die weiblichen Endorgane homolog ist, um so mehr, als wenig
stens Teile des Penis mit dem Ovidukt homolog sein diirften. 
KUSNEZOW und KOSMINSKY sind dafUr eingetreten, daB die Valven 
des Mannchens den sogenannten Analpapillen des Weibchens ent
sprechen, die in Abb. 22 sichtbar sind. Tatsachlich erweisen die 
Verhaltnisse 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 mannlichen. Die erste Veranderung, die sichtbar wird, ist, 
daB die Apophysen sich verkiirzen und dann, daB an der Basis der 
2. Apophysen eine Chitinisierung beginnt, die der Anfang der Bil
dung des Segmentrings ist. In den folgenden Stufen schlieBt sich 
allmahlich diesel' Ring, wahrend 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 andern sein, d. h. natiirlich 
nicht die Darstellung der Tatsachen, sondern ihre Interpretation, die nun 
einfacher und sicherer wird (siehe die neue Arbeit von DU BOIS 1931). 

Goldschmidt, Sex. Zw ischenstufen. 4 
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bleibt. Nur dieAnalkonusrander sindnicht soweit nach hinten ver
langert wie normal (Abb. 29). Die Entstehung dieser ersten Stufe 

b 

.1 c 
Abb.29. Ropulationsapparat von schwach intersexuellen \'. a von ventral, b von links, 
c, d, e etwas starker intersexuell c von ventral, d reehts, e dorsal. Ri weiter chitinisierter 

Segmentring, Ap Apophysen, Ac Analkonusrand (Analpapille), La Labien, V ventrale 
Chitinisierung im 9. Segment. (Nach GOLDSOHMIDT.) 

ist ohne weiteres klar. Der Drehpunkt trat erst ein, nachdem die 
Labien angelegt und determiniert waren. Die Analpapillen, die 
ventral am Analkonus sitzen, h6rten auf, sich nach hinten zu ver· 



Die Kopulationsapparate. 51 

langern, gleichzeitig begann sich das 9. Segment wie beim Mann
chen zuriickzuziehen und sein Rand als Ring wie dort zu chitini-

sieren. In den nachsten 
Stufen bildet sich der Ring 
vollstandig,wennauchnicht 
normal aus. Die Labien sind 
nicht mehr ganz ~ wie beim 
Weibchen, j a 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 HEROLDscl1e 
Organ, d. h. richtiger nur 
die Valvenanlage in der 
jungen mannlichen Puppe 
(Abb. 30). Der Drehpunkt 
lag also vor Fertigstellung 
der Labien, deren Spitze 
sich noch in Uncusform 
differenzieren konnte. Die 
Analpapillen blieben auf 

. 1 

Abb.30. Kopulationsapparate mittelintersexueller 
,? a u. b der gleiche Apparat von links und von 
ventral, c eine etwas h6here Stufe. A Analpapillen 
in Form von Valvenanlagen, La Labien, HeO HE-

ROLDsches Organ. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

ihrer Entwicklungsstufe stehen und begaIUlen sich schon in Valven
richtung weiter zu entwickeln, ohne noch weit damit zu kommen. 
Die nachsten 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 friiher und die paarigen Labienanlagen ver

Abb. 31. Starker intersexueller Kopu
lationsapparat mit Bildnng zwischen 
Labien undUncus. (NachGOLDSCIIMIDT.) 

II 

schmolzennun noch ander sichspiiter 
differenzierenden Basis nach Uncus
art. In diesen Stufen finden sich oft 
unregelmiiBige ChitingebHde im In
nern hinter den Valvenanlagen. Es 
handelt sich zweifellos urn 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 vollstiindigen 
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 Intersexualitat er-

.J ' 

Abb. 32a u. b. Die hBchsten Stufen intersexueller Umbildung des weiblichen Kopulations
apparates zu einem fast miinnlichen. P Penis, Ps Penisscheide, SVa Spitze der rechten 

Valve, Va Valve. (Nach GOLDSOHMIDT.) 
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/ 

klart und tatsachlich gab 
sie zuerst den AnlaB zu 
seiner Auffindung. 

Der Kopulationsapparat 
intersexueller M iinnchen. 
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 VOmH1iJROLD
schen Organ stammenden 
Teile, Valven und Penis, 
noch in hohen Intersexua
litatsstufen unverandert 
sind, dasieschoninderjun
gen Raupe vorhanden sind. 
Eine Besonderheit aber ist 

v 

/ ' 

L 

Abb. 33 a-c. Drei Stufen vom mannlich inter
sexuellen Kopulationsapparat. In a gespaltener 
Uncus (U), in b KompromiBbildung zwischen Uncus 
und Labien, V liberzahlige Valve, in c richtige 
Labien, Segmentring rudimentiir, unregelmiiBiges 
Auftreten von 1. Apophysen. (Nach GOLDSCHMIDT.) 
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es, daB diese Teile auch noch nach dem Drehpunkt sich nor
mal ausdifferenzieren. Das kann wohl nur so erklart werden, 
daB eine Umdifferenzierung nach ihrer Determinierung nicht 
mehr moglich ist. Erstaunlich ist aber dann, daB sie nicht 
aufhoren zu wachsen. Der Grund dafiir ist wohl, daB ihre 
Homologen im weiblichen Geschlecht (siehe oben) ja auch 
weiterwachsen wiirden. In den nachst hoheren Intersexualitats
stufen werden die beiden Unci zu richtigen Labien, erst nicht ganz 
rein in der Form, eine Art KompromiBbildungen, in den hochsten 
Stufen aber vollstandig (siehe Abb. 33). Bemerkenswert ist ferner, 
daB der Chitinring erst in den hochsten Stufen anfangt unvollstan
dig zu werden. Die Konfiguration der Abdominalsegmente, auf 
deren Basis er gebildet Wird, muB also viel friiher 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 konnte 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 
Intersexualitat wird durch die Entwicklungsgeschichte des Kopu
lationsa pparats intersexueller Weibchen bewiesen, die meine Schii
lerin DU 130rs untersuchte. Bei schwacher Intersexualitat ist noch 
zur Zeit der Verpuppung die ganze Anlage weiblich und erst bei 
Ausbildung der Labien bzw. Uncus und Chitinring verlauft die 
Entwicklung plotzlich mannlich. Bei hOheren Intersexualitats
stufen ist ebenf;,tlls zunachst alles weiblich, aber vor der Verpup
pung vereinigen sich die Imagina.Ischeibenpaare nicht mehr voll
standig und die weiteren Differenzierungsvorgange sind mannlich. 
Bei noch starkerer Intersexualitat riicken schon friihzeitig die hin
teren Imaginalscheiben zusammen und bilden ein HEROLDsches 
Organ, wahrend die vorderen unregelmaBige abnorme Bildungen 
nach dem Drehpunkt liefern. Es eriibrigt sich, auf weitere Einzel
heiten einzugehen (sieheDuBors), da sie iiber jede Erwartung hin
aus genau mit dem iibereinstimmen, was das Zeitgesetz der Inter
sexualitat erfordert und den Bau der betreffenden Organe der 
Intersexe restlos erklaren. 
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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 mannlichen Antennen aber sind langgefiedert mit zwei Reihen 

a 

b 

Abb. 34. a weibliche, b miinnliche Antennen von L. rli8pal'. (Nach GOLD3CHlIIDT.) 

von Seitenasten, die in der natiirlichen Lage am Kopf als auBen 
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 Sacke, 
deren GroBe und Form aber bereits den Geschlechtsunterschied 
zeigen. Auch der noch nicht sichtbare Vorgang der Fiederbildung 
muB schon im Epithel des Sacks determiniert sein, da bei anderen 
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Abb. 35 a-e. Flinf Stadien der Differenzierung der weibliehen 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, daB zuerst an der konkaven Seite 
des Sacks die innere Fiederreibe (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 auBere Fiederreibe als eine 
Serie von Verdickungen sichtbar. Durch weitenis Zusammen
ziehen grenzt sich der Schaft ab, und zugleich wachsen die 
Fiedern zu ihrer richtigen Lange aus. 

Anders verlauft der ProzeB bei der mannlichen Antenne (Ab
bildung 36). Die Anlagen der Fiederreiben werden ahnlich 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 del' konkaven Seite des Sacks 
beginnend, in diesen hinein sich ausschneidet und durch Vor
wachsen del' Ausschneidefurche an der Fiederbasis in den Schaft 
hinein sich differenziert. Dabei wird der Schaft immer mehr 
verschmalert, ohne aber sich an del' konkaven Seite von dem 
Chitinschild 10szu16sen, wie es die weibliche Antenne tut. Die 

Abb. 36 a-e. Differenzierung der mannlichen Antenne in der Puppe. Die Antenne ist 
durch ihr Chitinschild hindurch gesehen dargestellt. (Nach GOLDSCIDIIDT.) 

auBere Fiederreihe wachst erst nach del' inneren aus, so daB 
ein Stadium vorkommt, in dem die auBere Reihe die Lange 
der weiblichen Fiedern zeigt, die innere aber schon weit auf 
dem Weg zur mannlichen Lange ist. 

I ntersexuelle Weibchen. Fiir den ersten Beginn der inter
sexuellen Umwandlung der Antennen gibt es zwei Typen. Beim 
ersten, selteneren Typ verlangern sich zuerst einzehle Fiedern als 
eine kleine Gruppe. Diesel' Typ erscheint nul' 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-

verHingerung kenntlich, und mit fortschreitender Intersexualitat 
werden die Fiedern langer und langer (Abb. 37), bis sie bei 
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hoheren Intersexualitatsstufen ganz mannlichen Charakter er
reicht haben. 

Intersexuelle .1Vliinnchen. Bei den intersexuellen Mannchen 
bleiben die Antemlen bis zu den hochsten Stufen normal 
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mannlich. Erst in den hochsten Stufen verandern sie sich, 
und zwar wird die auBere Fiederreihe, die gleiche, die ent-

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

Interpretation und Entwicklung. FUr die intersexuellen Mann
chen ist die Interpretation auf Grund des Zeitgesetzes einfach. In 
den niederen Stufen ist die mannliche Determination schon abge
schlossen, wenn der Drehpunkt kommt,. In den h6chsten Stufen 
muB er so fallen, daB die sich zuerst entwickelnde innere Fieder
reihe noch in die Zeit der mannlichen Determination faUt, die spa
ter sich diffHenzierende auBere Reihe aber schon in die weibliche 
Phase. Weniger einfach ist aber die Situation fiir die intersexueUen 
Weibchen. Urspriinglich stellten wir uns vor, daB nach dem Dreh
punkt die Seitenfiedern beginnen wie beim Mannchen auszuwach-

Abb. 38. Antennen cines stark intersexuellen ($, zeigt die Differenz im Verhaltcll der beidcn 
Fiederreihen. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

sen und so lange wachs en, bis die Chitinisierung eintritt und dem
gemaB 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 Intersexualitat 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 ebenfaUs noch nach 

1 KOSMINSKY u. GOLOWINSKAJA (1930) haben neuerlich eine rnerk
wiirdige Serie von rnannlichen Intersexen erhalten, die nicht nur durch 
absonderliche genetische Verhiiltnisse zustande kornrnen, sondern auch in 
der Organisation v6llig regellos sind, entgegen unseren tausendfaltigen 
Erfahrungen. Auch die Antennen verhalten sich nicht wie hier geschildert. 
Offen bar handelt es sich urn eine Kornplikation infolge abnorrner Chrorno
sornenverhiiltnisse, die wohl aufgeklart werden wird. 
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dem weiblichen Typ VOl' sich, die Fiederlange hangt abel' dann 
ab 1. von del' geringen Breite des weiblichen Antennensacks, 2. von 
del' bei weiblicher Schaftentwicklung eintretenden Zuriickziehung 
vom konvexen Rand des Schilds. Die noch verfiigbare Zeit zum 
Auswachsen mag auch eine Rolle spielen, ist abel' nicht genau fest
zustellen. Die Lage des Drehpunkts legt also aIle drei fiir die 
Differenzierung del' Fiedern entscheidenden Faktoren fest, namlich 
Breite des Puppenschilds, Zuriickziehung des Antennenschafts und 
mannliches Auswachsen del' Fiedern; die kombinierte Wirkung del' 
drei Faktoren wird dann sichtbar in del' Fiederlange. Die gleiche 
Erkenntnis wird sichtbar bei den mittleren Intersexualitatsstufen. 
Hier ist die Form des Antenncnschilds intermediar zwischen den 
Geschlechtern, also eine KompromiBbildung, entstanden aus erst 
weiblicher, dann mannlicher Differenzierung. Del' Antennenschaft 
kontrahiert sich noch wie beim Weibchen, abel' nicht mehr so stark, 
und die Fiedern wachsen m1i.nnlich aus. Dies fiihrt natiirlich zu 
einer mehr odeI' mindel' intermediaren Fiederlange. In den hoch
sten Intersexualitatsstufen ist dann die Entwicklung ganz mann
lich. 

CJCJ) Die FlUgel. 
Die intersexuellen U mwandlungen del' Fliigel, die scheinbar 

auBerordentlich einfach sind, bieten del' entwicklungsphysiologi
schen Analyse merkwiirdigerweise die gr6Bten Schwierigkeiten dar 1. 

Form. Die Form derVorderfliigel des Weibchens ist langlich
elliptisch, wahrend das Mannchen mehr dreieckige Fliigel besitzt. 
In den niederen bis mittleren Stufen weiblicher Intersexualitat ist 
die Fliigelform weiblich und wird dann erst in den h6heren Inter
sexualitatsstufen zunachst intermediar und dann mannlich. Genau 
umgekehrt ist del' ProzeB bei den intersexuellen Mannchen. Da die 
Fliigelform bei del' Verpuppung bereits festgelegt ist und sichel' 
schon vorher in del' Imagina.lscheibe determiniert ist, so stimmen 
diese Tatsachen mit den Erwartungen fiir friiheren odeI' spateren 
Drehpunkt iiberein. 

Struktur und Farbe. Del' normale weibliche Fliigel hat weiB
liche Grundfarbe (nach Rassen etwas wechselnd) mit schwarz en 

1 Siehe GOLDSCHMIDT 1912, 1920 a, 1921 b, 1922 a, 1923 b, 1927 d, 
1929 c; GOLDSCHlI'lIDT u. POPPELBAUM 1914; POPPELBAUM 1914; ~fi
NAMI 1925. 
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Abb.39. Oben 1', unten if von Lymantria dispa, .. (Nach GOLDSomlIDT.) 

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

Abb. 40. Mosaikfleck von dem Fliigel eines intersexuellen 
if. Hell weibliche Beschuppung, dunkel manuliche. 

(Nach POPPELBAUM.) 

unterschiede, indem sich 
beim weiblichen Flligel 
libel' den breiten Grund
schuppenHinglicheDeck
schupp en finden, die 
dem mannlichen Fliigel 
fehlen (Abb. 40), wie das 
Bild von einem Mosaik
fleck gleichzeitig fiir 
beide Geschlechter zeigt. 
Sodann findet sich auf 
der Unterseite der Flii
gel eine geschlechtsspe
zifische Struktur: beim 
Mannchen eme steife 
Borste, das Frenulum, 
die den Hinterfliigel am 
Vorderfliigel durch Ein
greifen in eine Fiihrung, 
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das Retinaculum, befestigt; beim Weibchen finden sich dafiir 
nur ein paar weiche Haare (Abb. 41). 

Die intersexuellen Weibchen. Die Fliigelfarbung verhalt sich 
sehr einfach. In del' ersten Intersexualitatsstufe sind die Fliigel 
meist etwas dunklerals beim normalen Weibchen, abel' nicht so 
dunkel wie beim Mannchen. Abel' schon bei schwacher Intersexuali
tat ist die Farbe mannlich, und bleibt es durch aile Stufen. Aus 
unseren Untersuchungen iiber das Fliigelmuster geht unter anderem 
hervor, daB die dunkleren mannlichen Schuppen sich langsamer 
differenzieren als die weiblichen. Es muB also auch ein relativ spat 

\ 
ALL.41. Das Frenulum auf der t:nterseite des miinnlichen und weiblichen FHigels . 

.. (Nach GOLDSOHMIDT.) 

einsetzender Drehpunkt SO friihzeitig fallen, daB die Differen
zierungsgeschwindigkeit del' Schuppen noch umspringen kann. 
Abb. 42 zeigt eine Serie von Weibchen ansteigender Intersexualitat. 

Das Frenulum verhalt sich ziemlich genau wie die Fliigelform: 
bis zu starker lntersexualitat ist es weiblich und wird dann erst 
mannlich. Seine Determination muB also viel friiher liegen als die 
del' Fliigelfarbe. 

Merkwiirdigerweise gibt es nun noch einen zweiten Typ inter
sexueller Weibchen, del' nul' erscheint, wenn del' Vater einer be
stimmten Rasse angehort; da del' erste Fall bei einer Kreuzung 
mit del' Rasse Gifu aufgetreten war, sprechen wir vOm Gifu-T}'}> 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufell. 
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(siehe GOLDSCHMIDT 1920 a, 1929 c). Bei diesem Typ erhalten die 
intersexuellen Weibchen bis zur mittleren Intersexualitat ihre weib
liche Farbe (es ist der gleiche Typ, der auch die Besonderheit zeigt, 

Abb.42. Ansteigende Serie intersexueller ~, darliber ein normales 'i'. Die GroLlenverschieden
heit ist bedeutungslos, nur durch die Zuchtbedingungen verursacht. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

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

Abb. 43. Ansteigende Stufen weiblicher Intersexualitat vom Gifu-Typ. 
(N ach GOLDSOHlIIDT.) 

Die intersexuellen .il1iinnchen. Diese zeigen stets den Mosaik. 
typus wie Abb.44 zeigt, d. h. mit ansteigender Intersexualitat 
nehmen die weiblichen Mosaikflecke zu, bis schlieBlich der Fliigel 
fast oder ganz mannlich ist. Diese Flecken sind insoweit unregel
maBig auf den Fliigeln verteilt, als sie irgendwo auf den vier Fliigeln 
erscheinen k6nnen. Was konstant ist fUr eine bestimmte Inter-

5* 
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sexualitatsstufe, ist die relative GesamtgroBe del' mannlichen und 
weiblichen Fliigelbezirke. Abel' auch in del' Einzelverteilung der 
Flecken lassen sich bestimmte GesetzmaBigkeiten erkennen (siehe 

Abb. 44. Ansteigende Rcihe mannlieher Intersexualitiit, darUber ein norm ales ;;. 
(Nach GOLDSCH!IIDT.) 
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auch MINAMI), deren wichtigste sich so ausdriicken laBt, daB das 
Mosaik meist so aussieht, als ob die dunkle mannliche Farbe sich 
in einem dickfliissigen Strom iiber die Fliigelflache ergossen hatte. 

Es ist nun eine zunachst unerwartete abel' wichtige Tatsache, 
daB die mannlich odeI' weiblich gefarbten Bezirke del' Fliigel nicht 
nur del' Farbe nach so aussehen, sondern in jedel' Beziehung wirk
lich mannlich odeI' weiblich sind: die Beschuppung ist weiblich 
auf den weiblichen, mannlich auf den mannlichen Flecken (siehe 
Abb.40). Die weiblichen Flecken haben, entsprechend del' weib
lichen Fliigelform, ein andersartiges Flachenwachstum als die 
mannlichen, wodurch del' intersexuelle Fliigel oft an richtiger Ent
faltung gehindert wird. Endlich erscheint das Frenulum mannlich, 
wenn die Fliigelstelle, an del' es sitzt, mannlich ist und weiblich, 
\venn sie weiblich 1St. Diese Erfahrungen werden nun auch durch 
die Entwicklungsgeschichte bestatigt. Schon lange, ehe irgend
welche Farbe gebildet wird, sind die mannlichen und weiblichen 
Fliigelteile daran zu unterscheiden, daB auf den weiblichen Stellen 
die Schuppenentwicklung schneller ablauft als auf den mannlichen. 
KOSMINSKY u. GOLOVINSKAJA (1930) haben schlieBlich beobachtet, 
daB sich die beiderlei Mosaikstellen oft schon auf del' chitinigen 
Fliigelscheide del' Puppe feststellen lassen, also schon festgelegt 
sein miissen, bevor die Fliigelanlage auBerlich irgend etwas zeigt. 
Das stimmt ja auch mit del' aus ganz anderen Untersuchungen ab
geleiteten Tatsache iiberein, daB generell das Zeichnungsmuster des 
Schmetterlingsfliigels bei derVerpuppung schon determiniert ist. 
Wir treffen somit hier (wie auch beim Q'iftt-Typ del' intersexuellen 
'Veibchen) einen ganz einzigartigen Zustand an. 

Zunachst erscheinen diese Tatsachen sehr schwer zu erklaren. 
Wollen wir eine Erklarung finden, so miissen wir dabei beriick
sichtigen, daB die geschilderte Art del' Verteilung del' Mosaik
flecken auf del' FliigelfHiche verstandlich werden muB; sodann 
auch die Zunahme del' weiblichen Flachenteile mit steigender 
Intersexualitat; die Tatsache ferner, daB diesel' Mosaiktyp stets 
bei den Mannchen gefunden wird, bei den Weibchen abel' nul' bei 
einer bestimmten seltenen Rassenkreuzung; endlich, daB es sehr 
unwahrscheinlich ist, daB das Zeitgesetz del' Intersexualitat, das 
fiir aIle Organe gilt, gerade bei den mannlichen Fliigeln versage. 
Eine Betrachtung diesel' Punkte zeigt, daB eine Erklarung irgend
wie auf besondere entwicklungsphysiologische V organge bei del' 
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Fliigelbildung zuriickgehen muB. Man erinnert sich dabei, daB bei 
den Geschlechtern die verschiedenen Differenzierungsprozesse ver
schieden schnell ablaufen, z. B. del' Hoden macht sein Haupt
wachstum in del' jungen Raupe durch, del' Eierstock in del' Puppe; 
die mannlichenRaupenhaben bei den meistenRassen vier, dieweib
lichen fiinf Ha utungen; die Puppenzeit ist beim Mannchen mehrere 
Tage langeI' als beim Weibchen. Aile diese zeitlich festgelegten 
Dinge sind abel' bei den verschiedenen Rassen lind somit auch ihren 
Bastarden wieder verschieden und endlich auch bei den Intersexen 
wieder verschieden von den normalen Geschlechtern. Daraus kann 
man schlieBen, daB fiir entwicklungsgeschichtliche Ablaufe, die zeit
lich geordnet sind, und dazu gehort auch del' Determinationsvor
gang, die Moglichkeit von Absonderlichkeiten gegeben ist, wenn 
Bas:tarde bestimmter Rassen vorliegen und dazu Storungen des 
normalen Ablaufs del' geschlechtlichen Determination bei Inter
sexen. Ein spezieller Erklarungsversuch, del' solche Gesichtspunkte 
anwendet und gleichzeitig mit dem Zeitgesetz del' Intersexuali
tat iibereinstimmt, ist del' folgende (siehe GOLDSCHMIDT 1923 b, 
1927 d): 

Da bairn Eintritt des Drehpunkts beim Mosaiktyp nicht die 
gauze Fliigelflache den Charakter des anderen Geschlechts annimmt, 
sondeI'll nur ein mit del' Vorverlegung des Drehpunkts groBerer und 
groBerer Teil, so miissen zur Zeit des Drehpunkts die Zellen, die 
sich nicht mehr andel'll, definitiv determiniert sein. Und da diese 
Zellen (die mannlichen Fliigelteile) in bestimmter Weise angeordnet 
sind, namlich so, daB wir ihre Anordnung unter dem Bild eines sich 
iiber die vier Fliigel von del' Wurzel her ergieBenden zahfliissigell 
Stroms beschreibell konnell, so folgt daraus, daB del' V organg del' 
definitiven Determination in einer Weise fortgeschritten sein muB, 
die diesem Bild elltspricht. Da diese Vorstellung tatsachlich mit 
den Ergebnissell del' Entwicklungsmechanik (SPEM.ANN) iiberein
stimmt, so ergibt sie wohl die richtige Erklarung : im intersexuellen 
Mannchen, wie auch bei del' besonderen genetischen Kombination, 
die dem Gifu-Typ intersexueller Weibchen zugrunde liegt, geht die 
definitive Determination del' Fliigelanlage in Form eines sich von 
del' Wurzel her ergieBenden Stroms VOl' sich. Was er erreicht hat, 
entwickelt sich unter allen Umstanden nach dem genetischen Ge
schlecht. Tritt del' Drehpunkt ein, bevor del' ganze Fliigel iiber
stromt ist, so entwickeln sich die noch nicht getroffellen Zellgrup-
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pen und ihre Derivate mit dem neuen Geschlecht. Die Pigment
straBen auf dem intersexuell mannlichen Fliigel sind also, bildlich 
gesprochen, eine Art Farbenphotographie des urspriinglichen Ver
laufs des Determinationsstroms. 

88) Andere Organe. 
Von den intersexuellen U mwandlungen anderer Organe ist nur 

wenig zu sagen. Die Korperfarbe verhalt sicl). genau parallel der 
FliigeWirbung und kann auch bei den Mosaiktypen Mosaikcharak
ter in der Nahe der Fliigelwurzeln zeigen. Sie ist also identisch mit 
der Fliigelfarbung zu erklaren. Die Form des Abdomens andert sich 
ziemlich genau mit dem Fortschreiten der Intersexualitat, d. h. in 
niederen Intersexualitatsstufen bleibt sie fast unverandert und in 
hohen nahert sie sich mehr und mehr dem anderen Geschlecht, so 
daB ein hochgradig intersexuelles Weibchen das schlanke Abdomen 
des Mannchens besitzt und ein hochgradig intersexuelles Mannchen 
das dicke Abdomen des Weibchens. Da diese Unterschiede mit 
dem Wachstum und der Fettspeicherung in der Raupe zusammen
hangen, so muB diese bereits ihren Stoffwechsel auf das neue Ge
schlecht eingestellt haben, wenn Veranderungen des Abdomens 
sichtbar werden. Die Afterwolle, die das Ende des weiblichen Ab
domens auszeichnet, verschwindet ebenso in den mittleren weib
lichen Intersexualitatsstufen und taucht dementsprechend bei 
mittlerer mamilicher Intersexualitat auf. (Naheres in den ange
fiihrten Arbeiten, vor allem 1920b, 1922a). 

Z;Z;) Der Drehpunkt. 
Wir haben friiher (S: 20f£.) bereits einige allgemeine Bemerkun

gen ti.ber den Drehpunkt gemacht. Nachdem nunmehr das morpho
logische Tatsachenmaterial referiert ist, wollen wir nochmals auf 
das Gesamtproblem zuriickkommen, das fiir die Erforschung des 
ganzen Gegenstandes so wichtig ist. Zunachst legen wir uns die 
Frage vor, ob es moglich ist, die zeitliche Lage des Drehpunkts 
exakt zu bestimmen. Wer mit den Ergebnissen der modernen Ent
wicklungsmechanik vertraut ist, muB ohne weiteres sagen, daB dies 
im Augenblick nicht moglich ist. Denn es miiBte vorher auf das 
Genaueste bekannt sein, wann die Anlage eines jeden Organs 
oder Organteils definitiv determiniert ist. Man denke etwa an die 
Verhaltnisse der Amphibien und die friihzeitige Abgrenzung des 
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Augenanlagenmaterials einerseits, die andersartige Determination 
del' Linse andererseits. Die Eier del' meisten Insekten (nicht die 
Libellen nach SEIDEL) sind schon seln' fruh in wen einzelnen Be
zirken fest determiniert. Das besagt abel' nicht, daB dies auch fUr 
die feinere Ausbildung del' Organe zutrifft. Bis jetzt haben wir 
darober noch sehr geringe Kenntnisse auf experimenteller Grund
lage und ohne solche ist unser Problem nicht definitiv zu lOsen. 
Was wir sichel' wissen ist, daB die Drehpunkte viel froher liegen 
mussen als die morphologische Differenzierung. Urn ein Beispiel 
zu nehmen: Bei einem schwach intersexuellen Mannchen verdop
pelt sich del' Uncus, del' ja erst als so ziemlich letztes Organ in del' 
Puppe ausdifferenziert wird. Seine doppelte Anlage tritt abel' schon 
froh in del' Puppe auf; die gleichzeitig bei diesen Intersexen ge
fundene Mosaikfarbung del' Flugel muB abel', wie wir sahen, schon 
VOl' del' Verpuppung festgelegt sein. Andererseits ist die Antenne 
rein mannlich, ihre Determination muB also vollstandig VOl' dem 
Drehpunkt gelegen sein, d. h. schon zur Zeit del' Imaginalscheiben 
und froher als in den Flugelimaginalscheiben. Das Beispiel zeigt, 
daB wir aus dem Studium aller Organe eines Intersexualitatstyps 
nul' festlegen konnen, VOl' welchem Stadium del' Drehpunkt spate
stens gelegensein muB, viel mehr wissen wir abel' nicht mangels 
entsprechender entwicklungsmechanischer Experimente. Nul' eine 
sehr bemerkenswerte Tatsache haben die neuen entwicklungsge
schichtlichen Untersuchungen meiner Schiilerin Fraulein Du BOIS 
ergeben: die Raupenzeit bis kurz VOl' del' Verpuppung scheint fUr 
die Drehpunkte ganz auszuscheiden. Sie stellt eine reine Wachs
tumsperiode dar. Del' Drehpunkt kann abel' sichtlich nul' in einer 
Differenzierungsperiode liegen, entweder in del' Embryonalent
wicklung odeI' vom Stadium kurz VOl' derVerpuppung abo Ent
wicklungsphysiologisch ist das sehr bemerkenswert. 

Ein zweiter bemerkenswerter Punkt ist del' folgende. Die Inter
sexe sind im vorliegenden Fall ja Bastarde zwischen verschiedenen 
Rassen (wir sehen von einem noch nicht verstandlichen Ausnahme
fall ab, den KOSMINSKY bescln'ieben hat). Wir sahen bereits bei 
Besprechung des "Gifu-Typs", daB es durchaus nicht gleichgiiltig 
ist, welche Rassen bei einer Kreuzung beteiligt sind, und daB beson
dere morphologische Charaktere del' Intersexe mit bestimmten 
R,assenkombinationen verknupft sind. Eine allgemeine Uberlegung 
laBt das weniger erstaunlich erscheinen. Aus unseren Untersuchun-
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gen wissen wir, daB clie Rassen sich in vielen Punkten unterschei
den, von denen mehrere sich auf zeitliche Ablaufe beziehen, wie 
Lange der Entwicklungszeit, Zahl der Hautungen, Unterschiede 
der Entwicklungszeit bei den Geschlechtern und Verteilung del' 
Zeit auf die einzelnen Entwicklungsstadien, endlich auch die zeit
lichen Differenzierungsverhaltnisse einiger Organe, z. B. del' Hoden, 
die sich bei bestimmten Rassen viel friiher differenzieren als hei 
anderen. AIle diese Besonderheiten sind abel' erblicher Natur und 
somit konnen verschiedene Bastarde in allen diesen Dingen ein 
verschiedenes System darstellen, innerhalb dessen die Erscheinung 
des Drehpunkts eintritt. Daraus ergibt sich die Moglichkeit, daB 
bei verschiedenen Kombinationen kleine Differenzen im Verhalten 
del' intersexuellen Teile eintreten, z. B. die Gonade friiher umge
wandelt ist, als sie nach dem Verhalten des Abdomens und del' 
Antennen sein sollte. Das Zeitgesetz stimmt also zweifellos genau, 
wenn das Gesamtmaterial betrachtet wird, aber im Einzelfall miis
sen doch die Besonderheiten beriicksichtigt werden, die auf den 
verschiedenen genetischen Beschaffenheiten del' jeweiligen Ba
starde beruhen. Mit anderen Worten: t::s ist bei Betrachtung des 
Einzelfalls das generelle Wirken des Zeitgesetzes von den spe
ziellen Ausformungen auf Grund des iibrigen genetischen Systems 
zu trennen. 

Eine weitere Frage ist die: Tritt der Drehpunkt gleichzeitig in 
allen Zellen des Organismus ein, wobei unter gleichzeitig natiirlich 
nicht ein kurzer Augenblick zu verstehen ist? DaB dies im groBen 
ganzen del' Fall ist, geht ja aus dem gesamten Tatsachenmaterial 
hervor. Trotzdem ware zu erwagen, ob nicht gewisse gesetzmaBige 
Verschiebungen des Zeitpunkts innerhalb nicht groBer Grenzen 
denkbar waren, also etwa derart, daB gerade stark wachsende Or
gane schneller reagierten als andere. Es ist bis jetzt nicht gelungen, 
eine solche zusatzliche GesetzmaBigkeit zu finden, obwohl ich den 
Verdacht nicht loswerden kann, daB es dergleichen gibt. 

Eine weitere Frage ist wieder auf das engste mit dem Deter
minationsproblem verkniipft. Bei den Insekten mit ihI"er scharfen 
entwicklungsgeschichtlichen Determination ist ja anzunehmen, daB 
die Vorgange, deren Endprodukt das Eintreten des endgiiltig deter
minim"ten Zustandes ist, in jeder Zelle selbstandig verlaufen. Bis 
jetzt hat uns (auBer bei den Libellen) die Entwicklungsmechallik 
noch nichts dariiber gesagt, ob auch abhangige Determinations-
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vorgange vorkommen, etwa nach Art der Organisatorwirkung bei 
den Amphibien. Wenn dies der Fall ware, dann konnte innerhalb 
eines Organs nach dem Drehpunkt eine Art von Determinations
gefalle (etwa im Sinne CmLDS) zustande kommen. Wir muBten 
einen derartigen Gedankengang bereits fUr die Erklarung des Flu
gelmosaiks zu Hille nehmen, und es besteht die Moglichkeit, daB 
auch andere Organe, die von einer Basis auswachsen und somit ein 
besonders aktives Stoffwechselzentrum besitzen (im Sinne CHILDS), 
einen von del' Basis fortschreitenden Determinationsvorgang be
sitzen. Einige Einzelheiten des Baus intersexueller Antennen und 
Kopulationsapparate und Gonaden1 konnten vielleicht einer solchen 
Erklarung Material liefern. Mehr laBt sich im Augenblick nicht 
sagen. Wenn somit die Morphologie der Intersexe im ganzen durch 
das Zeitgesetz der Intersexualitat vollstandig verstandlich ist, so 
sind doch noch manche Einzelheiten mangels entwicklungsmecha
nischer Experimente noch nicht endgiiltig geklart. 

Mit einem Wort seien die mehrfach zitierten intersexuellen Mann
chen erwahnt, die KOSMINSKY u. GOLOVINSKAJA (1930) innerhalb einer 
reinen Rasse erzielten, und bei denen die Reihenfolge in der intersexuellen 
Umwandlung der Organe gestort ist, ja weitgehend unregelmiiBig ist. Da 
es sich hier wahrscheinlich um Intersexe auf Grundlage einer Storung des 
Chromosomenmechanismus handelt, liegt ein ganz besonderer Fall vor, 
des sen Analyse auf die AufkJ.arung der Genetik des Falls warten muE. 

(J) Genetische Analyse. 

aa) Die Grundversuche2 • 

Die zygotische diploide Intersexualitat von Lymantria dispar 
wird durch geeignete Kreuzungen geographischer Rassen dieses 
Spinners hervorgerufen, und zwar hauptsachlich durch Kreuzung 
europaischer und japanischer Rassen. Wir werden sehen, daB es 
viele derartige Rassen gibt. FUr den Grundversuch brauchen wir 
zunachst nur zwei, die als Europaer und J apaner bezeichnet werden 
und erst spater genauer festgelegt werden sollen. Folgendes ist 
der Grundversuch: 

1. Europaisches Weibchen X japanisches Mannchen. Aile 
Sohne normal, aile Tochter intersexuell. 

1 Fur die Gonaden wird demnachst ein Versuch veroffentlicht wer
den, in dies en Fragen weiter zu kommen, der im Hinblick auf den Ver
gleich mit den Wirbeltieren bedeutungsvoll ist. 

2 Siehe GOLDSCHMIDT (1911-1920). 
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2. Japanisches Weibchen X europaisches Mannchen (die rezi
proke Kreuzung): Alles normal. 

3. F2 aus Nr. I (nur m6glich bei der niedersten, noch frucht
baren lntersexualitatsstufe). 

AIle S6hne normal, T6chter zur HaUte normal, zur HaUte inter
sexuell von gleichem lntersexualitatsgrad wie die Mutter. 

4. F2 aus Nr. 2. 
AIle T6chter normal, S6hne zur Halite normal, zur Halfte inter

sexuell (ob genau die HaUte wird erst spater besprochen). 
1m AnschluB an diesen Grundversuch kann zunachst eine Be

zeichnung emgefiihrt werden, die im folgenden immer benutzt wird, 
und die zunachst rein deskriptiver Art ist. Wir nennen die hier 
benutzte japanische Rasse stark und die europaische schwach und 
k6nnen dallll das Resultat so fassen: 

Weibliche Intersexualitat entsteht in F 1 , und zwar bei samt
lichen T6chtern, wenn ein schwaches Weibchen (kurz fiir Weibchen 
einer schwachen Rasse) mit einem starken Mannchen (= 6' starker 
Rasse) gekreuzt wird. Mannliche Intersexualitat entsteht erst in 
F 2 , wenn umgekehrt em starkes Weibchen mit einem schwachen 
Mannchen gekre";'zt worden w~r, und zwar bei emem bestimmten 
Prozentsatz der F 2-Mannchen. Aus diesem Elementarversuch geht 
nun bereits mehreres hervor: Zunachst zeigt er, daB beide gene
tischen Geschlechter die Anlagen fiir jedes Geschlecht enthalten, 
denn das genetische Weibchen vermag mannliche Charaktere aus
zubilden, ebenso das genetische Mannchen weibliche 1 • Sodann er
kennen wir, daB das gametische Geschlecht (XX oder XY) nicht 
unwiderruflich festgelegt ist, sondern daB bei besonderer Erbfak
torenkombination durch'Kreuzung sowohl ein XX- wie ein XY
Individuum Eigenschaften des anderen Geschlechts annehmen 
kann. Wir sehen ferner, daB das Resultat, also reine Geschlechter 
oder Intersexualitat, von einer bestimmten Kombination zweier 
Dinge abhangt, von denen das eine die Geschlechtigkeit nach der 
mannlichen, das andere sie nach der weiblichen Seite zieht. Da diese 
Dinge nur von del' Bastardkombination abhangen und sichtlich eine 

1 Es sei fiir den Mediziner nochmals dar auf hingewiesen, daB eine 
Unterscheidung von primaren und sekundaren Geschlechtscharakteren 
hier iiberfliissig wird. Bei der Intersexualitat werden, wie wir sahen, aile 
Geschlechtscharaktere gleichzeitig betroffen nach den schon besprochenen 
Gesetzen. 
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Spaltung zeigen, so miissen es mendelnde Gene sein, in diesem Fall 
also Geschlechtsgene. Sodann sehen wir, daB das Resultat in Bezug 
auf die Geschlechter von irgend etwas weiterem Genetischen abo 
hangt, das wir als Starke und Schwache der Rassen bezeichnet 
hatten und nunmehr als Starke und Schwache der Geschlechtsgene 
direkt ansprechen konnen. 

Da wir aus den ersten Resultaten bereits sehen, daB diese Ge
schlechtsgene in bestimmter Weise vererbt werden miissen, so ist 
die erste weitere Frage: Wie werden sie vererbt ¥ Die Antwort 
kommt fiir den nur mit den ersten ElemEmten der Vererbungslehre 
Vertrauten aus den vorhergehenden Versuchen zusammen mit den 
Riickkreuzungen. Wir unterscheiden dabei die Kombinationen 
nach der miitterlichen Linie, d. h. der Rasse, der die Mutter und 
miitterliche GroBmutter angehorte; ~ bedeutet normales Weibchen, 
r3 desgleichen Mannchen, r3 J und ~ J intersexuelle Mannchen bzw. 
Weibchen. Folgendes ist die vollstandige elementare Versuchs
serie: 

1. Kreuzungen in der miitterlichen Linie der schwachen Rasse. 

Kombinatlon 

F1 schwach ~ X stark (J 
Fa (schwach r;;. X stark 0)2 
Riickkreuzung schwach r;;. X (schwach r;;. X stark (J ) (J 

r;;. X (stark r;;. x schwach (J ) (J 
Q X stark (J) r;;. X schwach (J 
r;;. X " (J) r;;. xstark(J 

TBchter Sohne 

I alle r;;. J I alle (J 
I 1/2 r;;., 1/2 r;;. J \ " (J 

1/2 r;;., l/z r;;. J ,,(J I
I/a r;;., l/a r;;. J ,,(J 

alle r;;. I" (J 
I aIle ~ J ,,(J" 

Eine kurze Uberlegung zeigt, daB das, was wir die Starke des 
Gens der starken Rasse, "das die weibliche 1ntesexualitat hervor
ruft, nannten, also somit dieses Gen selbst, im X-Chromosom ge
legen ist. Denn jede Tochter erhalt ihr ~ines X-Chromosom (Abra
xas-Typ, XY = ~) vom Vater. 1st der Vater homozygot stark, so 
haben alle seine Tochter sein starkes X-Chromosom und sind alle." 
intersexuell; ist der Vater heterozygot aus stark und schwach, so 
erhalt die Halfte der Tochter das starke, die andere Halfte das 
schwache X-Chromosom, und nur die Halite ist intersexuell. Das 
zeigt nun gleichzeitig auch, daB die schwache Rasse ein schwaches 
X-Chromosom besitzt, da das heterozygote Mannchen eines seiner 
X-Chromosomen ja vom schwachenElter hatte (schwaches X-Chro
mosom ist natiirlich wieder nur verkiirzte Ausdrucksweise fUr X
Chromosom mit einem schwachen Geschlechtsgen). Endlich zeigt 
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die Serie auch, daB es fiir dieses Resultat gleich ist, ob die Mutter 
rein schwach odeI' ein F1-Bastard in del' schwachen miltterlichen 
Linie war. 

2. Kreuzungen in del' miitterlichen Linie del' starken Rasse. 

Kombination 

F, stark ~ X schwach d' 
F2 (stark ~ X schwach d')2 
Riickkreuzung stark ~ X (schwach ~ X stark d' ) d' 

" ~ X (stark ~ X d' schwach d') d' 
" 2 X schwach d') ~ X stark d' 
" ~ xd') s: X schwachj' 

Sohne : Toehter 

alle d' . alle 2 
"/2 d','/d J' ,,2 

alle d' ,,2 
d' ,,2 

,,0- ,,~ 
aIle 6·J2 ,,5f2 

Diese Serie zeigt, daB in del' starken miitterlichen Linie Imine 
weibliche Intersexualitat erscheint, wohl abel' mannliche. Sie zeigt 
wieder, daB die Schwache del' schwachen Mannchen in ihrem X
Chromosom vererbt' wird; ferner, daB wenn in del' mannlichen 
Konstitution (1 X von del' Mutter, 1 X yom Vater) zwei starke 
odeI' ein starkes und ein schwaches X zusammenkommen, die Mann
chen normal sind, abel' intersexuell, wenn zwei schwache XX zu
sammenkommen. Es zeigt endlich wieder, daB es gleichgiiltig ist, 
ob die Mutter rein stark ist odeI' ein Bastard stark ~ X schwachc3', 
insoweit weibliche Intersexualitat in Betracht kommt, die hier 
nicht erscheint; daB es abel' nicht gleichgiiltig ist, soweit ihre S6hne 
in Betracht kommen, denen sie ja in ersterem Fall ein starkes, in 
letzterem ein schwaches X-Chromosom iibermittelt. 

Betrachten wir nun die beiden Serien zusammen, so sehen wir, 
daB es fUr das Resultat erstens entscheidend ist, ob das odeI' die X
Chromosomen von del' schwachen odeI' starken Rasse kommen und 
sodann, ob die miitterliche Linie stark odeI' schwach ist. Uber das 
Geschlecht wird also entschieden durch das Verhaltnis in del' Starke 
bzw. Schwache zwischen Genen, die nur in del' miitterlichen Linie 
vererbt werden und solchen, die in den X-Chromosomen vererbt 
werden. Da nun die Kombination zwischen dem schwachen miit
terlich vererbten Gen und dem starken im X-Chromosom gelegenen 
das Geschlecht eines genetischen Weibchens nach del' mannlichen 
Seite hin verschiebt, und da ferner in del' Kombination des starken 
. Gens del' miitterlichen Linie mit zwei schwachen Genen in den X-

1 Wegen des Zahlenverhaltnisses siehe spater. 
2 "Venn nicht eine besondere Komplikation vorliegt, siehe spater. 
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Chromosomen das Geschlecht eines gametischen Mannchens nach 
der weiblichen Seite verschoben wird, so miissen die X-Chromo
somen Mannlichkeitsgene enthalten und das Gen, das die miitter
liche Vererbung zeigt, ein Weiblichkeitsbestimmer sein. Beide aber
sind stark bei den starken und schwach bei den schwachen Rassen. 
Kurz gefaBt: Uber das Geschlecht entscheidet hier ein Starkever
haltnis (was das auch bedeuten moge) zwischen einem miitterlich 
vererbten Weiblichkeitsgen, F genannt, und einem bzw. zwei in den 
X-Chromosomen gelegenen Mannlichkeitsbestimmern, M genannt. 

~ M = ~ oder ~J, ~ MM = ~ oder ~J, wobei die Um
rahmung des F seine miitterliche Vererbung andeuten soll. Oder
wenn wir das Starkeverhaltnis ausdriicken wollen undauchderVer
erbung im X-Chromosom Rechnung tragen, konnen wir schreiben ~ 

M~X) = ~ oder ~J, M (X~ M (X) = ~ oder ~ J. Es geht schlieBlich 

aus allem hervor, daB die reinen Geschlechter entstehen, wenn das 
Starkeverhaltnis von F : M bzw. MM richtig ausbalanciert ist, 
so wie es bei den reinen Rassen der Fall ist, daB aber Intersexe ent
stehen, -wenn durch die Kreuzung in ihrer Starke bzw. Schwache 
nicht aufeinander abgestimmte Fund M zusammenkommen. 

Wir konnen dieses Resultat der Elementaranalyse anschaulich 
klar machen, wenn wir uns vorstellen, daB wir die relative Starke 
und Schwache der Gene in bestimmten Zahlenwerten ausdriicken 
konnten, also Werte, denen proportional der EinfluB des betref
fenden Gens auf die Kontrolle der geschlechtlichen Differenzierung 
verlauft. Denn das ist ja der greifbare Sinn der Bezeichnung Starke 
und Schwache,· der ohne weiteres sichtbar wird. Wenn wir bei 
einer solchenAnschaulichmachung der Situation mit Zahlenwerten 
das mehr oder minder starke Uberwiegen von F und M kennzeich
nen wollen, so konnen wir das auf zwei Arten tun, entweder als 

Differenzen F - M bzw. MM - F oder als Proportionen ~ und 

MM -F- (letzteres von BRIDGES vorgeschlagen). Beides hat seine Vor-

ziige, obwohl die Darstellung als Proportion wohl richtiger ist. Wir 
fUhren kurz beides aus. V orher miissen wir uns aber iiber einen 
Punkt noch klar werden. Wenn das relative Starkeverhaltnis der
F- und M-Gene iiber Geschlecht oder Intersexualitat entscheidet, 
und zwar so, daB ein nicht ausgeglichenes Verhaltnis zwischen 
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beiden die sexuellen Zwischenstufen bedingt, dann hat dies zur 
V oraussetzung, daB zur Erzeugung der normalen Geschlechter ein 
bestimmtes MaB von Uberwiegen des einen Gens uber das andere 
benotigt ist. Wir nennen diesen Spielraum das epistatische Mini
mum (e) und konnen somit dieSachlage fiir die reinen Geschlechter 
so formulieren (nach Differenzen und Proportionen), wobei wir del' 
Einfachheit halber annehmen, daB der Wert von e in beiden Ge
sehlechtern derselbe ist: 

F-M>e='f MM-F>e=CS oder 

MM>e=CS 
F 

oder wenn wir beides von F aus betrachten: 

Es liegt somit fur die Differenzen zwischen Fund M bzw. MM 
(oder die Proportionen) ein Spielraum zwischen den reinen Ge
schlechtern von +e bis - e. Nehmen wir nun bei Benutzung von 
Differenzen einen bestimmten Wert fur e, z. B. 20, so heiBt das, 
daB ein Weibchen entsteht, wenn F - M groBer als 20, ein Mann
chen, wenn MM -F groBer als 20 oder, was dasselbe bedeutet, 
F - M M kleiner als - 20; liegt aber F - ~f zwischen + und - 20 
und ebenso F-JJIM zwischen -20 und +20, so haben wir ein 
Intersex. 1st dieses gametisch I.!:I M (also XY), so erstreekt sich die 
weibliche Reihe der Intersexualitat von +19 bis -20, letzteres 
ware ein U mwandlungsmannchen. 1st umgekehrt das gametische 
Geschlecht I!jMM (also XX), so erstreckt sich die Reihe mann
lieher Intersexualitat von -19 bis +20, letzteres ware ein Um
wandlungsweibchen. Das gleiche lieBe sich naturlich auch in Pro-

portionen ausdriicken, z. B. reineGeschlechter bei~>-~, .iJ:M<-~' 
die Intersexualitatsreihe also zwischen 0,84 und 1,20 liegend. Wil' 
konnen uns somit vom Standpunkt des epistatischen Minimums aus 
die normalen Geschlechter wie die beiden Intersexualitatsreihen in 
dem Schema Ab b. 45 darstellen. Hier sind die Werte fiir F - M und 
F-MM (in Klammern fUr die Proportionen) als Abschnitte auf 

einer Geraden dargestellt: rechts von + 20 (~= 1,20) liegt Weib-

lichkeit, links von - 20 (~= 0,84) Mannliehkeit, dazwischen die 
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Intersexualitat, und zwar zu lesen als ansteigende Intersexualitats
reihe von rechts nach links beim XY-Geschlecht, von links nach 
rechts beim XX-Geschlecht. Dies einfache Schema wird spater 
seinen heuristischen Wert beweisen. 

Nunmehr kOIDlen wir die Erkla.rung des Elementarfalls mit 
Zahlenbeispielen durchfiihren. Wir nehmen also an, daB bei del' 
starken wie bei der schwachen Rasse, die ja beide rein geziichtet 
normale Geschlechter ergeben, das Verhaltnis bzw. die Differenz 
-,;"on Fund .1ll so ist, daB es jenseits des epistatischen Minimums 
fa lIt , aber daB sich die beiderlei Rassen durch verschiedene abso
lute Werteder Geschlechtsgeneunterscheiden, also z. B. (die Stiirke-

() +3fl 

~02 1;20 

> < 
Genet/sen a)'-mtinnl.Int. Vend/sen 1'(-we/Of .. 717/. 

Abb.45. Graphisehe DarsteHung fUr die Lagc der Intersexe zwischen den Geschlechtern 
uud das epistatische Minimum. Erkl1irung im Text. 

werte stehen in Klammern neben den Symbolen fiir die Geschlechts
gene, die bei den starken Rassen das Suffix 8 tragen) : 

Starke Rasse Schwache Rasse 
~ Fs (120) Ms (80) ~ F (80) M (60) 

<5 Fs (120) Ms (80) 11(, (80) <5 F (80) lY1 (60) M (60) 

Es ist also in den weiblichen Kombinationen F minus M minde
stens = 20 (e) und in den mannlichen MJJ!I minus F ebenso min
destens = 20 (F-J.lIM maximal -20). Die beiden hanptsach
lichsten Kreuzungskombinationen verlaufen dann folgendermaBen: 

1. Starkes ~ X schwaches es-
Fs (120) Ms (80) X F (80) M (60) M (60) 
Fi '/2 Fs (120) M (60) = s: denn F - M > 20 
'/2 Fs (120) 1118 (80) J1'1 (60) = <5 denn M3f -F = 20 

2. Schwaches ~ X sta.rkes es-
F (80) M (60) X Fs (120) Ms (80) J1'18 (80) 
F,I/2F(80) M8(80) = S:J denn F-M=O {<20) 
1/2 F (80) Ms (80) 31 (60) = <5 denn M1Y1-F > 20 
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3. Fs aus Nr. 1 
Fl ~Fs (120) M (60) XFl 0' Fs (120) M. (80) .lit (60) 

Kombinationen. 
a) Fs (120) Ms (80) = ~ denn F - M > 20 
b) F. (120) M (60) = ~ denn F -M > 20 
0) Fs(120) M (60) M.(80)=0' denn MM-F=20 
d) Fs (120) M (60) M (60) = 0' J denn MM -F = 0 = < 20 

4. F2 aus Nr. 2 
F1r;(.J F(80) M8(80)XF10'F(80) Ms(80) M(60) 

Kombinationen; 
a) F(80) Ms(80)= ~J denn F-M<20 
b) F(80) M (60)= ~ denn F-M=20 
0) F (80) M. (80) M (60)= d' denn MM -F= > 20 
d) F (80) M (60) M (60)= 0' denn MM -F= >20 

Dies sind ja die tatsachlichen Resultate. Das gleiche lieBe sich 

h · P rt· F d M M drii· k .. Bt da . auc In ropo lOnen M un F- aus c en; es mu en nn 

die Grenzwerte fiir - und +e bei 0,84-1,20 liegen. Aus einer 
Betrachtung dieser Ableitung geht iibrigens auch die wichtige Tat
sache hervor, daB es innerhalb der reinen Geschlechter mehr oder 
weniger mannliche Mannchen und weibliche Weibchen geben muB. 
Bei L. dispar sind sie aber nicht unterscheidbar, wohl aber, wie 
wir spater sehen werden, bei Drosophila (BRIDGES). 

PP) Die Erzeugung der ver8chiedenen Inter8exualitiit88tufen. 
In dem im letzten Abschnitt geschilderten Grundversuch war 

nur von einer starken japanischen Rasse und einer schwachen 
europaischen die Rede, deren Kreuzung Intersexe einer bestimmten 
Intersexualitatsstufe lieferte. Aus dem morphologischen Teil wis
sen wir nun bereits, daB es sehr verschiedene Intersexualitatsstufen 
gibt, die im Experiment erzeugt werden konnen. Es hatte sich nun 
aus bestimmten Ergebnissen der Elementarversuche der Verdacht 
ergeben, daB es verschiedene Sorten von starken und schwachen 
Rassen geben miisse, und zwar in verschiedenen Arealen des Ver
breitungsgebietes der Art. Diese Erwartung hat sich bestatigt, und 
im Lauf der Jahre gelang es mir, eine weitgehende Analyse dieser 
verschiedenen Rassen zum Teil an Ort und Stelle durchzufiihren. 
Abgesehen von der Bedeutung der Resultate fiir das Problem der 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 6 



82 Intersexualitat. Die zygotische Intersexualitat der Wirbellosen. 

geographischen Variation ermoglichte die Auffindung dieser Rassen, 
die Erzeugung der verschiedenen Intersexualitatsstufen vollstandig 
in die Hand des Experimentators zu bekommen. Die folgenden 
Typen von Rassen wurden gefunden und analysiert. (Siehe die 
neueste Darstellung von GOLDSCffiITDT 1929 c.) 

1. Starke Ra88en. Ihre Natur ist bereits bei Schilderung des 
Elementarversuchs charakterisiert. Das Mannchen einer starken 
Rasse erzeugt mit dem Weibchen einer schwachen Rasse in Fl 
nur intersexuelle Tochter eines bestimmten Intersexualitatsgrads. 
Diesel' ist fiir zwei bestimmte Rassen im Rahmen einer gewissen 
Fluktuation konstant und hangt von der relativen Starke del' star
ken und relativen Schwache der schwachen Rasse abo In verschie
denen Kombinationen von Miittern verschieden schwacher Rassen 
mit Vatern verschieden starker Rassen lassen sich also die ver
schiedenen Stufen wf'iblicher Intersexualitat in Fl konstant er
zielen. Wissen wir von einem Versuch her, daB von zwei starken 
Rassen die eine starker als die andere ist, so konnen wir sicher sein, 
daB sie in einer neuen Kombination mit andersartigen schwachen 
Miittern ebenso starkere Intersexualitat erzeugt als die andere 
starke Rasse mit der gleichen Mutter. Wir haben also bei del' Er
zeugung del' weiblichen Intersexualitat in F 1 zwei Serien: a) Das 
schwache Weibchen einer bestimmten schwachen Rasse erzeugt mit 
starken Mannchen verschiedener Rassen von ansteigender Starke 
intersexuelle Tochter von entsprechend ansteigendem Intersexuali
tatsgrad. b) Ein und dasselbe starke Mannchen einer bestimmten 
starken Rasse erzeugt mit Weibchen von Rassen abnehmender 
Schwache intersexuelle Tochter, deren Intersexualitatsgrad steigt, 
je schwacher die Basse del' Mutter ist. Del' Intersexualitatsgrad 
del' Tochter ist also eine Funktion del' relativen Schwache del' 
Mutter und del' relativen Starke des Vaters odeI', wenn vvir das 
gleiche auf Grund del' vorhergehenden Ausfiihrungen genetisch 
ausdriicken, der relativen Starke oder Valenz des F del' miitter
lichen und des M der vaterlichen Rasse. Wir konnen diese grund
legende Tatsache in einem Schema darstellen (Abb. 46): Auf der 
mittleren Horizontalen ist das Schema fiir die lineare Darstellung 
der Intersexualitat aufgetragen, das wir vorher erorterten, in dem 

die Werte von F-M bzw. :; zwischen dem epistatischenMinimum 

fUr Weiblichkeit und Mannlichkeit auf einer Geraden angeordnet 
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sind. Links vom linken Pfeil, also jenseits des epistatischen Mini
mums, finden sich die Weibchen, rechts vom rechten Pfeil die 
Mannchen und dazwischen die Stufen weiblicher Intersexualltat
von links nach rechts ansteigend. Auf der unteren Horizontalen 
sind in absteigender Reihe verschiedene Starkegrade schwacher F' 
von F' 5 bis F' 0 angegeben. Die obere Horizontale zeigt ebenso in 
ansteigender Reihe verschiedene Starkegrade starker M von M 0 
bis M 5. Die Beschaffenheit der Tochter aus der Kombination 
irgendeiner schwaehen Mutter mit einem starken Vater, also von 
der Formel F' o-oM 0-5 wird erhalten, wenn wir das betreffende F' 

Mo M1 M2. M3 Mil Ms 
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Abb.46. Schema zur Erliluterung der Entstehung verschiedener Tntersexualitiltsstufen durch 

Kombination verschiedener F und j}[. (Nach GOLDSOHMIDT.) 

mit dem entsprechenden. M verbinden und den Schnittpunkt auf 
der mittleren Horizontalen betrachten. Also die Verbindung von 
F'o mit M5 gibt nur Umwandlungsmannchen, mit Mo nur normale 
~, mit F'a etwas mehr als mittel-intersexuelle Weibchen; M(j aber, 
das in Kombination mit F'o nur Umwandlungsmannchen ergab, 
bedingt in Kombination mit F'l stark intersexuelle Weibchen usw. 
Es sei sogleich bemerkt, daB wir. am gleichen Schema auch die 
Verhaltnisse der mannlichen Intersexualitat ablesen konnen, wenn 
wir umgekehrt F' o-F' 5 als ansteigende Reihe eines starken F' 
auffassen und Mo-M5 als MM von zusammen ansteigender 
Starke. Die mannliche Intersexualitat ist dann auf der mitt
leren Horizontalen von rechts nach links ansteigend zu lesen: 
also das starke F' 0 gibt mit zwei relativ starken M = M 5 nor-

6* 
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male d', aber mit zwei relativ schwachen JYI = Mo nur Um
wandlungsweibchen usw. 

Kehren wir nun wieder zu den starken Rassen zuriick, so wissen 
wir weiterhin, daB sie dadurch charakterisiert sind, daB in F2 aus 
der Kreuzung stark 5i2 X schwach d' intersexuelle Mannchen erzeugt 
werden, deren Starkegrad sich wieder nach der relativen Starke 
der starken Rasse, die hier das F liefert, richtet, und der relativen 
Schwache der schwachen Rasse, die fiir die Halite der mannlichen 
Enkel die beiden M liefert. Wir sahen soeben, daB auch der 
Zustand dieser Kombinationen sich am Schema Abb. 46 ab
lesen laBt. 

Diese starken Rassen finden sich ausschlieBlich im nordost
lichen Teil der japanischen Hauptinsel mit der Grenze ungefahr 
auf der Linie Tsuruga, Biwasee, Bucht von Ise. Innerhalb dieses 
Areals gibt es starke Rassen verschiedener Starke, und zwar an
nahernd von Nordosten nach Siidwesten darin abnehmend. 

2. N eutrale Rassen. Diese sind charakterisiert durch ein relativ 
starkes Fund ein relativ schwaches M. Deshalb geben die Kreu
zungen dieser Rassen mit irgendeiner anderen und in irgendeiner 
Richtung in Fl nur normale Nachkommenschaft. Dagegen zeigt 
das F dieser Rassen seine Starke in der F 2-Kombination (neutral 
5i2 X schwach <3) 2, wo intersexuelle Mannchen erscheinen, entspre
chend der ahnlichen F2 aus starken Weibchen. Natiirlich hangt 
wieder der Grad der Intersexualitat ab von der relativen Starke der 
benutzten Fund M. Die neutralen Rassen finden sich im ganzen 
westlichen Japan, westlich der genannten Grenze einschlieBlich 
der siidlichsten lnsel Kyushiu. Rier wurden die relativ schwach
sten unter den neutralen Rassen gefunden und auch schon 
Ubergange zu der nachst niederen Gruppe. Neutral sind ferner 
die Formen aus dem nordlichen Korea und der Mandschurei 
und die zentralasiatischen Formen aus Russisch-Turkestan stehen 
gerade auf der Grenze zwischen neutralen und der nachst nie
deren Gruppe. 

3. Die schwachen Rassen. Als solche bezeichnen wir Rassen, 
deren Weibchen mit starken Mannchen gekreuzt stets intersexuelle 
Tochter erzeugen. Wir unterscheiden dabei zwei Untergruppen 
a) die halbschwachen Rassen. In der genannten Kreuzung liefern 
sie intersexuelle Tochter einer bestimmten Stufe, aber niemals die 
letzte Stufe, die Geschlechtsumwandlungsmannchen. Aus der 
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Kombination eines starken F mit zwei halbschwachen M, also F2 
der reziproken Kreuzung, gehen nur schwach intersexuelle bis nor
male Mannchen hervor. Bis jetzt sind solche halbschwachen Rassen 
bekannt aus dem siidwestlichen Teil von Japan (siehe oben), dem 
mittleren Korea, Russisch-Turkestan (siehe oben), dem Kanton 
Tessin und aus Siiditalien. Wie erwahnt sind die von Kyushiu und 
Turkestan relativ stark und an der Grenze zu neutralen. Hierher 
gehort auch die nach Massachusetts aus Frankreich eingeschleppte 
Form, die sich dort so katastrophal vermehrt hat. b) Die eigent
lichen 8chwachen Rassen. Ihre Weibchen mit starken Mannchen ge
kreuzt geben nur Mannchen, von denen die Halite gametische Weib
chen sind (Umwandlungsmannchen). In F2 der reziproken Kreu
zungen geben sie das oft erwahnte Resultat, namlich zur Halite 
intersexuelle Mannchen. Diese Rassen wurden iiberall in ganz 
Europa vorgefunden und sie zeigen untereinander gewisse Ver
schiedenheiten in ihrer relativen Schwache, fiir die aber keine Regel 
bekannt ist. Untersucht sind Formen aus Mitteleuropa, Jugo
slawien, Balkanlandern, Italien, Spanien, RuBland. 

c) Die Rasse Hokkaido. Diese Rasse, die auf der nordllchsten 
Insel Japans lebt und bisher die einzige nicht europaische schwache 
Rasse darstellt, nimmt eine besondere Stellung unter den schwa
chen Rassen ein, deren schwachste sie ist. Ihre Weibchen geben mit 
starken Mannchen ebenfalls nur Sohne. Aber die Kombination 
eines starken F mit zwei M von Hokkaido ist nicht wie vorher ein 
intersexuelles Mannchen, sondern ein Geschlechtsumwandlungs
weibchen. Die F2 aus stark ~ X Hokkaido ~ gibt daher 3 ~ : l~, 
wobei ein Drittel der Weibchen gametische Mannchen sind 1; und 
die Riickkreuzung (stark ~ X Hokkaido~) ~ X Hokkaido ~, wo
bei ja nur eine mannliche Kombination namlich Fstark M Hok M Hok 

erhalten wird, liefert nur Weibchen. Diese Kombination wird spa
ter 'fiir wichtige Experimente gebraucht werden. 

Es ist klar, daB alie diese Rassen sich in allen moglichen Kom
binationen verbinden lassen, deren Resultate vorauszusehen sind, 
wenn ein paar Grundversuche bekannt sind. Niemals wurden die 
Erwartungen, wie sie genereli aus dem Schema Abb. 46 abzuleiten 
sind, enttauscht. 

1 Siehe spatere Einschrankung; die genetischen ~ sind meist nicht 
lebensfiihig. 
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yy) Die Folgerungen in Bezug auf M und F. 
Es erhebt sich nun zunachst die Frage, wie vom Standpunkt 

der Vererbungslehre aus die Gene F und M zu deuten sind. Zu
nachst miissen wir wissen, ob es sich um Einzelgene handelt. 
Bei einer Vererbungsanalyse sprechen wir dann von Einzelgenen, 
wenn sich stets eine einfache MENDEL-Spaltung (nach Autosomen 
oder Geschlechtschromosomen) ergibt. Ein Einzelgen kann aIler
dings vorgetauscht werden, wenn eine Gruppe von Genen so fest 
gekoppelt sind, daB sie als Einheit vererbt werden. In diesem Fall 
wird aber gelegentlich ein Faktorenaustausch fiir ein Gen der 
Gruppe eintreten, der dann eben beweist, daB es sich nicht um ein 
Einzelgen handelt. 1m vorliegenden Fall wurde aber unter un
zahligen Kreuzungen niemals ein solcher Austausch gefunden, so 
daB der SchluB berechtigt ist, daB es sich um Einzelgene handelt. 
Dafiir sprechen aber auch aIle weiteren Tatsachen. Die Fund M 
der verschiedenen Rassen verhalten sich wie multiple Allele. Als 
solche bezeichnet die Vererbungslehre Genpaare oder Allele (Allelo
morphe), die in verschiedenen Zustanden auftreten, aber sich so 
vererben, als ob es sich nur um ein Genpaar handele, also in allen 
Kombinationen nur eine monohybride MENDEL-Spaltung geben. 
Solche Reihen multipler Allele beeinflussen fast stets die gleiche 
AuBeneigenschaft, aber in verschiedenem AusmaB. Dies trifft 
nun fiir die Fund M der verschiedenen Rassen zu, wie schon ihre 
symbolische Bezeichnung als FA MB usw. erkennen lieB. In die 
gleiche Richtung deutete auch die Tatsache, daB Mutationen des 
Gens Meiner starken Rasse von MBtark zu M8chwach beobachtet 
wurden. 

Es erscheint dem mit' dem Gegenstand nicht genau Vertrauten 
vielleicht merkwiirdig, daB samtliche Geschlechtscharaktere nur 
durch ein Gen bzw. die Proportion zwischen zwei Genen "hervor
gerufen" werden sollen. Dies Erstaunen beruht, wie wir schon 
friiher erwahnten, auf einer irrtiimlichen Interpretation des Be
griffs der Geschlechtsgene. Die gesamte genetischc Konstitution 
des Organismus, also seine Reaktionsnorm auf Grund des gesamten 
Genschatzes bringt es mit sich, daB gewisse Zellgruppen, ja viel
leicht aIle, in ihrer Differenzierung eine alternative Entwicklungs
moglichkeit haben, namlich nach weiblichem oder mannlichem 
Typ. Welcher von beiden Wegen eingeschlagen wird, hangt von 
der vorhandenen Proportion der Geschlechtsgene ab, von denen 
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das eine oder das andere die Kontrolle der Differenzierung an sich 

reillt entsprechend dem Wert von !. Die Geschlechtsgene rufen 

also nicht die Geschlechtsunterschiede hervor, sondern bewirken 
nur die Entscheidung uber die durch die gesamte genetische Be
schaffenheit bedingte Alternative der geschlechtlichen Differen
zierung. 

(J(J) Substitutionsversuche. 
Die Richtigkeit der genetischen Elementaranalyse, die wir bis

her kennenlernten, ist in zum Teil sehr komplizierten Versuchen 
bestatigt worden, von denen wir die wichtigsten kennenlernen 
mussen. Wenn fiir das Resultat einer beliebigen Kreuzungskombi
nation ausschlieBlich die Proportion F : M maBgebend ist, so mus
sen wir nach vollendeter Analyse der einzelnen Rassen Kombina
tionen von Fund M irgendwelcher Rassen - beim Weibchen I!:I JJ!] 

hochstens zweier, beim Mannchen ~ MM hochstens dreier - zu
sammenstellen konnen und aus den Erfahrungen uber die relative 
Starke der betreffenden Geschlechtsgene das Resultat voraussagen 
konnen, ja sogar eine Art von Messung der verschiedenen Starken 
von Fund M vornehmen konnen. Das folgende Beispiel zeigt dies. 
Wir erinnern uns, daB die Kombination eines F der starken Rassen 
mit zwei M von Hokkaido, also F st M Hok MHo!:' nur Weibchen 
liefert, da in dieser mannlichen genetischen Konstitution die .LVI 
von Hokkaido so schwach sind, daB sie vollstandig von demstarken 
F besiegt werden. Wenn wir also die folgende Ruckkreuzung 
machen (Tokyo ist eine starke Rasse): 

(Tokyo ~ X "Hokkaido 6) ~ X Hokkaid06, 

so werden nur 'Veibchen erhalten, von denen theoretisch die Halfte 
wirkliche Weibchen sind und die anderen Umwandlungsweibchen 
der Konstitution F Tok M Hok M Hok . (In Wirklichkeit sind die 
Umwandlungsweibchen fast gar nicht lebensfahig und nur in mini
maIer Zahl vorhanden.) Es ist nun klar, daB wir in der genannten 
Kombination F Tok M Hok M Hok das eine M durch ein solches einer 
dritten Rasse ersetzen konnen, namlich wenn wir die Kreuzung 
ausfiihren (A sei die" dritte Rasse): 

(Tokyo ~ X Hokkaido ~) ~ X ~ A 
Fl'okMHok~ X ~FAMAMA gibt 
1/2 ~ F Tok MA 1/2 gametische ~ Fl'ok M Hok M A . 
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Wenn nun das 11£1 etwas starker ist als MHo", so miissen die 
Individuen F Tok ]VI Hok M A ein wenig nach der mannlichen Seite 
zu verschoben sein, d. h. anstatt Umwandlungsweibchen' stark 
·intersexuelle Mannchen sein. Fiihren wir nun ein anderes wieder 
etwas starkeres 11 B ein, so muB das Resultat wieder etwas mehr 
vermannlicht sein, also weniger stark intersexuelle Mannchen. Sub
stituieren wil' in diesel' Weise fUr das eine M Hok fortschl'eitend 
starkere M, also MA MB J.v1c USW., so miissen die l'esultiel'enden 
Sohne immer weniger intersexuell werden, bis schlieBlich das sub
stituierte M so stark ist, daB aIle ~ MM -Individuen richtige 
Mannchen sind. Abb.47 illustriert schematisch diese Versuchs
serie. Wir haben wieder die wohlbekannte Darstellung del' reinen 
Geschlechter und der dazwischenliegenden Intersexenreihe nach 
den Werten von +e bis -e. Die Lage der ~MM-Tiere del' ver
scmedenen Kombinationen ist durch Variationskurven wiederge
geben, da stets eine gewisse Fluktuation del' Intersexe zu beob
achten ist. Wir sehen, wie durch systematischen Ersatz eines MHo" 
durch solche del' Rassen A, B, C von ansteigender Starke die Kur
ven fUr die Geschlechtigkeit der Individuen von Weiblichkeit iiber 
die Intersexualitatsstufen nach Mannlichkeit verschoben werden. 

Die folgende Tabelle gibt nun ein tats~ichliches Beispiel fUr eine 
unter vielen solchen Versuchsserien (siehe GOLDSCHMIDT 1929 b, c, 
1930) : 

Fvon EinMvon I Zweites lJlvon ~ ',! 
I 

Tokyo Hokkaido Hokkaido 

I 
1-

Berlin . -I 
RuJ3land __ I i 

" 
Soeul i 1 

Kumamoto 
Kyoto I 

Tokyo I 

Es handelt sich um 7 solche Dreirassenkombinationen, bei denen 
die Mutter stets Tokyo ~ X HokkaidoJ' ist, und der Vater einer del' 
7 Rassen angehort, die in aufsteigender Starke angeordnet sind, 
namlich Hokkaido (ganz schwach) Berlin,' RuBland (schwach) 
Soeul (halbschwach), Kumamoto (schwachste neutrale), Kyoto 
(neutral) Tokyo (stark). Die Halfte del' Nachkommenschaft sind 
immer normale ~ F Tok M (letzte Spalte), die andere Halfte die 
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gametischenMannchen mit dem substituiertenM. Die intersexuel
len Mannchen sind in VI Klassen ansteigender Intersexualitat ein
geteilt. Wir sehen, daB die erste Kombination nur Weibchen 
liefert, namlich auBer den normalen Weibchen die Umwandlungs
weibchen (U ~). Bei der zweiten Kombination erscheinen auBer 
Umwandlungsweibchen hochstgradig intersexuelle Mannchen, bei 
der dritten auBer den gametischen Weibchen intersexuelle Mann
chen der drei hochsten Klassen. In der 4. Kombination gehen die 
intersexuellen Mannchen bis zur III Klasse, und in der 5. geht der 
Intersexualitatsgrad nicht tiber diese Klasse hinaus, dafiir aber 
erscheinen schon ein paar ganz normale Mannchen, in der Kyoto
kombination gibt es normale Mannchen und nur noch schwache 

L~ 
Abb.47. Schema fUr den Substitutionsversuch; eines der zwei l1I von Hokkaido wird durch 
die 1I'[-Gene ansteigender Starke der Rassen A-D ersetzt. I-VI ansteigende Reihe mann-

licher Intersexnalitat. (Nach GOLDSCHMIDT.) 

Intersexe und endlich bei dem starken M von Tokyo sind die Ge
schlechter normal. Das Resultat ist also genau so wie es das 
Schema Abb. 47 angibt und zeigt, wie sich das M der 7 Rassen 
relativ zu der Beschaffenheit FTok MHok messen laBt. Natiirlich 
lassen sich diese Versuche vielseitig varneren. Ihr stets konstantes 
Resultat ist ein wichtiges Beweismittel der gesamten frtiheren 
Ableitungen. 

ee) Komplexkreuzungen. 
Es gibt eine Methode, nicht nur die relative Starke und Schwa

che von Fund M zu kontrollieren, sondern gleichzeitig unwider
legliche Beweise dafiir zu erbringen, daB Frein mtitterlich und M 
in den X-Chromosomen vererbt wird (bei L. dispar!). Diese Me
thode besteht darin, beliebig kompliziel'te Kreuzungen aus belie
big vielen verschiedenen Rassen herzustellen (siehe GOLDSCHMIDT 
1920 a, 1923 a, 1929 b, 1930). Kamen noch irgendwelche anderen 
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Dinge in Betracht, als die uns jetzt bekannten, so ware eine geord
nete Voraussage ffu die Resultate solcher Komplexkreuzungen 
kaum denkbar. Handelt es sich aber nur urn die genannten Ur
sachen der Sexualitat und Intersexualitat, dann sind die Erwar
tungen ffu Komplexkreuzungen sehr einfache: Das F stammt stets 
aus der miitterlichen Linie, was auch sonst noch hineingekreuzt 
sein mag; ein M stammt von der Mutter und eines vom Vater und 
dazu kommt noch die aus anderen Versuchen bekannte Starke von 
Fund M. Nehmen wir ein relativ einfaches Beispiel fiir weibliche 
und ein etwas verwickelteres fiir mannliche Intersexualitat: 

A -G sollen verschiedene Rassen darstellen. Wir kreuzen ein 
A ~ X B t3' und erzeugen daraus F 2 , was wir (A X B) 2 schreiben 
(die Mutter steht stets an erster Stelle). Ein Weibchen dieser F2 
kreuzen wir mit einem Mannchen, das ein F1-Bastard der Rassen 
C und D ist, haben also (A X B) 2 X (C X D). Nun kreuzen wir eine 
Tochter dieser Kombination mit einem Mannchen, das selbst ein 
F 2-Bastard aus A X E ist und haben nun [(A xB) 2 X (C X D)] X 

(A xE) 2 und endlich kreuzen wir eine Tochter dieser 5 Rassen
kombination mit einem reinen Mannchen der Rasse G. Wir haben 
also jetzt: 

[[(A XB)2 X (CxD)] X A XE)2] X G. 

Da dies eine Kombination ffu weibliche Intersexualitat sein 
soli, so interessieren uns nur die Tochter. Diese erhalten ihr F von 
der Mutter, die es wieder von ihrer Mutter erhielt usw., also in 
unserem Beispiel von der Rasse A (bei der Schreibweise, die die 
Mutter immer an 1. Stelle setzt, gibt das 1. Symbol natfulich die 
miitterliche Linie der Kombination an). Das X-Chromosom, also 
M, der Ti:ichter aber kommt vom Vater, also der Rasse G. Somit 
miissen samtliche Tochter der 6-Rassenkreuzung so aussehen, als ob 
nur ein Weibchen der Rasse A mit einem Mannchen von G gekreuzt 
sei, also die Formel haben F.A MG. 1st A eine schwache Rasse, 
G eine starke, so sind also aIle Tochter der Komplexkreuzung inter
sexuell, und zwar vom gleichen Intersexualitatsgrad wie die Fl 
A ~ X G t3'. In allen moglichen Varianten dieses relativ einfach 
gewahlten Beispiels war das Resultat immer das erwartete. 

Fiir eine Komplexkreuzung, bei der mannliche Intersexualitat 
im Spiele ist, sei ein verwickelteres Beispiel gewahlt, weil es be
sonders beweiskraftig ist, und zwar sei ein wirklicher Versuch zur 
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Abwechslunggeschildert. Aus den Rassen Aomori (stark), Hokkaido 
(sehr schwach), Spanien (sehr schwacb), Tessin (halbschwach), 
Kumamoto (schwach-neutral), Gifu (stark) wurde die folgende 
Komplexkreuzung aufgebaut, deren Zustandekommen nach dem 
vorigen Beispiel ja leicht abzulesen ist: 

[(Ao x Hok)2 X Span] X [(Ao X Hok)2 X [«Te88 X Hok) X (Kum X Gin) 

X «Te88 X Hok) X Ao)]]. 

Wir sehen sogleich wieder, daB das F der Nachkommen dieser 
Kreuzung der an erster Stelle stehenden starken Rasse Aomori 
entstammt, also FAD zu schreiben ist. Da dies stark ist, k6nnen 
intersexuelle T6chter nicht entstehen, wohl aber intersexuelle 
S6hne. Wie k6nnen nun die S6hne beschaffen sein ¥ rhr eines M 
erhalten sievon der Mutter, die es selbst von ihrem Vater hatte, 
d. h. es ist ein M Span. Die S6hne unserer Kreuzung heiBen somit 
vor der Hand F Ao Mspan JJ1n, wobei das Mn das zweite noch zu 
ermittelnde M bedeutet, das sie von ihrem Vater erhalten. Der 
Vater ist nun der Funfrassenbastard in der groBen Klammer. Die 
Beschaffenheit seiner X-Chromosomen mussen wir nml ermitteln, 
indem wir die Kreuzungen durchverfolgen. Das fragliche Mann
chen erhielt wieder ein X von seL'1er Mutter und eines von seinem 
Vater. Die Mutter war ein F 2-Bastard (Ao X Hok) 2. rhr Vater 
war also der F 1 - Bastard Ao X H ok, der somit ein MAo und ein 
MHo?: besaB. Seine Tochter konnte also entweder ein MAo oder 
ein M Hok haben. Somit ist also das eine M unseres Mannchens 
entweder MAo oder M Hok. Das zweite M stammt nun von dem 
Vater unseres Mannchens, dem Bastard in der inneren groBen 
Klammer. Wie waren seine X-Chromosomen oder M beschaffen? 
Auch er erhielt ein X wieder von seiner Mutter, d. h. dem Bastard 
(Tess X Hok) X (Kum X Gil). Diese wieder erhielt ihr X von ihrem 
Vater Kum X Gil, sie besaB somit entweder ein M Kum oder ein 
M Gil. Somit ist also das erste M des j etzigen Mannchens M Kum oder 
M Gil. Sein zweites M aber erhielt es von seinem Vater, dem Ba
stard (Tess X Hok) X Ao. Dieser hatte, wie leicht abzuleiten, ein 
M Hok und ein MAo; diese beiden konnten sich also mit dem miit
terlichen M vereinigt haben, das seinerseits entweder M Kum oder 
M Gil war. Somit konnten die zwei M des Mannchens in der inneren 
Klammer die Beschaffenheit haben, entweder M Kum M Hok oder 
M Kum MAo oder MGil M Hok oder MGil MAo. Diese aber konnten 
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sich zur Erzeugung des Vaters unserer Kreuzung wieder, wie wir 
sahen, entweder mit einem MAo oder einem MHok seiner Mutter 
vereinigen, so daB ffir das Mannchen in der groBen Klammer, den 
Vater unserer Kreuzung, nunmehr 16 Moglichkeiten bestehen, wie 
seine M M beschaffen sein konnen, namlich: 

1. Ao Kum 9. Hok Kum 
2. " Hok 10. Hok 
3. " Kum 11. 
4. Ao 12. 
5. " Gil 13. 
6. Hok 14. 
7. Gil 15. 
8. " Ao 16. 

Kum 
Ao 
Gil 
Hok 
Gil 
Ao 

Welche von diesen vorliegt, konnen wir zunachst nicht sagen, 
aber wir konnen etwas Weiteres aussagen. Wenn wir nicht nur 
ein solches Mannchen von den 16 moglichen MM-Beschaffenheiten 
betrachten, sondern eine Anzahl Bruder, so konnen diese von zwei 
Typen sein, und zwar nur von je zwei bestimmten unter den 16. 
Wenn etwa die Mutter dieser Bruder das eine M als M Hok geliefert 
hatte, so wird die Beschaffenheit der Bruderschaft bereits auf 
Nr. 9-16 eingeschrankt. Wenn der Vater dieser Bruderschaft 
zu seiner Mutter wieder ein Weibchen mit M Kurn hatte, somit 
dieses M Kurn von seiner Mutter bekam, dann wird die Beschaffen
heit der Bruderschaft auf Nr, 9-12 eingeschrankt. Und wenn 
dieser Vater sein zweites M von seinem Vater als MHo" erhalten 
hatte, dann bleiben ffir die Bruderschaft nur noch Nr. 9 und 10 
ubrig. In gleicher Weise konnten wir die Ableitung fiir aile denk
baren M.ll1-Kombinationen durchfiihren mit dem genereilen Re
sultat, daB in einer Bruderschaft von der Beschaffenheit der groBen 
Klammer immer nur zwei Typen von M M vertreten sein konnen 
und mussen, und zwar Nr. 1 und 2,3 und 4,5 und 6. usw. Wenn 
wir also die Kreuzung, die wir hier analysieren, nicht nur einmal 
ausfiihren, sondern viele Bruder mit vielen Schwestern paaren, 
so konnendie genetischgleichartigenSchwestern, namlichF AoM Span, 

mit zwei Sorten von Brudern zusammenkommen, die sich unter 
den 16 moglichen Sorten finden, aber diese zwei mussen Nr. 1 
und 2, oder 3 und 4 usw. sein. Folgendes sind nun die Moglichkeiten 
fur die beiden M dieser Paarungen, wenn wir uns daran erinnern, 
daB die Kreuzung ~ MAX (J M BM c zur Halfte (J M AM B und zur 
Halfte (J M AM c liefert: 
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[MIl;;erl.[ 1. vater!. IMIl~rl'l 2. vaterl. I AUBsehen der Gesamtzucht 
M M Weibchen und Mannchen 

1. 1/2 I Span Ao l/Z ! Span Kum 2 S? : 1+ d' : 1- d'J 
2. 1/2 " " l/Z " 

Hok 3ff:1d' 
3. 1/2 " " 1/2 " 

Kum wie Nr.1 
4. 1/2 " " 1/2 " 

Ao normale Geschlechter 
5. 1/2 

" 
I 

" 
1/2 

" 
Gif 

" " 6. 1/2 " " l/Z 
i " 

Hok 3ff:1d' 
7. 1/2 " " l/Z I 

" 
Gif normale Geschlechter 

8. 1/2 " .. 1/2 I 
" 

Ao 
" " 9. l/S " 

Hok l/S I " 
Kum 3ff:1d' +d'J 

10. l/s .. " 
1/2 .. Hok nur ff 

n. l/S " " l/S .. Kum wie Nr. 9 
12. l/S 

" " 1/2 " 
Ao 3ff:10 

13. 1/2 
" .. 1/2 " 

Gif 
" " 14. 1/. " 

I 

.. 1/2 " 
Hok nur ff 

15. 1/2 " " 1/2 " 
Gif 3 Si2: 1 d' 

16. 1/2 " " 1/2 " 
Ao 

" " 

Hinter jeder Kombination steht die Gesamterwartung fiir die 
ganze Nachkommenschaft eines Parchens unserer Komplexkreu
zung, die folgendermaBen zustandekommt: Wo ein M der starken 
Rassen Ao oder Gil vorhanden ist, ist die MM-Kombination ein 
normales Mannchen. Wo sich M Hok M Hok oder M Hok Mspo,n 

finden, ist die Kombination ein Umwandlungsweibchen, wie schon 
frillier fiir MHok M Hok erklart und auch fiir M Hok Mspan zutrifft. 
Die Kombination MSpan MEum aber sind intersexuelle Mannchen, 
schon etwas in normale Mannchen hineinfluktuierend. Zu diesen 
MM-Kombinationen haben wir die 50% normale Tochter zu ad
dieren, um das Gesamtaussehen der Zucht, wie verzeichnet, zu er
halten. Nun miissen wir an eines noch erinnern, daB in einer groBen 
Zahl von Geschwisterzuchten dieser Art zwei Typen von Resultaten 
mit gleicherWahrscheinlichkeit erscheinen miissen, undzwar miissen 
es zusammengehorige Typen Nr. I und 2,3 und 4 usw. sein. Damit 
haben wir die Erwartung fiir diesen komplizierten Fall abgeleitet. 

1m wirklichen Experiment, einem von vielen der gleichen Art, 
waren 77 Briider der Beschaffenheit der rechten groBen Klammer 
mit 77 Schwestern der Beschaffenheit der linken groBen Klammer 
gekreuzt worden. Es entstanden 39 N achkommenschaften mit 
normalen Geschlechtern und 38 mit Weibchen, Mannchen und inter
sexuellen Mannchen der Klasse, die der Kombination M Span MEum 

entspricht. Es lagen also die Kombinationen 3 und 4 der obigen 
Tabelle vor. 
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Wir haben diesen etwas komplizierten Fall nicht nur wegen 
seiner groBen Beweiskraft ausfiihrlicher analysiert, sondern auch 
um den Vielen, die uber Geschlechtsbestimmung schreiben und 
sprechen, ohne auch nur die Elemente der Erblichkeitslehre zu 
beherrschen, vor Augen zu fUhren, wie wenig Wert ihrer Ta
tigkeit zukommen muB, wenn ein ernsthafter wissenschaftlicher 
MaBstab angelegt wird. 

") Die Geschlechtsumkehr. 
Wir sahen, daB an den Enden der beiden Intersexualitatsreihen 

die vollige Geschlechtsumkehr stand, die der XY-Individuen in 
Mannchen und der XX-Individuen in Weibchen. Aus der ganzen 
Sachlage ging das mit Sicherheit hervor. Es ist aber notwendig, 
auBerdem noch einen exakten Beweis fiir die Richtigkeit der Inter
pretation zu fuhren. 

1. Die Umwandlungsmannchen. Auf Grund des anatomischen 
Befundes ist zu erwarten, daB die U mwandlungsmannchen frucht
bar sind, denn bereits unter den allerhochsten Stufen weiblicher 
Intersexualitat, die auBerlich noch von Mannchen unterscheidbar 
sind, finden sich Individuen mit vollig normalen Hoden. Tatsach
lich gelang es auch, in Nur-Mannchenzuchten, in denen die Halfte 
ja Umwandlungsmannchen sein sollten,· von jedem Mannchen 
Nachkommenschaft zu erhalten. Wenn darunter nun XY -6 sind, 
so muB sich das durch geeignete genetische Experimente nach
weisen lassen. Folgende Proben wurden ausgefiihrt (GOLD
SCHMIDT 1923a): 

Probe 1. In dieser wie in allen weiteren Proben werden samt
liche Individuen einer F1-Zucht schwach ~ X stark 6, die nur 6 
liefert, mit bestimmten Weibchen gepaart, da sich auBerlich die 
vermuteten Umwandlungsmannchen nicht von echten Mannchen 
unterscheiden lassen. Unter den erhaltenen Nachkommenschaften 
mussen dann zweiTypen gefunden werden, je nachdem echte 
oder Umwandlungsmannchen befruchteten. In der ersten Probe 
werden die samtlichen Mannchen mit reinen Weibchen einer 
schwachen Rasse gekreuzt. Folgendes sind die Erwartungen, 
wenn wir wieder die starken Geschlechtsgene durch das Suffix 8 

auszeichnen: 



Die Geschlechtsumkehr. 95 

a) Schwaches ~ [!1M x echtes Fl~ [!IMsM. 
F wird von der schwachen Mutter geliefert, M in den X-Chro

mosomen. Resultat: 

also 3~ : I ~. 

[!I M8 = Umwandlungs-~ 
[!IM= ~ 

[!IMM8=~ 

[!IMM=~ 

b) Schwaches~ [!1M x Umwandlungs-~[!IM8 

Resultat: [!I M B = Umwandlungs- ~ 
[!I = Individuum ohne X-Chromosomen, wel

ches rucht entwicklungsfahig ist 
[!IMM8=~ 

[!IM=~ 
also 2 ~ : l~. Beide Typen werden tatsachlich im Versuch erhalten. 

Probe 2. Alle ~~ einer Nur-Mannchen-F1-Zucht werden mit 
reinen Weibchen starker Rasse gekreuzt. 

a) Starkes ~ ~ M. X echtes d' [!I M s M 

Resultat: ~M. = ~ 

~M=~ 
~M8Ms=~ 
~M8M =~ 

also ein normales Geschlechtsverhaltnis. 

b) Starkes~ ~M8xUmwandlungs-~~M8 
Resultat: ~ Ms = ~ 

also 2 ~ : l~. 

~ = stirbt (siehe oben) 

~MsM8=~ 
~Ms=~ 

Auch dies Resultat wurde erhalten. 
Probe 3. Bei ihr wird die oft erwahnte Tatsache benutzt, daB 

Individuen der Beschaffenheit ~ M Hok M Hok Umwandlungsweib
chen sind. Es wird also eine Nur-Mannchen-F1 benutzt, die der 
Kreuzung Hokkaido ~ x starkes ~ entstammt und aIle ~ dieser 
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Zucht werden gekreuzt mit FI ~ der reziproken Zucht stark ~ 
X Hok3, die aile das starke F. und das M von Hokkaido besitzen. 

a) Fl~IF8IMHok X echtes 3 I FHok I M. M Hok 

Resultat: ~M8=~ 

~MHok=~ 
l!:d MHokM. =3 

~MHOk MHok=~ 
Erwartung also 3 ~: 13. 

FIb) ~l!:!1MHOk X Umwandlungs-3IFHok/M •. 

Resultat: l!:!1M. = ~ 

~=stirbt 

l!:!1 M Hok lJII8 = 3 

~MHOk=~. 
Erwartung 2 ~ : 13. Diese Probe ist aber wenig beweisend, weil, 
wie wir sehen werden, die ~ M Hok M Hok - ~ kaum lebensfahig 

sind, so daB auch die erste Kombination (a) praktisch eben 2 ~ : 13 
liefern wird. Dafiir ist um so beweisender die Probe 4. 

Probe 4. Diese benutzt die schon besprochene Tatsache, daB 
Individuen mit starken F8 und je einem schwachen lJII der Rassen 
Hokkaido und Berlin, also ~ M Hok M BeTl, hochgradig inter-

sexuelle Mannchen sind. Zur Erzielung dieser Probe werden wieder 
Nur-Mannchenzuchten der Kombination Hokkaido ~ X starkes 3 
benutzt und gekreuzt mit F l-~ der Kombination stark ~ X Berlin3: 

a) Fl ~l!:!1MBeTl X echtes31FHOki M.M Hok· 

Resultat: l~lM s = ~ 
l!:!1 MHok = ~ 

~ MBeTlMs=3 

ltJ M BeTl M Hok = 3J· 

Erwartung also ~, 3 und hochgradig intersexuelle 3. 
b) FI ~ ~MBerl X Umwandlungs-o-lFHok I Ms. 

Resultat: ~M8=~ 
~=stirbt 

~ M BeTl M8 = 3 
ltJ M BeTl = ~. 
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Erwartung also 2 ~ : 1 <!. Der Versuch ist, wie die Ableitung zeigt, 
deshalb besonders interessant und beweisend, weil im Resultat 
nicht nur Zahlenverhaltnisse auitreten, die ja nie ideal verwitk
licht werden, sondern qualitative Unterschiede, ni1m1ich Intersexe 
oder keine Intersexe. Ein aktuelles Resultat einer solchen Serie 
war: Von 48 Geschwisterkreuzungen gaben 29 Weibchen, Mi1nn
chen und hochgradig intersexuelle Mannchen und 19 nur normale 
Geschlechter im Verhi1ltnis von 1,8 ± 0,052 ~ : 1 <!. Die XY-Be
schaffenheit der Umwandlungsmannchen ist also bewiesen. 

2. Die Umwandlungsweibcken. Versuche mit Hunderten von 
Weibchen aus Nur-Weibchenzuchten zeigten stets fUr sie eine 
normale XY-Beschaffenheit. Es zeigte sich dann, daB die Um
wandlungsweibchen kaum lebensfahig sind und nur ausnahmsweise 
als Imago ·erhalten werden. Nur drei solche wurden bisher mit 
Sicherheit auf Grund kleiner morphologischer Besonderheiten fest
gestellt, sie waren aber steril. Somit ist eine Analyse ihrer gene
tischen Beschaffenheit unmoglich, zugleich auch erklart, warum 
sie in den Versuchen nie in richtiger Zahl erhalten wurden, etwa 
wenn 3 ~ : 1 <! erwartet wurden, davon ein Umwandlungsweib
chen, tatsachlich nur wenig uber 2 ~ : 1 <! erschienen (siehe 
GOLDSCHMIDT 1929 a). 

rJrJ) Modifikationsgene. 
Diese Bezeichnung ist in der Vererbungswissenschaft fUr 

folgende Situation ublich: Wenn wir ein mendelndes Gen kennen, 
das mit einer bestimmten EigenscMft verknupft ist, etwa der 
Scheckung eines Nagetie:t:s, so werden bei genauer Analyse wohl 
immer andere Gene gefunden, die den Ausdruck der Wirkung des 
Hauptgens beeinflussen, also im genannten Beispiel etwa den 
Grad der Scheckung zugunsten von WeiB oder Farbe verschieben. 
Naturlich sind solche Modifikatoren nicht eine besondere Art von 
Genen, wie folgende einfache Uberlegung zeigt. Die Wirkung eines 
jeden Gens ist normalerweise nur moglich, wenn sie harmonisch 
mit der Wirkung anderer Gene verlauft, da sonst ja eine geordnete 
Entwicklung unmoglich ware. Wenn nun ein Gen mutiert, so mag 
seine veranderte Wirkung mit der Wirkung der anderen Gene 
interferieren und damit ein Modifikator fiir das andere Gen sein. 
Modifikatoren sind also nur der selbstverstandliche Ausdruck 
fUr das Zusammenspiel der Gene bei der Erzeugung der Eigen-

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 7 
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schaften, und theoretisch kann daher jedes mutierte Gen als lVIodi
fikator fUr jedes andere funktionie:t:en. 

Unter diesen Umstanden ist also auch mit der lVIoglichkeit zu 
rechnen, daB fUr die Geschlechtsgene lVIodifikatoren bestehen, die 
die Wirkung jenersichtbar beeinflussen, wenn sienach Bastardierung 
in anderer Kombination zusammenkommen. Ein solcher lVIodifi
kator, wahrscheinlich sogar in gewissen Fii11en zwei (LENz), ist 
bekannt geworden, der bei der Erzeugung mannlicher Intersexuali
tat eine Rolle spielt. Wir sahen schon, daB in der F2 (stark X 

schwach) 2 die Halite der lVIaimchen von der Formel ~ M M inter
sexuell werden und wiesen bereits darauf hin, daB mit diesem 
Zahlenverhaltnis noch eine Komplikation verbunden ist. Diese 
besteht nun darin, daB es einen lVIodifikationsfaktor gibt, in des sen 
Gegenwart im dominanten Zustand auch die ~MM-Individuen 
nicht intersexuell werden konnen. Da es sich um ein einfaches 
mendelndes Gen handelt, spaltet dieser Faktor TT-tt in F2 in 
TT, Tt, tT, tt, die sich weiter mit den beiden M-Kombinationen, 
namlich M 8 M und M M, rekombinieren. Es konnen also nur die 
tt-Individuen, d. h. l/s der lVIannchen statt der Halfte, inter
sexuell werden. Die Einzelheiten sind noch komplizierter und auch 
nicht vollig gekltirt, aber es steht fest, daB die Wirkung der Pro-

portion !- durch weitere autosomale, einfach mendelnde Gene 

beeinfluBt werden kann (siehe GOLDSCHMIDT 1920b, 1923a, 
1929a, LENZ 1922). 

fHJ) Die mutterliche Vererbung von F. 
Die mutterliche Vererbung von Fist eine experimentelle Tat

sache bei unserem Objekt; wir werden spater sehen, daB das aber 
nicht auch fur andere Objekte zutreffen muB. Es fragt sich nun, 
was das bedeutet. Bei einem Organismus mit weiblicher Heteroga
metie kann eine mutterliche Vererbung zweierlei bedeuten: einmal 
eine Vererbung im Y-Chromosom, das ja immer nur in der weib
lichen Linie vererbt wird, und sodann eine Vererbung im Proto
plasma. A priori ist beides moglich, denn wir wissen ja, daB die 
Beschaffenheit des Plasmas fur den Erbgang von Bedeutung ist. 
In diesem Fall ware allerdings F nicht als Gen zu bezeichnen, da 
von der Existenz plasmatischer Gene nichts bekannt, sie uberdies 
hochst unwahrscheinlich ist. Die Entscheidung der Frage liiBt 
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sich nur erbringen, wenn es auf irgendeine Weise moglich ist, ab
normes Verhalten zu analysieren, das auf den N ormalgang Licht 
wirft. Bis jetzt liegen aber noch keine endgiiltig beweisenden Ver
suche vor, sondern nur Wahrscheinlichkeitsbeweise dafur, daB F 
im Y-Chromosom liegt (siehe GOLDSCHMIDT 1920a, 1922c, 1925a). 

In den Nur-Mannchenzuchten der Kombination schwach ~ X 

stark b' treten gelegentlich einzelne Weibchen als Ausnahme auf, 
die Extraweibchen. Sie zeigen in ihrer Nachkommenschaft, wenn 
in verschiedenen Kombinationen fortgepflanzt, ein Verhalten, das 
nur erklart ist, wenn die Extraweibchen einem bestimmten ab
normen Verhalten der Geschlechtschromosomen ihren Ursprung 
verdanken. Dies aber hatte zur Voraussetzung, daB F im Y-Chro
mosom liegt. AIle bisher ausgefuhrten Proben stimmen damit 
iiberein. Von Einzelheiten sei aber abgesehen, da es so aussieht, 
als ob demnachst ein dllfJJ:!itiv~r Beweis erbracht werden konnte. 

Auf eine Folgenmg sei aber aufmerksam gemacht. Das Ei, aus 
dem sich ein Mannchen entwickelt, besitzt ein Y-Chromosom nur 
bis zur Reifeteilung, die bei der Ablage des Eies erfolgt. Wenn 
F im Y-Chromosom liegt, dann muB es beim Mannchen seine Wir
kung schon im Ei selbst entfaltet haben. Vom Standpunkt der 
Erblehre wie der Entwicklungsmechanik ist gegen eine solche 
Moglichkeit nichts einzuwenden, da einmal Gene bei Insekten be
kannt sind, die im Ei wirken, sodann die spateren Organe im In
sektenei schon weitgehend als Plasmabezirke abgegrenzt sind. 

y) Allgemeine SchluBfolgerungen. 
Wir haben bereits im AnschluB an die Schilderung der Elemen

tiI,rversuche die allgemeine Interpretation der Versuche gegeben 
und gezeigt, daB der Zustand der Geschlechtlichkeit bedingt wird 
von einer Proportion zwischen den Wirkungsstarken oder Valenzen 
der F- und M-Gene. Normalerweise sind F>M <MM, wobei zur 
Erzielung der reinen Geschlechter ein gewisses MaB von Uber
wiegen von F bzw. MM notig ist, das epistatische Minimum. 1st 
dies nicht der Fall, so tritt Intersexualitat ein, deren MaB propor
tional ist dem MaB des Mangels an Uberwiegen des einen Ge
schlechtsgens uber das andere. Nun sehen wir aber bei der morpho
logischen Analyse, daB der Grad der Intersexualitat bedingt ist 
durch die Lage des Drehpunktes nach dem Gesetz: Fruher Dreh
punkt hohere Intersexualitiit. Somit konnen wir nun sagen, daB 

7* 
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die zeitliche Lage des Drehpunkts eine Funktion ist der GroBe des 

Wertes ~ bzw. M;. Wenn wir nun versuchen wollen, diese Be

ziehung entwicklungsphysiologisch zu fassen, so kommen wir zur 
folgenden Auffassung, die wohl die einzige ist, die den Tatsachen 
gerecht wird, und die gleichzeitig die prinzipielle Losung des ganzen 
Problems der Geschlechtsbestimmung enthalt: Die Gene Fund M 
bedingen jedes eine Reaktionskette, die zur Entstehung der spezi
fischen, die geschlechtliche Differenzierung kontrollierenden Stoffe 
fiihrt. Die Geschwindigkeit dieser beiden Reaktionsablaufe ist 
ceteris paribus proportional der Ausgangsmenge der Fund M ge
nannten Gene, so daB die Geschwindigkeit fUr F stets die gleiche 
ist, fUr M aber die halbe derer fUr MM. Wenn die Quantitat der 
gebildeten geschlechtskontrollierenden Stoffe proportional ist der 
Reaktionsgeschwindigkeit, dann stehen bei der Formel l!:l M M 
der konstanten Quantitat fUr Weiblichkeitsstoffe doppelt so viel 
Mannlichkeitsstoffe gegeniiber als bei l!:lM, und wenn nun die 
entsprechenden Reaktionsgeschwindigkeiten so dosiert sind, daB 
die fUr F iiber die fUr ein M hinausragt, aber hinter der fUr 2 M 
zuriicksteht, so erhalt jeweils die richtige Reaktion die Oberhand 
und kontrolliert das Geschlecht. 

Was bedeuten nun die Drehpunkte bei Intersexualitat? Sie 
konnen nur bedeuten, daB von diesem Augenblick an die Reaktions
kette, die zuerst die Oberhand hatte, sie an die entgegengesetzte 
abgibt. Oder, wenn wir uns die weiblichen und mannlichen Reak
tionsketten als Ablaufskurven vorstellen, daB der Drehpunkt 
einen Schnittpunkt dieser Kurven darstellt, von dem ab die obere 
Kurve zur unteren wird und umgekehrt. Nun fanden wir aber das 
Eintreten des Drehpunkts abhangig von der relativen Starke oder 
Valenz von Fund M, mit anderen Worten ist die Geschwindigkeit 
der mannlichen und weiblichen Reaktionskette proportional dieser 
Valenz der F- und M-Gene. 

Wir konnen uns nun dieses Resultat graphisch klarmachen: Es 
stehen uns als aus den Experimenten abgeleitete V orstellungen zur 
Verfiigung 1. das Vorhandensein je einer mannlichen und weib
lichen Reaktionskette, die normalerweise so angeordnet sind, daB 
die Kette fUr F eine konstante Geschwindigkeit hat, die fur M 
eine kleinere und fiir M Meine groBere; 2. miissen diese Kurven so 
angeordnet sein, daB sie je nach der relativen Starke von Fund M 
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sich nach der Richtung groBerer und geringerer Geschwindigkeit 
verschieben konnen, und daB dann die Moglichkeit fiir das Eintre
ten von Schnittpunkten verschiedener zeitlicher Lage gegeben ist. 
3. Wissen wir, daB der allgemeine Entwicklungsablauf und damit 
das normale Ende der Entwicklung unabhangig von diesen Kurven 
erblich festgelegt ist. 

Diese Tatsachen lassen uns eine betrachtliche Freiheit, wie 
wir die normalen und intersexuellen Geschlechtsbestimmungsvor
gange graphisch darstellen wollen, wenn nur den entscheidenden 
Punkten Rechnung getragen wird (verschiedene Beispiele bei 
GOLDSCHMIDT 1923a, 1927d). Die in Abb. 48 benutzte Kurven
form, die sich an eine von HUXLEY vorgeschlagene Abwandlung 
der von uns gewohnlich benutzten Kurvenschemata anlehnt, hat 
den Vorzug, Kurvenformen zu benutzen, wie sie im Bereich des 
Lebendigen haufig angetroffen werden. Die untere Halite der 
Kurvenschar gibt das Schema fiir normale schwache Rassen und 
weibliche Intersexualitat. Am Nullrunkt liegt der Befruchtungs
vorgang. Fs ist die Kurve fUr die Bildung der weiblichen Bestim
mungsstoffe der schwachen Rasse. Ms die fiir die mannlichen im 

normalen ~ I!I M und M sM s im normalen 0' ~ M M der schwachen 

Rasse. Bis zum Ende der Entwicklung werden also bei ~ I!I M 

die weiblichen und beim 0' @MM die mannlichen Determinations

stoffe in groBerer Quantitat erzeugt. M st1 , M st2, Mst3 sind nun die 
Kurven fiir die mannlich determinierenden Stoffe bei M -Genen 
von drei verschiedenen starken Rassen, deren M zur Erzeugung 
weiblicher Intersexualitij,t mit dem schwachen F verbunden wurde. 
Ihrer groBeren Starke entspricht die groBere Reaktionsgeschwindig
keit, so daB nunmehr mit der F-Kurve die als Kreise angegebenen 
Schnittpunkte entstehen, die drei Drehpunkte, nach denen das M 
die Oberhand bekommt, Drehpunkte, die friiher und friiher liegen. 
Fallen wir iibrigens von diesen Drehpunkten Lote auf die Abszisse, 
so erhalten wir unser altes lineares Intersexualita tsschema und sehen 
dabei, daB das, was wir vorher das epistatische Minimum genannt 
haben, sich hier als die spa teste Zeit fiir die Lage des Drehpunkts 
erweist, bei der noch eine Geschlechtsumwandlung moglich ist, 
wahrend der Zwischenraum von -e bis +e, in dem im linearen 
Schema die Intersexe liegen, dieZeit darstelIt, die nach dem letzten 
U mwandlungstermin fiir mogliche Drehpunkte zur Verfiigung steht. 
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Abb.48. Kurvenschema fill weibliche und miinnliche Intersexualiiit. Die Lage des Anfangs
pnnkts auf der Ordinate ist ein MaO der relativen Quantitiit der die Kurven bedingenden 
Gene. Suffix 8 fUr Fund JYI Gene der schwachen, 61; der starken Rassen. Die Kombina
tionen zwischen je einem starken oder schwachen Fund je einem oder zwei verschiedenen 
schwachen nnd starken JYI kiinnen abgelesen werden. 0 Drehpnnkt. Darunter das lineare 
Schema der Intersexualitiit wie in Abb. 45 sowohl fiir weibliche wie miinnIiche Inter
sexnalitat, durch die Lote vom Drehpnnkt auf das Kurvenschema bezogon und belde als 

von rechts nach links anstelgende Intersexualitiit dargestellt. 

Es ist klar, daB durch diese Lote die Beziehung zwischen dem 
statischen Endergebnis und seiner dynamischen Entstehung klar 
gemacht wird. 
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Abb. 48 obere Halfte zeigt das gleiche fftr mannliche Intersexua
litat und die starken Rassen: F st die Kurve fftr die F-Reaktion der 
starkenRassen, Mstfftr 1 M, MatM.dftr 2M (normaleGeschlechter) 
und MstMSl-MstMs3 fftr die MM-Kombinationen abnehmender 
Starke, die Intersexualitat bedingen (die Drehpunkte auf der 
Fst-Kurve). Bei der M.M.-Kurve ist die Geschlechtsumwandlung 
vollendet. 

Die Lote stellen wieder die Beziehung zum linearen Schema 
(statisches Ergebnis) her. In beiden Fallen steigt die Intersexuali
tat von rechts nach links an. 

Dies Schema erlaubt uns sowohl die normale Geschlechtsbe
stimmung wie die Erzeugung der zygotischen Intersexualitat ein
fach zu beschreiben, so daB die genetische Verursachung wie die 
entwicklungsphysiologische Auswirkung klar zutage tritt. Es zeigt 
uns aber auch ohne weiteres nun, worin die physiologische Bedeu
tung des X-Chromosomenmechanismus besteht (GOLDSCHMIDT 
1920b). Der Mechanismus erweist sich namlich als eine ideale 
Methode, um automatisch zu bewirken, daB von zwei gleichzeitigen 
Reaktionen, namlich der Erzeugung der beiderlei geschlechtskon
trollierenden Substanzen, die eine (F) oder die andere (M) die 
Oberhand bekommt; namlich dadurch, daB am Ausgangspunkt bei 
konstantem F die einfache (1 X=M) oder doppelte (2 X=MM) 
Quantitat von M dem befruchteten Ei zur Verfiigung gestellt 
werden. 

In den bisherigen Ausfiihrungen wurde stets von der Wirkungs
starke oder Valenz der Gene Fund M gesprochen. Es erhebt sich 
nun die Frage, ob es moglich ist, dafftr eine konkretere V orstellung 
zu finden. Eine solche wurde aus den folgenden Gruppen von Tat
sachen hergeleitet: 1. Die Wirkung von 2 Mist eine groBere als 
die von 1 M. 2. Die Entscheidung iiber das Geschlecht wird durch 

eine Proportion ~ bewirkt. 3. Wenn bei MM ein M durch eines 

anderer Valenz ersetzt wird, ist die Wirkung so geandert, daB sich 
die beiden Wirkungen der respektiven M addiert haben. 4. Mit 
der verschiedenen Valenz der Gene sind Reaktionsketten von 
verschiedener typischer Geschwindigkeit verkniipft. Aus diesen 
wie allen anderen berichteten Tatsachen wurde abgeleitet, daB die 
sogenannte Valenz in Wirklichkeit die absolute Quantitat der Gene 
ist, der ihre Wirkung proportional ist. Die verschiedenen Fund M 
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der verschiedenen Rassen waren also verschiedene, fiir die be
treffenden Rassen typische Quantitaten dieser Gene. Diese Auf
fassung ist, besonders bei Genetikern, die nicht physiologisch zu 
denken gewohnt sind, manchem Widerspruch begegnet. Ein direkter 
Beweis laBt sich tatsachlich darn nicht erbringen, da man ein Gen 
nicht wagen kann. Alle Wahrscheinlichkeitsbeweise sprechen aber 
dafiir, und es ist auch keine andere Vorstellung sichtbar, so daB 
die Wahl bleibt nur zwischen der agnostischen Bezeichnung Wir
kungsstarke oder Valenz oder der Theorie, daB dahinter die abso
lute Quantitat d,er Gene stecke (siehe GOLDSCHMIDT 1927 d, 1930). 

Unter den mancherlei Diskussionen, die dieses Problem, nam
lich die Berechtigung von Quantitat der Gene zu sprechen, ver
anlaBt hat, findet sich kaum ein Einwand, der wirklich ernst zu 
nehmen ist (siehe GOLDSCHMIDT 1930). Eine neue konstruktive 
Idee ist einzig und aIlein von SCHMALHAUSEN (1927) vorgebracht 
worden. Er betrachtet die Tatsachen der Intersexualitat yom 
Standpunkt der Wachstumsgesetze, die er am Embryo erforscht 
hatte, und bei denen er zur Unterscheidung eines Massenfaktors 
und eines Intensitatsfaktors gekommen war. Er nimmt nun an, 
daB die Erzeugung der geschlechtsbestimmenden Stoffe ebenso 
wie das genereIle Wachstum durch die Formel tI =mtk ausgedriickt 
werden konne, in der m der Massenfaktor und k der Intensitats
faktor ist. Er glaubt, daB die Produktion der geschlechtsbestim
menden Stoffe anfangs hauptsachlich durch einen Massenfaktor, 
spaterdurch einenIntensitatsfaktor bedingt sei; der Massenfaktor, 
der die Anfangsmasse der Stoffe bedingt, ware der Ausdruck, 

der Relation .!;. und fUr aIle Rassen gleich. Der Intensitatsfaktor 

bewirkt die Geschwindigkeit der Produktion der geschlechts
bestimmenden Stoffe oder die Wachstumsgeschwindigkeit eines 
dieselben produzierenden Organs und charakterisiert die verschie
denen Rassen. VieIleicht wird dies durch die Quantitiit der Ge
schlechtsgene bestimmt, vieIleicht aber auch durch die Gesamt
heit aIler Gene. Es ist zu diesen geistreich durchgefiihrten Schliis
sen zu bemerken, daB die Erbanalyse nur die Gene Fund M und 
ihre verschiedenen AIlelomorphen zeigt, so daB die iibrige geneti
sche Konstitution ausgeschaltet ist. Ob die Wirkung dieser Gene 
sich in zwei Phanomene zerlegen laBt, ist eine Frage, die ich nicht 
entscheiden kann. 
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Die von den F- und M-Genen bedingte Reaktion (nach unserer 
Auffassung der Gene als Autokatalysatoren katalysierte Reaktion) 
ist die Erzeugung der die geschlechtliche Differenzierung kontrol
lierenden Stoffe. U m welchen Typus solcher Stoffe handelt es sich 
dabei? Bei aller embryonalen Differenzierung spielen wohl irgend
welche formativen Stoffe eine Rolle, denen dann auch diese Ge
schlechtsstoffe einzureihen waren. Nun kennen wir aber von den 
hoheren Tieren ja besondere Stoffe, die die geschlechtliche Diffe
renzierung beeinflussen, namlich die Geschlechtshormone. Der 
Gedanke liegt nahe, diese in jeder Zelle des Insekts erzeugten ge
schlechtskontrollierenden Stoffe ebenfalls als Hormone zu be
zeichnen. Das bedeutet allerdings, daB man den Hormonbegriff, 
den man urspriinglich nur fiir im Blut kreisende innere Aus
scheidungen einfiihrte, in einer erweiterten Fassung anwendet. 
Man kann dariiber streiten, ob das berechtigt ist. Mir erscheint es 
im Interesse einer einheitlichen Beschreibung der geschlechts
differenzierenden Prozesse wiinschenswert, die entgegengesetzte 
Anschauung ist aber auch berechtigt. 1m groBen ganzen spielt 
dabei ein personlicher Faktor die Hauptrolle: Ein Forscher neigt 
zu groBziigigem Zusammenfassen von Phanomenen zur Erzielung 
einheitlicher Naturbetrachtung; ein anderer neigt mehr zum vor
sichtigen Auseinanderhalten der Dinge, solange es irgendwie geht, 
da ihn die Einzelerscheinung mehr interessiert als die Synthese. 

b) Intersexualitat durch Temperatureinwirkung. 
Schon vor langerer Zeit, bevor das Phanomen der Intersexuali

tat bekannt war, hatte KOSMINSKY (1909) gefunden, daB durch 
Abkiihlung der Puppen weiblicher L. dispar eine Verdunkelung 
der Fliigel und eine Verlangerung der Antennenfiederung erzielt 
werden kann. In ausfiihrlichen Experimenten konnte ich den 
Befund bestatigen und erweitern (GoLDSCHMIDT 1922a). Die 
besten Erfolge wurden mit einer Temperatur von 8-90 erzielt, 
die auf die junge weibliche Puppe wirkte. Nach vierwochiger Ab
kiihlung beginnen die Antennenfiedern verlangert zu sein, und 
dies steigert sich mit langerer Abkiihlung bis zu einem Zustand, 
der etwa dem der mittleren Intersexualitat entspricht. Der Erfolg 
ist verschieden je nach der zu den Versuchen benutzten Rasse; 
am geringsten war er bei F1-Bastarden mit einem starken Fund 
einem schwachen M. An anderen Organen treten zwar Hemmungs-
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bildungen auf, aber keine typischen intersexuellen Umwandlungen. 
SoIche fand aber KOSMINSKY (1924, 1927) und EMELJANOVA (1924) 
bei Behandlung weiblicher wie mannlicher Puppen mit tiefen und 
hohen Temperaturen, namlich eine Spaltung des Uncus wie bei 
intersexuellen Mannchen. KOSMINSKY stellte ferner fest, daB die 
Entwicklung der umgewandelten Antennen von Weibchen in diesen 
Versuchen etwa intermediar zwischen den Geschlechtern verlauft. 

Die wahrscheinlichste Erklii.rung ergibt sich aus dem Kurven
schema Abb. 48. Wenn etwa die Entwicklungsgeschwindigkeit, 
von der das Ende der Differenzierungsprozesse abhangt, einen 
anderen Temperaturkoeffizienten hat als die F- und M-Kurven 
und im Experiment verlangsamt wiirde (nach rechts verschoben), 
so trate noch wahrend der Entwicklung ein Schnittpunkt der F
und M-Kurven ein, also Intersexualitat. Ein Beweis fiir die Rich
tigkeit dieser Erklarung oder einer yom gleichen Typus ist aller
dings schwer zu fiihren. Wir versuchten ihn durch ahnliche Tem
peraturversuche an Intersexen, deren Intersexualitatsgrad dann 
gesteigert werden muBte. Nach einigen positiven Vorversuchen 
werden ausfiihrliche ExPerimente jetzt ausgefiihrt, deren Resultate 
aber noch nicht vorliegen. 

b) Andere FliUe diploider nnd wahrscheinlich diploider 
Intersexualitat bei WirbeUosen. 

Es gibt keinen Fall von diploider Intersexualitat, der nur an
nahernd so griindlich analysiert ware wie der vorhergehende. Wir 
konnen uns daher fiir die anderen Falle relativ kurz fassen. Wir 
verzichten ganz darauf, die Kasuistik anzufiihren, die uber Natur
funde von "inteI:sexuellen" Individuen in verschiedenen Gruppen 
berichtet. Denn meist steht es nicht fest, ob ein diploides oder 
triploides Intersex, ein Gynandromorph oder irgendeine noch uu
analysierte Abnormitat anderer Art vorliegt. Aber auch unter 
den besser bearbeitetenFallen gibt es nur wenige, bei denen es fest
steht oder mit Sicherheit angenommen werden kann, daB die Inter
sexualitat diploid ist. Fiir einige weitere Falle besteht die Moglich
keit, daB es sich urn eine triploide Intersexualitat handeln konne. 
Sie werden daher mit einemFragezeichen angefuhrt werden mussen. 

a) Lepidoptera. 
Von kasuistischen Angaben, mit denen meist nichts a,nzufangen 

ist, da Intersexualitat und Gynandromorphismus nicht unter-
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schieden sind, sei nul' eine von COCKAYNE (1922) erwahnt, del' das 
regelmaBige Auftreten von etwa 1% Intersexen bei Plebei1(,8 arg1f-8 
einer bestimmten Lokalitat beschreibt. Es sind im wesentlichen 
Weibchen mit oft unilateralen Einstreuungen mannlicher Fliigel
charaktere. Del' gleiche Autor hat zahlreiche solcher Faile bei 
Lepidopteren zusammengesteilt, von denen abel' keiner experimen
teil analysiert ist, auch nie feststeht, welcher Gruppe sexueiler Ab
normitaten die Objekte angehOren. 

Eine noch umfangreichere Zusammensteilung findet sich in del' 
Arbeit von SJOSTEDT, die abel' wahilos aile sogenannten Z~ritter 
behandelt, von del' die Mehrzahl Gynandromorphe sind. 

Eine andere, ebenfails noch recht unklare Tatsachengruppe, 
bezieht sich auf Spezieskreuzungen. Es gibt eine Reihe von alteren 
Angaben (diese und ahnliche Angaben hatten GOLDSCHMIDT zu 
seinen Versuchen veranlaBt), daB bei Spezieskreuzung die Kreu
zung in einer Richtung normale Geschlechter ergibt, die reziproke 
Kreuzung abel' nur Mannchen. Dies gibt z. B. STANDFUSS fiir 
Smerinth1f-8ocellata xpopuli an, TUTT fiir Tepnrosia crep1f-8cularia X 

bistortata. Weitel'e Beispiele finden sich bei HALDANE (1922), del' 
die Frage spezieil vom Gesichtspunkt del' eingeschlechtigen Steri
litat aus studierte, sowie bei STANDFUSS (1896). Del' Gedanke liegt 
nahe, diese FaIle mit den Kreuzungen stark differenter Rassen 
von L. dispar zu vergleichen, wo die reziproke Kreuzung einer nor
malen ebepfails nur Mannchen liefert. In diesem Fall ist bemesen, 
daB diese Mannchen zur Halfte umgewandelte Weibchen sind. 
Wie steht es nun bei jenen Spezieskreuzungen damiM Zunachst 
ist zu bemerken, daB eine genetische Analyse del' Beschaffenheit 
solcher d'd' bisher meines Wissens nicht versucht wurde, so daB 
sehr wohl andere Moglichkeiten ins Auge zu fassen sind. Und zwar 
konnte man daran denken, daB hier die Weibchen nicht entwick
lungsfahig sind, z. B. weil die Faktoren im Y-Chromosom del' einen 
Rasse nicht mit dem Plasma del' anderen Rasse zusammenarbeiten 
konnen. Eine Annahme von diesem Typus hat viel aprioristische 
Wahrscheinlichkeit fiir sich in Anbetracht del' bekannten Resultate 
von Seeigelkreuzungen (BALTZER usw.), bei denen es auch VOf

kommt, daB die Kreuzung in einer Richtung normal ist, in del' 
reziproken abel' zu Storungen des Chromosomenmechanismus 
fiihrt. Fiir eine solche Interpretation spricht es, daB FaIle bekannt 
sind, wo nach solchen Spezieskreuzungen 1. beide Geschlechter er-
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scheinen, aber die Weibchen steril sind, 2. beide Geschlechter er
scheinen, aber :lllit starkem Uberwiegen von 66, 3. hauptsachlich 
66 erscheinen, aber auch immer einige Weibchen. Diese von mir 
vor langerer Zeit ausgesprochene Vermutung hat sich nun neuer
dings in systematischen Versuchen FEDERLEYS (1929) insofern 
bestatigt, als er zeigen konnte, daB bei Speziesbastarden Kombi
nationen von X-Chromosomen der einen Art mit Y-Chromosomen 
(oder Plasma~) der anderen vorkommen, die mehr oder weniger 
letal sind, so daB das heterogametische Geschlecht ausgemerzt 
wird. Ahnliches werden wir spater bei Vogeln kennenlernen. Del' 
SchluB auf Geschlechtsumwandlung sollte also immer nur mit 
groBter V orsicht gezogen werden. 

Es gibt nun eine Untersuchungsreihe, in der dieser SchluB ge
zogen und experimentell gepriift wurde, namlich J. W. H. HARRI
SONS (1916-1919) Spezieskreuzungen von Biston-Arten. Die Er
gebnisse sind aber hochst widerspruchsvoll und verworren. HARRI
SON fiihrte Kreuzungen zwischen folgenden Arten dieser Geome
tride aus (die Systematiker teilen die Arten mehreren Gattungen 
oder Untergattungen zu, namlich Poecilopsis, Lycia und Nyssia): 
P. pomonaria, isabellae, lapponaria, rachelae, L. hirtaria; N. zonaria, 
graecaria. Von den Resultaten besprechen wir nur die F1-Kreu
zungen, da die Ruckkreuzungen, wie wir heute wissen, zu triploiden 
Intersexen fiihren, die wir spater analysieren werden. Die folgende 
Tabelle,zusammengestelltnachHARRIsON(1919),gibtdieResultate: 

Kreuzuug I' X C1 

hirt. x zan. 
reziprok 

pam. X zan. 
reziprok 

lapp. X zan. 
reziprok 

isab. X zan. 
reziprok 

hirt. X graec. 
reziprok 

hirt. Schottland X 
pam. 

pam. X lapp. 
reziprok 

rach. X zan. 
reziprok 

I' C1 

50% 60% 
aIle 

etwa50% etwa50% 
aIle 

etwa50% etwa50% 
alle 

? 
alle 

? 
aIle 

wenige viele 
? 

etwa50% letwa50% 

etwa50% letwa~o% 
- melst 

Inter- I 
sexualitiit 

Bemerkungen 

Nachlnzucht(?)einige 4? 

Nachlnzucht(?)einige 4? 

1 2 Zuchten gleichen 
Resultats 

viele 
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HARRISON glaubt allgemein aus diesen Resultaten herauslesen 
zu sollen, daB abnorme Geschlechtsverhii1tnisse dann erscheinen, 
wenn der Vater einer "phylogenetisch alteren Form" angeh6rt 
als die Mutter. Er nimmt als sicher an, daB in den Nur-Mannchen
zuchten die Halfte der Mannchen umgewandelte Weibchen sind; 
ferner, daB Zuchten, in denen neben normalen Geschlechtern ein 
Intersex erscheint, Ubergange zu den vorigen sind und ein weiterer 
Ubergang, wenn gar keine Weibchen, nur Intersexe erscheinen. 
In die gleiche Reihe bringt er auch die in der Tabelle nicht aufge
fiihrten Riickkreuzungsintersexe, die ja als triploide Intersexe 
ganz wo anders hingeh6ren. Zur Interpretation der Resultate 
iibernimmt er die GOLDSCHMIDTschen Vorstellungen, wobei die 
"phylogenetisch alteren" Formen den starken Rassen von Lyman
tria parallel gesetzt werden. Eine sorgfaltige Betrachtung der 
Tatsachenangaben zeigt, daB die Resultate alles eher wie klar sind. 
Wenn wir davon absehen, daB HARRISON zu jener Zeit noch Gynan
dromorphismus und Intersexualitat verwechselt und viele Kom
binationen fehlen, so bleiben folgende Tatsachen iibrig: 1. Wie auch 
sonst haufig ergeben viele Spezieskreuzungen in einer Richtung 
normale Geschlechter, in der anderen nur Mannchen. In zwei 
solchen Kombinationen erscheinen aber auch einige Weibchen (nach 
Inzucht, in Wirklichkeit, da sich bei dispar die urspriinglich an
gegebene Inzuchtintersexualitat als Irrtum herausgestellt hat, bei 
Verwendung von Eltern einer anderen Linie ebenso in einer Kom
bination mit schottischen statt englischen hirtaria. Dazu ist noch 
zu bemerken, daB MEISENHEIMER (wie auch STANDFUSS) zeigte, 
daB aus mehrfach iiberwinternden Puppen (wozu solche Kreu
zungen neigen) nachtraglich noch Weibchen schliipfen k6nnen. 
AuBerdem wissen wir jetzt auf Grund der angefiihrten Arbeit von 
FEDERLEY, daB die Letalitat abnormer XY-Kombinationen nach 
Artkreuzung graduell verschieden sein kann, so daB die Weibchen 
auf irgendeinem Entwicklungsstadium verschwinden, aber ge
legentlich auch ein paar durchkommen k6nnen. So scheint mir die 
Geschlechtsumwandlung in dieser Tatsachengruppe auf sehr 
schwachen FiiBen zu stehen. 2. In einer Kombination erschien 
zweimal neben normalen Geschlechtern je ein Intersex. Es steht 
aber keinesfalls fest, ob dies nicht ein Gynandromorph war. Jeden
falls laBt sich darauf keine Analyse griinden. 3. Es bleibt eine 
Kombination iibrig zonaria X rachelae, die in Fl Mannchen und 
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Intersexe liefern soli, wahrend die reziproke Kreuzung normal ist. 
Leider gelang es nicht, in IiARRISONS Arbeit Informationen liber 
diese Kreuzung zu finden. In den ersten Arbeiten, in denen die 
Kreuzungen be~chrieben werden, sind aIle anderen Kombinationen 
ausfiihrlich analysiert, wahrend diese wichtigste sich nur in den 
Tabellen findet, ohne Beschreibung im Text. Rier wie in der 
spateren Arbeit werden ferner fiir alle anderen Kombinationen 
Zahlen gegeben, wahrend diese Kombination immer nur in den 
Tabellen als "nur d' und Gynandromorphe" (bzw. Intersexe) er
scheint. So fehlt jede Moglichkeit, diesen Fall naher zu betrachten. 
Zusammenfassend konnen wir also sagen, daB bisher weder durch 
HARRISON noch sonst diploide Intersexualitat nach Spezieskreu
zungen von Lepidopteren bewiesen ist. 

{3) Diploide Intersexualitat bei Drosophila simulans. 
Bei Drosophila simulans (eine Verwandte der berlihmten Tau

fliege D. ampelophila) fand STURTEVANT (1920, 1921) einen Fall 
von Intersexualitat, der von groBem Interesse ist. In einer Zucht 
traten nach ,dem Typus einer gewohnlichen rezessiven'Mutation 
Intersexe auf, deren Beschreibung nach STURTEVANT die folgende 
Tabelle gibt. 

Charaktere 

Geschlechtskamme 
Zahl der abdominalen Ter-

giten 
Leger6hre 
8permatheka 
Penis 
Erster Genitaltergit 
Analschilder 

Zangen 
Abdomenspitze 
Gonaden 

+ 

5 

+ 
+ 

lateral 

+ 
schwarz 
Roden 

: 
i 

7 
+ 
2 

I -
: dorsal nnd 
J ventral 
I 
I gebandert 

Ovar 

Intersexualitat 

7 
+ (abnorm) 

2 

+ (abnorm) 
lateral 

+ 
schwarz 

rudimentar 

Die Tabelle zeigt, daB die Intersexe im wesentlichen weiblich 
sind mit einigen mannlichen Zufiigungen. Wir konnen sie etwa 
als schwache weibliche Intersexe bezeichnen, die somit (Drosophila 
XX =~) den schwachen mannlichen Intersexen von Lymantria 
entsprechen. Die Kreuzungen zeigen, daB Intersexualitat durch 
eine einfache rezessive Mutation entsteht, die normale MENDEL-
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Zahlen gibt. Durch Einkreuzung geschlechtgebundener Faktoren 
wurde dann gezeigt, daB die Intersexe genetisch ~ sind und ferner 
mit der gleichen Methode, daB auch die mannlichen K6rperteile 
ein vaterliches und ein miitterliches X besitzen. Es scheint (dieser 
Punkt ist nicht v6llig geklart) daB Mannchen, die die betreffende 
Mutation homozygot haben, normal aber steril sind. Endlich 
zeigen die Kreuzungen mit einem Gen im zweiten Chromosom 
(pl1trn), daB die betreffende Mutation im 2. Chromosom gelegen ist. 
Wir haben also ein Gen im 2. Chromosom, dessen rezessive Muta
tion in homozygotem Zustand weibliche Individuen, also das homo
zygote Geschlecht, schwach intersexuell werden laBt. 

Es liegt nahe, diesen Fall mit dem oben fiir Lymantria beschrie
benen zu vergleichen, wo der Modifikationsfaktor T T im homo
gameten Geschlecht bei starkem Fund zwei schwachen 111 das 
Eintreten der Intersexualitat verhinderte, was ja auch so ausge
driickt werden k6nnte, daB das Rezessiv tt die Intersexualitat er
laubte. Der Unterschied ist natiirlich, daB dort die richtige Ba
stardkombination vorliegen muBte, wahrend es sich hier um eine 
Mutation innerhalb einer reinen Art handelt. Bei der Beurteilung 
des Falls ist aber auchaus anderen Grunden Vorsicht am Platz. 
Wir werden spater die triploiden Intersexe von Drosophila kennen
lernen und sehen, daB sie entwicklungsgeschichtlich genau so zu
stande kommen wie die von Lymantria. Ihr Ban ist aber v611ig von 
dem der hier besprochenen Intersexe verschieden. Es sieht also so 
aus, ob hier eine Abnormitat vorliege, die gar nicht in die Defini
tion der Intersexualitat paBt. Mehr laBt sich zunachst nicht sagen. 

y) Intersexualitat bei Krenzung von Lausen. 
Bei der menschlichen Laus, Pediculus humanus, wurden so

genannte Hermaphroditen znerst von SIKORA beschrieben und 
dann genauer von KEILIN und NUTTALL (1919) untersucht. Wenn 
wir sie hier unter diploider Intersexualitat besprechen, so geschieht 
das mit aHem V orbehalt, denn tatsachlich steht weder fest, daB 
sie diploid sind, noch k6nnen wir mit Bestimmtheit sagen, daB es 
sich um Intersexualitat handele. -Wenn wir im folgenden von 
Intersexen sprechen, so ist also zunachst immer ein Fragezeichen 
in Gedanken zuzufiigen. Die genetischen Tatsachen sind zunachst 
die folgenden: 1. Intersexe kommen in gesammeltem Material rela
tiv haufig vor. Oft sind groBe Serien frei von Intersexen. In An-
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betracht der sogleich zu besprechenden Tatsachen sind KEILIN 

und NUTTALL der Ansicht, daB es sich um Kreuzungen zwischen 
P. capitis X corporis handle. 2. Eine typische Serie von Inter
sexen nach Kreuzung der beiden genannten Arten oder Rassen 
wurde von BACOT geziichtet und von KEILIN und NUTTALL unter
sucht. Die Zuchtresultate sind die folgenden: 

Kreuzung 

1 FI capitis ~ X corForis CS 
2 FI corporis ~ X capitis 6 Nl'. D 
3 ~X CS"G 
4 ~X 6'"H 
5 ~X CS" I 
6 ,. S! X " 6' " J 
7 F2 (capitis S? X corporis 6')2 aus Nr. 1 
8 Fa " ~ X " CS)a 7 
9· F. (corporis 'i2 X capitis 6')2 2 

10 Fa< ~ X CS)a" 9 
11 F. ( ~ X 6)2" 6 
12 ( 4' X CS)2" 6 
13 ( ~ X CS )2" 6 
14 (" ~ X " CS),,, 6 

Summe aus F2 Nl'. 11-14 
15 Fa aus Nl'. 12 
16 Fa" 12 
17 Fa " " 13 
18 Fa " ,. 13 
19 Fa " " 14 

35 
59 

5 
43 
75 

128 
143 
64 

204 
112 
104 
82 
90 
92 

368 
22 
16 

100 
52 

7 

\? I Intersexe 

23 I 
7 

15 
43 5 
26 7 
16 

101 
63 

199 
117 I 

2 20 
17 31 
28 10 
7 10 

54 71 
9 5 

31 15 
17 13 
8 2 

32 4 

Ein Studium dieser Tabelle zeigt (KEILIN und NUTTALL haben 
eine genetische Analyse nicht versucht) 1. in Fb F2 und F3 der 
Kreuzung capitis ~ X corpor~s d' erscheinen keine Intersexe, und 
die Zahlenverhaltnisse der Geschlechter sind ziemlich normal. 
2. In der reziproken Kreuzung gibt es eine Zucht (Nr. 2), bei der in 
Fl zwar die d'd' stark iiberwiegen, in F2 (Nr. 9) aber normale Ge
schlechtsverhaltnisse vorliegen, ebenso in F3 (Nr. 10), wo allerdings 
ein Intersex auftritt. 3. Drei weitere F1-Zuchten der gleichen Art 
sind ganz verschieden. Die erste (Nr. 3) hat zu kleine Zahlen. 
Die beiden anderen zeigen neb en wenigen Intersexen einmal nor
male Geschlechtsverhaltnisse, einmal starkes Uberwiegen der d" 
4. Eine weitere FrZucht, zu der F2 und Fa vorliegt, zeigt starkes 
Uberwiegen der d' (Nr. 6), aber keine Intersexe. F2 hieraus (Nr. 11 
bis 14) enthalt ~, d' und Intersexe, und zwar liegen bei groBer Va
riation in den vier Zuchten im Durchschnitt ziemlich genau 3 d' : 
1 ~ +J vor, die ~ und Jim Verhaltnis von etwa 7 : 5, was nicht 
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fern ist von 5/8 : 3/8 .5. Fa enthalt ebenfalls ~, d' und Intersexe 
in sehr variierenden Proportionen. 

Dem mit der Analyse der Intersexualitat von L. di8par Ver
trauten ist es sofort klar, daB eine einfache Interpretation der 
Tatsachen, die aIle diese Verhaltnisse deckt, auf Grund des spar
lichen Materials nicht gegeben werden kann. Immerhin liegt doch 
eine gewisse Parallele vor, die wenigstens eine gewisse vorlaufige 
Orientierung erlaubt. Nehmen wir an, daB bei Pediculus der 
Dro8ophila-Typ vorliegt, also gegeniiber di8par aIle Geschlechter 
zu vertauschen sind, dann k6nnte capiti8 einer schwachen di8par
Rasse (richtiger einer neutralen) entsprechen und corpori8 einer 
starken. Weibliche Intersexualitat (bei di8par der mannlichen 
entsprechend) k6nnte dann nur in der miitterlichen corpori8-Linie 
entstehen, und zwar in F 2 • DaB gelegentlich auch einigeIntersexe 
in Fl auftauchen nebenManncheniiberschuB hat auch eine Parallele 
bei di8par. Die Zahlenverhaltnisse in F2 aber bieten eine Parallele 
zu den GOLDSCHMIDTSchen Kreuzungen mit der Rasse Fiume (siehe 
1920), wo einmal aIle Mannchen der Formel Fs M M in ~ umge
wandelt sind, von den d' F. M Ms aber die mit dem Modifikations
faktor T T intersexuell werden. 

Der Versuch, die Parallele im einzelnen durchzufiihren, gelingt 
aber vor der Hand nicht, so daB wir ganz allgemein nur sagen 
k6nnen, daB wahrscheinlich sich die genannten Rassen von capiti8 
und corpori8 wie starke und schwache Rassen von di8par ver
halten, und daB weiterhin der Modifikationsfaktor T, den wir von 
L. di8par und Dro8ophila 8imulans her kennen, bei manchen Kreu
zungen im Spiel ist. 

Wir sagten aber schon, daB es keineswegs feststeht, daB diese 
Intersexe wirklich der Definition fiir Intersexualitat entsprechen, 
wie KEILIN und NUTTALL, allerdings auch nur mit Vorsicht, an
nehmen. Die morphologische Beschreibung zeigt eine groBe Va
riation von mehr mannlichen zu mehr weiblichen Individuen. 
Aber merkwiirdigerweise sind haufig beiderlei Organe nebenein
ander vorhanden, ohne daB dies je den Charakter eines bilateralen 
Gynandromorphismus hatte. Was die Gonaden betrifft, die aIler
dings nur bei wenigen Individuen untersucht werden konnten, 
so gibt es Eierst6cke und Hoden nebeneinander, aber auch Ovarien 
mit mannlichen Ausfiihrgangen. Die auBeren Geschlechtsorgane 
verhalten sich ahnlich, wie die folgende Tabelle der Verfasser zeigt: 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 8 



114 Intersexualitat. Die zygotische Intersexualitat der Wirbdlosen. 

Inter- , 
sexualitats-I 

typ 

1 
2 
3 

4 

5 
6 
7 
8 
9 

10 

mannliche Organe 

v ollstandig 

" aber deformiert 
Reduziert und deformiert 

" " " " zu einem unent-
wickelten Stadium 

Fehlend 

weibliche Organe 

Fehlend 
Rudimente vorhanden 
Rudimentare Gonaden, keine 

Lappenanhange 
Vollstandig, aber reduziert, ohne 

Lappen 
Vollstandig, ohne Lappen 

L~ppen ';udimentar 

Diese Morphologie paBt weder zu Gynandromorphismus noch 
zu Intersexualitat. Eher konnte man an ein Gemisch von beiden 
denken, wie wir es spater als Folge von Chromosomenabnormita
ten bei der triploiden Intersexualitat beschreiben werden. Dieser 
nahert sich auch der Fall durch die groBe Variabilitat intersexueller 
Geschwister. So muB denn fill eine sichere Interpretation auf die 
Ergebnisse einer genaueren Analyse gewartet werden. 

0) Intersexualitat bei Crustaceen. 

In der Gruppe der Krebse sind abnorme Sexualitatserschei
nungen recht haufig, die zum Teil mit Intersexualitat zu bezeich
nen sind. 1m vorliegenden Kapitel ist ja nur von zygotischer 
Intersexualitat die Rede und so scheidet zunachst die spater zu 
besprechende Folge der parasitischen Kastration aus und ebenso 
alles, was eventuell auf hormonale Einwirkung zuriickzufiihI'en ist, 
die in dieser Gruppe wahrscheinlich vorkommt. Endlich sind aile 
jene kasuistisch beschriebenen, aber nicht experimentell erforsch
ten FaIle auszuscheiden, in denen bei Crustaceen sogenannte 
hermaphroditische Zustande beobachtet sind. Denn tatsachlich 
gibt es neb en zweigeschlechtigen Formen in der gleichen Gruppe 
solche, die typischhermaphrodit sindoder diepI'otandrischeHeI'm
aphroditen sind, odeI' die stets in einem Geschlecht eine rudi
mentare Keimdriise des anderen Geschlechts besitzen. Ferner ist 
es bei rein zweigeschlechtigen Formen sehr haufig, daB die Hoden 
mehr odeI' minder reichlich rudimentare Eier enthalter!, ferner> 
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daB die sekundaren Geschlechtscharaktere relativ labil sind und 
nach denen des anderen Geschlechts zu fluktuieren. Diese Er
scheinungen konnen dann noch kombiniert sein mit dem Auf
treten verschiedener Sexualtypen innerhalb eines Geschlechts. 
Es gibt eine auBerordentlich groBe Literatur iiber diese Erschei
nungen. Es steht aber noch nicht einmal fest, ob sie hormonal oder 
zygotisch bedingt sind oder auf andre Weise, wie sie entwick
lungsphysiologisch zustande kommen, und ob sie etwas mit Inter
sexualitat zu tun haben. Fiir ihre Beschreibung paBt ganz gut 
der alte Sammeltopf Hermaphroditismus (mdimentarer, terato
logischer usw.). 

Es gibt aber wenigstens bei niederen Crustaceen zwei Faile 
von echter zygotischer Intersexualitat, von denen aber un
gliicldicherweise nicht feststeht, ob sie diploid oder triploid 
ist, die also in diesem Abschnitt mit einem Fragezeichen be
handelt wird. 

aa) Inter8exualitiit von Gammaru8 chevreuxi (amphipoder Kreb8). 
In einer (nur einer) bestimmten Linie dieses Krebschens be

obachteten SEXTON und HUXLEY (1921) das Auftreten einer ge
wissen Zahl von intersexuellen Individuen. Sie machten den Ein
druck von Weibchen, die mehr oder weniger viele mannliche Attri
bute nachtraglich entwickelt hatten, so daB sie als weibliche Inter
sexe bezeichnet wurden. Da sie in einer bestimmten Linie nur 
auftreten, so sieht es so aus, als ob es zygotische Intersexe seien, 
und da sie neb en den normalen Geschlechtern erscheinen, so ist 
die Moglichkeit gegeben, daB sie ahnlich wie bei Dro8ophila 8imu
lans durch die Anwesenheit eines rezessiven mendelnden Gens 
hervorgemfen werden. Es kann aber doch auch nicht die M6g
lichkeit ausgeschlossen werden, daB diese Intersexe, deren Ent
stehung bisher noch nicht genetisch analysiert werden konnte, 
hormonalen Urspmngs sind. Uber Keimdriisenhormone bei Cm
staceen wissen wir noch sehr wenig. Nach Untersuchungen von 
HAEMMERLI-BoVERI (1926) an einer nahe verwandten Krebsgmppe 
(Isopoden) scheint hier tatsachlich ein hormonaler EinfluB des 
Ovars auf sekundare Geschlechtscharaktere zu bestehen (siehe 
spater). So kann dieser Fail nur mit groBter Vorsicht an dieser 
Stelle eingereiht werden, wie dies iibrigens auch seine Entdecker 
taten. 

8* 
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f3f3) Intersexualitlit bei Daphniden. 
Auch dieser Fall ist, obwohl genauer durchgearbeitet, weder 

genetisch noch entwicklungsphysiologisch richtig geklart. Inter
sexuelle Daphnien sind schon lange in der Literatur bekannt 
(KURz, GROSCHOWSKY, WOLTERECK). Aber erst im Jahre 1909 
wurden sie von KUTTNER genauer untersucht, beschrieben und 
durch mehrere Generationen hindurch verfolgt, also die Erblich
keit der Erscheinung festgestellt. ASHWORTH (1913) beschrieb 
ebenfalls solche Intersexe. Seit 1916 ziichtete BANTA durch viele 
Generationen hindurch Stamme intersexueller Daphnien. Die 
genaueste Beschreibung der morphologischen Befunde finden wir 
bei DE LA VAULX (1921), dessen Beschreibung wir daher folgen. 

Bis jetzt sind bei neun Arten von Cladoceren solche Intersexe 
gefunden worden. In den meisten Fallen traten sie in lange par
thenogenetisch geziichteten normalen Zuchten auf, und zwar be
merkenswerterweise gleichzeitig mit dem Auftreten von Mannchen. 
In solchen Stammen wurden sie dann in jeder Generation erhalten. 
Intersexuelle Individuen niederen Grades sind fortpflanzungsfahig, 
und ihre parthenogenetisch erzeugte Nachkommenschaft enthalt 
wiedernormale Weibchen, Mannchen undIntersexe. GenaueStaro
mbaume finden sich bei DE LA V AULX. Eine genetische Analyse 
daraus abzuleiten, ist im Augenblick kaum moglich. In der Tat 
ist, falls es sich um triploide Intersexe wirklich handelt, eine 
solche ohne cytologische Untersuchungen kaum durchzufiihren. 

Die intersexuellen Individuen werden von DE LA V AULX in 
neun Klassen eingeteilt, die vom normalen Weibchen bis zum 
normalen Mannchen fiihren. Von diesen zeigen die ersten Klassen 
bei sonst vollstandig weiblicher Struktur nur roehr oder minder 
mannliche Bildungen an den kleinen Antennen, die bekanntlich 
sexuell dimorph sind (Abb. 49a). Die zweite Gruppe von etwas 
starkerer Intersexualitat zeigt sexuelle Zwischenstufen auBer in 
Bezug auf die Antennen auch noch in den Geschlechtsdifferenzen 
des Panzers, des Abdominalendes und des charakteristischen Greif
fuBes: Die Untergruppen sind eingeteilt, je nachdem 1, 2 oder 3 
dieser Charaktere intersexuell sind. Bei der dritten Gruppe, der 
hoheren Intersexualitat, komroen zu den genannten soroatischen 
Eigenschaften, die noch mehr mannlich werden, nun aber die Um
wandlungen der Gonade. Es bildet sich ein Ovotestis, der meist 
nur auf einer Seite vorhanden ist, aber auch zweiseitig sein kann, 
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und schlieBlich findet sich ein richtiger Hoden, der bei weiterer 
mannlicher Umwandlung der somatischen Charaktere die Reihe 

!I " d 

: ..... . 
...•. 

\ 
~ .... , .... ,.; 

-...... . 

,, ' Abb. 49,. 

Abb. 49 a-g. Yom Welbchen zum Milnnchen ansteigende Intersexualitlttsreihe von 
Daphn'ia at/cinsoni, wie im Text beschrieben. al all 1. u. 2. Antenne, g Antennendriise, 

d Dorsalhaken, oOvar, p Postabdomen. a normales \? , b normales ~, c-g Intersexe. 
(Nach DE LA VAULX.) 

zum normalen Mannchen hinfiihrt. In Abb. 49a-g sind einige 
Stufen dieser intersexuellen Umwandlung abgebildet. 

Aus BANTAS Versuchen geht weiter hervor, daB die mehr weib
lichen Intersexe als Weibchen und die mehr mannlichen als Mann
chen zu funktionieren vermogen. 

Uber die Genetik des Falles liegen einige Angaben von BANTA 
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vor, die mit Sicherheit beweisen, daB es in der betreffenden Linie 
erblich ist, Intersexe zu erzeugen. Und zwar wird diese Neigung 
sowohl bei parthenogenetischer wie bei sexueller Fortpflanzung 
vererbt und sowohl durch mehr weibliche als durch mehr mann
liche Intersexe. Ferner fUhrte BANTA Selektionsversuche im inter
sexuellen Stamm aus und konnte dadurch den Grad der Inter-

AIJIJ. 'lOg. 

sexualitat nach beiden Richtungen verschieben, was wieder eine 
genetische Grundlage des Phanomens demonstriert. Endlich will 
er auch Mutationen .des Intersexualitatstyps (siehe OBRESHKOVE 

u. BANTA 1930) erhalten haben. Leider gibt er bis jetzt fUr aIle 
diese Punkte nur ganz kurze Notizen, die es nicht erlauben, zu 
beurteilen, auf welchen Einzelheiten seine Angaben basieren. 

Eine Interpretation des Falles ist auBerordentlich schwierig. 
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Zunachst wissen wIT nicht, ob es sich wirklich urn Intersexualitat 
im Sinne unserer Definition handelt. Auf Grund der morphologi
schen Beschreibung von DE LA V AULX ist das zwar wahrscheinlich, 
aber es fehlt bis jetzt noch die genaue Analyse. Sodann wissen wir 
nicht, ob die vollstandige Intersexualitatsreihe eine Reihe weib
licher oder mannlicher Intersexualitat ist, oder ob beides neb en
einander vorhanden ist oder keines. Dazu kommt dann die Kom
plikation der parthenogenetischen Fortpflanzung. Folgende Er
klarungsmoglichkeiten waren in Betracht zu ziehen: 

1. BANTA glaubt (siehe BANTA u. WOOD 1928), daB die Inter
sexualitat einfach auf ein dominantes, mutiertes, mendelndes Gen 
zuriickzufiihren sei und fiihrt dafiir die folgenden Kreuzungen an: 

Vererbung der Intersexe (SI). 

Gesamt-I Abweichung 
Kombination zahl SI I Nor-i S I berechnet : mittlerer 

der mal Fehler 
Jungen 

A "Wild" ~ X "wild" d' I 34 0 I 
34 0 -

B. SI ~ X SId' 7 3 4 51/. ± 1,2 (3: I) 1,9 
C. "wild" <j? X SId' 118 3S 80 59±3,66(1:1) 5,7 
D. SI <j? X "wild" d' 64 29 35 32 ± 2,70 1,1 

Summe von C und D 182 67 115 91 ± 4,55(1:1) 5,3 
C und D weiter gepriift 55 29 26 271/. ± 2,50 (I: 1) 0,6 

Aus dieser Tabelle geht hervor, daB aus der geschlechtlichen 
Fortpflanzung zweier Intersexe normale und intersexuelle Nach
kommenschaft in unklaren Zahlen erscheint, ebenso aus reziproken 
Kreuzungen mit einem Normalstamm. Man kann daraus BANTAS 
SchluB ziehen, aber auch irgendeinen anderen: Auf Grund dessen, 
was wir sonst von Intersexualitat wissen, ist ersterer aber un
wahrscheinlich. Wenn wir uns an die Grundversuche mit Mjman
tria erinnern, so konnte man aus ihnen ja auch schlieBen, falls 
keine wirkliche Analyse vorlage, daB weibliche Intersexualitat 
auf einem dominanten und mannliche auf einem rezessiven Gen 
beruhe. Trotzdem ist beides falsch. Der einzige Fall, auf den 
Bezug genommen werden konnte, ist der bereits geschilderte von 
Drosophila simulans, der aber selbst unklar ist. 

2. Es steht noch nicht mit Sicherheit fest, welches Geschlecht 
bei Daphnien das heterogamete ist. Es besteht also die Mog
lichkeit, daB aIle Intersexe intersexuelle ~ sind auf Grund einer 
Valenzmutation vonM, das autosomal vererbt ist, wenn der Droso-
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phila-Typ vorliegt und im X-Chromosom, wenn der Abraxas-Typ 
vorliegt. Es konnten aber auch intersexuelle c! sein mit einer 
Valenzmutation vonF unter den entsprechenden Moglichkeiten fiir 
die beiden Typen. In beidenFallen wiirde die groBe Variabilitat des 
Intersexualitatsgrads und die Moglichkeit erfolgreicher Selektion 
dafUr sprechen, daB es sich urn eine Gemisch von Linien verschiede
ner Valenz der Geschlechtsgene handelt. Dafiir spricht BANTAS 
Angabe von Mutationen. Diese Erklarung hat wohl die groBte 
Wahrscheinlichkeit fUr sich und sie konnte leicht in systematischen 
Experimenten gepriift werden. 

3. Es ist die Moglichkeit vorhanden, daB es sich urn triploide 
Intersexe handelt. BeiDaphnien konnten sie so zustande kommen, 
daB ein parthenogenetisches Ei mit diploider Chromosomenzahl 
ausnahmsweise von einer Samenzelle mit haploider Zahl befruchtet 
wird. Die Entstehungsgeschichte, die DE LA V AULX von seinen 
Linien gibt, laBt eine solche .Annahme als moglich erscheinen . 
.Auch manche Einzelheiten im Bau der Intersexe, vor aHem die 
Neigung zu unsymmetrischer .Ausbildung der intersexuellen Um
wandlungen, kommen auch bei triploiden Intersexen vor (siehe 
spater). Da bei triploiden Intersexen mit groBer Chromosomenzahl, 
wie wir spater sehen werden, verschiedene Typen auf chromoso
maIer Grundlage entstehen konnen, sind auch die ziichterischen 
Angaben BANTAS mit dieser .Annahme vereinbar. Die genaue Unter
suchung des Materials sollte iiber diesen Punkt leicht .Aufklarung 
bringen konnen. 

8) .Andere Wirbellose . 
.Aus verschiedenen GJ,"Ilppen von Wirbellosen sind als mehr 

oder minder seltene Vorkommnisse sexuelle .Abnormitaten be
schrieben worden, von denen 'manche sich sicher als Intersexe er
weisen werden. Mangels irgendwelcher Versuche zur .Analyse hat 
es keinen Zweck, eine Kasuistik solcher Falle zu geben. Nur ein 
Fall sei erwahnt, weil hier eine .Art von Intersexualitat sichtlich 
ein sehr haufiges Vorkommnis ist. Bei dem Nematoden Agame1mi8 
albicans solI nach iibereinstimmenden Befunden mehrerer .Autoren 
(genannt in der zusammenfassenden Darstellung von STEINER 
1923) Intersexualitat so haufig sein, daB STEINER erklart, daB bis
her keine andere Tiergruppe bekannt sei, in der unter normalen 
Bedingungen das Phanomen gleich haufig sei. Diese Individuen 
haben alle, abgesehen vom Hinterleibsende, vollig normalen weib-
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lichen Bau mit normalen Gonaden. Dagegen zeigt das Hinterende, 
an dem das normale ~ keine besonderen Differenzierungen besitzt, 

b c 

d 

Abb. 50 b-d. b Hinterende der normalen Geschlechter von Ag. deca'Udata. d ductus efferens; 
b1n Bursalmuskelu; ,. Retraktoren; p Papillen; 8p spienlum; p" Protaktoren. I. J, r. ~. 
c Schwach intersexuelles Weibchen. Jt mannliches Gewebe; f weibliches. d Weitere inter
sexuelle Stufen. m8 mannliche Geschlechts6ffnung; mp mannliche Papille; 8p rudiment-

tare spIcula. 
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e 

Abb. 50e-f. e Weitere intersexuelle Stufen. 8p Spicula; bm Bursalmuskeln; p maunliche 
Papillen; 88 Spiculascheide. Die auBerdem vorhandenen weiblichen Organe sind in allen 
Abbildungen hinzuzudenken. f Weitere Stufen weiblicher Intersexualitat: 1-4 Spicula; 

p Papillen; bm Bursalmuskel; fweiblicher Teil. (Nach STEINER.) 
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das d' aber die wichtigsten sekundaren Geschlechtsorgane zeigt, 
bei den 1ntersexen eine fast vollstandige Serie der Ausbildung 
der mannlichen Charaktere. Die Serie wird besser als durch eine 
BeschreibIing dur~h Abb.50 illustriert, die die normalen Ge
schlechtstiere und die Hinterenden der 1ntersexe zeigt. STEINER 
macht nun darauf aufmerksam, daB die systematischen Unter
scheidungsmerkmale gerade dieser Spezies sehr variabel sind, was 
die Folge einer Bastardierung nahestehender Formen sein k6nnte. 
Ware das der Fall, so hatten wir hier vielleicht ein Analogon zu 
den anderen Fallen diploider 1ntersexualitat. Es muB aber be
merkt werden, daB gerade die Nematoden einige Sexualitatsver
hii.Itnisse zeigen, die bisher noch nicht im Rahmen der sonst so 
klaren allgemeinen Theorie v611ig erklart werden k6nnen. Viel
leicht wird· einmal Licht in den Fall kommen durch eine merk
wiirdige Beobachtlmg von COBB, STEINER U. CHRISTIE (1927). 
Ein Verwandter der genannten Formen, Mermis subnigrescens, 
parasitiert bei verschiedenen Heuschreckenarten. Finden sich 
nun nur 1-3 Parasiten in einem Wirt, so sind sie stets weiblich, 
sind ihrer aber viele, bis zu 20, so sind es nur Mannchen. Auch 
bei experimenteller 1nfektion wurde dies bestatigt. 

Noch deutlicher tritt das gleiche Phanomen in den Unter
suchungen von COMAS (1927) und CAULLERY und COMAS (1928) her
vor. 1m Prinzip ist das Phanomen bei der von ihnen untersuchten 
Paramermis contorta, die in den Larven von Chironomus thummi 
schmarotzt, dasselbe, aber es kommen immer neb en den Weibchen 
auch Mannchen und neb en den Mannchen auch Weibchen vor und 
dazu noch 1ntersexe, wie es die folgende Tabelle zeigt. 

I I 

, 
Zahl der 

Beobachtete Verhiiltnis Parasiten \'1' JJ Intersexe 
per Wirt Faile !j''j?: JJ 

1 272 255 
I 

17 15 68 
2 173 180 166 1,08 41 
3 43 47 j 82 0,57 10 
4 16 23 I 41 0,55 5 
5 6 5 r 25 0,2 
6 3 3 I 15 0,2 
7 2 3 

I 

II 0.25 I 
9 I I I 

, 
8 0,125 I 

10 3 4 i 26 0,154 
II 1 2 9 022 , 
17 I 2 15 

--'-----'----
0,133 

Summe: 525 415 
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Der Gedanke liegt nahe, daB diese Formen protandrische Herm
aphroditen sind, die zuerst also mannlich sind und sich bei 
reichlicher Nahrung, vieileicht unter Abkiirzung der mannlichen 
Phase, in Weibchen umwandeln (siehe spater bei Bonellia). Wahrend 
dieser Umwanillung konnten dann, wenn sie unterbrochen wird, 
Intersexe entstehen. Da beiNematoden aber auch sonst ungeklarte 
Sexualitatsverhaltnisse vorkommen, etwa Spermaproduktion bei 
einem typischen Weibchen, Zwitter mit weiblicher Organisation, 
Protandrie, so hat eine Diskussion keinen Zweck, bevor Experi
mentalmaterial vorliegt. 

C) Gibt es bei Insekten transitorische Intersexualitat1 
Als transitorisehe Intersexualitat bezeiehneten wir (GOLD

SCHMIDT 1920b) die Erseheinung, daB typiseherweise ein normal
gesehleehtiges Tier in seiner Entwicklung eine Zeitlang das andere 
Gesehleeht zeigt, also etwa das Mannchen embryonal ein Ovar 
besitzt. Wir werden dieser Er'lcheinung bei den Amphibien be
gegnen, und sie wird sieh fiir das Verstandnis der Sexualitat der 
Wirbeltiere als sehr wichtig erweisen. Es gibt nun bei Insekten 
ein paar Faile, die unzweifelhaft hierher gehoren und denen eine 
- noeh nieht geklarte - groBe theoretisehe Bedeutung zukommt. 
HEYMONS (1890) fand, daB bei der Entwieklung der Hoden von 
Blatta nur ein Teil der Embryonalanlage zu Hoden wird, ein ande
rer Teil aber entwiekelt ahnlieh wie bei der Eierstockbildung End
faden, die spater zugrunde gehen. Bei manehen Individuen aber 
bilden sich aus diesen Anlagen mehr oder minder typisehe Eirohren 
aus, die in seltenen Failen: sogar noeh in der Imago gefunden wer
den konnen. Es sind also beim Mannehen die V orbedingungen 
fiir beiderlei Gonaden gegeben, von denen sich aber der ovariale 
Teil nur ausnahmsweise ausbildet. Wir weisen auf die merk
wiirdige Ahnlichkeit dieser Tatsaehen mit typisehen Befunden 
bei Wirbeltieren hin, eine Ahnliehkeit, die vieileicht in absehbarer 
Zeit dazu fiihren wird, die tiefe Kluft zwischen Wirbellosen und 
Wirbeltieren in Sexualitatsfragen zu uberbrueken. 

Das, was bei Blatta als ein unregelmaBiges und vorubergehen
des embryonales Phanomen erscheint, ist bei der Steinfliege Perla 
marginata eine typische Erseheinung der Larvenzeit. Von der 
Embryonalentwieklung der Gonade ist nichts bekannt. Aber auf 
Grund der V@l"haltnisse der Larve moehte ich annehmen, daB ailes 
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ebenso verlauft, wie es HEYMONS von Blatta schilderte, aber mit 
dem Unterschied, daB die ovariale Anlage zu richtigen Eir6hren 
sich differenziert und so wahrend der ganzen Larvenzeit als nicht 
funktionierendes Mannchenovar erhalten bleibt. SCHONEMUND 
(1912) beschrieb diese merkwiirdige Tatsache und JUNKER (1923) 
untersuchte sie naher. Er stellte vor allem die wichtige Tatsache 
fest, daB auch die Eizellen des Mannchenovars die mannliche 
Chromosomengarnitur besitzen. Vor der Metamorphose verkiim
mert dann das Organ. Wie schon gesagt, sind diese noch isolierten 
Befunde theoretisch sehr wichtig, wie ich demnachst im AnschluB 
an neue Befunde zeigen werde. Doch ist die Interpretation noch 
nicht zur Aufnahme in eine zusammenfassende Darstellung reif. 

2. Triploide Intersexualitat. 
Bekanntlich bezeichnet man eine vollstandige Chromosomen

garnitur als den haploiden Satz, der sich im Tierreich in den reifen 
Geschlechtszellen findet, sowie in den haploiden Mannchen parthe
nogenetischer Formen wie der Honigbiene. Der normale Chromo'
somensatz ist demnach als diploid zu bezeichnen und wenn ab
normerweise drei Chromosomensatze vorliegen, so sprechen wir 
von Triploidie. Ein triploides Individuum muB, wenn es fort
pflanzungsfahig ist, in seiner Nachkommenschaft weitere abnorme 
Chromosomenkonstitution zeigen, da in seinen Geschlechtszellen 
bei drei Chromosomensatzen eine normale Konjugation elterlicher 
Chromosomen nicht stattfinden kann. Bei den zu besprechenden 
Fallen triploider Intersexualitat sind nun die drei Chromosomen
satze nicht vollstandig, so daB man besser von Subtriploiden 
sprache. Der Einfachheit halber sei aber der weniger genaue Aus
druck, der von BRIDGES eingefiihrt wurde, beibehalten. Bis jetzt, 
kennen wir vier verschiedene Arten, wie triploide Intersexe ent
stehen oder experimentell erzeugt werden k6nnen und die ver
schieden genau durchgearbeitet wurden. 

A. H istorisches. Das, was heute triploide Intersexualitat heiBt, wurde 
zuerst von STANDFUSS (1908) entdeckt. Er fand bei der Riickkreuzung des 
Speziesbastards Saturnia pyri x pavonia (die Nachtpfauenaugen) mit del' 
Elternform neben normalen. Mannchen sexuell abnorme vVeibchen (aile 
auBer einem), die als Gynandromorphe bezeichnet wurden. Nach dem 
Erscheinen der Arbeiten von FEDERLEY u. GOLDSCHMIDT kam STAND FUSS 
(1914) wieder auf den Fall zuriick. Er erkannte jetzt im AnschluB an 
FEDERLEY, daB es sich urn triploide Riickkreuzungsbastarde handelte und 
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im AnschluB an GOLDSCHMIDTS Theorie der Geschlechtsbestimmung, daB 
hier durch die Triploidie eine quantitative Verschiebung zwischen den F
und M-Faktoren bedingt ist, die die Intersexualitat (damals noch Gynan
dromorphismus genannt) hervorruft. 1916 beschrieb HARRISON ahnliche 
Intersexe bei analogen Riickkreuzungen von Biston-Arten, warf sie aber 
mit den F1-Intersexen zusammen und kam so zu keinem richtigen Ver
standnis; 1917 lehnte er ausdriicklich die Interpretation von STANDFUSS 
abo Das Interesse der Genetiker wurde aber erst richtig auf diese Probleme 
gelenkt, als BRIDGES (1921) bei Drosophila die triploiden Intersexe fand 
und (1922 ff.) eine genetische Interpretation gab, die in der Hauptsache 
die gleiche ist, wie die von STANDFUSS, also ebenfalls von der quantitativen 
Theorie GOLDSCHMIDTS Gebrauch machte. In spateren Arbeiten wurde die 
Theorie weiter entwickelt. Durch DOBZHANSKY u. BRIDGES (1928) wurde 
schlieBlich auch die Morphologie dieser Intersexe geklart. 1922 veriiffent
lichte dann MEISENHEIMER seine Resultate von Artkreuzungen bei Biston
Arten, wo genau analog dem STANDFussschen Fall Intersexe erzeugt wer
den und gab 1924 vor allem eine genaue morphologische Beschreibung, sah 
aber von jeder Interpretation abo GOLDSCHMIDT u. PARISER (1923), die die 
STANDFussschen Kreuzungen wieder holt en und cytologisch die Su b-Triploi
die nachgewiesen hatten, reklamierten daher auch MEISENHEIMERS Fall fiir 
die triploide Intersexualitat, und GOLDSCHMIDT fiihrte dies 1925 (a) naher 
aus. Kiirzlich hat auch LENZ die STANDFussschen Kreuzungen mit gleichem 
Ergebnis wiederholt und MEISENHEIMER hat neuerdings unsere Erklarung 
angenommen (1930). Dann folgt die Entdeckung SElLERS (1926) der Er
zeugung triploider Intersexe durch Kreuzung parthenogenetischer und 
zweigeschlechtiger Psychidenrassen. Endlich kam neuerdings eine vierte 
Methode der Erzeugung triploider Intersexe in den Arbeiten von GOLD
SCHMIDT u. KATSUKI (1928) und TANAKA (1927) am Seidenspirn;ler zum 
Vorschein. 

a) Nach Spezieskreuzungenvon Schmetterlingen. 

a) Cytologische Voraussetzungen. 
Die cytologischen Voraussetzungen fUr die Entstehung von 

triploiden Individuen bei Artbastarden von Schmetterlingen sind 
durch die klassischen Untersuchungen von FEDERLEY (1913) ge
klart. Dieser fand, daB bei Speziesbastarden von verschiedenen 
Syhmetterlingsarten die vaterlichen und mutterlichen Chromo
somen in der Synapsis nicht oder nur teilweise zu konjugieren ver
mogen. Die Folge davon ist, daB in die Reifeteilungen des Ba
stards die addierten Chromosomenzahlen als univalente Chromo
somen eingehen, bzw. wenn einige Chromosomen konjugieren, 
fast diese Zahl univalenter neb en einigen Dyaden. Auch die uni
valenten Chromosomen teilen sich nun in der Reifeteilung und so 
erhalten die reifen Geschlechtszellen des Bastards vollig oder bei-
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nahe die addierten Chromosomenzahlen beider Eltern, sind also 
fast oder ganz diploid. In einem konkreten Fall, der Kreuzung von 
Pygaera curtula mit 29 Chromosomen haploid und der Pygaera 
anachoreta mit 30 haploid, zeigt der Bastard in seinen Geschlechts
zellen nach der Reifeteilung 59 Chromosomen. Wird nun ein 
solcher Bastard mit einer seiner Elternformen, z. B. anachoreta, 

4 6 

Abb.51. Verhalten der Chromosomen bei Speziesbastarden. Erklarung der 4 horizontalen 
Reihen im Text. Die vertikalen Reihen stellen dar 1. reife Eizelle, 2. reife Samenzelle der 
Eltern, 3. die Zygote, 4. die, Geschlechtszellen des Bastards znr Zeit der Chromosomen-

konJugatiou, 5. die Reifeteilung des Bastards, 6. die Gameten des Bastards. 
(Nach FEDERLEY.) 

riickgekreuzt, so entsteht ein Riickkreuzungsbastard (RF2 ) mit 
59 + 30 = 89 Chromo so men, der .somit triploid ist oder in anderen 
Fallen subtriploid. Abb . 51 gibt schematisch diese Verhaltnisse 
wieder. In del' 1. Reihe ist das normale Verhalten der: Chromo
somen dargestellt mit Chromosomenkonjugation und Reduktions
teilung, und zwar ist ein mendelnder Val'ietatenbastard angenom
men, der in einem Chromosomenpaar verschieden ist, dem weifien 
der Mutter und dem schwal'zen des Vaters. Die 2. Reihe zeigt die 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 9 
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Kreuzung von Arten, die beide die Normalzabl von 10 Chromo
somen besitzen (5 weiBe des Eies, 5 schwarze del' Samenzelle), bei 
denen abel' im Bastard keine Konjugation der Chromosomen statt
findet und somit die Gameten des Bastards die diploideZahl besitzen. 
Die 3. Reihe zeigt einen ahnlichen Bastard, bei dem ein Chromo
somenpaar konjugiert, die anderen nicht, die reifen Geschlechtszellen 
somit 9 Chl'omosomen haben, sub diploid sind. Die 4. Reihe zeigt die 
Ruckkreuzung eines Eies der einen Art mit einer Samenzelle des 
Bastards (aus der 3. Reihe) mit 9 Chromosomen, und es entsteht 
ein Individuum mit der subtriploiden Zahl von 14 Chromosomen, 
dessen Reifeteilungen wieder subdiploide Gameten hervorbringen. 

Wie kann nun bei solchen Triploiden Intersexualitat zustande 
kommen? Wenn das Geschlechtsgen F nicht wie bei Lymantria 
im Y-Chromosom gelegen ist, sondern homozygot in einem Auto
somenpaar, so ist im triploiden Individuum statt F F vorhanden 
FFF; da die diploide Samenzelle des Bastards 2 X-Chromosomen 
enthalt, also MJJ!I, die Eizelle del' reinen Ruckkreuzungsmutter 
abel' Moder kein M enthalt, so entstehen Individuen F F F M M 

und FFF M.il1JYI. Danun die Proportion 1:~ =3, so istdie identi-

h P . FFF h· M h D . FF 0 sc e roportlOn MJJflJI auc em anne en. agegen 1St )j![ = + ; 

~: ist aber eine Proportion, die zwischen del' fUr ~ und 3 steht 

und dam it ein Intersex liefert. Diese Erklarung, die zuerst von 
STANDFUSS anI Grund del' GOLDSCHMIDTSchen Geschlechtsbestim
mungstheorie gefunden "\vurde, wird spater genauer diskutiert 
werden. 

(3) Die Saturniden. 
Wir beginnen mit dem zuerst bekannt gewordenen Fall del' 

Saturnia-Bastarde, die also bei Ruckkreuzung del' F 1 pyri X pavonia 
mit den Elternformen entstehen. Die Fruchtbarkeit del' Fl -3 ist 
eine sehr geringe (F 1 - ~ steril) , so daB nur ganz wenige N achkommen 
erzeugt werden. In zahllosen Versuchen erzielte STANDFUSS (1908) 
im ganzen 423,37 Intersexe und 1 ~, GOLDSCHMIDT u. PARISER 
(1923) und PARISER (1927) aus Tausenden von Eiern nur 53, 
2Intersexe. Dies zeigt immerhin, daB die Geschlechtsproportion 
gewahrt ist, daB die Mannchen normal und die Weibchen inter
sexuell sind. Aus del' Beschreibung von STAND FUSS (dessen Stucke 
seitdem von GOLDSCHMIDT nachuntersucht worden sind) geht 
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hervor, daB es sich im groBen und ganzen um wirkliche Intersexe 
handelt. Stets war ein mehr oder weniger rudimentarer weiblicher 
Geschlechtsapparat vorhanden. Dazu kamen aber mannliche Bei
mischungen im Kopulationsapparat und mehr odeI' minder inter
mediare Fiihler. Die Fliigelfarbung ist ebenfaIls mehr oder minder 
gemischt, haufig aber auch mosaikartig. Viele Individuen zeigen 
aber auch in den Fiihlern Mosaikbildungen mannlichen und weib
lichen Charakters. Wir werden spater sehen, daB aIler Wahrschein
lichkeit nach tatsachlich eine Kombination von Intersexualitat 
und Gynandromorphismus vorliegt. Die Chromosomenverbalt
nisse wurden von GOLDSCHMIDT und P ARISER und P .ARISER unter
sucht. Es zeigt sich, daB pyri haploid 30, pavonia 29 Cbromosomen 
besitzt. Die Spermatogenese des Bastards verlauft so, wie es 
nach FEDERLEY zu erwarten ist. Es kommt keine richtige Konju
gation zustande, und so treten beide Garnituren in die Reifeteilung 
ein. Hier finden sich aber anstatt der diploiden Zabl von 59 deren 
45-48, es haben also wohl einige Chromosomen, wie bei FEDERLEY, 
konjugiert. Da nur unendlich wenige Spermien befruchtungs
fahig sind, so konnte man allerdings annehmen, daB dies nur 
die ganz seltenen und daher nicht beobachteten ganz oder fast di
ploiden Spermien sind. Die Riickkreuzungsmannchen enthielten 
wieder ungefahr 45 Chromosomen in den Reifeteilungen, also biva
lente + univalente zusammen, was, da die Mutter sicher 29 lieferte, 
unter der wahrscheinlichenAnnahme (nachFEDERLEY), daB sie aIle 
konjugierten, eine Gesamtzahl von 74 univalenten Chromosomen 
gibt, also statt triploid 88. Es besteht aber die Moglichkeit, daB auch 
trivalente Gruppen gebildet werden (wie bei Datura nach BELLING), 
so daB doch vielleicht die triploide Zahl einigermaBen erreicht ist. 
Sichel' ist jedenfalls, daB die Riickkreuzungstiere, entsprechend der 
STANDFussschen Erwartung, triploid oder sub triploid sind. 

Wenn die Triploidie (siehe spater zusammenfassend) die Er
klarung fUr die Intersexualitat gibt, so weisen diese Chromosomen
verhaltnisse darauf hin, wie die von der Lymantria-Intersexualitat 
abweichenden Mosaikbildungen zu erklaren sind. Von pflanzlichen 
Triploiden ist bereits das unregelmaBige Verhalten der Chromosomen 
in ihrer N achkommenschaft bekannt. Es liegt nahe anzunehmen,daB 
bei der Entwicklung eines solchen subtriploiden Intersexes auch ab
norme Chromosomenverteilungen in den Zellteilungen vorkommen, 
also das, wovon wir heute durch MORGAN und BRIDGES wissen, daB es 

9* 
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den echten Gynandromorphismus hervorrufen kann. So haben denn 
GOLDSCHMIDT u. P .A.RISER darauf hingewiesen (ferner GOLDSCHMIDT 
1925a), daB sich hier vielleicht mit Intersexualitat noch Gynandro
morphismus zu einem verwirrenden Bild kombinieren kann. 

Eine genaue Beschreibung eriibrigt sich, da die geringe Zahl 
von Individuen, die erhalten werden konnen, eine so genaue 
Untersuchung wie bei Lymantria ausschlieBen. Soweit die Unter
suchungen gehen (PARISER) kann aber kein Zweifel unterliegen, 
daB es sich um echte Intersexe handelt, nnd daB die Triploidie sie 
verursacht. 

y) Die Bistoniden. 
Die Bistoniden sind eine Gruppe von Spannern (Geometriden), 

in der es Arten gibt, deren Weibchen ganz oder teilweise fliigellos 
sind. Deshalb sind haufig Kreuzungen zwischen solchen Arten 
ausgefiihrt. Ebenso wie bei den Saturniden sind die F 1 - ~ meist 
steril nnd mit den ein wenig fertilen c1 kann die Riickkreuzung auf 
die reinen Rassen ausgefiihrt werden. Wir sahen oben bereits, daB 
Il.ARRrsON (1916) zuerst einige solche Kreuzungen ausfiihrte und 
dabei Intersexe erhielt. Seitdem hat MEISENHEIMER (1922, 1924) 
die gleichen Versuche mit besserem Erfolg wiederholt nnd konnte 
an seinem Material eine genane morphologische Untersuchung der 
Intersexe ausfiihren. Allerdings erkannte er nicht, daB es sich um 
triploide Intersexe handelte und glaubte, daB hier durch die Riick
kreuzung "eine vollstandige Erschiitterung der geschlechtlichen 
Konstitution" erzielt sei und daB "die einzige Regel vollige Regel
losigkeit" sei. Inzwischen hat er sich auch davon iiberzeugt, daB 
die von GOLDSCHMIDT u. P ARISER und von GOLDSCHMIDT durch
gefiihrte Interpretation, eben als triploide Intersexe, richtig iat. 

Cytologie. Die Voraussetzung zu einer solchen Interpretation ist, 
daB ahnlich wie bei den von FEDERLEY untersuchten Artbastarden 
die Chromosomen sich so verhalten, daB der Riickkreuzungsbastard 
triploid oder subtriploid ist. Es liegt eine U ntersuchung der Chromo
somenverhaltnisse dieser Bastarde durch MALAN (1917) vor, auBer
dem eine Unterauchung des verwandten Bastards hirtarius X zona
rius von fuRRISON und DONCASTER (1914). MALAN findet 14Chro
mosomen haploid bei hirtariu8 und 51 beipomonarius. In den Reife
teilungen des Bastards werden 45-55 gefunden. Das heiBt also, 
daB manchmal nur ein Teil der elterlichen Chromosomen konju
gieren; denn 14 pom.-Chromosomen + 14 hirt.-Chromosomen konju-
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giert, lieBen 37 pom.-Chromosomen iibrig, zusammen 51. Wenn aber 
nur 45 Chromosomen gefunden werden, so miissen dreifache Konju
gationen vorkommen. Etwas abweichend sind die Resultate von 
DONCASTER. Er stellt eine ziemliche Annaherung an die FEDERLEY
schen Resultate fest. Die Spermatozyten der Bastarde zwischen 
Formen mit 56 und 14 Chromosomen enthalten 42-65 Chromo
somen, sind also subtriploid. (Als Komplikation kommt allerdings 
hinzu, daB die hi1·tarius -Chromosomen zum Teil groBe Sammel
chromosomen sind, die wahrscheinlich mehreren kleinen der anderen 
Art entsprechen. Da wahrscheinlich die kleinen es sind, die konju
gieren, so bedeuten 5 kleine, die bei del' Reifeteilung wegfallen, 
weniger als 5 groBe, die ohne Konjugation verteilt werden.) 

Wenn also auch nicht aIle Einzelheiten geklart sind, so steht 
es doch fest, daB del' F1-Bastard subdiploide Samenzellen liefert, 
somit del' Riickkreuzungsbastardsubtriploid ist. Wir erwahnten 
schon friiher, daB in einem solchen Fall Samenzellen in 1\ gebildet 
werden, die verschiedene Chromosomenkonstitution haben, je nach 
del' Zahl del' Chromosomen, die konjugiert haben odeI' nicht. InAna
logie mit Befunden bei triploiden Pflanzen kann man annehmen, 
daB nur bestimmte Chromosomenkombinationen bei Befruchtung 
zu einem lebensfahigen Individuum fiihren. Diese erzeugen viel
leicht die Spermien mit annahernd diploider Zahl, deren relative 
Seltenheit die geringe Fruchtbarkeit del' Riickkreuzung erklarte. 

Die Kreuz1lngsresultate. Das folgende sind MEISENHEll~ERS 
Befunde bei Kreuzungen mit Biston pomonarius und hiTtarius: 

1. pamanariu8 ~ X Fl (pam. ~ X hirt. 3) 3 3 ~ Int. 63 
2. " X Fl reziprok 3 3 ~" 5 3 
3. hirtariu8 ~ X Fl (pam. ~ X hirt. 3) 3 42 ~ " 1293 
4. " X Fl reziprok 3 8 ~" 19 3 
5. Fl (pam. ~ X hirt. 3) ~ X pom. 3 1 ~ " 

Zu Nr. 5 ist hinzuzufiigen, daB fruchtbare F l - r;(. groBe l~ari
taren sind. MEISENHEIMER praparierte noch drei weitere solcher 
Riickkreuzungstiere aus del' Puppenhiille und fand 1 r;(. (~), 2 Inter
sexe. MALAN erhielt so 1 normales 6' und HARRISON einige Intersexe. 

Dies zeigt also, daB alle Riickkreuzungen in jeder Richtung, 
soweit sie moglich sind, das gleiche Resultat ergeben, namlich 
normale 6' und intersexuelle r;(.. (Ob, "ie bei STANDFUSS, auch 
vereinzelte normale Weibchen vorkommen, wird aus MEISEN
HEIMERs Arbeit nicht recht klar.) 
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Die Intersexe werden hier als intersexuelle Weibchen bezeich
net, ebenso wie auch schon bei den Saturniden. Dies geschieht 
zunachst, weil sie neb en normalen 6 auftreten. Ganz korrekt ist 
insofel'll die Bezeichnung nicht, weil die Individuen im strengsten 
Sinn nicht genetische Weibchen (X Y) sind, sondeI'll F F F M M
Tiere. In letzter Linie kommt das allerdings auf eine Definitions
frage hinaus, namlich ob wir fiir Triploide iiberhaupt die Ge
schlechtsdefinition entsprechend erweitern wollen. J edenfalls 
zeigt die morphologische Analyse, daB die hier besprochenen Inter
sexe als Weibchen beginnen und als Mannchen endigen und somit 
unter den Begriff del' intersexuellen Weibchen fallen. 

I 
Inneres Genitale AuBeres 

weibliche I mannliche weibliche 

11 Rein ~, stark ver- Rein weibliche Lege-
kiimmert rohre 

2 Rein ~, stark ver- VoU ausgebildete 
kiimmert Legerohre 

3 Rein ~, stark ver- Voll ausgebildete 
kiimmert weibliche Legrohre 

4 Rein ~ , in manchen Legerohre bis auf 
Teilen stark ver- das Endstiick ent-
kiimmert wickelt 

5 Rein ~ ,Eirohrenmit Legerohreentwickelt, 
zahlreichen Eiern aber in Endteilen 

deformiert 

6 Rudimentares Ova- Vasa deferentia, Ductus Legerohre stark zu-

rium, eine nor- ejaculatorius, An- riickgebildet 

male und eine ru- hangsdriisen 
dimentare .. Kitt-
driise 

7 Rudimentares Ova- Ductusejaculatorius,An- Legerohre stark zu-
rium,rudimentare hangsdriisen riickgebildet 
Kittdriise 

8 Vasa deferentia, Ductus Legerohre stark zu-
ejaculatorius, eine An-
hangsdriise 

riickgebildet 

9 Rudimentare Kitt- Ein Spermarium, ein Vas Legerohre ganz rudi-
driise, rudimen- deferens, 2 Anhangs- mentar 
tare Vagina driisen. Ductus ejacu-

latorius 

10 Ein Ovarium Spermarien, Vasa defer- Legerohre ganz rudi-
entia, Anhangsdriisen, 
Ductus ejaculatorius 

mentar 
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JJlorphologie der I ntersexe. Die triploidenlntersexe zeigen hier, wie 
auch sonst, einen prinzipiellen U nterschied gegeniiber den diploiden, 
dessenBedeutung spater zusammenhangend diskutiert werden wird: 
Geschwisterintersexe konnen aIle Ubergange von schwachster bis 
starkster Intersexualitat zeigen und nicht, wie bei den diploiden, nur 
eine bestimmte Stufe in einer bestimmtenKreuzung. 1m vorliegen
den Fall unterscheidetMEISENHEIMER 10 Intersexualitatstypen, die 
nach unserer friiheren Darstellung eine Reihe ansteigender weib
licher Intersexualitat bedeuten, vongewissen, spater zu besprechen
den Besonderheiten abgesehen. Die Charaktere dieser Stufen sind 
in der folgenden Tabelle nach MEISENHEIMER wiedergegeben. 

Genitale 
. miinnliche 

V ncusrudimente 

Uncusrudimente 

Uncusteile verdrangen 
fast ganz das Endstiick 

Vncusteile und kleine 
Valve 

Vncusteile, Valven, Pe
nis 

Vncus, Scaphium, Val
ven, Penis, Saccus 

Uncus, Scaphium, Val
ven, Penis, Saccus 

Uncus, Scaphium, Val
ven, Penis, Saccus 

Vncus, Scaphium, Val
ven, Penis, Saccus 

K6rpermerkmale 
weibliche I miinnliche Teile 

Fiihler und Fliigel ~ 

Fiihler links fast rein 3 , 
Fliigel im wesent
lichen ~ 

Fiihler links rein ~, 
FIiigel rein ~ 

Fliigel nur ganz 
schwach ~ 

Fiihler rechts fast rein 
~, Fliigel verkriippelt 

Fiihler halb ~, FIiigel 
rein ~ 

Fliigel schwach ~ 

Fliigel schwach Q 

Fiihler rechts stark ~ , 
Fliigel rein ~ 

I[ 

Fiihler und FIiigel 
stark~ 

Fiihler rechts vollig 3 , 
Fliigel mit leichtem 
3 Einschlag 

Fiihler rechts schwach 
3 

Fiihler rein 3, Fliigel 
stark 3 

Fiihler links stark 3 

Fiihler halb 3 

Fiihler rein 3, Fliigel 
stark 3 

Fiihler rein 3, Fliigel 
stark 3 

Fiihler links stark ~ 
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Abb.52. Distales Ende der weiblichen Legerohre von BiBton hi1·tarius. ap chitinase 
Stlitzstiibe (Apophysell). (Nach MEISENHEIMER.) 

Abb. 53. a Hinteres Karperelld~ eines hirtariu8-Miinnchens in seitlicher Ansicht mit voll 
entfaltetem mannlichem Koprilationsapparat und weggenommener linker Valve. at After, 
bl Penisblase, p Penisrohr, pt Penistasche, 8(' Saccus, se Scaphium, st Stachelfeld, 'lte Uncus, 
va Valve. b Kopulationsapparat eines h'i'}'/;a1'ius-iVHinnchens in dorsaler Ansieht. p Peuis
rohr, 8a Saccus, 8e Scaphium, uc Uncus, va Valven, vgl Gelenkverbindung der Valven mit 

dem Korper. (Nach MEISENHEIMER.) 
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Wenn wir die Daten del' Tabelle in groBen Zugen betrachten 
und dabei uns an die Stufen weiblicher Intersexualitat bei Lyman
tria erinnern, so finden wir zu
nachst fUr die inneren Genita
lien folgendes: Die niederen bis 
mittleren Intersexualitatsstu
fen besitzen wie bei Lymantria 
noch einen rein weiblichen Geni
talapparat, der abel' mehr odeI' 
weniger zuruckgebildet ist, d. h. 
nach del' Analyse von Lyman
tria, nach dem Drehpunkt mehr 
oder weniger stehen geblieben 
ist. In den mittleren Intersexua
litatsstufen tretenzu einemrudi
mentaren Oval' mannliche Aus
fUhrgange und AnhangsdrUsen, 
in den hochsten Stufen abel' er
scheinen dann Hoden, die, wie 
ich aus den nicht vollstandigen 
Angaben zu entnehmen glaube, 
Umwandlungsstadien aus dem 
Oval' zeigen konnen. 

Zum Verstandnis des inter
sexuellen Kopula tionsa ppara ts 
ist folgendes vorauszuschicken, 
das den Unterschied del' nor
malen Genitalien betrifft. Die 
Endsegmente des Hinterleibs 
der Biston -Weibchen sind zu 
einer rohrenartigen Bildung, del' 
Legerohre ausgezogen, die be
sonders aus del' Chitinhaut VOl' 
dem letzten Segment besteht, 
mit Hilfe del' Apophysen vor
gestreckt und eingezogen werden 
kann und an ihrem Ende die 

Ab b. 54. Leger6hre eines intersexuellen Bastards 
der Rlickkreuzung hi,"/;. \' X poM cr (= 'i' pom. 

)< cr hirt.), von fast normaler Gestaltung. 
ap Apophysen. (Nach MEISENHEIMER.) 

Labien tragt (siehe Abb. 52). Del' Kopulationsapparat des Mann
chens (Ab b .53) enthalt zunachst diegleichen Teile wie bei Lymantria, 
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wenn auch in anderer Formgestaltung, namlich Segmentring mit 
Saccus, die Valven, den Penis und dorsal den Uncus. Dazu kommt 
ein Chitinhaken, der unter dem .Afterkegel dem Uncus gegeniiber
steht undScaphium heiBt, besondersdeutlich im Profilbild Abb. 53 

lie 

Abb.55. Abb.56. 
Abb. 55 u. 56. Legeriihren intersexueller Bastarde der Riickkreuznng hi1t. 'i' X pohi J , mit 

rudimentaren mannlichen Uncusteilen (uc), ap Apophysen, 8 Sinneszapfen. 
(Nach MEISENHEIMER.) 

erkennbar. Ab b. 54-63 zeigen nun die in der Tabelle verzeichneten 
zehn Umwandlungsstufen des weiblichen in den mannlichenAppa
rat, deren Betrachtung zeigt, daB es sich um eine genaue Parallele 
zur intersexuellen Umwandlung bei dispar handelt. Zuerst ist die 
weibliche Legerohre da. Dann werden allmahlich die Labien durch 
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den Uncus ersetzt. Dann beginnt die Chitinisierung des Chitin. 
rings und die Anlagen von Valven und Penis erscheinen, die mehr 

- --"1' 

Abb.57. Abb.58. 
Abb.57. Legeriihre eines intersexuellen Bastards der Riickkreuzung "b·t. I' X pohi 3, mit 

stark entwickelten miinnlichen Uncusteilen (ue), ap Apophyse. (Nach MEISENHEIMER.) 

Abb.58. Legeriihre eines intersexueJlen Bastards der Riickkreuzuug pam. \'. X pohi 3, stark 
deformiert und mit eingesprengten mannlichen Teilen versehen. a kuppenfiirmiger Vor

sprung, ap Apophyse, ue Uncusstiicke, va rudimentare Valve. (Nach MEISENHEIMER.) 

und mehr sich zum normalen mannlichen Zustand umformen, bis 
schlieBlich (Abb. 63} ein praktisch mannlicher Apparat vorhanden 
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ist. Schon diese Serie allein beweist, daB das Wesen der Inter
sexualitat hier identisch ist mit dem bei dispar. 

An diesem Punkt miissen wir nun auf eine Besonderheit ein
gehen, die schon oben angedeutet ist und die wir von Lymantria 
nicht kennen: Sowohl im inneren Geschlechtsapparat als aucb in 

Abb.59. Abb.60. 
Abb.59; Aullerer Genitalapparat eines intersexuellen Bastards der Riickkreuzung hi1"t. I' X 
pohi 3, mit rudimentarer Legerohre und starker ausgepriigten miinnlichen Bestandteilen. 

ap Apophyse, gil> 2 Gelenkscharniere der Valven. (Nach MEISENHEThIER.j 

Abb.60. Aullerer Genitalapparat eines intersexuellen Bastards der Riickkreuzung hi,·t. I' X 
pohi 3, mit rudimentarer Legerohre und stark ausgepragten mannlichen Bestandteilen. 
19b 2 proximale und distale Abschnitte der Legerohre, p Penisrohr, 81" Saccus, BC Scaphium 

nc Uncus, val, 2 Valven, gil> 2 Gelenkscharniere einer Valve. (Nach MEISENHEIMER.) 

den Kopulationsorganen kommen auBerdem noch Mosaikbildungen 
vor, die v6llig aus der intersexuellen Reihe herausfallen. In Abb. 64 
sind ein paar Genitalapparate wiedergegeben, die dies zeigen. Sie 
zeigen neben mehr oder weniger vollstandigen Eierst6cken und 
weiblichen Ausfiihrgangen auch Hoden und mannliche Ausfiihr
gange in den verschiedensten Kombinationen, Dinge, die bei typi" 
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scher Intersexualitat nieht bekannt sind. In diesem Fall sind aber 
aueh die Kopulationsapparate nieht intersexuell, sondern zeigen 
ebenfalls nebeneinander versehiedenartige Teile, z. B. solehe, die 
als mannlieh und intersexuell zu deuten sind. Wir miissen nun hier 
dem erst spater zu besehreibenden Phanomen des Gynandromor-

Abb.61. Abb.62. 

Abb.61. AuBerer Geuitalapparat eines iutersexuellen Bastards der Riickkreuzung pom. \' X 
hipo J, mit rudimentarer Legerohre und fast vollstandigem mannlichem Kopulations

apparat. Bezeichnungen wie in Abb. 59 u. 60. (Nach MEISESHEIMER.) 

Abb.62. AuBerer Genitalapparat eines intersexuellen Bastards del' Riickkl'enzung M·rt. 'i' )( 
pohi J, von fast vollig mannlichem Geprage. Bezeichnungen wie in Abb. 59 u. 60. 

(Nach MEISENHEIMER.) 

phismus vorgreifen. Gynandromorphe oder kurz Gynander sind 
Individuen, die ein Mosaik genetiseh mannlieher und weiblicher 
Teile darstellen. Die mannliehen Bezirke haben also die manll
liehe, die weibliehell die weibliehe Chromosomengarnitur. Was 
also aueh letzten Endes den Gynandromorphismus verursaehen 
mag, immer ist es etwas, das dafiir verantwortlieh ist, daB ver-
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schiedene Zellbezirke verschiedene Geschlechtschrornosomenbe
schaffenheit haben. Bei den hier beschriebenen subtriploiden 

Abb. 63. XnBerer Genitalapparat eines intersexuellen 
Bastards der Riickkreuzung hirl;. \! X paM ~, von 
fast v611ig mlinnlichem Geprage. Bezeichnnngen 

wie iu Abb. 59 u. 60. (Nach MEISENHEIMER.) 

Intersexen ist nun die ganze 
Chromosomenbeschaffen

heit abnorm. Dadurch ist 
eine Moglichkeit gegeben, 
daB in denEmbryonalzellen 
bei den Mitosen Unregel
maBigkeiten vorkomrnen, 
durch die einzelne Chromo
somen elimilliert oder auch 
ungleich verteilt werden. 
Dabei mogen solche Chro-

rnosomenkombinationen 
zustande komrnen, die fUr 
die reinen Geschlech ter cha
rakteristisch sind, so daB 
die Derivate solcher Zellen 
sich zu einern rein mann
lichen oder weiblichen Zell
bezirkentwickeln. Aufdiese 
Weise ist die Moglichkeit 
gegeben, daB sich zv.ischen 
den Intersexen Individuen 
finden, die g:ynandromorph 
sind, und zwar Gynander, 
an deren Aufbau rnann
liche, weibliche und inter
sexuelle Teile irgendeiner 
Kombination beteiligt sein 
konnen. 

Wir fahren nun in der 
Betrachtung der Tabelle 
S. 134 fort und kommen zu 
den Fliigeln. Ihre Beurtei
lung ist schwierig, und zwar 

aus folgendem Grund. Es handelt sich urn eine Kreuzung zwischen 
zwei Arten, von denen die eine fliigellose Weibchen besitzt. Fl-~ 
sind etwa intermediar und in der Riickkreuzung ist eine mehr oder 
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minder komplizierte, wahrscheinlich polymere Spaltung der Fliigel
groBe zu erwarten. (MEISENHEIMER leugnet zwar eine solche Spal
tung, die aber seine eigenen Figuren zeigen, siehe die Diskussion 
und Kritik bei FEDERLEY 1925.) Wenn nun typische Intersexuali-

Abb. Ma. Innerer Genitalapparat eines Bastards der Riickkreuzung hi,.t. I' X pohi <S. ap 
Apophyse, be Bursa copulatrix, kay Kittdriise, 19 Legerohre, ov Ovarium, "8 Receptaculum 
seminis, ae Ductus ejaculatorius, a,· miinnliche Anhangsdriisen, p Penisrohr, 8b Sam en
blase, 8p Spermarium, "c Uncus, Vat- 3 Valven, va Vas deferens. Miinnliche Teile punktiert. 

(Nach MEISENHEIMER.) 

tatsveranderungen der Fliigel der Riickkreuzungsweibchen zu er
warten sind, so treffen sie auf eine genetische Grundlage in Bezug 
auf FliigelgroBe, die unbekannt ist, da sie irgendein Glied der Spal
tungsreihe sein kann. Somit ist eine Betrachtung der intersexuellen 
Veranderungen des Fliigels praktisch unmoglich und die Angaben 
in der obigen MEISENHEIMERSchen Tabelle haben wenig Wert. 
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Dagegen ist das Verhalten der Fiihler der Intersexe sehr be
merkenswert und durchaus von dem abweichend, was bei Lyman-

Abb. 64 b. Innerer Genitalapparat eines Bastards der Riickkreuzung hirt. 'i X pohi cr. 
bc Bursa copulatrix, kdr weibliche Kittdriise, Iy Leger6hre, "s Receptaculum seminis, 
v Vagina, de Ductus ejaculatorius, d,· miinnliche Anhangsdriisen, p Penis, SPI, , Spermal'ien, 
llC Uncus, V" Valven, .,(, Vasa deferentia. 'Mannliche Teile punktiert. (Nach MEISENHEIMER. I 

tria gefunden wurde. Die Tabelle zeigt, daB schon bei schwach 
intersexuellen Weibchen stark mannliche Antennen vorkommen 
k6nnen; daB ferner bei hochgradigen Intersexen auf einer Seite 
mehr weibliche Antennen auftreten, und daB auch in den Zwischen-
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stufen keine klare GesetzmaBigkeit herrscht. Zunachst ist hier 
wieder die Kombination mit Gynandromorphismus zu erwahnen. 
Sodann sei darauf hingewiesen, daB auch bei Lymantria von Kos
MINSKY und GOLOVINSKA.JA ein absonderlicher Fall von Inter
sexualitat entdeckt wurde (siehe oben), bei dem die Antennen und 

Abb. 64 c. Tnnerer Genitalapparat eines Bastards der Rlickkreuzung hi,"/;. ~ X pohi r$. ap 
Apophyse, be"2 Teile der Bursa copulatrix, kd-r Kittdrlise, /g Legerohre, ov" 2 Ovarien, 
rs Receptaculum seminis, v Vagina, de Ductus ejaculatorius, d'r manuliche Anhangsdrlisen, 

p Penis, va Valven. Mannliche Teile punktiert. (Nach MEISE"!."HEThlER.) 

auch andere Organe der intersexuellen Mannchen nicht die iibliche 
RegelmaBigkeit aufwiesen. Gerade dieser Fall findet aber wahr
scheinlich seine Erklarung in abnormen Chromosomenverhaltnissen, 
so daB eine Parallele zum vorliegenden Fall gegeben ist. Eine 
entwicklungsphysiologische Erklarung beider FaIle liegt noch 
nicht vor. 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufeu. 10 
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Zur Illustration des Inhalts des letzten Abschnitts dienen die 
Abb . 65-67. Abb . 65 zeigt in a das normale fliigellose pomona
riu8-~, in c das gefliigelte hirtari~t8-~ und dazwischen (b) das inter-

a 

c 
Abb. 65. a pomonarius '?, b hiTtarius ,?, c Fl 'j! pohi = pom. x hin. (Nach ~IEISENHEDIER.) 

a b 

c d 
Abb.66a-d. 4 Riickkreuzungsintersexe der Kreuzung hi rt. 'f x (porn. x hi rt.) 5 . 

(Nach MEISENHEIMER.) 

mediare FI-Bastard-~. Abb.66 zeigt einige der triploiden Inter
sexe und inAbb. 67 finden wir einige Antellllentypen dieser Inter
sexe neben denen der normalen Geschlechter. Die theoretische 
Interpretation wird spater fiir alle triploiden Intersexe gemeinsam 
abgeleitet werden. 
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a b c d 

e 

g h 
Abb. 67. Antennen von a porn. 6, b pam. ~, c kirt. 6, d kirt. \" e-g kirt. I' x (porn. x 

kirt.) 6, h desgl. von porn. \'" (porn. x ·kin.) 6. (Nach MEISENHEIMER.) 

10* 
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b) 'l'riploide Intersexe auf Grund abnormel' Eireifungsvol'gange. 
Bei dem Seidenspinner Bombyx mori kommt ein Fall von 

triploider Intersexualitat vor, tiber den noch wenig bekannt ist. 
Bei den Untersuchungen von GOLDSCHMIDT und KATSUKI tiber erb
lichen Gynandromorphismus (siehe spater) zeigte es sich, daB 
cytologische Absonderheiten im Ei des Seidenspinners vorkommen 
konnen, die zu Triploidie fUhren mogen. Die Einzelheiten werden 
spater im Kapitel iiber Gynandromorphismus besprochen. Hier 
sei nur erwahnt, daB in Linien, die erblich Gynandromorphe liefern, 
die Eireifungsvorgange so verandert sind, daB die cytologischen 
V oraussetzungen fUr Gynandromorphismus gegeben sind. 1m 
gleichenMaterial wurde nun auch einEi gefunden, bei dem anstatt 
zweier drei haploide Kerne auf einer Korperseite zusammenkommen, 
diesomit triploid geworden ware. Tatsachlich fand KATSUKI unter 
den Gynandromorphen Individuen, deren Gonade genau so aussah 
wie die gewisser Stufen mannlicher Intersexualitat bei L. dispar 
(Abb. bei KATSUKI Abb. 27). Wir neigten dazu, auch diese Gonaden 
fUr einen absonderlichengynandromorphen Typ zu halten. Seitdem 
habe ich durch miindliche Mitteilungen von Y. TANAKA erfahren, 
daB er einen mit unserem sonst identischen Fall von erblichem Gy
nandromorphismus beim Seidenspinner in Bearbeitung hat, der 
gleichzeitig regelmaBig auch Intersexe produziert. Nahere Angaben 
liegen noch nicht vor; ich zweifle aber nicht, daB es sich urn Triploide 
handelt, fur deren Entstehung die cytologischen Vorbedingungen 
gegeben sind und daB auch die von KA'I'SUKI beschriebenen un
gewohnlichen Gynandromorphen in Wirklichkeit Intersexe waren. 

c) Tl'iploide Intel'sexe dUl'ch Befruchtung 
pal'thenogenetischel' Eiel'. 

J. SEILER (1926, 1927b, 1929) ist es gelungen, experimentell 
triploide Intersexe durch Befruchtung parthenogenetischer Eier 
zu erzeugen. Die kleine Psychide (Schmetterling) Solenobia trique
trella kommt in Linien vor, die sich nur parthenogenetisch ver
mehren und in solchen, die regelmaBig zweigeschlechtig sind. Es 
gelang, die parthenogenetischen ~ zu begatten und, da parthenoge
netische Eier die diploide Chromosomenzahl haben, auf diese Weise 
triploide Bastarde zu erzeugen. 

Die cytologischen Tatsachen. Die weiblichen parthenogeneti
schen Solenobien haben in ihren reifen Eiern die diploide Chromo-
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somenzahl von 60, die Spermazellen der Mannchen aber die haploide 
Zahl 30. Nach SElLERS Darstellung beginnen nun im besamten 
parthenogenetischen Ei die Furchungsteilungen parthenogene-

Abb. 68. Die beiden G€schlechter von SoleMMa triquetrella. Links das fiiigellose \" 
rechtsdas gefliigelte i!. (Nach SEILER.) 

tisch, wahrend sich die Spermakerne aushilden (physiologische 
Polyspermie bei Schmetterlingen!). Sodann kopulieren die weib-

A bb. 69. Puppen von Solenobia (riquetrella. Links parthenogenetisches \" in der Mitte 
zweigeschlechtiges \" recht s i! . 1 Fiihler, 2 Riissel, 8 Fliigei, 4-6 drei Beinpaare, 

7 Genitalsegment. (Nach SEILER.) 

lichen Furchungskerne mit den Spermakernen, so daB Kerne mit 
60 +30 =90 Chromosomen entstehen. Sowohl in spateren Fur
chungsstadien wie im Embryo wurde diese triploide Zahl gefunden. 
N eben diesem typischen Fall kommen aber auch Komplikationen 
vor. Es konnen im 4-Kernstadium zwei Furchungskerne mit 
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Spermakernen verschmelzen und zwei untereinander, so daB 
Zellen mit 120 und mit 90 Chromosomen entstehen. AuBerdem 
kaun sich aber auch ein Furchungskern mit 60 Chromosomen ohne 
Verschmelzung weiter entwickeln. Endlich k6unen spater noch 

2 3 

4 5 6 

Abb. 70. 12 Bastardpnppen von ansteigender weiblicher Intersexualltiit. (Nach SEILER.) 

weitere Kernverschmelzungen vorkommen, SO daB sogar Kerne 
mit ISO und 240 Chromosomen gefunden werden. 

Die Kreuzungsexperimente. Aus den bisherigen Ver6ffentlichun
gen geht nur hervor, daB aus der Kreuzung entstehen: Weibchen, 
IntersexeundMannchen. EineFI-ZuchtenthieltS2~, 125J, 12<3'. 
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Eine weitere genetische Analyse liegt noch nicht vor, wenn sie iiber
haupt ausfUhrbar ist. 

lYIorphologie der Intersexe. Solenobia besitzt flii.gellose ~, die 
direkt nach dem Ausschliipfen, auf der Puppenhiille sitzend, be-

8 9 

10 11 12 
Abb. 70 (Fortsetzung). 

fruchtet werden (Abb. 68). Bereits bei der Verpuppung der F 1-

Bastarde zwischen der parthenogenetischen und der getremltge
schlechtigen Linie erkennt man neben den normalen weiblichen 
und mannlichen die intersexuellen Puppen. Abb. 69 zeigt die 
Puppe der normalen Geschlechter und Abb. 70 eine Reihe illter-
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sexuel1er Puppen. Man sieht an diesen Bildern, daB Fuhler, Beine 
und Flugel in der verschiedensten \Veise Zwischenstufen zwischen 
den Geschlechtern zeigen. Bei den h6heren Stufen, die in den ge
nannten Teilen mehr mannlich sind, verandern sich entsprechend 
auch die Strukturen, unter denen der Kopulationsapparat am 
Hinterende liegt. Auf allen Stufen sind unsymmetrische Bildungen 
zwischen rechts und links sehr haufig. 

Die intersexuel1en Schmetterlinge sind vielfach sehr grotesk 
und zeigen sofort, daB sie mit triploider Intersexualitat al1ein nicht 
erklart sind. So hat z. B. das Intersex Abb. 71 links einen weib-

Abb. 71. IntersexuelIes, wohl gleichzeitig gynandromorphes P, \' von ventral und links. 
(Nach SEILER.) 

lichen, rechts einen mannlichen FUhler, dagegen links Flugel
stummeln, rechts keine und dann wieder am Hinterleib links weib
liche Afterwol1e, rechts keine. H6here Grade der Intersexualitat 
mit mehr Annaherungen an das Mannchen zeigt Ab b. 72. Von dem 
so wichtigen Kopulationsapparat liegen hisher noch keine naheren 
Beschreibungen vor. 

Am genauesten untersucht sind die Keimrlrusen del' Intersexe. 
Von 315 untersuchten FI-Raupen besaBen 102 normale'Ovarien 
(aber auch mit triploider Chromosomenzahl), 47 Haden und 166 
intersexuelle Drusen. Wenn wir die verschiedenen Typen dieser 
intersexuellen Drusen in SEILERS Abbildungen betrachten, so 
kann es keinem Zweifel unterliegen, daB wir hier eine Serie weib-
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lieher Intersexualitat VOl' uns haben, die in allen wesentliehen 
Punkten identiseh ist mit del' fiir Lymantria gesehilderten Reihe. 

Abb. 72. Drei hocbgradig intersexuelle \'. (Nach SEILER.) 

Abb. 73. Schnitt durcb eine intersexuelle Gonade des triploiden Bastards. (Nach SEILER.) 

Man vergleiehe z. B. nebenstehende Abb. 73 naeh SEILER mit del' 
fruher gesehilderten analogen Druse von Lymantria Abb. 12. In 
ahnlieher Weise finden sieh in den Bildern SEILERS die Parallelen 
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auch fiir andere Intersexualitatsstufen bei Lymantria. Nur ein 
nennenswerter Unterschied ist vorhanden. Schon bei Lymantria 
ist es haufig, daB die verschiedenen Eirohren in ihrer Umwandlung 
in Hoden nicht gleichen Schritt halten und ebenso haufig finden 
sich solche Tempodifferenzen auch zwischen rechter und linker 
Gonade. Bei den triploiden Intersexen von Solenobia sind diese 
Differenzen besonders extrem, so daB drei richtige Eirohren mit 
einem echten Hodenfach vereinigt sein konnen und viele ent
sprechende Kombinationen. SEILER schlieBt daraus, daB der Dreh
punkt fiir die einzelnen Rohren zu verschiedener Zeit liegt. Es ist 
mil' dies nicht wahrscheinlich. Da es sich nul' urn die Verstarkung 
eines auch bei Lymantria angetroffenen Phanomens handelt, so 
mochte ich glauben, daB es sich urn entwicklungsphysiologische 
StOrungen handelt, die auf die abnorme Chromosomenbeschaffen
heit der Triploiden zuriickzufiihren sind und gar nichts mit dem 
Drehpunkt zu tun haben. 

Interpretation. Als Basis der Interpretation muB unseres Er
achtens folgendes dienen: 1. Die Intersexe sind, soweit die Unter
suchung reicht, triploid. Da aber auch diploide und tetraploide, 
ja sogar oktoploide Kerne in friihen Stadien vorhanden sind, so be
steht die Moglichkeit, daB wenigstens einzelne Individuen auch 
Gewebeteile nichttriploider Beschaffenheit besitzen. 2. Es liegt 
zweifellos eine Serie ansteigender Intersexualitat wie bei Lyman
tria vor, und zwar handelt es sich, wie die Gonaden beweisen, urn 
weibliche Intersexualitat. 3. In einer Geschwisterschaft kommen 
in Ubereinstimmung mit anderen triploiden Intersexen, aber ab
weichend von Lymantria, aile Stufen von Intersexualitat neb en
einander vor. 4. Asymmetrien sind sehr haufig, von denen die 
kleineren wohl ebenso wenig eine genetische Ursache haben wie 
bei Lymantria, wahrend die groBeren den Verdacht aufkommen 
lassen, daB es sich ebenso wie bei anderen triploiden Intersexen 
urn Kombination mit Gynandromorphismus handelt. 5. Soweit 
die Morphologie untersucht, ist sie nicht nennenswert von der der 
Biston-Intersexe verschieden, wenn wir die Falle ausscheiden, bei 
denen wohl Gynandromorphismus im Spiel ist. Aus allen dies en 
Tatsachen miissen wir schlieBen, daB auch diese Intersexe genau 
so zu erklaren sind will alle anderen triploiden Intersexe. Dies 
wird im einzelnen in einem besonderen Abschnitt geschehen, in 
dem auch SEILERS abweichende Anschauung diskutiert werden wird. 
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d) Triploide Intersexe bei Drosophila. 
Die triploiden Intersexe bei Dro8ophila, die BRIDGES (1921, 

1922, 1925) entdeckte und analysierte, entstanden zufallig und 
konnten bisher noch nicht experirnentell erzeugt werden. Wir 
wissen daher nicht, ob sie nach Art der vorher beschriebenen Typen 
entstanden oder, was wahrscheinlicher ist, auf irgendeine andere 
Art z. B. durch zufallige abnorme Bildung einzelner diploider Ga
meten. Der Ausgangspunkt war eine bestimmte Zucht, in der 
96 ~ 9&, und 80Intersexe erschienen. Da eine Zucht vorlag, in der 
ganz bestimmte mutierte Gene verfolgt wurden, so konnte aus der 
auBeren Erscheinung der Tiere auf Grund der bekannten Tat
sachen der. Dro8ophila-Forschung alsbald geschlossen werden, daB 
die betreffenden Gene (nebst Allelen) dreimal vorhanden sein 
muBten, und da es sich um Gene in verschiedenen Chromosomen 
handelte, so lag der SchluB nahe, daB die absonderlichen Indivi
duen jedes dieser Chromosomen dreimal besitzen muBten, daB sie 
also triploid waren. Die cytologische Untersuchun.g bestatigte dies. 
Seit der ersten Entdeckung konnte immerhin eine Ursache der Ent
stehung der Triploiden wahrscheinlich gemacht werden. Es traten 
niimlich neue Triploide innerhalb dreier Jahre 25mal auf. Es zeigten 
sich nun in mehreren Fallen bei Untersuchung von Ovarien nor
maIer diploider Weibchen Riesenzellen mit der tetraploiden Chro
mosomenzahl 16. Ein daraus entstehendes Ei wiirde nach der 
Reifeteilung diploid sein und befruchtet ein triploides Individuum 
liefern. 

Oytologie und Genetik. Der normale Chromosomensatz der 
Dro8ophila besteht bekanntlich aus acht paarweise angeordneten 
Chromosomen, von denen drei Paar, darunter die kleinen soge
nannten 4. Chromosomen, die Autosomen darstellen und das letzte 
Paar die Geschlechtschromosomen, niimlich beirn Weibchen XX, 
beim Mannchen XY (Abb.74). Die Intersexe besaBen nun das 
1. und 2. Chromosom je dreimal, das kleine 4. zwei- oder dreimal, 
das X-Chromosom zweimal und das Y-Chromosom einmal oder 
gar nicht. Sie waren also triploid bzw. subtriploid. Abb. 75 zeigt 
zwei solche Chromosomengruppen, namlich links eine mit je drei 
1. und 2. Chromosomen (oben), zwei kleinen 4. Chromosomen, 
2 X (links unten) und einem hakenformigen Y (rechts unten); 
rechts eine andere mit ebenso zweimal drei 1. und 2. Chromosomen 
(oben), drei kleinen 4. Chromosomen und zwei X (unten). Eszeigte 
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sich sodann, daB ein richtig triploides Individuum also mit drei 
Autosomensatzen und 3 X-Chromosomen ein normales Weibchen 
ist. Von Wichtigkeit sind nun die Reifeteilungen dieses Weibchens. 
Zunachst erhalt sowohl das Ei als der Richtungskorper einen nor
malen Chromosomensatz. Der dritte Satz wird aber gauz unregel
maBig verteilt. So kann es vorkommen, daB ein Ei nach der Reife
teilung zwei gauze Autosomensatze (2 A) hat und dazu ein X-Chro
mosom (2 A +X). Wird dies Ei von einer X-Spermie befruchtet, 
so entsteht ein Individuum der Formel 3 A +2 X, und das ist ein 
Intersex. Oder aber es kann ein Ei entstehen, das nur einen Auto
somensatz, aber 2 X hat (A +2 X). Wird dieses wieder von einer 
X-Spermie befruchtet, so wird eine Form erhalten mit r;wei Auto
somensatzen und drei X-Chromosomen (2A +3X). Dies sind 
merkwiirdige, abnorme und sterile Weibchen, die als Uberweibchen 

,p~ ,p.~ 
/\ Ir 

Abb.74. Abb.75. 

A bb. 74. Der normale Chromosoinensatz von Drosophila. Links!C, l'echts 6'. (Nach MORGAN.) 

A b b. 75. Chromosomengruppen von triploiden Drosophila. Erklarungim Text (Nach BRIDGES.) 

bezeichnet werden. Sodann kann ein Ei mit zwei A aber einem X 
von einer Y-Spermie befrucht etwerden, und es entsteht ein Indi
viduum 3A +X +Y. Auch solche Individuen sind auBerlich 
als absonderliche und sterile Mannchen zu erkennen, und sie zei
gen die genannte Chromosomenbeschaffenheit. Sie heiBen Uber
mannchen. Endlich fanden BRIDGES und L. V. MORGAN gelegent
lich auch tetraploide Individuen (4A +4X) und diese waren nor
male Weibchen. So ergab sich also die folgende Serie von Ge
schlechtsindividuen, bezogen auf die Chromosomenverhaltnisse: 

Typus I ZahI der X I ZahI der A I A:X 

Uberweibchen 3 2 2: 3 = 0,67 rN 
4 4 4:4 = 1 

Weibchen 3N 3 3 3: 3 = 1 
2N 2 2 2: 2 = I 

Intersex 2 3 3: 2 = 1,5 
Mannchen 1 2 2: 1 = 2 
Ubermannchen 1 3 3: I = 3 
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(Eine fruhere Angabe von BRIDGES, daB Intersexe mit zwei 
oder drei 4. Chromosomen verschieden sind, ist neuerdings wider
rufen worden.) 

Die Variation der Intersexe. Wie bei allen triploiden Intersexen 
konnen auch die von Drosophila eine vollstandige Variationsreihe 
von einem fast mannlichen zu einem fast weiblichen Typ zeigen. 
Uber die Ursache dieser Variabilitat ist etwas mehr bekannt als 
in den anderen Failen. Zunachst scheidet die Moglichkeit aus, daB 
dabei abnorme Chromosomenkombinationen. eine Rolle spielen 
konnen, da die Intersexe immer 3A +2X sind. Die einzige Varia
tion, namlich das V orhandensein von zwei oder drei 4. Chro
mosomen, erwies sich als nicht von EinfluB. DOBZHANSKY (1930) 
hat nun kiirzlich Versuche ausgefUhrt, diese Frage zu losen und 
zunachst durch Selektionsversuche festgestellt, ob die Verschieden
heiten im Typus der Intersexualitat auf genetische Ursachen zu
ruck gehen. Tatsachlich gelang es ihm, durch Selektion einen mehr 
weiblichen und einen mehr mannlichen Typ zu isolieren. Die Se
lektion wurde natiirlich nicht an den unfruchtbaren Intersexen, 
sondern an deren triploiden Miittern' und Schwestern auf Grund 
des in der Zucht produzierten Intersexualitatstyps ausgefUhrt. Die 
folgende Tabelle zeigt den Erfolg: Die Intersexe wurden in fUnf 
Klassen geteilt, von denen die erste am mannlichsten, die fiinfte 
am weiblichsten war. Wir geben nur die Verteilung der Intersexe 
auf die Klassen in Prozent in der Ausgangspopulation, der ersten 
Selektion nach mehr weiblichen und mannlichen Typen und dem 
Resultat nach 23 Generationen Selektion wieder: 

Intersexualitatskl assen 

Ausgangspopulation I 1 2 3 4 5 

In Prozent I 36,7 43,1 7,8 11 1,4 

I Mehr weiblicher Typ Mehr miinnlicher Typ 

Auswahl von Klasse I 1 I 2 I 3 I 4 I 5 1 I 2 I 3 I 4 I 5 

NaChIGenerat.-selekt.\ 13,5 \44,61' 10,8\27 \ 4,1 44,8\42,3\7,1 \5,2\ 0,5 
" 23 " " - - 1 67,9 36,1 99,1 0,9 - - -

Daraus geht fUr den Genetiker ohne weiteres hervor, daB fur 
die Verursachung der beiden untersuchten Intersexualitatstypen 
besondere mendelnde Gene, sogenannte Modifikatoren, in Be
tracht kommen (siehe die Erklarung der Modifikationsgene S. 97). 
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Damit stimmen auch weitere Versuche iiberein, bei denen nun 
durch bestimmte Mutanten in der in der Drosophila-Forschung 
iiblichen Weise· die einzelnen Chromosomen markiert wurden. 
Diese Versuche erlaubten den Nachweis, daB solche Modifikatoren 
sich im dritten Chromsom finden; ob in anderen ist nicht bekannt. 
Wir denken dabei sofort an den Modifikationsfaktor T-t, den 
wir bei L'ljmantria in gleicher Weise wirken sahen. 

Morphologie der intersexe. Die Morphologie der triploiden In
tersexe wurde von DOBZHANSKY u. BRIDGES (1928) genau unter
sucht. Sie stellten fest, daB hier genau wie bei L'ljmantria das Zeit
gesetz der Intersexualitat gUltig ist, und daB die triploiden Droso
phila-Intersexe intersexuelle Mannchen verschiedenen Grades sind, 

~<~----1mm---~>~ 

Abb.76. Abdomina von links gesehen von A cr, B Intersex, C \'. a Analhiicker mit lateralen 
Platten in A, dorsoventralen in B und C, g Genitalbogen, p Penisapparat, 3-6 8 Sterniten 
des 3.-6. Segments, 4-8t Tergiten des 4.-8. Segments, vp laterale Vaginalplatten. 

(Nach DOBZHANSKY·BRIDGES.) 

die ihre Entwicklung als Mannchen begonnen und je nach der Lage 
des Drehpunkts als Weibchen vollendeten. Die untersuchten ge
schlechtsdifferenten Teile der normalen Geschlechter sind: 

1. Hinterleib. Beim Mannchen sind die Tergiten des 6. und 
7. Abdominalsegments verschmolzen, beim ~ getrennt (Abb.76). 
Am Hinterende finden sich beim Mannchen paarige seitliche After
platten (a), die beim ~ durch einen unpaaren Hocker mit dorso
ventraler Zweiteilung ersetzt sind. Ventral davon besitzt nur das 
~ Vaginalplatten (vp), wahrend sich beim 6' der Penisapparat (p) 
findet. Der mannliche Kopulationsapparat ist in Abb. 77 noch
mals genau sichtbar mit den paarigen Afterplatten, die am Genital
bogen befestigt sind. Dariiber ist der komplizierte Penisapparat 
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dargestellt. AuBerdem ist die Farbung der letzten Segmente beim 
d' dorsal schwarz, wahrend sie beim ~ die gleiche Zeichnung wie 
die anderen Segmente zeigen. 

2. Ge8chlechtsorgane. Abb. 78 zeigt die inneren Geschlechts
organe der beiden Geschlechter: Beim d' Roden (A) mit Vesiculae 
seminales (vs) und Anhangsdriisen (ag) , dann anschlieBend das 
Vas deferens (tid) mit dem Bulbus (b) und Ductus ejaculatorius 

Abb.77. CWtinteile des Kopulationsapparats. A Penisapparat des <1, B GenitaIbogen, 
AnalhBcker und die lateralen Platten des c1, a raduzierter Penisapparat aines Intersexen, 
D reduzierter Genitalbogen vom gleichen Intersex, die Analplatten dorsoventral, E starker 
reduzierter Penisapparat eines anderen Intersexen und F dazugehBriger Genitalbogen. 

(Nach DOBZHANSKY-BRIDGES.) 

(de), die im Penis (p) miinden; beim ~ Eiersrocke (ov) mit dem 
Ovidukt (od); anschlieBend das Receptaculum seminis (r), die Sper
matheken (sp) , die Vagina (v) (mit einem Ei, e, darin), bei der 
Vaginalplatte (vp) und dem Afterkegel (a) miindend. 

3. Sekundiire Charalctere. Der hauptsachlichste sekundare Ge
schlechtscharakter ist das Vorhandensein der sogenannten Ge
schlechtskamme, einer dunklen Borstenreihe, auf dem Tarsus der 
V orderbeine nur des Mannchens. 
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In der Reihe der Intersexe yom 6' zum ~ verandern sich nun 
diese einzelnen Teile folgendermaBen: Zuerst verandern sich die 
paarigen Afterplatten, die sich wie beim Weibchen dorsoventral 
unterteilen. Von diesen vier Platten k6nnen die ventralen zu 
einer unpaaren verschmelzen, nachher auch die dorsalen, so daB 
der weibliche Typ entsteht. Dies kann eintreten, ohne daB irgend 
ein anderer Teil noch sich umgewandelt hat. Auf der nachsten 
Stufe beginnt der Penisapparat sich riickzubilden, einzelne Teile 

/' , II I' , , , I 
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Abb.78. Innere Genitalien. A cr, B extremes Intersex, C 5/. a Analhocker, ag Anhangs
driisen, b Bnlbns ejaculatorius, de Ductus ejaculatorius, e Ei in der Vagina, f isolierte 
elliptische Roden, i Darm mit Analdriisen und Valven, od Ovidukt, ov Ovarien, p Penis
apparat, po Parovariim, r Receptaculum (ventral), 8p paarige Spermatheken, t paarige 
Roden, v Vagina, vd Vas defereus, vp laterale Vaginalplatten, V8 Vesicnlae seminalcs, 

'W Korperwand, '" Rudiment des Genitalapparats. (Nach DOBZHANSKy-BRIDGES.) 

sind nicht mehr vorhanden und schlieBlich verschwindet er ohne 
durch irgendeinen anderen Teil ersetzt zu werden. In ahnlicher 
Weise wird auch der als Genitalbogen bezeichnete Chitinteil des 
8. Segments riickgebildet und verschwindet. Einige der genannten 
Veranderungen sind in zwei Stufen neben dem normalen Verhalten 
in Abb. 77 dargestellt. Um die gleiche Zeit werden auch die inneren 
Genitalien verandert. Die Hoden die eine doppelte Spirale bilden, 
verkiirzen sich zu kleinen elliptischen K6rpern und verlieren die 
Verbindung mit den Vasa deferentia (siehe Abb. 78).' Die Ausfiihr-
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apparate werden immer mehr riickgebildet, bis schlieBlich noch 
eine kleine Blase iibrigbleibt (X), di~ der Imaginalscheibe ahnelt, 
aus der sich in der Larve die Geschlechtsgange differenzieren. An 
dieser Stelle erscheinen dann als die ersten weiblichen Teile (auBer 
den Analplatten) die Spermatheken. Dann erscheinen nachein
ander und entfalten sich in weiblicher Weise die Vagina, Recepta
culum seminis und Ovidukt, und der Ovidukt kann mit der Gonade 
in Verbindung treten. Auf dieser Stufe sind noch Hoden vor
handen mit Spermatogonien und Spermatocyten. Dann beginnt 
schlieBlich die Umwandlung des Hodens in ein Ovar, die, soweit 
bekannt, genau verlauft, wie wir es schon von Lymantria kennen. 
Gleichzeitig wandeln sich endlich auch die auBeren Geschlechts
charaktere um, also Form, Farbe und Struktur des Abdomens, und 
zu allerletz-t verschwinden erst bei den am meisten weiblichen Inter
sexen die Geschlechtskamme an den V orderbeinen. 

Zeigt schon diese Reihe, soweit die Einzelheiten bekannt sind 
und unter Beriicksichtigung der Unterschiede zwischen Dipteren 
und Lepidopteren, daB die Intersexualitatsreihe der von Lyman
tria sehr ahnelt, so fanden ferner DOBZHANSKY und BRIDGES hier, 
ebenso wie es von Lymantria bekannt war, daB die Reihenfolge, 
in del' die einzelnen Teile intersexuell werden, die umgekehrte ist 
von del' der embryonalen Differenzierung. Mit anderen Worten: 
Es gilt auch hier - im groBen ganzen - das Zeitgesetz der Inter
sexualitat, die Definition dieser Intersexe und ihre Entstehung ist 
genau die gleiche wie bei del' mannlichen Intersexualitat yon 
Lymantria. Es sei schlieBlich noch bemerkt, daB auch bei Droso
phila-Intersexen Asymmetrie vorkommen kann, aber nicht in 
groBerem MaB als bei Lymantria. Da in beiden Fallen einheit
Hche Chromosomenverhaltnisse vorliegen (rein diploid, bzw. rein 
triploid), so spricht dies dafur, daB die starken Asymmetrien bei 
Biston und Solenobia tatsachlich auf einer Kombination mit Gy
nandromorphismus beruhen. 

Interpretation. Aus den geschilderten Tatsachen konnen ohne 
weiteres bestimmte Schlusse gezogen werden, namlich : 

1. Die triploiden Intersexe von Drosophila sind echte Intersexe 
im Sinne unserer Definition, und zwar mannliche Intersexe, insofern 
sie ihre Entwicklung als Mannchen beginnen und von einem fruher 
oder spater liegenden Drehpunkt ab als Weibchen vollenden. 
2. Umgekehrt wie bei Lymantria und nach Erwartung in Anbe-

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. II 
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tracht der mannlichen Heterogametie der Drosophila miissen die 
X-Chromosomen einen Weiblichkeitsbestimmer enthalten, da ja 
ein Zuviel an X-Chromosomen die Mannchen verweiblicht. 3. Die 
Mannlichkeitsbestimmer miissen in den Autosomen liegen, da ja 
die Steigerung der Zahl der Autosomensatze nach Mannlichkeit 
hinzieht. Dies wird klar, wenn wir das Verhaltnis von Autosomen
satzen zu X-Chromosomen einfach berechnen, wie das in der noch 
nicht besprochenen letzten Kolumne der Tabelle S.156 geschehen 
ist. Wir sehen da, daB das Verhaltnis Autosomensatze (A) zu 
X-Chromosomen (X) ist: Bei allen reinen Weibchen, ob diploid, 

triploid oder tetraploid ~ oder i- oder { = 1. Bei den reinen Mann-

chen 2 : 1 = 2, bei den Uberweibchen f, also kleiner als 1, bei den 

Ubermannchen 3 : 1 = 3, also groBer als 2 und bei den Intersexen 
3 : 2= 1,5. Der Ubergang vom Weibchen zum Intersex zum 
Mannchen (Indizes 1, 1,5, 2) geschieht also durch Erhohung der 
relativen Autosomenzahl gegeniiber den X-Chromosomen, die 
Autosomen enthalten also den Mannchenbestimmer. 4. Geschlecht
bestimmer im Y-Chromosom wie bei Lymantria sind hier nicht 
sichtbar und in Anbetracht aller anderen Kenntnisse iiber ver
schiedenartige XO-, XXY-, XXYY, usw. Kombinationen bei 
Drosophila sicher nicht vorhanden. 5. Die Variation im Grade der 
Intersexualitat bei Geschwistern ist auf Rekombination mit Modi
fikationsgenen, parallel dem T-t-Paar bei dispar zuriickzufiihren. 
6. Uber Geschlecht wie Intersexualitat entscheidet wie beiLyman
tria die Proportion M : Fund die Formeln der normalen Ge
schlechter sind MMFF = ~ MMFf =({. 7. Die Intersexe ent
stehen hier nicht durch verschiedene nicht zusammenstimmende 
Valenz dieser Gene, die wir als ihre Quantitat gedeutet hatten, 
sondern durch nicht zusammenstimmende wirkliche Quantitaten 
von M und F, sichtbar gegeben in der Zahl der diese Gene ent
haltenden Chromosomen. So bilden diese Ergebnisse einen wunder
vollen und cytologisch sichtbaren Beweis fiir die Richtigkeit der 
Analyse der Intersexualitat bei Lymantria. 

e) Allgemein('s tiber triploide Intersexe. 
Aus den vorhergehenden Abschnitten geht hervor, daB die 

triploiden Intersexe in der Hauptsache den gleichen Typ sexueller 
Zwischenstufen darstellen wie die diploiden und daB ihre Verur-
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sachung auch die gleiche ist, namlich eine Starung des Quantitats
verhaltnisses von F: M. Es ist natig, sich darliber klar zu werden, 
da die Tatsachen oft anders dargestellt werden. Es heiBt dann, 
daB Intersexualitat oder auch die reinen Geschlechter hier bedingt 
werden durch das Verhaltnis der Zahl der Autosomen zu dem der 
X-Chromosomen. An und fUr sich ist das richtig, aber, wenn man 
versucht, mit dieser Feststellung irgendeine V orstellung zu ver
binden, dann zeigt sich, daB man eben nur die auBere Oberflache 
der Erscheinung allein betrachtet hat. Ein Vergleich wird dies klar
machen. Eine tetraploide Pflanze ist graBer als eine diploide. Wenn 
man nun sagt, das sei der Fall, well sie doppelt so viele Chromosomen 
besitze, so ist das richtig, vermittelt aber gar keine Erkenntnis, die 
erst kommt, wenn man das Gesetz von der Kernplasmarelation zu
fUgt. In dergleichen Weise besagt die Autosomen-X-Chromosomen
zahl nichts, wenn nicht die Erkenntnis hinzukommt, daB das Ent
scheidende das Verhaltnis der Quantitat von F : Mist. Dies Ver
haltnis laBt sich aber in derTat im Fall der triploidenIntersexuali
tat sinnfalligerdemonstrieren, da hier in der Zahl der dieF- undM
Gene enthaltenden Chromosomen direkt die verschiedenen absoluten 
und relativen Quantitaten dieserGene gegeben sind. Gerade dadurch 
erweist sich die triploide Intersexualitat j a als ein so schoner Beweis 
-fiir die Richtigkeit der fiir die diploide abgeleitetenAnschauungen. 

Wahrend es nun generell auBer Zweifel steht, daB die triploide 
Intersexualitat als Phanomen mit der diploiden identisch ist, und 
daB auch das Erklarungsprinzip identisch ist, so ware doch noch 
die Frage zu erortern, ob auch die Einzelheiten del' Erklarung 
identisch sind. Wir sehen dabei von der bereits erorterten Kom
plikation mit Gynandromorphismus ab und von dem Unterschied, 
del' darin gegeben ist, daB bei Lymantria F im Y-Chromosom und 
nicht homozygot in den Autosomen vererbt wird. Da ist zunachst 
ein Wort iiber die Erklarung zu sagen, die BRIDGES (1922) urspriing
lich dem Drosophila-Fall gab. Obwohl er generell meine Erklarungs
prinzipien annahm, so entwickelte er doch im einzelnen einige 
andere Ideen. Folgendes Zitat gibt kurz diese Auffassung wieder: 
"Beide Geschlechter entstehen durch die gleichzeitige Wirkung 
zweier entgegengesetzter Satze von Genen, von denen ein Satz 
dazu neigt, die sogenannten weiblichen Charaktere zu erzeugen 
und der andere die mannlichen. Diese zwei Siitze von Genen sind 
nicht gleich wirksam, denn in der Gesamtentwicklung iibertreffen 

11* 
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die Gene mit weiblicher Tendenz die mit mannlicher und die 
diploide (triploide) Form ist ein Weibchen. 1st die relative Zahl 
der Gene mit weiblicher Tendenz durch die Abwesenheit eines' X 
verringert, so iibertrifft die X-Wirkung der Gene mannlicher 
Tendenz die der weiblichen und das Resultat ist ein normales 
Mannchen mit einem X-Chromosom. Wenn die beiden Satze von 
Genen in einem Verhaltnis zwischen diesen beiden Extremen wirken, 
wie das bei einem Verhaltnis von 2 X : 3 Satzen Autosomen vorhan
den ist, ist das Resultat eine sexuelle Zwischenstufe, das Intersex." 

Wir sehen daraus, daB er erstens eine Anzahl Gene annimmt, 
sowohl fiir die Erzeugung der weiblichen wie fiir die del' mannlichen 
Charaktere, von denen die weiblicher Tendenz wirksamer sind. Wir 
haben schon friiher gezeigt, daB die Annahme solcher Gene unnotig 
ist, daB vielmehr die Geschlechtsgene nur iiber eine alternative 
Reaktionsnorm die Entscheidung herbeifiihren. ·Sodann wird an
genommen, daB die relative Zahl diesel' Gene fiir das Uberwiegen 
del' weiblichen odeI.' mannlichen Tendenz verantwortlich ist. Dies 
widerspricht abel' del' vorhergehenden Annahme, da sie ja nur 
einen Sinn hat, wenn aIle diese Gene eine gemeinsame Wirkung 
haben, so daB nicht die Einzelgene irgendwelchen Sexualcharak
teren zugeordnet werden. Drittens ware eine Voraussetzung sol
cher Anschauungen, daB sich genetisch mehr als ein F- odeI.' M
Gen nachweisen lieBe, was wedel' bei Drosophila noch sonst ge
gliickt ist. Viertens miiBte sich eine solche Annahme ja auch auf 
die Intersexualitat bei Lymantria iibertragen lassen, was unmog
lich ist, da sich dort alles innerhalb des gleichen Chromosomen
satzes abspielt. Fiir Lymantria konnte die BRIDGESSche Auf
fassung nur dann gerettet werden, wenn man annimmt, daB die 
F- und M-Gene von verschiedener Valenz odeI.' Quantitat der ver
schiedenen Rassen in Wirklichkeit Gruppen von gemeinsam ver
erbten (gekoppelten) Genen sind, deren verschiedene Zahl in 
Wirklichkeit das ist, was wir Valenz odeI.' Quantitat nannten. 
Abgesehen davon, daB keinerlei genetische Tatsachen bekannt 
sind, die dafiir sprechen, daB Fund M keine Einzelgene sind, wird 
mit einer solchen Annahme ja nicht das geringste gewonnen und 
sie ist deshalb iiberfliissig. Es ist mir iibrigens unbekannt, ob 
BRIDGES selbst noch an seiner Theorie festhalt. Es ist schon 
friiher darauf hingewiesen worden, daB del' Nachweis von Modi
fikationsfaktoren, die den Intersexualitatstyp beeinflussen (unser 
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T-t, die Modifikatoren im 3. Chromosom nach DOBZHANSKY), 
ganz unabhangig ist .von der Hauptfrage der Geschlechtsgene. 

Dies fuhrt zu der einer Erklarung bediirftigen Tatsache, daB bei 
triploider im Gegensatz zu dip10ider Intersexualitat der Typ der 
Intersexualitat in einerGeschwisterschaft durch aile Stufenhindurch 
fluktuierenkann. Wir haben bereits erortert, daB beiDro8ophila nach 
den Angaben DOBZHANSKYS dafiir Rekombinationen von Modifika
tionsgenen verantwortlich zu machen sind. Das gleiche trifft wohl 
fur die subtriploiden Schmetterlinge zu, bei denen die betreffenden 
Modifikationsgene in den an der Triploidzahl fehlenden Chromo
somenzu suchensind. Fur die Psychiden hat aber SEILER (1929)kiirz
lich eine andere Auffassung entwickelt. Er glaubt namlich, daB seine 
referierten morphologischell Befunde zeigen, daB auch im einzelnen 
Intersex der Drehpunkt fiir die verschiedenen Organe verschieden 
liegt. (Wir haben schonhervorgehoben, daB wir die betreffenden Tat
sachen anders deuten mussen.) Er stellt sich nun vor, daB in dem be
fruchteten parthenogenetischen Ei der Spermakern manchmal gleich 
mit demEikern verschmilzt, daB aber in anderenFailen diepartheno
genetische Entwicklullg, die ja weiblich ist, zuerst beginnt und 
verschieden weit fortschreitet, ehe die Furchungskerne von Sperma
kernen befruchtet werden und daB dies auch fiir verschiedene 
Zellbezirke zu verschiedener Zeit erfolgen kann. So konnte z. B. 
die Keimdruse aus einer Kerllgeneration hervorgehen, die von 
Anfang an triploid war, und die Ausfiihrgange aus Kernen, die 
erst diploid waren und nach verspateter Verschmelzung mit Sper
makernen erst triploid wurden und dadurch einen viel spateren 
Drehpunkt erhalten. Bis jetzt liegt noch kein Beweis fur diese 
Auffassung vor, und da sie bisher sich nicht auf Dro8ophila und Ly
mantria anwenden laBt und auch nicht auf die anderen Schmetter
linge, bei denen ja ein normales Weibchen die Mutter der Triploiden 
ist, so erscheint es mir auch unwahrscheilllich, daB sie sich be
weisen lassen ,vird. Die Erklarung der Befunde in Ubereinstim
mung mit allen anderen Erfahrungen wurde bereits oben gegeben. 

Ein weiteres sehr interessantes Problem im Zusammenhang 
mit triploider Intersexualitat wurde von SCHRADER u. STURTE
VANT (1923) aufgeworfen. Es lieBe sich vorstellen, daB es gelange 
eine haploide Dro8ophila zu erzeugen, also von der Konstitution 
A +X. Welches Geschlecht hatte sieq Nach unserer Theorie, der 
sich auch BRIDGES anschlieBt, ware sie ein Weibchen, denn die 
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Quantitatsproportion ! diesel' haploiden Form ware ja die gleiche 

wie beim diploiden, triploiden odeI' tetraploiden Weibchen :;~, 
FFF FF'FF N k . . b' d B' d d 
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Hymenopteren haploide Tiere, und die sind mannlich. SCHRADER 
und STURTEVANT haben auseinandergesetzt, daB dies im Rahmen 
unserer Theorie verstandlich ware, wenn die Differenz F-M und 

nicht del' Quotient it uber das Geschlecht entscheidet, da sich 

dann fiir die Valenz von Fund M Annahmen machen lassen, die 
das Zustandekommen eines haploiden Mannchens ermoglichen. 
Ich kann mit BRIDGES (1925) diesen Ausfuhrungen nicht zustim
men, denn das Prinzip muB gleicherweise arbeiten, ob wir sym
bolisch mit del' Differenz odeI' d,em Quotienten vonF und M arbeiten. 
Ich stimme vielmehr BRIDGES darin zu, daB del' Fall del' Biene 
eine besondere Erklarung fordert. Auf eine Moglichkeit habe ich 
hingewiesen (1927 a): Wir sahen, daB im Mannchenei von Lyman
tria das F schon VOl' del' Reifeteilung gewirkt haben muB, da es ja 
mit dem Y-Chromosom dann entfernt wird. Nehmen wir an, daB 
die Biene den Dro8ophila-Typ besitzt (was wir miissen), also 
1 X = cJ 2 X =~, so ware M M in den Autosomen gelegen. Wiirde 
es hier seine Wirkung im Ei schon VOl' del' Reifeteilung entfalten, 
so entstande auch beim haploiden Mannchen die genetische Ge
schlechtsdifferenzierung auf der Grundlage der Formel MMF=cJ. 
Die Tatsache der weitgehenden regionalen Determination des 
Insekteneies gibt die embryologische Grundlage fiir eine solche 
Annahme. BRIDGES (1925) glaubt ubrigens einen Fall gefunden zu 
haben, in dem ein Mosaikteil einer Dro8ophila haploid war und sich 
als weiblich erwies, wie es seiner und meiner Erwartung entspricht 1. 

Endlich muB noch darauf hingewiesen werden, daB DOBZHANSKY 
(1930) bei den triploiden Intersexen vonDro8ophila fand, daB sich del' 
Intersexualitatsgrad durch Temperaturwirkung verschieben laBt. 
Wir fanden das gleiche bei Lymantria und haben dafiir oben eine Er
klarung an Hand des Kurvenschemas gegeben. Das gleichsinnige 
Ergebnis fur Drosophila zeigt somit, daB auch hier die gleiche ent
wicklungsphysiologische Situation vorliegt, die wir dort ableiteten. 

1 Anm. b. d. Korrektur. In einem soeben erschienenen Auszug eines 
Vortrags teilt BRIDGES mit, daB dies jetzt sicher sei. 



B. Intersexualitat durch physiologischen 
Umschlag infolge von parasitarer Infektion. 
Eine merkwiirdige und theoretisch wichtige Tatsachengruppe 

'wird gewohnlich unter dem Begrill parasitiire Kastration (GIARD 
1886) beschrieben. Da die Kastration aber fiir die betreffenden 
Erscheinungen nicht wesentlich ist, wie wir sehen werden, so 
sprechen Wir nur von parasitarer Infektion. Die Erscheinung ist 
in der Hauptsache die: Bei gewissen Krebsen und Insekten werden 
die Individuen haufig von Parasiten befallen, die meist selbst aus 
einer verwandten Tiergruppe stammen und den Wirt betrachtlich 
schadigen. In einer Reihe solcher FaIle nehmen dann die infi
zierten Individuen eines oder beider Geschlechter gewisse Charak
tere des entgegengesetzten Geschlechts an, werden also inter
sexuell. Hier handelt es sich also sicher nicht um eine zygotische, 
genetische Intersexualitat, sondern um eine, die trotz normaler 
genetischer Verhaltnisse durch das Einsetzen besonderer physiolo
gischer Verhaltnisse bedingt wird. Wir werden deshalb ganz all
gemein von Intersexualitat durch physiologischen Umschlag 
sprechen. Die genauer analysierten FaIle sind auf drei Gruppen 
verteilt: 1. Die schon vor langer Zeit entdeckten Folgeerschei
nungen, die Krabben zeigen, die von dem parasitischen Rhizo
cephalen (Krebs) Sacculina infiziert sind. 2. Die noch viellanger 
bekannten Veranderungen gewisser Bienenarten, die "stylopisiert" 
sind, d. h. mit parasitischen Strepsipteren (Insekten) infiziert sind. 
3. Die erst neuerdings untersuchten Veranderungen von Zikaden 
(Membraciden, Homopteren), die von parasitischen Wespen be
fallen sind. Da die theoretische Analyse fiir die ganze Gruppe 
identisch ist, seien zunachst die Tatsachen getrennt mitgeteilt und 
dann die Analyse gemeinsam gegeben. 
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1. Krabbe und Sacculina. 
Der Fall wurde zuerst vonMALM (1881) und GIARD (1886 bis 

1909) an zahlreichen verschiedenen Objekten studiert und von 
letzterem mit dem Namen parasitare Kastration belegt. Die 
griindlichsten Untersuchungen dariiber verdanken wir GEO. 
SMITH (1909-1912) und Mitarbeitern. Einige weitere Beitrage 
wurden von POTTS (1906, 1910), COURRIER (1921), NILSSON
CANTELL (1926) gegeben. Bekanntlich bohren sich die noch krebs
ahnlichen Larven der Sacculina (Abb. 79) in die Krabbe ein, 
machen in fur allerlei Umwandlungen durch, bis schlieBlich der 

.; 
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Abb. 79. a Krabbe von ventral mit Saccttlina unter dem zuriickgeklappten Abdomen und 
dem Wurzelgeflecht des Parasiten. b Freilebende Cypris-Larve der Sacculina. 1 und 2 An
tennen, B Gonade, 4 Abdominalfiifie, 5 Auge, 6 Muskeln. (Nach DELAGE aus HERTWIG.) 

sackformige Para "Sit unter dem Abdomen der Krabbe wieder an 
die Oberflache gelangt, und durch ein den ganzen Korper des 
Wirts durchziehendes Wurzelwerk seine Nahrung aufsaugt. 

Infizierte Krabben der Gattung Inachus konnen nun merk
wiirdige Veranderungen der sekundaren Geschlechtscharaktere 
zeigen. Das infizierte Weibchen verandert sich kaum, d. h. es 
nimmt keinerlei mannliche Charaktere an. Es kann nur in seinem 
Wachstum zuriickbleiben, schneller geschlechtsreif werden und 
auBerdem konnen die abdominalen SpaltfiiBe in der Entwicklung 
zurUckbleiben. Sehr stark aber verandert sich das Mannchen, und 
zwar durch Annahme der weiblichen sekundaren Geschlechts
merkmale. Abb. 80 zeigt einige sehr charakteristische Geschlechts-
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merkmale del' beiden Geschlechter von Inachus mauretanicu8. 
Das Mannchen hat lange und verdickte Scheren, die beim Weib
chen relativ klein sind. Das Abdomen, das unter dem Thorax 
eingeschlagen getragen wird, in del' Abbildung abel' ausgeklappt 

a b 

c £I 

Abb. so. a UmriJ.l von Thorax, Abdomen und rechter Schere von Inachu8 mau<retanwus. 
b Abdomen von ventral mit den Gonopodien. c und d Entsprechend vom 1', Abdomen mit 

SpaltfiiBen. (Nach SMITH aus HARMS.) 

dargestellt ist, ist beim Mannchen schmal und rudimental' und 
tragt auf del' Unterseite nur ein Paar BegattungsfiiBe und ein paar 
FuBrudimente. Das Weibchen besitzt ein breites Abdomen mit 
den typischenSpaltfiiBen. Das sacculinisierte 6 abel' besitzt weib
liche Scheren, ein breites weibliches Abdomen, rudimentare 
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KopulationsfiiBe und richtige abdominale SpaltfiiBe, wie Abb. 81 
zeigt. Das MaB der Ausbildung der weiblichen Charaktere schwankt 
individuell, und zwar scheint dafiir der Zeitpunkt entscheidend zu 
sein, zu dem die junge Krabbe von der Sacculina befallen wurde, 
ein wichtiger Punkt, wie wir sehen werden. Gleichzeitig mit 
diesen auBeren Veranderungen kann aber auch der Hoden mehr 
oder weniger zerstOrt werden. Eine direkte Beziehung zwischen 
dieser ZerstOrung und der Umwandlung der sekundaren Ge
schlechtscharaktere besteht aber nicht, da auch bei ganz verweib
lichten 6' ein Hoden mit nor maier Spermatogenese vorkommen 
kann (COURRIER). Sehr bemerkenswert ist endlich der folgende 
Befund von SMITH. Es kommt vor, daB eine reife Sacwlina ab-

!l b 

Abb.81. Sacculinisierte $. a Abdomen mit Riickbildung der Gonopodien und Erscheinen 
von SpaltfiiBen. b Stark verweiblichtes $. c Sein Abdomen. (Nach SMITH aus HARMS.) 

geworfen wird. Wenn dann ein nicht ganz zerstorter Hoden vor
handen ist, SO kann er regenerieren und dabei bildet sich nicht nur 
Hodengewebe, sondern auch Ovarialgewebe aus. 

AhnIiche Verhaltnisse sind auch fiir Einsiedlerkrebse be
schrieben, die von parasitischen Asseln befallen werden (GIARD, 
POTTS, NILSSON-CANTELL). Auch hier werden Eier im Hoden ge
bildet und die Extremitaten verweiblicht. Nach POTTS Beschrei
bung zeigt allerdings hier das infizierte ~ auch Veranderungen, die 
vielleicht als leichte Vermannlichung gedeutet werden konnen. 
Die Beschreibungen von GuERIN-GANIVET (1911) und NILSSON
CANTELL (1926) stimmen mit denen von POTTS iiberein. Auf 
Einzelheiten kann verzichtet werden, da sie sich nicht prinzipiell 
von dem bei Krabben gefundenen unterscheiden. 
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2. Die Stylopisation. 
Schon PEREZ (1880) hatte ausfiihrlich beschrieben, daB Bienen, 

vor allem die Gattung Andrena, die das parasitische Strepsipteron 
Xenos Rossii beherbergen, verschiedene Eigentiimlichkeiten des 
anderen Geschlechts annehmen, und zwar sowohl Mannchen als 
Weibchen. Die genaueste Da.rstellung hat neuerdings SALT ge
geben, nachdem vorher schon "\VREELER (1910) und PERKINS 
(1892) alles iiber den Gegenstand Bekannte zusammengefaBt 
hatten. Am besten bekannt sind die Veranderungen bei Andrena" 
auBerdem sind sie noch bei den Gattungen Odynerus, Ancistrocerus, 
Sphex naher studiert. 'Rei Polistes aber ist die Stylopisation ganz 
wirkungslos. Von dem EinfluB auf gewohnliche somatische 
Charaktere, die mehr oder weniger geschadigt werden, sehen wir 
ab und beschranken uns auf die sekundaren Geschlechtscharak
tere. Die folgenden Organe werden betroffen (Andrena): Sehr 
charakteristisch fUr die Weibchen ist der Pollensammelapparat an 
den Hinterbeinen. Die Tibien sind breit und mit einer Haarbiirste 
besetzt und ebenso die 1. Tarsen. Am Femur, Coxa und Propodeum 
finden sich dichte Haarbiischel, die Flocculi, zur Stiitze der Pollen
tracht. All dies fehlt beim Mannchen (Abb. 82a, b). 1st ein Weib
chen stylopisiert, so wird der Pollensammelapparat reduziert und 
das Bein gleicht fast dem eines Mannchens (Abb. 82d). Umgekehrt 
kann gelegentlich ein stylopisiertes 6' den Beginn des Sammel
apparats zeigen (Abb. 82c), wobei die Einzelheiten individuell 
variieren. Ein anderer Geschlechtscharakter ist die Fazialgn;tbe, 
eine Grube (Fossa) neben dem Auge, die bei manchen Andrena
Arten nur das 5f besitzt, bei anderen auch beim 6' als Rudiment 
vorhanden ist. Beim stylopisierten 5f ist diese Grube reduziert. 
Bei stylopisierten 6' mancher Arten aber kann sie auftreten. Die 
Antennen unterscheiden sich bei den Geschlechtern durch die 
Gliederzahl, die aber durch die Stylopisation nicht beeinfluBt wird. 
AuBerdem sind aber auch einzelne Glieder verschieden lang. So 
ist bei Andrena trimmerana das 1. Flagellumglied beim 5f doppelt 
so lang als die folgenden Glieder, wahrend es beim 6' nur halb so 
lang ist. Bei stylopisierten Tieren beider Geschlechter kann sich 
das Verhalten dem des anderen Geschlechts nahern. Sodann be
sitzt die weibliche Andrena am Riickenschild (Tergit) des 5. Ab
dominalsegments eine Reihe steifer Haare (Fimbria analis), die dem 
6' fehlen. Bei stylopisierten 5f verkiirzt sich diese Fimbria oder 
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fehlt ganz, bei stylopisierten 6' kann sie erscheinen (Abb. 83). Ein 
anderer Charakter ist ein abdominales Haarpolster der ~, das bei 

" 

d 

Abb.82. Andrena hiTticincta. Hinterbeine. a Normales 'i'. b Normales 3. c StyJopisiertes 3. 
d StyJopisiertes 'i'. (Nach SALT.) 

stylopisierten ~ den Typus des Mannchens annimmt . .Ahnliches 
gilt fUr gewisse Strukturen der vorderen und mittleren Beine, die 



Die Stylopisation. 173 

bei stylopisierten Tieren beider Geschlechter sich denen des 
anderen nahern. Besonders charakteristisch ist schlieBlich der 
Clypeus vorne am Kopf. Er unterscheidet sich bei den Geschlech
tern vieler Arten in Farbe und Behaarung, ist z. B. schwarz beim 
~, gelb beim 3. Das stylopisierte ~ kann in diesem Charakter 
v6llig mannlich und das stylopisierte Mannchen v6llig weiblich 
werden, wie dies Abb.84 fiir zwei verschiedene Andrena-Arten 
zeigt. Es sollte noch erwahnt werden, daB im Fall der Stylopisa
tion der Kopulationsapparat des Mannchens und der Stachel
apparat des Weibchens rU.ckgebildet sein k6nnen. So finden denn 

h 

c d 

Abb.83. Andrena hirt-icincta. Hinterende des Abdomens. a~. b !? (mit Analfimbria). 
c Stylopisiertes ~ (Fimbria!). d Stylopisiertes !? ohne Fimbria. (Nach SALT.) 

aile Beobachter von PEREZ bis SALT iibereinstimmend, daB beide 
Geschlechter im Fall der Stylopisation nicht nur ihre sekundaren 
Geschlechtscharaktere zuriickbilden, sondern auch positiv die des 
anderen Geschlechts annehmen, wobei im Grad dieser Verande
rungen im einzelnen eine auBerordentliche Variation herrscht. 

Zusammenfassend und unter Beriicksichtigung der unter
suchten Arten k6nnen die folgenden positiven U manderungen 
von sekundaren Geschlechtscharakteren aufgewiesen werden 
(nach SALT und PEREZ); es ist nur von stylopisierten Tieren die 
Rede. Mannchen k6nnen etwas vom Pollensammelapparat aus
bilden bei Andrena hirticincta, canadensis und bradleyi. Die 
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gleichen Arten bilden bei cs auch die weiblichen Foveae faciales 
mehr oder weniger aus und bei hirticinctaund canadensis auch die 

b 

d 

Abb. 84. a-c And,ena 801Uiaginis. d-f"Andrena bradleyi. a, d ~ . b, e \1. c Stylopisiertes \1. 
f Stylopisiertes~. Kopfe von vorn (Gesicht) mit dem Clypeus; nur ein Stuck einer Antenne 

gezeichnet. (Nach SALT.) 

Fimbria analis. Das ~ von A. canadensis bildet die eckige Wange 
des Mannchens aus. Viele Andrena-Arten bilden in beiden Ge
schlechtern den Clypeus des anderen Geschlechts aus. Bei Odynerus 
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foraminatus wird auBerdem auch die charakteristische Form des 
Clypeus zwischen den Geschlechtern vertauscht. 

Was nun den EinfluB der Stylopisation auf die inneren Ge
schlechtsorgane betrifft, der von den genannten und anderen 
Autoren studiert wurde, so liWt sich kurz sagen, daB die weiblichen 
Genitalien meist so stark geschadigt sind, daB an eine Fortpflan
zung des Parasitentragers nicht zu denken ist. Immerhin sind 
meist aile Teile vorhanden und auch unreife Eier. Beim Mannchen 
ist die Schadigung eine viel geringere, es werden stets reife Sper
mien gefunden und oft ganz normale Hoden, auch wenn die 
sekundaren Charaktere stark verandert sind. Eine Korrelation 
zwischen dem Geschlecht des Parasiten und dem des Wirts besteht 
nicht, wenn auch weibliche Parasiten starkere Schadigungen her
vorrufen. 

SALT hat nun diesen Tatsachen die wichtige Entdeckung zu
gefiigt, daB die Variabilitat der Veranderungen keine regellose ist, 
und daB die stylopisierten Tiere als richtige Intersexe in unserem 
Sinn aufzufassen sind. Es laBt sich zwar noch keine vollstan
dige Reihe del' intersexuellen U mwandlungen aufstellen und die 
Beziehungen zur ontogenetischen Entwicklung stehen noch nicht 
fest. Es k6nnen aber die Charaktere je nach ihrer Empfindlich
keit gegeniiber del' Stylopisation gruppiert werden. An einem 
Ende steht der Pollensammelapparat, der fast immer verandert 
ist, dann folgt die Analfimbria und die Farbe des Clypeus. Am 
anderen Ende steht die relative Lange del' Antennensegmente, die 
Verengung der Gesichtsgruben und die Form der Wangen. Nun 
trifft es allgemein zu, dan, wenn die letzteren, schwerer abander
baren Charaktere betroffen sind, auch immer die del' ersten Reihe 
mit verandert sind, was, wie SALT richtig hervorhebt, eben fiir 
echte Intersexualitat (das Zeitgesetz!) spricht. Die theoretischen 
Konsequenzen werden spater besprochen werden. 

3. Der Fall der Thelia. 
Thelia bimaculata ist eine Zikade aus der Gruppe der Mem

braciden. Ihre Larven werden von einer Wespe (Dryinide) A phe
lopus theliae angestochen, und zwar kann dies in irgendeinem Ent
wicklungsstadium der Thelia-Larve geschehen. Das Ei des Para
siten zeigt Polyembryonie, und es entwickeln sich aus ihm etwa 
500 Larven, die schlieBlich beim Schliipfen ihren Wirt t6ten. 
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Thelien, die diesen Parasiten enthalten, konnen nun gauz in ahn
licher Weise in den sekundaren Geschlechtscharakteren abge
andert sein "wie die Bienen und Krabben, die vorher besprochen 
wurden, wie die schonen Untersuchungen von KORNHAUSER (1919) 
zeigen. Besonders sind es die Mannchen wieder, die sich in weib
licher Richtung andern, und zwar hangt das MaB der Veranderung, 

a 

b 
Abb. 85. Thelia bimaeulata. a J. b \2. 

(Nach KORNHAUSER.) 

was theoretisch sehr wich
tig ist, davon ab, ob die 
Infektion der Larve friiher 
oder spater erfolgte. Der 
a uffallendste Charakter, der 
auch zur Entdeckung des 
Phanomens fUhrte, ist die 
Korperfarbung. Das paras i
tierte Mannchen kann nam
lich vollstandig die Far
bung des Weibchens an
nehmen. Abb. 85 zeigt die 
Farbungs- und Formunter
schiede der normalen Ge
schlechter und Abb. 86 pa
rasitierte Mannchen, die in 
drei verschiedenen Stufen 
Gestalt undFarbe derWeib
chen annehmen. Die Bilder 
zeigen auch, was Messungen 
bestatigen, daB die GroBen
dimensionen des Korpers 
und seiner Teile parallel mit 
der Umwandlung der Far
bung von der mannlichen 
zur weiblichen Form fiihren. 

So werden die Fliigellanger, die Beine groBer, die charakteristische 
Kopfform wird weiblich, ebenso Einzelheiten der Mundwerk
zeuge. Das gleiche gilt fiir das Abdomen und seine einzelnen Teile. 
So hat das Weibchen ein dickeres Abdomen, das ja den heran
wachsenden Eiern Raum gewahren muB. Das parasitierte Mann
chen nimmt aber auch das dickere Abdomen an, und dazu eine 
gauze Reihe weiblicher Struktur- und Farbungseinzelheiten. 
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die letzten Feinheiten der Struktur, die die Spezies von Ver
wandten unterseheidet, nieht mehr ausgebildet werden. Was end
lieh die Gonaden betrifft, so verhalten sie sieh ahnlieh wie in den 
vorhergehenden Fallen: sie konnen versehieden weit gesehadigt 
sein, ohne jedoeh aufzuhoren, typisehe Eierstoeke oder Hoden zu 
sein. Einmal fand sieh aber, ahnlieh wie bei Sacculina und Andrena, 
aueh ein verweibliehtes Mannehen, das einen vollig normalen Hoden 

mit reifen Spermien besaB. Also aueh hier trifft der irrefiihrende Aus
druek parasitare Kastration gar nieht zu. SehlieBlieh ist noeh die 
wiehtige, von KORNHAUSER besonders hervorgehobene Tatsaehe zu 
erwahnen, daB das MaB der Verweibliehung der parasitiertenMann
ehen proportional ist dem Zeitpunkt, zu dem die Larve ange
stoehen wird, also: friihere Sehadigung, starkere Umwandlung. 

4. Die Interpretation. 
Die Ansiehten der alten Entdeeker der hier behandelten Pha

nomene bis zu PEREZ und GIARD konnen hier iibergangen werden, 
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KORNHAUSER hebt dabei besonders hervor, daB es sich nicht etwa 
um Annahme eines indifferenten Jugendkleides handelt. Ein sehr 
charakteristisches Bild sei 
in Ab b. 87 wiedergegeben, 
das die Anordnung der 
Harchen auf dem Riicken 
des 6.Abdominalsegments 
bei Weibchen, Mannchen 
und parasitierten Mann
chen zeigt. Viele Einzel
heiten der Abdominal
struktur, die sich ver
weiblicht, sind noch bei 
KORNHAUSER zu finden. 
Von allen diesen Veran
derungen zeigen aber die 
parasitierten Weibchen 
nichts oder fast nichts. 
Anders als diese Organe 
verhalt sich aber der Ko
pulationsapparat, der ja 
hier, wie bei allen Insek
ten, stark geschlechtsver
schiedenist. Erwirdnam
lich in beiden Geschlech
ternreduziert, erfahrt eine 
Entwicklungshemmung, 

ohne sich aber in del' 
Richtung des anderen Ge
schlechts umzuwandeln. 
KORNHAUSER machte nun 
die wieder fUr die Inter
pretation wichtige Fest
stellung, daB die Anlage 
des Kopulationsapparats 

a 

b 

Ahb.86a-c. Drei Typen intersexueller 6. 
(Nach KORNHAUSER.) 

schon sem fruh in der Larve stattfindet, bevor ein schadlicher Ein
fluB des Parasiten mi::iglich ist, und daB dann spater im parasitierten 
Tier die Entwicklung zuruckbleibt, also etwa del' Apparat nach 
der 4. Hautung so aussieht wie normal nach del' 3., und daB auch 

Goldschmidt, Sex. ZWischenstufen. 12 
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da damals noch die experimentelle Erforschung des Geschlechts
problems fehlte. Aber auch bis in die neueste Zeit sind erstaunliche 
Deutungender Phanomene zufinden. Bei den zahllosenZitaten, be
sonders des Falls der Sacculina inLehrbiichern und zusammenfassen
den Darstellungen, wird es als ganz selbstverstandlich angenommen, 
daB del' Parasit den Wirt kastriert, und daB dessen sexuelle U mwand
lungen die Folge der Kastration seien durch Ausfallen del' Sexual
hormone der Gonade. Die vorausgehende Darstellung zeigt nun, daB 
iiberhaupt von Kastration keine Rede sein kann. Gelegentlich mag 
vollige Kastration vorkommen, noch ofters aber sind die Gonaden 
nur in der Entwicklung gehemmt und enthalten alle Bestandteile, 
die zu einer etwaigen inneren Sekretion notig sind. Endlich aber gibt 
es ja bei allen drei Gruppen verweiblichte Mannchen mit normalen 
funktionsfahigenHoden. Dazukommt nun, daB wirvon einer inneren 
Sekretion del' Gonade del' Crustaceen gar nichts wissen. A priori 
ist sie sehr unwahrscheinlich, da sie den Insekten fehlt. Wirklich 
entscheidende Experimente sind aus technischen Griinden (ver
schiedenen Autoren und mir selbst) noch nicht gelungen. Dem 
einzigen positiven Resultat, IDMMERLI-BoVERIS (1926), stehe ich 
skeptisch gegeniiber. Sie fand, daB bei weiblichen Wasserasseln 
deren Ovar durch Rontgenstrahlen zerstort war, die der Brut
pflege dienenden Brutlamellen nicht ausgebildet wurden. In der 
vorliegenden Form kann dieser Versuch nicht als einwandfreier 
Beweis fiir Gonadenhormone betrachtet werden. 

BIEDL hat die (bei einem Mediziner vielleicht entschuldbare) 
Idee vertreten, daB die Verweiblichung des Inach1UJ d' durch einen 
weiblichen Parasiten erfolgt, der wie ein transplantiertes Ovar 
durch seine eigenen Geschlechtshormone wirkte. HARMS (1926) 
hat diese Idee ernsthaft diskutiert, und auch HAMMERLI-BoVERI 
erwahnt sie. Sacculina ist abel' bekanntlich ein typischer Herm
aphrodit. Wieder eine andere hormonale Idee wird von LIPSCHUTZ 
(1924a) und VAN OORDT (1928, 1929) vertreten. Sie vergleichen 
die Effekte bei Inachu8 mit denen beim kastrierten Huhn und 
meinen, daB die weibliche Form sich mehr einer neutralen Form 
nahert, die nach Kastration auftrete. Die Theorie ist falsch, weil 
es sich gar nicht urn Kastration handelt, weil bei dem Parallelfall 
der Andrena beide Geschlechter positive Charaktere des anderen 
annehmen und weil es endlich wohlbekannt ist, daB die Jugend
form der Krabben demMannchen gleicht! (POTTS und viele andere.) 

12* 
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1m Gegensatz zu solchen Theorien, die den wichtigsten Tat· 
sachen nicht Rechnung tragen, steht die Erklarung, die GEO. 
SMITH (1909-1912) zunachst fiir den lnachus·Fall aus seinen Vel'· 
suchen abgeleitet hat, die Theorie del' Stoffwechselreizung. 
SMITH folgerte, daB die Differenzierung del' sekundaren Ge· 
schlechtscharaktere nicht von del' Anwesenheit einer differen· 
zierten Gonade abhangig ist, sondern daB die Differenzierung 
sowohl del' primaren als sekundaren Geschlechtscharaktere davon 
abhangt, daB im Korper etwas Drittes erscheint, namlich eine 
formative Geschlechtssubstanz. Diesen SchluB suchte SMITH 
durch Untersuchungen iiber den Stoffwechsel normaler und sac cu· 
linisierter Krabben zu stiitzen (siehe auch ROBSON). Er fand, daB 
beim Reifen des normalen ,Veibchens Leber und Blut mit einer 
groBen Fettmenge iiberschwemmt werden und die gleiche starke 
Fettbildung fand er bei den sacculinisierten Mannchen. AuBerdem 
fand er in den "Wurzeln" del' Sacculina dotterahnliche Massen, 
die denen im normalen Oval' gleichen. Daraus schloB er, daB die 
Wurzeln des Parasiten ebenso wirken wie ein normales Oval', namlich 
so, daB sie aus dem Wirtskorper FeU an sich ziehen und dadurch die 
Leber zu erhohter Fettproduktion veranlassen. In beidenFallen wird 
also del' Stoffwechsel gleichartig verandert und die dabei entstehen· 
den Substanzcn sind die vorher genannten formativen Stoffe. 

Wir haben bereits 1920 (b) nun nicht nul' darauf hingewiesen, 
daB es sich wohl bei allen diesen Erscheinungen um Intersexualitat 
handele, sondern auch gezeigt, wie diese Theorie von SMITH, wenn 
von diskutabeln Einzelheiten befreit, tatsachlich sich in be
stimmter Weise del' Intersexualitatstheorie einreiht. Wir schrie
ben: "Wir glauben nun, daB in SMITHS Ideen trotzdem ein rich
tiger Kern steckt, del', wenn von del' iibers Ziel hinausschieBenden 
Kritik del' Hormonentheorie befreit, wichtige Zukunftperspektiven 
eroffnet. Die bisher betrachteten Tatsachen haben uns bis zu dem 
Punkt gefiihrt, an dem die Hormone del' geschlechtlichen Differen· 
zierung ihre Tatigkeit begannen. Uber die Art del' Wirkung del' 
Hormone haben wir uns bisher keine V orstellung gebildet. Sie ist 
natiirlich nichts Mystisches, sondern ein chemischer ProzeE. Am 
wahrscheinlichsten klingt es wohl, daB sich die Wirkung del' HoI'· 
mone auf den gesamten Stoffwechsel bezieht, und daB del' spezi
fische hervorgerufene Stoffwechselzustand selbst die letzte und 
direkte Ursache del' morphologischen Differenzierung zu einem 
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Geschlecht hin ist. 1st das richtig, so ware das in del' Tat die letzte 
AufkHirung, die wir uber das Geschlechtsproblem erhalten konnten 
und dazu eine, die exakter Analyse zugangig ist." 

Zu der gleichen Auffassung ist nun auch SALT gekommen, del' 
zeigte, daB die Auffassung von SMITH sich ohne weiteres der 1nter
sexualitatstheorie eingliedert. Dies ist jetzt tatsachlich ohne 
weiteres moglich, nachdem SALT den Beweis erbracht hat, der 
auch aus den berichteten Tatsachen der anderen Faile hervorgeht, 
daB es sich bei der falschlich so benannten parasitaren Kastration 
um echte 1ntersexualitat handelt. Fur aIle drei FaIle ist bewiesen, 
daB del' Grad der 1ntersexualitat proportional del' fruheren zeit
lichen Lage des Befallenwerdens mit dem Parasiten ansteigt. Das 
Eintreten einer vom Parasiten ausgehenden Wirkung ist also 
identisch mit dem Drehpunkt bei zygotischer 1ntersexualitat. 
Ferner ist flir Andrena und Thelia gezeigt, daB fur die inter
sexuellen Umwandlungen das Zeitgesetz del' 1ntersexualitat gilt 
und schlieBlich steht fest, daB die Gonaden des Wirts kausal nichts 
mit den intersexuellen Veranderungen zu tun haben, im Gegenteil 
selbst unter Umstanden (Inachus) davon betroffen werden. So reiht 
SALT auch mit Recht das Phanomen der 1ntersexualitat ein und 
flihrt auch richtig aus, wie das im einzelnen zu fassen ist. 

Wir sahen, daB die Wirkung del' Geschlechtsgene darin besteht, 
geschlechtskontrollierende Stoffe zu erzeugen, deren groBere Quan
titat die geschlechtliche Differenzierung kontrolliert, also forma
tive Sexualstoffe. Wir sahen, daB der Drehpunkt und damit 
1ntersexualitat eintritt, wenn die formativen Stoffe des anderen 
Geschlechts die Oberhand bekommen. Bei zygotischer 1nter
sexualitat tritt dies ein, wenn eine abnorme Genkonstitution am 
Ausgangspunkt die relativen Geschwindigkeiten del' beiden Re
aktionen gegen die normale Festlegung verschiebt. Bei dem hier 
betrachteten Phanomen tritt del' Drehpunkt im Rahmen normaler 
genetischer Konstitution ein, wenn del' Parasit beginnt, seinen Wirt 
zu schadigen. Somit bedingt del' Parasit das gleiche, wie bei zygo
tischer 1ntersexualitat die abnorme genetische Konstitution. Wie 
er das zustande bringt, daruber lassen sich verschiedene Meinungen 
aufsteilen: 1. Del' Parasit konnte direkt durch seine Ausscheidun
gen odeI' indirekt durch Abanderung des Stoffwechsels des Wirts 
die relativen Geschwindigkeiten der F -und M -Kurven beeinflussen, 
einen Schnittpunkt hervorrufen. 2. Der Parasit konnte direkt als 
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Stoffwechselprodukt einen Stoff erzeugen, del' mit del' weiblichen 
formativen Substanz, also dem Produkt del' F-Reaktion, identisch 
ist. 3. Del' gleiche Stoff konnte vom Wirt selbst als Folge seines ge
schadigten und abgeanderten Stoffwechsels gebildet werden. 4. Drei 
entsprechende Moglichkeiten konnten gegeben sein, wenn nicht del' 
weibliche Stoff erzeugt odeI' die weibliche Kurve beschleunigt wird, 
sondern umgekehrt, die mannlicheKurve gehemmt odeI' del' mann
liche Stoff verringert wird. Welche von diesen sechs Moglichkeiten 
verwirklicht wird, laBt sich aus den Tatsachen noch nicht ableiten. 
Abel' es ist klar, daB in diesel' Form die Idee von SMITH in del' seit
dem entwickelten allgemeinen Theorie del' Intersexualitat aufgeht. 

Wie wir am Ende del' Ableitung del' Theorie del' zygotischen 
Intersexualitat erortern muBten, ob etwa die formativen Ge
schlechtsstoffe, die in del' F- und M-Reaktion erzeugt werden, 
dem Hormonbegriff einzugliedern seien, so auch hier. Sichel' ist, 
daB solche Gonadenhormone, wie sie bei den Wil'beltiel'en eine so 
gl'oBe Rolle spielen, hier nicht in Betracht kommen. Wenn wir 
abel' den Begriff del' Hormone soweit erweitern wollen, wie es 
frillier S. 105 ausgefiihrt wurde, so konnen wil' auch hier von Hormo
nen sprechen, die die Sacculina ausscheidet odeI' den Wirt bilden 
laBt. Es ist abel' vielleicht doch besser, das zunachst zu lassen, 
um nicht den del' Verhaltnisse del' Wirbellosen unkundigen Hor
monentheoretikern AniaB zu geben, durch MiBverstehen weitere 
Verwirrung zu stiften. Erst wenn man sich darauf einigt, den 
Hormonbegriff rein chemisch zu fassen, unabhangig von Hel'kunft 
und Verteilungsmodus del' Hormone, konnte man auch hier von 
Hormonen sprechen. Das folgende Kapitel wird zeigen, daB dies 
in del' Linie del' zukiinftigen Entwicklung liegt. 

Anhang. Anhangsweise sollte hier darauf hingewiesen werden, 
daB es bei Ameisen ein verwandtes Phanomen gibt, die Erzeugung 
von Intercasten, wie es WHEELER in Parallele zu den Intersexen 
nannte. Die ganze Literatur des Gegenstandes ist neuerdings von 
WHEELER (1928) und VANDEL (1930) zusammengestellt worden. Es 
handelt sich darum, daB Soldaten, die von Mermis infiziert werden, 
die Charaktere von Arbeitern und Weibchen annehmen, indem von 
der Infektion an die genetisch bedingteEntwicklung zumN eutrum zu 
einel' weiblichen Entwicklung umspl'ingt. Die Analogie zur Interse
xualita t und speziell zu den in diesem Ka pitel behandelten Fallenliegt 
auf del' Hand und wurde auch von WHEELER wie V ANDEL erkannt. 



c. Der Ifall der Bonellia. 
1. Die Grundtatsachen. 

Bonellia (die Arten viridis und jUliginosa untersucht) ist ein 
Wurm aus der Klasse der Gephyreen, beruhmt wegen seines ex
tremen Geschlechtsdimorphismus. Das Weibchen besitzt einen 
pflaumengroBen K6rper mit einem sehr langen, sehr dehnbaren 
Russel (Abb. 88), das Mannchen ist ein mit bloBem Auge kaum 
sichtbares Wurmchen (Abb. 88), das entweder im Uterus des Weib
chens (B. viridis) oder an seiner K6rperoberflache angeheftet 
(B. juliginosa) lebt. DasMannchen ist also als ein (auf demLarven
stadium stehengebliebenes) Zwergmannchen zu bezeichnen. Der 
unterschiedliche Bau der beiden Geschlechter ist aus der gleichen 
Abbildung zu ersehen. Das embryonale Weibchen besitzt vorn die 
Russelanlage (Rit), dann einen Darm, der in Vorderdarm (VD), 
Mitteldarm (MD) und Enddarm (ED) gegliedert ist. Neben dem 
After finden sich die Analblasen (Abl). Md ist der Mund, Coe die 
Leibesh6hle und Bm das Bauchmark. AuBerdem besitzt das Weib
chen ein Borstenpaar B. Das Ovar ist auf diesem Stadium erst 
als primitive Anlage vorhanden. Das Mannchen besitzt keinen 
Russel, nur ein enges C6lom, in dem die Spermatogenese vor sich 
geht (Sp). Der lHitteldarm (.111 D) ist blind geschlossen. Analblasen 
und Borsten fehlen. Am V orderende mundet der Samenschlauch 
aus, der aus einem Sack (Sa), dem Samentrichter (Satr) und einem 
Ausfiihrgang besteht. 

N ormalerweise entwickelt sich aus den Eiern der Bonellia eine 
freischwimmende Larve vom Trochophora-Typ, die indifferente 
Larve. Wie schon SPENGEL (1879) ·wuBte, und BALTZER (1914 bis 
1928) in einer Serie wichtiger Experimentalarbeiten genau unter
sucht hat, denen, wenn nicht anders erwahnt, die folgenden Daten 
entstammen, setzen sich manche von diesen Larven am Russel 
eines Weibchens an, bleiben da etwa 3 Tage festgeheftet und 
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wandeln sich dabei in Mannchen um. Andere Larven machen diesen 
Russelparasitismus nicht mit, bleiben freilebend, sinken schlieBlich 
zu Boden und wachsen zu Weibchen aus. Gibt man im Experiment 

Abb. 88. 1 Erwachsenes ~ in Bauchansicht, auf etwa liz verkleinert. Im Rumpf sind ein
gezcichnet die Borsten (B), der Uterus mit der eiergefiillten Hauptkammer (Ut) und der 
Yorkammcr (Vk), die nach aulJen miindet, und in der die 3 leben. Rechts neben der Vor
kammcr liegt der Trichter, der yom OOlom in die Hauptkammer fiihrt, und durch den die 
reifen Eier in den Uterus aufgenommen werden. Das ganze Tier ist lebhaft griin gefiirbt. 
Rechts neben 1 ist ein Stiick einer abgelegten Eierschnur (nach SPENGEL) abgcbiJdet. Die 
Befruchtung geschieht beim Durchtritt der Eier durch die Uterusvorkammer unmittelbar 
vor der Ablage in das Wasser. - 2 Indifferente schwiirmende Larve in Bauchansicht, nach 
Verlassen der Gallerthiille. Es sind eingezeichnet die beiden Wimperkranze (Fir unci Tt1') , 
deren vorderer einen grolJen praoralen Korperabsehnitt abgrenzt (VA), in dem zwei "Augen
flecken" liegen. Dieht hinter dem vorderen Wimperkranz liegt die bliischenfOrmige Anlage 
des vordersten Darmabschnittes (Ubi). Der griilJte Teil del" Larve wird ausgefiillt von dem 
umfangreiehen blindgeschlossenen Mitteldarm (MD). Die Epidermis ist bewimpert und 
griin pigmentiert (in der Abbildung dureh feine Tiipfelung angegeben). Yergr. etwa 30/1. 
Aus dem Stadium der indiffereuten Larve, das verschieden lange danern kann, gehen die 
iibrigen Formen 3-7 hervor, und zwar die jungcn weibliehen Tiere (3) naeh ciner freien 
Entwicklung von wenigen Tagen, die 3 (4) aber mit ciner parasitisehen Entwicklungs
periode am Riissel eines iilteren weibliehen Tieres. In 1 sind solehe parasitisehe "Riissel
larvcn" (Rill) eingezeiehnet. Die Intersexe 5-7 entstehen bei kiinstlich abgekiirztem 
Riisselparasitismus, in geringem Prozentsatz aueh bei freier Entwieklung. - 3 Embryonales 
~ in Bauchansicht. Es besitzt mit Ausnahme des Uterus aile weibliehen Organe; einen 
peristaltiseh sieh kontrahierenden unbewimperten Rumpf mit geraumigem OOlom (Cae), 
einen kurzen bewimperten Riissel (Ru), ein durehgehendes Darmrohr mit dem Mund (kID) 
an der Basis des Riissels, mit Vorderdarm (VD), Mitteldarm (1l1D) und Enddarm (ED), 
der am Hinterende des Rumpfes dureh den After nach aulJen miindet. In der ventralcn 
Jlfitteliinie verlauft das Bauchmark (Bm). Es gcht nach vorn in den Sehlundring iiter, 
der den ganzen Riissel durchlauft. Hinter dem Mund liegen auf der Ventralseite die zwei 
Borsten (B). Der Rumpf enthiilt drei Exkretionsorgane, von denen zwei nur voriibergehende 
Bildungen sind: vorn die Protonephridien, weit hinten im Rumpf die Metanephridien und 
ganz hinten die Analblasen (Abl), die im After nach aulJen miinden und sieh zu den dauernden 
Exkretionsorganen des 'I weiter entwiekeln. Ein Ovar ist schon im embryonalen " als ein 
Zellenstrang am Bauchmark entlang ausgebildet (in der Abbildung nieht gezeichnet). Wie 
die indifferente Larve ist aueh das jungc 'I griin pigmentiert. Vergr. etwa 30/1. - 4 Reifes <5 
in Bauehansieht. Die Korperform ist langgestreckt, wnrmartig. Ein Russel fehlt. Das 
OOlom ist eng. In seinen Buehten liegen Spermatogenesestadien (Sp) versehiedenen Alters. 
Der grolJte Teil des Ooloms wird hier wie in der indifferenten Larve von dem blind
gesehlossenen Mitteldarm (MD) ausgefiillt. In der ventralen Mittellinie liegt das Bauch
mark (BM). das nach vorn in cinen engen Schlundring iibergeht. Am Vorderende liegen 
die Protonephridien, weit hinten im OOlom die Metanephridien. Analblasen und Borsten 
werden nieht gebildet. Am Vorderende miindct der Samenschlauch aus, der aus einem 
mit Spermien gefiillten geranmigen Sack (Su), einemlangen Ausfiihrgang nnd einem seitlieh 
anhiingenden Trichter (Satr) besteht, dureh den die reHen Spermien aus dem OOlom in den 
Sack aufgenommen werden. Die Epidermis tragt iiberall Oliien unel enthiilt wenig griines 
Pigment. Vergr. etwa 30/1. - 5 Starkweiblicher Intersex. Die Organisation ist iiberwiegend 
weiblich: Rii.sel, aufgeblahter Rumpf, weiter Schlundring, Borsten, Analblasen, Enddarm 
sind vorhanden. Nllr die Vorderdarmanlage (oft auch der Riissel) ist nicht typisch weiblich 
entwickelt, soudern auf einem uncntwickclten Zustand stehen geblieben. Das OOlom enthiilt 
oft einigc Spermienbiindcl (Sp). Vcrgr. etwa 30/1. - 6 Mittlerer Intersex. DaB Vorderende 
ist in maunliehcr Art verkiirzt lmd entpigmentiert. Die Epidermis ist wie heim 3 iiberail 
mit OHien bedeckt. Del' Schlundring, das Oolom und damit der ganze Rumpf sind nur 
miil.lig erweitert (miinnlicher Einschlag). Ais weibliehe Organe sind noeh die Borsten und 
der Enddarm ausgebiJdet. 1m Oolom oft Spermienbiiudel. Der Vorderdarm hat Samen
schlauchcharakter. Vergr. etwa 30/1. - 7 Stark mannlichcr Intersex in Bauchansicht. 
Die ganze Organisation ist mannlich mit Ausnahme eines weiblichen Enddarmes und ofter 
auch weibliehor Borstcn (B). Der Samensehlauch (Sa) ist moistens unternormal entwickclt. 

Vergr. etwa 30/1. (Nach BALTZER.) 
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einer Anzahl Larven Russelstucke zum Ansetzen, so setzt sich die 
Mehrzahl an und wird zu Mannchen. Gibt man keine Russelstucke 
oder alte Weibchen, so wird die Mehrzahl der Larven zu Weibchen. 
LaBt man endlich die Larven am Russel parasitieren und unter
bricht diesen Zustand schon nach mehr odeI' minder langeI' Zeit, 
so werden Intersexe mit einem Gemisch mannlicher und weiblicher 
Charaktere erhalten. In Abb. 88,5 ist ein stark weiblich gebauter 
Intersex abgebildet. (Wir reden nicht wie fruher von mannlicher 
und weiblicher Intersexualitat. Ob es das gibt, wird erst spater 
diskutiert.) In dem sonst weiblichen Bau ist der Vorderdarm (der 
dem Samenschlauch der Mannchen homolog ist) nicht ausgebildet. 
Manchmal finden sich in del' Leibeshohle Spermienbundel. Abb.6 
del' gleichen Figur zeigt einen mittleren Intersexen. Ihm fehlt 
del' mannliche Russel, und die Raut ist wie beim 6" mit Cilien 
bedeckt und pigmentarm. Colom und Nervensystem sind etwa 
intermediar. Spermienbundel sind vorhanden. Von weiblichen 01'
ganen sind Borsten und Enddarm ausgebildet. Del' Vorderdarm 
hat den Charakter eines Samenschlauchs. Abb. 7 endlich zeigt ein 
Intersex von stark mannlichem Typ. Weiblich sind nur Enddarm 
und Borsten. 

2. Die Rlisselstofl'e. 
Das Rauptinteresse wendet sich zunachst del' merkwurdigen 

Tatsache zu, daB eine am Russel sich anheftende Larve mannlich 
wird odeI' bei ungenugender Anheftungszeit intersexuell. Es liegt 
nahe anzunehmen, daB bei diesem V organg irgendein Stoffuber
tritt von Russel zu Larve stattfindet. BALTZER suchte diese An
nahme zuerst durch Vitalfarbungsversuche zu beweisen. Tatsach
lich fand er, daB Vitalfarbstoffe yom Russel in die angeheftete 
Larve ubertreten. Es war somit mit Ausscheidungsstoffen des 
Russels zu rechnen. Der nachste Schritt war dann, die Wirkung 
von Organextrakten auf die indifferente Larve zu untersuchen. 
Tatsachlich gelang es, durch Russelextrakt ohne Anwesenheit von 
alten Weibchen odeI' Russelstucken indifferente Larven zur mann
lichen Entwicklung zu bringen, wenn auch nicht so vollkommen 
wie im Normalfall. Noch bessere Wirkung hat ein wasseriger Ex
trakt des Bonellia-Darms, dem die schadigende Wirkung fehlt, 
die del' Russelextrakt leicht hat. Folgende Tabelle BALTZERS illu
striel't einen solchen Versuch: 
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Darm getrocknet in H20 

1:6000 

1:9000 

Nach 19 bzw. 17 Tagen Einwirkung 

8 Larven stark vermannlicht 
3 Larven weniger " 
7 Larven indifferent geblieben 
3 Larven tot 

10 Larven stark vermannlicht 
3 Larven weniger 
2 Larven Intersexe 
2 Larven Weibchen 
5 Larvenindif£erent 

Del' Extrakt, del' diese Wirkung zeigt, reagiert alkalisch und 
wird durch Kochen in seiner Wirkung nicht geandert. AnschlieBend 
an diese Versuche gelang es abel' HERBST (1928, 1929), die gleiche 
Wirkung mit noch einiacheren Mitteln zu erzielen. Zucht in
differellter Larven in 1/400 normaler SalzsaurelOsung in Seewasser 
wirkte ebenialls vermannlichend; als beste Lasung, die vollstandig 
sichel' arbeitet, erwiessich 20ccmSeewasser + 1/2 ccm 1/10 n.HCl. 
Dabei wird del' Ph-Wert des Wassel's von etwa 8 auf 5,6 herabge
setzt. Es ist abel' natig, daB diese Herabsetzung taglich wiederholt 
wird. Bei solcher Methode gelang es, bis uber 90% derindifferenten 
Larven zu vermannlichen. Das wirksame Agens kann naturlich 
nicht die saure Reaktion sein, da BALTZERS alkalischer Extrakt 
ebenso wirkte. Auch HERBST fand eine weitere Vermannlichungs
methode in alkalischer Lasung, namlich mit alkalisch reagierendem 
kunstlichem Seewasser, in dem die Larven 18 Stunden geschwenkt 
wurden. Sowohl das Schwenken als auch das kunstliche Seewasser 
waren dabei unerla13lich. All diese Versuche zeigen somit, daB es 
eine Veranderung des chemischen Milieus, und zwar sichtlich eine 
recht einiache Veranderung ist, die die indifferente Larve zu mann
licher Differenzierung veranlaBt. Normalerweise liefert del' Russel 
del' angehefteten Larve die betreffenden Stoffe. 

3. Die Entstehung del' Intel'sexe. 
Es wurde bereits oben erwahnt, daB BALTZER fand, daB Inter

sexe entstehen, wenn Larven nach nicht genugend langeI' An
heftungszeit vom RussellosgelOst wurden und daB del' Intersexua
litatsgrad etwa del' Anheftungszeit proportional war. Intersexe 
treten abel' auch in anderen Versuchen auf, und es ist auBerordent
lich schwer, in ihr Erscheinen Ordnung zu bringen. So werden z. B. 
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bei freier Aufzucht der Larven ohne Riisselstoffe ja vorwiegend 
Weibchen erhalten, daneben aber Intersexe und Mannchen. Folgen
des sind ein paar Einzelfiille nach BALTZER: 

a) Aus 100 Larven frei aufgezogen entstanden 78 ~, 7 Intersexe, 
6 Mannchen, 2 Indifferente. b) Von 98 Larven entstanden 9l ~, 
26',1 Indifferente und keine Intersexe. c) Weitere Zuchten gaben 
417 ~, II Intersexe, 24 6'. Aber auch die vermannlichenden Ex
traktversuche ergabenIntersexe, z. B. ein Versuch 326',7 schwach 
intersexuelle 6', 3 mittlere Intersexe, 5 mehr weibliche Intersexe 
und 5 fast weibliche Tiere. Nicht anders ging es in HERBSTS Ver
suchen. Auch hier traten in den Vermannlichungsexperimenten 
neben Mannchen auch In,tersexe verschiedenen Grades auf, und in 
den Kontrollzuchten ohne Vermannlichung erschienen auch Inter
sexe. Endlich muB noch ein merkwiirdiger Fall von BALTZER 
erwahnt werden. Bei einer Versuchsserie mit Verweiblichung bil
deten aIle spater sich entwickelnden Weibchen zuerst Sperma
biindel aus. Wiederholungen des Versuchs mit anderem Material 
ergaben aber das Resultat nicht mehr. Auch zu den Intersexuali
tatsversuchen mit vorzeitiger Ablosung vom Riissel ist noch eine 
bemerkenswerte Tatsache zuzufiigen: Sind die Larven beim An
setzen an den Riissel jung gewesen, so geben sie nach AblOsung 
mehr weibliche Intersexe; sind sie aber alt gewesen, so liefern sie 
bei gleich langem Parasitismus mehr mannliche Intersexe. 

Wir sehen somit daB Intersexe entstehen sowohl bei unter
brochenem Vermannlichungsvorgang, als auch in unbehandelten 
Verweiblichungszuchten, als auch in mit Losungen behandelten 
Vermannlichungszuchten. 

Bei allen bisher besprochenen intersexen konnten wir fest
stellen, daB ihr Bau sich aus dem Zeitgesetz der Intersexualitat 
erklart. Tatsachlich hatte ja BALTZER dieses Gesetz zuerst bei den 
Bonellia-Intersexen beobachtet und geschlossen, da;B die Organe, 
die sichwahrend der Anheftung differenzieren, mannlich werden, 
die, die sich nach der AblOsung differenzieren, aber weiblich. Die 
Intersexe waren somit aIle nach unserer Definition mannliche 
Intersexe, d. h. zuerst mannlich, dann weiblich determiniert. 
Neuerdings glaubt aber BALTZER (1928) die Intersexe anders er
klaren zu sollen. Er findet namlich, daB der mannliche Einschlag 
bei schwacher Intersexualitat nur den Vorderkorper angreift, erst 
bei stark mannlicher Intersexualitat ergreift die mannliche Aus-
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bildung auch den hinteren 
Rumpfabschnitt, wo sich 
der weibliche Enddarm fin
det. Er nenntdiesdie Vorn
Hintenregel und gibt zu 
ihrer Illustration die neben
stehende Tabelle, in der 
die Organe von links nach 
rechts entsprechend der 
Lage von vorn nach hinten 
angeordnet sind. 

BALTZER stellt sich nun 
vor, daB die Riisselstoffe 
von der Anheftungsstelle 
der Larve am Vorderende 
aufgenommen werden und 
vonda aus sich nachhinten 
durch den Korper verbrei
ten, wie es Vitalfarbstoffe 
tatsachlich sichtbar tun. 
Er halt es aber auch fUr 
moglich, daB die Organe 
des V orderendes leichter 
auf die Riisselstoffe an
sprechen, so daB ein Emp-

findlichkeitsgradient. im 
Sinne CHILDS von vorn 
nach hinten vorlage. 

Angesichts dieser Tat
sachen miissen wir uns nun 
fragen, ob es sich wirklich 
hier um Intersexe im Sinne 
unserer Definition handelt. 
Wir miissen uns dabei zu
llachst klar werden, daB 
die im AnschluB an BALT

ZER benutzte Terminologie 
irrefiihrend ist. Es wurde 
em lange am Riissel an-
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geheftetes Individuum als stark mannliches Intersex bezeichnet 
und ein kurz angeheftetes als ein schwach mannliches. Dies 
ist aber falsch. Die indifferente Larve hat die Maglichkeit zu 
mannlicher und weiblicher Differenzierung. Sie schlagt aber 
die mannliche Richtung nur ein, wenn die Russelstoffe auf sie 
wirken. 1m Russelversuch ist also das Individuum zunachst 
indifferent (was das sein mag, ist erst spater zu besprechen) 
und dann mannlich. Vom Moment der zu friihzeitigen AblOsung 
an vollendet sich die Entwicklung weiblich. Somit haben wir 
mannliche Intersexualitat vor uns, und zwar bei friiher AblOsung 
ein hochgradig intersexuelles Mannchen namlich mit starkem 
weiblichem Einschlag, bei spater Ablasung ein schwach inter
sexuelles Mannchen, namlich mit schwach weiblichem Einschlag. 
Nur diese Bezeichnungen sollten benutzt werden an Stelle der 
verwirrenden Bezeichnungen von BALTZER und HERBST, die die 
Schwierigkeiten des Gegenstandes noch vergroBern. Bei dieser 
Sachlage haben wir tatsachlich echte Intersexe im Sinne der Defi
nition vor uns, und der Moment der Ablasung entspricht dem 
Drehpunkt. (Nur in einem Punkt ist die Definition nicht erfiillt, 
namlich darin, daB mannliche Intersexe genetische Mannchen sein 
sollten, wahrend wir hier zunachst von indifferenten Larven aus
gingen. Die Diskussion dieses schwierigen Punkts muB einem 
besonderen Abschnitt vorbehalten bleiben.) Das Zeitgesetz der 
Intersexualitat ist also in der Reihe mannlich - Drehpunkt -
weiblich erfiillt. Gar nichts hat es aber in diesem Fall damit zu 
tun, in welcher Reihenfolge die Organe sich normalerweise beim 
Weibchen differenzieren, ein Punkt, den BALTZER sichtlich nicht 
bemerkt hat. In der weiblichen Phase der Intersexen wird alles 
weiblich, was noch nicht mannlich differenziert ist. Falls die 
mannliche Differenzierung im Gegensatz zu anderen Formen und 
als Folge der absonderlichen Riisselwirkung von vorn nach hinten 
erfolgt, so wird eben weiblich, was hinten noch iibrigbleibt. Ware 
die mannliche Differenzierung gleichmaBig iiber den ganzen Karper 
fortschreitend, so kannte nach dem Drehpunkt im ganzen Karpel' 
noch weiblich werden, was nicht fertig differenziert ist. Irgendeine 
andere Reihenfolge ware auch denkbar. Wenn also BALTZERS 
Vorn-Hintenregel richtig ist, so andert sie nichts am Zeitgesetz 
der Intersexualitat, das auch hier gilt, sondern gibt ihm nur als 
Folge der mannlichen Determination von auBen (durch die Russel" 
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substanz) eine andere entwicklungsgeschichtliche Auswirkung. 
Klarheit iiber diesen Punkt ist zum Verstandnis des Ganzen notig. 

4. Das genetische Geschlecht. 
Wenn wir spater versuchen wollen, die bisher beschriebenen 

Tatsachen im Rahmen der gesamten Theorie des Geschlechts und 
der 1ntersexualitat zu verstehen, so miissen wir uns nunmehr die 
Frage nach dem genetischen Geschlecht bei Bonellia vorlegen. 
Bei allen bisher beschriebenen Fallen konnte kein Zweifel dariiber 
bestehen, daB genetische Weibchen und Mannchen vorhanden sind, 
die unter gegebenen Umstanden intersexuell werden. Wie steht 
es nun damit bei Bonellia? 1st dieser Wurm, ebenso -wie seine 
Verwandten, genetisch zweigeschlechtig~ Das bedeutet also die 
Frage, ob, sichtbar oder unsichtbar, ein Geschlechtschromosomen
mechanismus vorhanden ist, der dafiir sorgt, daB zwei genetische 
Geschlechtskonstitutionen erscheinen, namlich F F M m =~, F F M ~f 
=6' oder MMFt =6', M~fFF =~. Zunachst ist da zu fragen, 
welche anderen Moglichkeiten der genetischen Konstitution ge
geben sind. Die folgenden sind zu erwagen: 1. Bonellia ist zwittrig, 
d. h. daB genetisch die F- und M-Gene so vollstandig gegenein
ander ausbalanciert sind, daB nur durch ein weiteres inneres odeI' 
auBeres Agens die Entscheidung zugunsten des einen oder anderen 
gefallt wird. Genetisch sind aIle 1ndividuen gleich. 2. Bonellia ist 
ein protandrischer Zwitter, d. h. ein Zwitter, bei dem die Ablaufe 
del' F- und M-Reaktionen so eingestellt sind, daB die M-Reaktion 
zuerst schneller ablauft und die Differenzierung beherrscht, dann 
aber abklingt und del' F:Reaktion das Feld iiberlaBt. Auch hier 
sind aIle 1ndividuen genetisch gleich. 3. Es besteht die Moglich
keit, daB Bonellia eine Art von Ubergang zwischen Zweigeschlech
tigkeit und Zwittertum darstellt, etwa so, daB Fund JJI bei den 
meisten Eiern gegeneinander ausbalanciert sind, daB aber eine 
Fluktuation nach beiden Seiten stattfindet, so daB es also sozu
sagen mehrere genetische Geschlechter gibt, namlich in del' Mitte 

del' Variationsreihe des Wertes ~ ausbalancierteZwitter mit iiber

wiegender weiblicher Tendenz, nach del' einen Seite mehr mann
lich bis vielleicht ganz mannlich determinierte Tiere, nach del' 
anderen Seite entsprechend mehr weibliche, wie das folgende 
Schema andeutet. : 
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o b h d b' {Zwitter mit etwas weib- \ b h db' .. 
T - a ne men IS licher Tendenz Jane men IS - cS 

FF 
Jl M = > 1 ----~ etwas ii.ber 1 » < 1 

Was lehren nun die Tatsachen ~ Da ist zunachst festzusteilen, 
daB das Vorhandensein zweier genetischer Geschlechter zu je 50% 
wie bei anderen zweigeschlechtigen Tieren hochst unwahrschein
lich ist. Denn sowohl BALTZER wie HERBST berichten iiber viele 
Experimente, in denen ohne Riisselextrakt fast aile Larven weiblic'h 
wurden und mit Riisselextrakt bzw. den anderen Vermamllichungs-

c! 

t 
} 

Abb. 89. Kurvenschema fiir die genctischcn Verhliltnisse der BonelUa. Erkliirung im Text. 

methoden fast aile mannlich. Von dem typischen genetischen Ge
schlechtsverhaltnis 1: 1 kann also sichel' nicht die Rede sein. 
Abel' auch die Annahme, daB ~lle Larven ausbalancierte odeI' pro. 
tandrische Zwitter sind, also genetisch gleich und nul' phanoty
pisch zu einem odeI' dem anderen Geschlecht gezwungen, stimmt 
nicht mit den Tatsachen iiberein. Denn erstens gibt es Larven, die 
sich besonders leicht am Russel festsetzen und zu d' werden und 
andere, die nicht dazu zu bringen sind. Zweitens verwandeln sich 
auch ohne Russelwirkung schlieBlich doch noch einige Larven zu 
Intersexen odeI' richtigen Mannchen. Drittens werden in den che
mischen Vermannlichungsexperimenten immer auch eine mehr 
odeI' mindel' groBe Zahl von Tieren zu Intersexen odeI' Weibchen. 
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Dies sieht eben doch nach genetischen Verschiedenheiten aus, die 
denn auch von BALTZER, HERBST und SEILER (1927 a) angenommen 
werden. Es bleibt somit als genetische Grundlage der Geschlechts
bestimmung von Bonellia die oben ausgefillirte dritte Moglichkeit, 
zu der auch BALTZER am meisten neigt. Fiir sie spricht, daB in den 
Experimenten zweifellos, wenn auch nicht in groBer Zahl, Indivi
duen vorkommen, die der Verweiblichung, andere, die der Ver
mannlichung nicht zuganglich sind, neben weiteren, die dem einen 
wie anderen mehr oder weniger Widerstand entgegensetzen. Wir 
konnen diese Auffassung BALTZERS, der wir uns anschlieBen, am 
einfachsten im Kurvenschema, nach Art der frillier benutzten, 
zum Ausdruck bringen, das in Abb. 89 wiedergegeben ist. Es 
stellt genau das gleiche dar, wie das soeben benutzte Schema 
(S. 192 oben), das sich dann auch rechts findet, und zeigt die Typen 
von Individuen nach den Reaktionskurven von Fund M. Die 
Kombination F1J.l wird ohne Russelstoffe weiblich, mit Russel
stoffen mannlich, F M 2 immer mannlich, F M 4 immer weiblich, 
wahrend FMl und FMa schwer zu verweiblichen bzw. zu ver
mannlichen sind. 

5. Rtisselwil'kung ulld Illtel'Sexe. 
N unmehr mussen wir versuchen, die merkwiirdige geschlechts

bestimmende Russelstoffwirkung im Rahmen del' gesamten Ge
schlechtstheorie zu verstehen. Es liegen bisher drei Versuche in 
diesel' Richtung vor, die sich aIle innerhalb des gleichen Rahmens 
bewegen und aIle drei verschiedene Modifikationen des gleichen 
Gedankengangs darstellen, bedingt durch die fortschreitende Er
kenntnis der Tatsachen. Die ersten beiden Versuche stammen vom 
Verfasser (1920b, 1926c), der letzte ist eine von SEILER (1927a) 
vorgeschlagene Verbesserung, die wir fUr die beste bisher vor
liegende Erklarung halten, und die den bisher bekannten Tatsachen 
am meisten gerecht wird. SEILER arbeitet auch mit unserer Ge
schlechtstheorie, die es erfordert, daB die Tatsachen durch die 
Wirkung von drei Variabeln el'klart werden, namlich den relativen 
Geschwindigkeiten del' F-Reaktion, der M-Reaktion und del' all
gemeinen Entwicklung. Die El'klal'ung fur die Wirkung del' Russel
stoffe ist dann die, daB sie die relative Geschwindigkeit der M
Reaktion el'hoht. 1m AnschluB an BALTZER wil'd fUr die genotypi
sche Grundlage der Geschlechtsbestimmung die Annahme gemacht, 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 13 
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die wir im vorigen Abschnitt, vielleicht etwas klarer als bei BALTZER 
und SEILER, entwickelt haben. Es bleibt also mit SEILER zu zeigen, 
daB innerhalb des Kurvenschemas Abb. 89 eine Beschleunigung 
der M-Kurve durch die Russelstoffe tatsachlich die erhaltenen 
Resultate wiedergibt. Das Schema Abh. 90 mag dies klarmachen. 
Wir nehmen vier genetische Konstitutionen an, von denen am 
haufigsten die Kombination F M mit nur geringem Uberwiegen der 
Geschwindigkeit von Fist. Sich selhst uberlassen, wird eine solche 
Larve weiblich. Die mit 6 bezeichnete Rohe der Ordinate stellt 
die Konzentration der M-Stoffe dar, bei der Mannlichkeit venvirk-

d'l,r----------;-----r--------r-~__,-cI' 

Abb.90. Kurvenschema zur Geschlechtsbcstimmnng der Bonellia. Erkliirung im Text. 

licht wird. Findet die Anheftung am Russel zu dem Zeitpunkt R 
statt, so wird die M-Kurve so beschleunigt, daB ein 6 entsteht, 
wie die beschleunigte gestrichelte Kurve zeigt. Wird bei gleicher 
genetischer Beschaffenheit F M die Larve zum Zeitpunkt Al yom 
Russel abge16st, so hort die Beschleunigung von M auf, das nun 
in der horizontalen Linie weitergeht, mit der F-Kurve bei D einen 
Schnittpunkt hat, den Drehpunkt. Es entsteht ein mannliches 
Intersex. Wiirde die Ab16sung aber erst zum Zeitpunkt A2 er
folgen, so wurde ein 6 erhalten, da nun ein Schnittpunkt mit F 
fiir die gehemmte M-Kurve nicht mehr moglich ist. Raben wir 
die seltenere genetische Konstitution F Mr, also das, was wir als 
genetisches Mannchen bezeichnen konnten, so wird das Indivi-
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duum, sich selbst uberlassen, langsam einMannchen (Spatmannchen 
BALTZERS). Mit Russelwirkung wird es aber schnell vermannlicht 
(gestl'ichelte Kurve M 1) und selbst fruhe AblOsung ist wirkungslos. 
Bei der stark weiblicheIi Konstitution F M2 genugt die Russel. 
wirkung ebenfalls zur Vermannlichung durch Beschleunigung von 
M2 zur gestl'ichelten Kurve. AblOsung zum Zeitpunkt Al laBt 
die Larve weiblich (die horizontale M 2-Kurve von Al ab ist nicht 
eingezeichnet). Ab16sung zum Zeitpunkt A2 aber f:uhrt zum Dreh
punkt Db also einem mehr mannlichen Intersexualitatsgrad. Die 
Larven FMa endlich sind genetische Weibchen, die nicht zu ver
mannlichen sind, da zum Zeitpunkt W bereits die weibliche Deter
mination abgeschlossen ist. In weitere Einzelheiten zu gehen er
iibl'igt sich, denn es handelt sich ja nicht darum zu zeigen, daB 
gel'ade dieses Schema jede Einzelheit erklart, sondern nur darum, 
daB die Experimentaltatsachen wirklich begreiflich sind, einmal 
durch Annahme der abgeleiteten genetischen Konstitution, sodann 
im Rahmen des Prinzips del' relativen Geschwindigkeiten der F
und M-Reaktionen. 

13* 



D. Die. Intersexualitat del' Wirbeltiere. 
In der Gruppe der Wirbeltiere sind Intersexualitatserscheinun

gen sehr haufig. Ihre Analyse ist aber sehr viel weniger sicher als 
bei den Wirbellosen. Denn erstens ist auch in den beststudierten 
Fallen die genetische Seite des Problems ungeniigend aufgeklart. 
Zweitens aber treffen wir bei den Wirbeltieren ein N ovum, den Ein
fluB del' Sexualhormone auf die Ausgestaltung del' auBeren Ge
schlechtscharaktere. 1m Einzelfall ist es deshalb notig, sorgfaltig 
den EinfluB der Hormone von dem der genetischen Grundlage zu 
sondern, und das ist nicht immer leicht. Das ist vielleicht auch 
der Grund, weshalb gerade bei den hoheren Wirbeltieren ein be
trachtliches Durcheinander der Auffassungen herrscht, das aller
dings auch zum Teil durch Unkenntnis der genetischen Seite des 
Problems verschuldet ist. 

1. Die Fische. 
Bei den Fischen werden wohl die verschiedenartigsten Ge

schlechtsverhaltnisse vorgefunden, die iiberhaupt innerhalb einer 
einzelnen Tiergruppe auftreten. Dabei spielen auch Intersexuali
tatserscheinungen eine Rolle, die aber von den bisher betrachteten 
sich dadurch unterscheiden, daB sie nicht abnorme Vorkommnisse 
sind, sondern in die normale Lebensgeschichte der Art hinein
gehoren. Zu ihrem Verstandnis sind zunachst kurz ein paar Vor
fragen zu beantworten. 

a) Sexualhormone. 
Bis heutehaben wir noch keine sichereNachricht dariiber, ob bei 

Fischen bereits echte Sexualhormone vorkommen, die die auBeren 
Geschlechtszeichen beeinflussen. A priori ist zu erwarten, daB sie 
vorkommen, da es bei. den Fischen typische Brunstzeichen gibt, 
wie Hochzeitskleid und ahnliches, die sonst bei den Wirbeltieren 
stets unter hormonalem EinfluB stehen. Die bisherigen Experimen-
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talergebnisse sind abel' noch auBerst mager, wenn auch viele Au
toren aus allgemeinen Beobachtungen auf die Anwesenheit von 
Sexualhormonen schlieBen. Die einzige mir bekannte groBere 
Serie von Kastrationsversuchen an del' Pfrille (Phoxinus laevis) , 
die KOPEC (1927) ausfUhrte, gab zwar einige positive Resultate, 
die del' Verfasser fur beweisend halt; sie sind abel' nicht eindeutig 
genug, um als endgiiltiger Beweis angenommen zu werden. Nega
tive Versuche anderer Autoren, negativ weil technisch nicht erfolg
reich, brauchen nicht erwahnt zu werden. 

b) Die genetische Situation. 
Geschlechtschromosomen sind bisher bei Fischen noch nicht 

mit Sicherheit nachgewiesen worden. Die positiven Angaben von 
WINGE konnen nicht als beweiskraftig betrachtet werden. Da
gegen besitzen wir eine groBe Reihe von Daten uber geschlechts
gebundene Vererbung, die mit Sicherheit beweisen, daB das eine 
Geschlecht homogametisch, das andere heterogametisch ist. 
1VIerkwiirdigerweise kommt bei den Fischen, die hauptsachlich zu 
solchen Experimenten dienen, den Zahnkarpflingen, sehr haufig 
eine rein vaterliche Vererbung somatischer Charaktere vor, die 
schon von SCHMIDT (1920) als Vererbung von im Y-Chromosomen 
gelegenen Genen bei mannlicher Heterogametie betrachtet wurde. 
AIDA (1921, 1930) bewies die Richtigkeit diesel' Annahme durch 
den Befund von Faktorenaustausch und WINGE (1922, 1923, 1927), 
BUCHER (1926), BELLAMY (1922), GORDON (1.927) fanden eine ganze 
Reihe weiterer Gene im X- oder Y-Chromosom. Die Fische haupt
sachlich del' Gattung Lebistes haben also mannliche Heterogametie 
mit einer (cytologisch noch nicht gefundenen) XY-Gruppe beim 
1VIannchen. 1VIerkwiirdigerweise stellten aber BELLAlVIY und GORDON 
ebenfalls mit Sicherheit in ahnlichen Experimenten flir die Gattung 
Platypoecilus weibliche Heterogametie; also den Abraxas-Typ der 
Geschlechtsbestimmung fest. Bei Xiphophorus endlich, deruns 
noch beschaftigen wird, konnte von KOSSWIG (1930) weder der eine 
noch der andere Typ gefunden werden, so daB der Gedanke nahe
liegt, daB wir es hier mit einer Tiergruppe zu tun haben, bei der 
mehr oder minder ausbalancierteF und M imBegriff stehen, durch 
Ausbildung des Heterochromosomenmechanismus rein getrennt
geschlechtlich zu werden, und zwar sowohl nach dem Abraxas- wie 
nach dem Drosophila-Typ. 



198 Intel'sexualitat. Die Intel'sexualitat del' Wirbeltiere. 

Wissen wir nun auch etwas von del' Lagerung del' F- und M
Gene in den Chromosomen 7 WINGE (1927) zog aus allgemeinen 
Erwagungen den SchluB, daB im Y-Chromosom von Lebistes del' 
M-Faktor liegen miisse. Neuerdings macht nun AIDA (1930)" die 
Angabe, daB XXY-Individuen, die durch abnorme Chromosomen
verteilung (non-disjunction) entstehen konnen, mannlich sind. 
Das wiirde bedeuten, daB ein Gen M (ahnlich dem F bei Lymantria) 
im Y-Cbromosom gelegen ist und daB es so stark ist, daB es iiber 
2 X iiberwiegt. Es soIl nicht verhehlt werden, daB die Einzelheiten 
del' genetischen Situation in Bezug auf das Geschlecht bei diesen 
Fischen noch nicht als vollig geklart betrachtet werden konnen und 
daB manche del' gefundenen Besonderheiten vielleicht auf noch 
unbekannte Komplikationen deuten, wie dies auch schon von 
DEMEREO (1928) hervorgehoben wurde. 

c) Hermaphroditismus. 
Eine Tatsache, die weiterhin in Betracht gezogen werden muB, 

ist die, daB bei Fischen im Gegensatz zu den anderen Wirbeltieren 
noch echter Hermaphroditismus odeI' Monocie vorkommt, also 
Zwitter, die normalerweise sowohl Eier als Sperma erzeugen. Es 
sind die Teleostierfamilien del' Serraniden und Spariden, bei denen 
solche Formen die Regel sind. Nach HOEOK (1890) (neuerdings auch 
VAN OORDT 1929a) finden sich in del' Gattung Serranus bei er
wachsenen Tieren nul' echte Hermaphroditen, bei manchen Arlen 
und bei den Spariden kommen die Zwitter neb en den Weibchen 
und Mannchen VOl'. Eine Untersuchung del' Entstehung diesel' 
Formen steht noch aus. Warum sie n6tig ist, wird aus dem folgen
den Abschnitt h~ervorgehen. 

d) Die transitorische Intersexualitat der Fische. 
Mit del' Bezeichnung transitorische Intersexualitat haben wir 

die FaIle belegt, in denen ganz normalerweise wahrend del' Ent
wicklung des Individuums das Geschlecht wechselt. Wir kennen 
solche FaIle von Fischen und Amphibien. Auf del' niedersten Stufe 
diesel' Erscheinung steht das Verhalten del' Cyclostomen, M yxine 
und Petromyzon. Bei Myxine werden nach SOHREINER (1904) bei 
allen jungen Tieren Zwitterdriisen gefunden, und zwar ist del' 
vordere Teil del' Gonade weiblich, del' hintere mannlich. Bei den 
Mannchen entwickelt sich del' vordere weibliche Teil del' Gonade 
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gar nicht odeI' bleibt rudimental' und enthalt degenerierende Eier, 
die man bei del' Mehrzahl del' Mannchen antrifft. Umgekehrt wird 
bei den Weibchen del' hintere Teil del' Gonade, del' urspriinglich 
mannliche, rudimental'. Das gleiche wurde fUr Bdellostoma von 
CONEL (1917) gezeigt. Genauer ist das Verhalten von Petromyzon 
bekannt, wo OKKELBERG (1921) die Entwicklung del' Geschlechts
verhaltnisse untersuchte, nachdem schon vorher LUBOSCH (1903) 
die Grundtatsachen richtig beschrieben hatte. Bis zu etwa 35 mm 
Larvenlange sind die Geschlechtsdriisen indifferent. OKKELBERG 
bezeichnet sie irrefiihrenderweise als Juvenilhermaphroditen, ob
wohl man ja keine weiblichen und mannlichen Elemente unter
scheiden kann. Von diesem Stadium an erscheinen in ganz un
regelmaBiger Weise Ovocyten in del' Geschlechtsdriise, die in den 
indifferenten Zellnestern ohne irgendeine besondere Lokalisation 
erscheinen, so daB schlieBlich aIle Larven Ovocyten neben den in
differenten Zellnestern enthalten. Del' relative Anteil del' beiden 
Zellarten wechselt abel' ohne sichtbare Regel, so daB auf diesem 
Stadium nicht gesagt werden kann, welche Driisen spateI' Hoden 
odeI' Eierstock geben. Da abel' bei den erwachsenen Petromyzonten 
das Verhaltnis del' Geschlechter etwa 1 : 1 ist, so muB die Halfte 
diesel' Gonaden sich in Hoden umwandeln. Somit zeigen aIle 
mannlichen Petromyzonten die Erscheinung del' transitorischen 
Intersexualita t, irrtiimlich J uvenilhermaphroditismus genannt. Bei 
den spatel'en Weibchen miissen die indifferenten ZeIlgruppen, die 
nieht zu Ovocyten geworden sind, degenel'ieren. Es liegt abel' 
kein Grund VOl', sie deshalb etwa als mannliehe ZeIlen zu be
zeichnen. 

Ahnliche Verhaltnisse, wenn aueh nieht in so ausgesproehener 
Form wie bei den Cyclostomen, die ja aueh sonst eine reeht ab
weiehende Tiergruppe darstellen, sind aueh bei Knoehenfisehen 
gefunden worden, namlieh bei Fol'eIle und Aal. Bei del' Regen
bogenfol'elle entwiekeln sieh nach MRsrc (1923) aIle Gonaden zu
naehst in weiblicher Riehtung. Bei del' Halfte entwiekeln sieh die 
UreizeIlen weiter zu l'iehtigen EizeIlen, bei del' anderen Halite 
degeneriel'en sie und aus den indiffel'enten Zellen bildet sieh Spel'
mamaterial. Abb. 91 zeigt je eine mannliehe Gonade zur Zeit del' 
Degeneration des eiahnliehen Materials und eine weibliehe, bei del' 
die Eizellen heranwaehsen. Das Mannehen zeigt somit tl'ansito
risehe Intersexnalitat. Sehr ahnlich lauten GRAssrs (1919) An-
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gaben fiir den Aal. Allerdings nimmt GRASSI an, daB aus den 
"hermaphroditischen" jungen Tieren, die in gewisser Zahl ge
funden werden, je nach den auBeren Bedingungen Weibchen 
oder Mannchen entstehen. Del' Aal ist iibrigens ein sehr un
giinstiges Studienobjekt, da er ja nicht vom Ei gezogen werden 
kann. 

Eine theoretische Diskussion diesel' Tatsachel1 kann hier 
unterbleiben, da wir ein ahnliches Phanomen bei Amphibien 
ausfiihrlich zu diskutieren haben werden. So sei nul' auf die 
Fragestellung hingewiesen: Sind die beiden Geschlechter, wie 

a b 

Abb.91. a Gonade einer 121 Tage alten Forelle; Degeneration der Eier, Umwandlung 
zum Roden. b Ovar gleichen Alters. (Nach MltSIO.) 

sonst, genetisch determinierM 1st auch die transitorische In
tersexualitat genetisch determiniert oder sind andere Faktoren 
im Spiel? 

e) GeschlechtsumwamUung. 
In das Gebiet del' Intersexualitat gehort das merkwiirdige Pha

nomen del' Geschlechtsumwandlung von Weibchen in Mannchen bei 
Zahnkarpflingen del' Gattungen XiphophontB und Lebistes, die, 
schon langst den Aquarienliebhabern bekannt, von PHILIPPI 
1904), ESSENBERG (1923, 1926), BUCHER (1926), WINGE (1927), 
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H.ARMS (1926), KOSSWIG (1930), SCHMIDT (1930) untersucht wurde. 
Bei diesen Arten ist es ein sehr hauiiges Vorkommnis, daB erwach
sene Weibchen, gleichgiiltig ob es junge oder alte Weibchen sind, 

Abb. 92. Oben jtmges 6 von Xiphophor"B. In der Mitte altes I' im Beginn der Geschlechts
umwandlnng (Beginn der Schwertblldung, ventral dunkler Saum). Unten fast vollig aus 

altem 'I' mngewandeltes 6. (Nach HARMS.) 

sich in richtige funktionsfahige Mannchen umwandeln, die sich 
von normalenMannchen nur durch ihre K6rpergr6Be unterscheiden. 
In Abb. 92 ist ein normales CS, ein ~, das gerade mit der Umwand
lung beginnt, und ein umgewandeltes Mannchen von XiphophofUS 
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abgebildet. Die normale Geschlechtsdifferenzierung dieser Tiere 
soll nach ESSENBERG ohne transitorische Intersexualitat vor sich 
gehen. Da er aber angibt, daB die Urgeschlechtszellen, die an der 
Peripherie der Gonadenanlage des Mannchens liegen, erhalten 
bleiben, ohne spater zu Spermatogonien zu werden, und da diese 
den Ureiern auBerordentlich gleichen, so scheint es mir doch, 
als ob auch hier bei den echten, sich direkt entwickelnden Mann
chen eine weibliche Phase vorhanden sei. Die Hodendifferenzierung 
geht dann ganz normal vor sich, und die sekundaren Geschlechts
charaktere in Farbe und Flossenbau erscheinen allmahlich, nach
dem die Spermatogenese begonnen hat. Bei den Weibchen fand 
ESSENBERG drei Typen. Der erste Typ differenziert friihzeitig einen 
Eierstock und scheint das echte nicht umwandlungsfahige Weib
chen darzustellen. Beim zweiten und dritten Typ degeneriert der 
Eierstock in irgendeinem Stadium zwischen etwa 14 und 65 mm 
Lange des Tieres, also auf allen moglichen Altersstadien. Gleich
zeitig damit beginnen somatisch die sekundaren Geschlechts
charaktere des Mannchens aufzutreten. Nach den Mitteilungen 
der oben genannten Forscher kann es keinem Zweifel unterliegen, 
daB diese 'l'iere sich in funktionsfahige Mannchen umwandeln, 
nachdem sievorher als WeibchenJunge geborenhatten. Wir hatten 
also hier eine neue Form von transitorischer Intersexualitat der 
Mannchen, bei der die voriibergehende weibliche Phase nicht nul' 
in del' Embryonalzeit liegt, sondern noch sich mehr odeI' weniger 
weit in die Reifeperiode erstreckt. Nehmen wir samtliche Mann
chen diesel' Form zusammen, so konnen wir, falls die vorher ge
machte Interpretation del' Befunde ESSENBERGS bei del' mann
lichen Entwicklung zutrifft, eine Reihe aufstellen von Mannchen 
mit nur juveniler, nicht funktionsfahiger weiblicher Phase durch 
alle Ubergange bis zu solchen, bei denen die mannliche Phase erst 
nach langeI' Funktion als Weibchen eintritt. 

Bei einer Analyse dieses Falls auf Grund des bisher vorliegen
den Tatsachemnaterials ist zunachst zu erwagen, ob irgendeine 
Hormonwirkung beteiligt sein kann. AIle bekannten Tatsachen 
sprechen dagegen. So entstehen beim normalen Mannchen die 
meisten sekundaren Geschlechtscharaktere erst, nachdem die Sper
matogenese begonnen hat. Beim Umwandlungsmamlchen wird 
auBerlich die Umwandlung bereits in verschiedenen Organen sicht
bar, wahrend del' Eierstock noch in Degeneration sich befindet und 
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noeh kein mannliehes Keimgewebe vorhanden ist. Da diese Pische 
lebend gebarend sind, kann ein solches auBerlich schon in Um
wandlung begriffenes Weibchen sogar noeh Junge gebaren. Es 
konnte hoehstens noch angenommen werden, daB die Degenera
tion des Oval's wie eine Kastration wirkt und daB das Aufhoren 
del' weiblichen Hormonproduktion die hemmende Wirkung fiir 
mannliehe Differenzierung beseitigt. Handelte es sieh um eine 
Altersdegeneration des Oval's, so lieBe sieh diese Annahme wenig
stens diskutieren. Da abel' die Umwandlung auf allen Alters
stadien eintreten kann, so ist eine Beziehung zu Hormonen hochst 
unwahrscheinlieh, vielmehr spricht alles fiir eine genetisehe Grund
lage des Phanomens. 

Fiir das Verstandnis del' genetischen Seite sind die Angaben 
ESSENBERGS iiber das Zahlenverhaltnis del' Geschlechter wesent
lich. Er findet bei jungen Tieren und, wie er glaubt, unter Aus
schluB von besonderen Storungen del' Statistik etwa 75% <;2,25% 6. 
Bei alteren Tieren ist abel' das Zahlenverhaltnis gerade umgekehrt. 
Und da von den jungen Weibehen etwa die Halfte dem 1. Typ, 
den wir erwahnten, angehoren, von dem angenommen wird, daB er 
sich nicht umwandeln kann, so spricht alles dafiir, daB etwa die 
Halfte del' urspriinglichen Weibchen sich in Mannchen umwandelt. 
Man konnte also schlieBen, daB genetische Weibchen und Mann
chen vorhanden sind, von denen letztere abel' den beschriebenen 
Typ del' nach Zeit und Funktionsfahigkeit fluktuiercnden, transi
torisehen Intersexualitat besitzen. DaB das Zahlenverhaltnis nieht 
mit dem primaren Verhaltnis 1 : 1 iibereinstimmt, ware zu be
merken. Vielleicht hat dies abel' nul' einen statistischen Grund, 
da in del' von BELLAMystammenden Tabelle ESSENBERGS fiir das 
Geschleehtsverhaltnis alterer Tiere sich 1646 59 <;2 und 93 Nieht
festgestellte finden, von denen doch nieht sichel' ist, ob sie das 
gleiche Zahlenverhaltnis zeigen. Wahrseheinlich ist es abel', daB 
die Uberzahl del' Mannehen auf sekundarer Umwandlung geneti
scher Weibehen in Mannehen (siehe bei den Froschen Adultherm
aphroditen) beruht. Die alteren Mannehen waren also teils gene
tisehe Mannehen (mit vorhergehender weiblicher Phase), teils 
umgewandelte genetische Weibchen. Wir werden sogleieh einen 
Beweis dafiir kennenlernen. 

Wenn del' Fall nun genetiseh so einfach ist, dam1 miiBte ja 
die N achkommenschaft zwischen echten Mannchen und echten 
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Weibchen bzw. Umwandlungstieren ganz bestimmte Resultate 
geben, namlich, unter der Voraussetzung weiblicher Heterogametie 
(Abraxas-Typ) oder mannlicher (Drosophila-Typ): 

l.Abraxas-Typ: c;;.FFMm, ,JFFMM. 
a) Genetisches c;;. x,J= 1f.2 c;;. 1/2 ,J, 
b) genetisches,J in weiblicher Phase X ,J: F F M M X F F M M 

ergibt nur ,J. 

Zu letzterem Resultat ist aber zu bemerken, daB von diesen 
Mannchen viele wieder eine weibliche Phase haben konnten 
und bei nicht geniigend langer Beobachtung als Weibchen 
erscheinen. 

c) Genetisches c;;. X genetisches c;;. in mannlicher Phase: F F M m X 

FFMm=2 c;;. : 1,J (FFmm nicht lebensfahig s. unter 2b). 

2. Dr08opkila-Typ: c;;. MMFF,,J MMFt· 
a) Genetisches c;;. X ,J = 1/2 c;;., 1/2 ,J, 
b) genetisches ,J in weiblicher Phase X ,J: MMFt X MMFt, 

gibtMMFF =c;;., 
MMFt =,J, 
MMtF =,J, 
MMtt = lebensunfahig nach Analogie 

mit Drosophila, also 1 c;;. zu 2,J, was wieder erst bei geniigend 
langer Beobachtung zu unterscheiden ware. 

c) Genetisches c;;. X genetisches c;;. in mannlicher Phase: F F M M 
X F F M M = nur c;;., von denen sich einige spater in ,J um
wandeln konnten. 

Bei Betrachtung der Tatsachen ist zu beachten, daB fiir 
Lebiste8 (SCHMIDT, WINGE, BUCHER) und Aplockeilus (AIDA) der 
Dr08opkila-Typ feststeht, fiIT Platypoecilus (GORDON, FRASER) 
der AbraxaB-Typ, wahrend fiir Xipkopkorus noch keine sichere 
Einreihung vorliegt. 

Fiir Lebistes und A plockeilus scheint der Fall einigermaBen 
klarzuliegen. Wir werden bald bei Besprechung der merkwiirdigen 
Geschlechtsverhaltnisse der Frosche sehen, daB es dort zwei Typen 
von Geschlechtsumwandlung auf genetischer Grundlage gibt: 1. Die 
transitorische Intersexualitat genetischer Mannchen mit voriiber
gehender weiblicher Phase. 2. Die sogenannten Adulthermaphro
diten, d. h. genetische Weibchen, die sich schon im erwachsenen 
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Zustand noch in Mannchen umwandeln. Die letzteren· sind 
(Drosophila-Typ) homogametisch und konnen daher mit normalen 
Weibchen nul' Tochter erzeugen. Bei Lebistes erhielt nun WINGE 
(1930) und bei Aplocheilus AIDA (1930) kiirzlich diesen Fall. Bei 
Lebistes steht del' Drosophila-Fall fest und durch Markierung mit 
Farbgenen konnen die X- und Y-Chromosomen in den Kreuzungen 
verfolgt werden. So konnte WINGE mit Sicherheit XX-Mannchen 
(Umwandlungsmannchen =Adulthermaphroditen del' Frosche) fest
stellen, die nach Erwartung nur Tochter erzeugten. AIDA er
klart seinen Fall etwas anders, abel' nach den neuen Befunden von 
WINGE sieht es so aus, als ob WINGES Interpretation auch fiir ihn 
zutrifft. (Nebenbei gesagt gebt aus den Versuchen auch hervor, 
daB die normale Geschlechtsbestimmung auf derrelativen Quan
titat vonM im Y-Chromosom zu Fin denX-Chromosomen beruht, 
also genau wie bei Lymantria unter Beriicksichtigung des Droso
phila-Typs. ) 

Sehr schwer ist es abel' bis jetzt, die Verhaltnisse bei Xipho
phorus zu interpretieren. 

Del' Zuchter THUMM (zitiert nach WITSCHI 1929c) hat schon 
1908 folgende Angaben gemacht uber Kombinationen, die er aus
fUhrte: 

Resultat 

¥ ~ ¥ ~ 
5 groBe 1 halbgroBes 15% 85% 
5 groBe 1 groBes 76% 24% 
5 mittelgroBe 1 groBes 92% 8% 
5 mittelgroBe 1 kleines 45% 55% 

Da immer mehrere Weibchen verwandt \\'Urden, die nach obiger 
Annahme zum Teil genetische Mannchen sein konnten, obendrein 
die groBen 6 auch genetische Weibchen sein konnten, so ist eine 
genaue Analyse unmoglich. Es kann nul' gesagt werden, daB bei 
Anwesenheit genetischer Mannchen unter den Weibchen je nach 
ihrer Zahl beim Abraxas-Typ die Mannchenzahl extrem, beim 
Drosophila-Typ weniger extrem erhoht sein kaml, wobei natiirlich 
wieder die als Sf> erscheinenden extremen 6 abzuziehen sind. Da 
nun normalerweise nach ESSENBERG zunachst die Weibchen 
stark uberwiegen, so sind die Kombinationen mit vielen Weib
chen, namlich Nr. 2 und 3, als normal anzusehen, bei Nr. 4 
mit 55% 6 liWt sich zwischen den beiden Alternativen nicht 
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entscheiden und nur Nr.l mit 85% 3 ist statistisch am besten 
auf die Annahme zu beziehen, daB del' Abraxa8-Typ vorliegt 
und die meisten odeI' aile Mutter del' Kreuzung genetisehe Mann
ehen waren. 

Anders sind die Resultate von HARMS (1926), die leider noeh 
nieht vollstandig vorliegen und wegen widersprechender Angaben 
nicht IdaI' erkennen lassen, wie die Kreuzung verlief. In del' ersten 
Arbeit heiBt es, daB ein Mannchen mit einem Weibchen, das schon 
in beginnender Umwandlung war, nul' Toehter erzeugte. In del' 
zweiten Arbeit heiBt es vom gleiehen Versueh -- aIle Daten
und Zahlenangaben sind identiseh -, daB ein aus einem Weibehen 
umgewandeltes Mannehen mit einem jungen Weibchen gekreuzt 
sei, also das Gegenteil. Das Resulta t waI"en j edenfalls nur Weibehen, 
von denen einzelne sieh spateI' in Mannehen umwandelten. 1st die 
letztere Darstellung des Versuehs riehtig, so ware er eine genaue 
Parallele zu dem Lebi8te8-Versueh von WINGE und Xiphophoru8 
hatte den Dro8ophila-Typ mit transitorischer Intersexualitat der 
Mannchen und "Adulthermaphroditismus" (GesehIeehtsumwand
lung) der genetisehen Weibchen. 

Wenn die erste Angabe von fuRMS iiber das, was er gemaeht 
hat, riehtig ist, so hatten wir die Kombination zweier genetiseher 
Mannchen, die nach dem Abraxa8-Typ nur 3, naeh dem Dro8ophila
Typ 2/3 3 ergeben sollten. DaB nur ~ erseheinen, ist unmoglich, 
so daB anzunehmen ist, daB fuRMS tatsachlich den zweiten Ver
such ausfiihrte. (In beiden Arbeiten von HARMS findet sich ein 
Schema, das mit den beiden vorhergehenden Angaben wieder 
nicht iibereinstimmt; da heiBt es, daB ein umgewandeltes 3 
mit einem in Umwandlung begriffenen oder normalen ~ gekreuzt 
wllrde!) 

Eine weitere Angabe von ESSENBERG (1926) liegt vor, der aus 
Umwandlungsmannchen mit normalen Weibchen normale Ge
schlechter erhielt. Dies ware zu erwarten, wenn del' Vater diesmal 
ein genetisches 3 mit transitorischer Intersexualitat war. 

Nun liegt wieder ein anderes neues Resultat von H. SCHMIDT 
(1930) vor. Er erhielt in gewissen Linien von Xiphophorus in 
den versehiedensten Altersstufen U mWAndlung von Weibchen in 
Mannehen. Solche Mannehen erzeugten aber beide Geschlechter 
in ungefahr gleicher Zahl. Der Widerspruch zu dem Resultat von 
HARMS erklart sich vielleicht daraus, daB das Umwandiungsmann-
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chen ein genetisches Mannchen mit verspateter transitorischer 
Intersexualitat war. 

Auf wieder anderem Wege suchte KOSSWIG (1930) das Problem 
zu klaren, namlich dltrch Kreuzung von X iphophorus mit Pla
typoecilus, von dem Abraxas-Typ der Geschlechtsvererbung bekannt 
ist und unter Verwendung von im X-Chromosom lokalisierten 
Genen, die diese gewissermaBen markieren. Fl und Riickkreu
zungen von F 1 - 3 auf die reinen Platypoecilu8 - ~ lieferten reine 
Geschlechter. Anders aber waren die Ergebnisse, wenn die F l - ~ 

mit reinen Platypoecilus- 3 riickgekreuzt wurden. Dann erscheinen 
nur Mannchen. KOSSWIG will dies so erklaren, daB bei Platypoecilus 
das F-Gen im Y-Chromosom liegt, wofiir auch AIDAS Versuche 
sprechen (siehe auch KOSSWIG 1930). Dagegen paBt das Resultat 
fiir Xiphophorus weder fiir den Drosophila- noch den Abraxas-Typ. 
KOSSWIG neigt selbst zur Annahme, daB Xiphophorus einen ab
weichenden Modus der Geschlechtsbestimmung besitzt. 

Zusammenfassend konnen wir also sagen, daB die Geschlecbts
umwandlung von Lebistes klar ist, aber vonXiphophorus genetisch 
noch nicht geklart ist. Soweit man bisher sagen kann, gibt es also 
bei Lebistes und Aplocheilus sowohl transitorische Intersexualitat 
als auch Geschlechtsumwandlung genetischer Weibchen wie bei 
den Froschen. Es liegt der Drosophila-Typ vor mit M im Y-Chro
mosom und F im X-Chromosom, dazu wie bei Lymantria auto
somale Geschlechtsmodifikatoren. Bei Platypoecilus ist das 
genetische Verhalten wie bei Lymantria. X iphophorus scheint 
den Drosophila-Typ zu baben und sich in Bezug auf Inter
sexualitat wie Lebistes zu verhalten, aber mit einer noch un
verstandenen Komplikation. Alles in allem scheinen die Ge
schlechtsverhaltnisse dieser Zahnkarpflinge denen der Frosche 
sehr nahezustehen. 

Einige wenige Beobachtungen liegen noch fUr andereArten vor. 
Kiirzlich hat H. SCHMIDT (1930) spontane Geschlechtsumwandlung 
fUr M ollienisia velefera und H eterandria jormosana beschrieben. Aber 
auch in einer anderen Fischgruppe, den Labyrinthfischen, fand er 
sie. Bei Macropodus viridiauratus erhielt er auch Nachkommen
schaft eines Umwandlungsmannchens mit einem normalen Weib
chen, namlich 197 ~, 74 3. Dies sieht ganz so aus, als ob hier 
der Abraxas-Typ der Geschlechtsbestimmung vorlage, und die Kreu
zung gewesen ware: FFMm x FFMm= 2 ~ : 13. 
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2. Die Amphibien. 
Sehr viel umfangreicher sind unsere Kenntnisse von den merk

wiirdigen Sexualitatsverhl:iltnissen der Amphibien, bei denen be
sonders die Anuren ein beliebtes Objekt experimenteller Forschung 
sind und viele interessante und wichtige Tatsacben geliefert haben. 

a) Die Urodelen. 
Von den Urodelen sind ein. paar hochinteressante hierher 

gehorige Tatsachen bekannt, die allerdings bis jetzt einer Analyse 
Schwierigkeiten bereiten. 

a) Genetik. 
Uber die genetische Grundlage der Geschlechtsbestimmung 

bei Urodelen wissen wir gar nichts. Kurze Angaben von KiNG 
fiber ein Vorhandensein eines Geschlechtschromosoms im mann
lichen Geschlecht konnen kaum als beweisend angesehen werden. 
Ebensowenig beweisend sind allerdings die negativen Angaben 
von CHAMPy (1924), dessen Auseinandersetzungen zeigen, daB 
ibm selbst die elementaren Kenntnisse des Gegenstands fehlen. 
Irgendwelche genetischen Experimente gibt es nicht. Man konnte 
in Analogie mit den Anuren annehmen, daB das miinnllche Ge
schlecht heterogametisch ist, doch ist dies zunachst nur eine un
bewiesene Annahme. 

(J) Die Geschlechtsunterschiede. 
Die meisten Experimentaluntersuchungen sind an Triton

Arten ausgefiihrt, deren Geschlechtsunterschiede wohl bekannt 
sind. ARON hat sie in prii- und postpuberale eingeteilt: a) Prii
pUberale, d. h. Charaktere, die bereits vor der Reife fertig aus
gebildet sind und b) postpuberale, die· eigentlichen Brunst
charaktere, die in den Fortpflanzungsperioden erscheinen und 
sich wieder riickbilden. [Einzelheiten bei ARON (1924), BEAUMONT 
(1929), BRESO.A. (1910), Cru.Mpy (1922); HARMS (1926), KAMMERER 
(1912), SPENGEL (1876), STIEVE (1921).J Abgesehen von den 
Gonaden selbst finden sich die folgenden Unterschiede. Die An
ordnung der inneren Genitalien zeigt Abb. 93. Die Urniere ist in 
einen rudimentaren vorderen Teil, die Genitalniere und in einen 
hinteren, die Lumbalniere, geschieden. Beim Mannchen ist die 
Genitalniere durch ein Kanalchensystem, das Rete testis, mit dem 
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an. Beim Mannchen ist er ein ruclimentarer Strang, der dem 
W OLFFschen Kanal entlang lauft und nahe der Miindung dieses 
blind endigt. Vorn lauft er in einen langen Faden aus. Beim 
Weibchen erhalt der J\fULLERsche Gang seine speziellen Struk
turen zwischen Metamorphose und Reife. Das Rete testis besitzt, 
wie die Abbildung zeigt, einen Langskanal, der einerseits mit dem 
Hoden, andernteils mit den nephrostomfreien vorderen Nieren
kanalchen durch unregelmaBige Kanalchen verbunden ist. Beim 
W eibchen find~n sich statt dessen nur Nierenkanalchen mit 
Nephrostom und ein paar rudimentare Strange statt Kanalen. 
Beim unreifen Mannchen gibt es noch Nierentrichter. 

Die Lumbalniere besteht beim Mannchen auBer den eigent
lichen Nierenkanalchen (Nephrostom und Glomerulus) aus den 
Samenkanalen, die sich zu einem gedrehten K6rper zusammen
legen und gemeinsam auf der Urogenitalpapille munden. In der 
Sexualperiode verdickt sich das Kanalchenepithel und zeigt 
Drusenfunktion. Beim Weibchen munden diese Kanale einzeIn 
in den W OLFFschen Gang und sind nicht drusig differenziert. 
Kurz nach der Metamorphose ahnelt der Zustand der Mannchen 
noch dem der Weibchen. 

Die Urogenitalpapillen liegen beim Mannchen am Ende des 
Rectums dorsal mit getrennten Mundungen fur W OLFFschen 
Gang und Nierengang. Beim Weibchen mundet der MtiLLERsche 
Gang auf der starker ausgebildeten Papille hinten, die WOLFFschen 
Gange aber seitlich. 

Die Kloake ist in beiden Geschlechtern charakteristisch ver
schieden (zahlreiche Literatur bei BEAUMONT, auBerdem KLUN
ZINGER). Abb. 9"4 zeigt die komplizierte Konfiguration bei beiden 
Geschlechtern. Abb. 94a zeigt uns vom Mannchen im Durch
schnitt Rectum, Urogenitalpapille und Kloakenkanal, ventral 
darin die Blasenmiindung. Die eigentliche Kloake zeigt seitlich 
die Kloakenlippen, die sich nach hinten und ventral zur Kloaken
spalte zusammenlegen. Auf der Innenwand der Lippen erheben 
sich eine Anzahl kleiner Papillen und von vorn springt in die 
Kloake ein Zapfen vor, die Kloakenpapille. In diese Kloake 
munden drei Drusensysteme (Bezeichnungen nach BEAUMONT). 
1. Die tubularen Lippendrusen, die in die Kloakenkammer mun
den, 2. die Beckendrusen, die dorsal in den Kloakenkanal munden, 
3. die Abdominaldrusen, eine groBe gewundene Drusenmasse, die 
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auf den beschriebenen Papillen der Lippen miinden. Wahrend der 
Brunstzeit sind aile diese Drusen intensiv tatig. und die Kloake 

--, 

11 1f! 

b 

Abb. 94. Sagittaldurchschnitt der Kloakengegend von Triton. a 6. b <,. 1 Niere, 2 WOLFF
scher Gang, 3 Urogenitalpapille, 4 Beckendriisen, 5 Kloakenkanal, 6 Vorsprung der Kloaken
wand, 7 Abdominaldriisen, 8 Miindungspapillen derselben, 9 Kloakenpapille, 10 Kloaken
lippe, 11 Kloakenlippendriisen, 12 Blase, 13 Abdominaldriisen, 14 Rectum, 15 Urogenital-

papille, 16 Receptacula seminis. (Nach BEAUMONT.) 

schwiilt dann· stark an. Die Verhaltnisse beim Weibchen zeigt 
Abb. 94b. Die v6llig verschiedene Form und die innere Aus-

14* 
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kleidung mit Papillen ist ohne weiteres sichtbar, ebenso die groBe 
Urogenitalpapille und die kleine rudimentare Kloakenpapille. 
Von Driisen ist eine rudimentare Gruppe vorhanden, die den 
Abdominaldriisen des Mannchens entspricht. An der Stelle der 
Beckendriisen des Mannchens finden sich eine Anzahl nicht
driisiger Kanale, die zur Begattungszeit mit Spermien gefiillt sind 
und als Receptacula seminis bezeichnet werden. Die Lippendriisen 
fehlen dem normalen Weibchen oder sind hochstens als schwache 
Rudimente vorhanden. Die weibliche Kloakenwand ist schlieB
lich muskuloser als die mannliche. 

Bei jungen Tritonen besitzt auch das Weibchen eine Kloaken
papille, die sich aber nach der Metamorphose riickbildet. Um die 
Zeit differenzieren sich auch die Kloakendriisen, zuletzt die Lip
pendriisen des Mannchens. 

Von den auf3eren Ge8chlecht8~bnte'r8chieden ist am charakte
ristischsten der Kamm des Mannchens, der zur Brunstzeit stark 
wachst und den bekannten hohen gezahnten Kamm darstellt. 
Das Weibchen besitzt gelegentlich statt dessen eine ganz niedere 
Erhebung, meist iiberhaupt keinen Kamm, sondern nur eine dem 
Riicken entlang laufende gelbe Linie. Die Jungen beider Ge
schlechter zeigen den weiblichen Zustand. AuBerdem erscheint 
beim Mannchen zur Brunstzeit (Hochzeitskleid!) seitlich dem 
Schwanz entlang eine silberne Lurie, die jungen Tieren und Weib
chen fehlt. Ferner ist die Unterseite der Kloake und des Schwan
zes beim Weibchen gelb, beim Mannchen dunkel, und zwar auch 
auBerhalb der Brunstsaison. 

Wenn wir uns nun an die Einteilung in prapuberale und post
puberale Charaktere erinnern, so sind als postpuberal zu be
zeichnen: Beim Mannchen die Driisenfunktion des W OLFFschen 
Ganges, der Nierenkanalchen und der Kloakendriisen; die An
schwellung der Kloakenpapille; der Riickenkamm und der Silber
streif des Schwanzes, die dunkle Pigmentierung von Kloake und 
Schwanzunterseite und natiirlich die Geschlechtsinstinkte. Beim 
Weibchen die Driisenfunktiol1 des MULLERSchen Ganges, die Tur
geszenz der Kloake und die Sexualinstinkte. Alle diese Charak
tere sind iibrigens mehr oder minder durch auBere Faktoren 
modifizierbar. 
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y) Kastrationsversuche. 
Hier bei den Amphibien treffen wir nun zum erstenmal in der 

Tierrreihe mit voller Sicherheit auf Abhangigkeitsbeziehungen 
z .. ischen Geschlechtscharakteren und der inneren Sekretion der 
Gonade. Es sei von vornherein bemerkt, daB wir das Problem, 
von welchen Zellen der Gonaden die Hormone produziert werden, 
weder hier noch spater diskutieren werden, da es fUr das eigent
liche Geschlechtsproblem unwesentlich ist. Die klassische Methode, 
die Beziehungen zwischen Hormonen der Gonade und Geschlechts
charakteren festzustellen, ist das Kastrationsexperiment und fer
ner die Transplantation gleichsinniger und entgegengesetzter Go
naden nach oder ohne Kastration. Es ist eine allerdings nicht 
immer beachtete Selbstverstandlichkeit, daB solche Versuche 
keinerlei Auskunft geben konnen liber den primaren Modus der 
Geschlechtsbestimmung, da ja die Gonade schon da sein muB, ehe 
sie Hormone produzieren kalID. Ferner konnen solche Experimente 
keineAuskunft geben uber die Abhangigkeit oder Nichtabhangigkeit 
von Hormonen in Bezug auf solche Organe, die zur Zeit der Aus
fuhrung des Experiments schon definitiv determiniert sind und 
sich aus entwicklungsphysiologischen Grunden nicht mehr um
differenzieren konnen. Endlich geben solche Versuche niemals 
irgendwelche direkte Auskunft liber die genetische Situation, die 
auf andere Weise zu erforschen ist. 

Erfolgreiche Kastrationsversuche an Urodelen, meist Tri
tonen, wurden'zuerst von BREscA (1910) und KA.M.L"WERER (1912) 
ausgefiihrt, seitdem von HARMS (1926), ARON (1924), CHAMPY 
(1922) und DE BEAUMONT (1929), deren Resultate im wesentlichen 
libereinstimmen. Die Kastration bewirkt in der Hauptsache, daB 
die postpuberalen Sexualcharaktere, wenn sie schon vorhanden 
sind, sich ruckbilden, und wenn sie gerade in der rlicklaufigen 
Phase sind, nicht wieder erscheinen. Beim kastrierten Mannchen 
tritt ein Zustand ein, der etwa dem eines unreifen Mannchens ent
spricht: Ruckenkamm und Silberband des Schwanzes verschwin
den, langsam schwindet auch die dunkle Farbung der Kloaken
gegend; die Kloake selbst schwillt ab und die Sexualinstinkte 
erloschen. Die Tatigkeit aller genannten Drlisenzellen hort auf. 
Aber alle prapuberalen Charaktere bleiben erhalten. Ganz Ahn
liches gilt fUr das kastrierte Weibchen, das nicht etwa zu einer 
neutralen Form zuruckkehrt, sondern sich dem unreifen Weibchen 
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angleicht. Auch hier reagieren nur die postpuberalen Charaktere: 
der MULLERSche Gang ist weniger gewunden, er wird diinner und 
die Sekretion in seinem Epithel hart auf. Auch die Receptacula 
seminis bilden sich zuriick. 

Eine merkwiirdige Erscheinung hat CHAMPY unter dem Namen 
Castration alimentaire beschrieben. Er lieB Tritonenmannchen 
monatelang hungern, wobei sich der Hoden zu einem winzigen 
Gebilde riickbildet, das nur noch Spermatogonien enthalt. Bei 
manchen tritt dann auch nach Wiederernahrung die Spermato
genese nicht mehr ein, ja es kaml sogar noch zur Riickbildung 
der Spermatogonien kommen. Dies nennt CHAMPY Kastraten 
durch Ernahrung, und sie nehmen die postpuberalen Geschlechts
charaktere nicht mehr an. Natiirlich kann man bei diesem Ver
suche nicht auf Hormone schlieBen, da ja der ganze Stoffwechsel 
schwer geschadigt ist. 

Endlich sei noch festgestellt, daB mehrere Autoren (CHAMPY, 
AItON, BEAUMONT) Regeneration wohl nicht vallig entfernter 
Hoden beobachteten, wobei auch die postpuberalen Charaktere 
zuriickkehren. Das gleiche gilt, wenn einem kastrierten Mann
chen nachtraglich wieder Hoden implantiert werden. 

15) Hormonale Intersexualitat. 

aa) Prinzipielles. 

DefiuitionsgemaB ist ein Intersex ein Individuum, das seine 
Entwicklung mit seinem genetischen Geschlecht begonnen hat 
und von einem Drehpunkt an sie mit dem entgegengesetzten Ge
schlecht beendet. In den bisher betrachteten Fallen war die Ur
sache des Eintretens des Drehpunkts meistens eine genetische. 
Entweder war die chromosomale Grundlage des Geschlechts der 
normale XX- oder XY-Typ und die genetische Besonderheit, die 
den Drehpunkt hervorrief, bestand in abnormen relativen Valen
zen oder Quantitaten der Geschlechtsgene (Lymantria). Oder aber 
die chromosomale Grundlage der Geschlechtsbestimmung war 
bereits abnorm, z. B. durch Triploidie (die triploiden Intersexe). 
1m Fall der Bonellia sahen wir dann, daB im Rahmen einer be
stinimten genetischell Grundlage der Drehpunkt durch Zufiih
rung verschiedener Stoffe, der Riisselstoffe, herbeigefiihrt wer
den konnte. Hier werden wir nun eine bestimmte Gruppe von 



Hormonale Intersexualitat. 215 

Stoffen antreffen, die die Fabigkeit haben, bei normaler gene
tischer Grundlage eines Geschlechts eine Art Drehpunkt herbeizu
fiihren, namlich die von del' entgegengesetzten Gonade produ
zierten Hormone des anderen Geschlechts, die experimentell 
(durch Transplantation del' entgegengesetzten Keimdriise) zur 
Wirkung gebracht werden. Bei solchen Versuchen zur Erzeugung 
hormonaler Intersexualitat miissen nun prinzipiell ein paar Ge
sichtspunkte beachtet werden, die fiir alle Klassen del' Wirbel
tiere Geltung haben, bei denen Geschlechtshormone produziert 
werden. 

Die Grundlage fiir den Ausfall solcher Versuche bildet unter 
allen Umstanden die genetische Beschaffenheit des Organismus. 
Denn erstens ist die primare Geschlechtsbestimmung stets gene
tisch, und die Hormonproduktion eines Hodens odeI' Oval's setzt 
ja bereits die vollzogene primare Geschlechtsbestimmung voraus. 
Sodann ist abel' die Reaktion des Organismus auf Hormonwirkung 
ja bedingt durch seine Erbbeschaffenheit, also die genetische 
Reaktionsnorm. Es kann diese Tatsache nicht genug betont 
werden, da in del' Wirbeltierliteratur immer wieder die Theorie 
vom asexuellen Soma herumspukt, das erst durch die Hormone 
sexualisiert wird. Abgesehen von dem endgiltigen Nachweis des 
V orhandenseins des Geschlechtschromosomenmechanismus bei den 
h6heren Wirbeltieren und dem Vorhandensein der absolut die 
Frage entscheidenden geschlechtsgebundenen Vererbung, ware es 
ja auch sehr merkwiirdig, wenn sich ein paar Tiergruppen von del' 
ganzen iibrigen belebten Welt in einem der biologischen Grund
vorgange unterscheiden _ sollten. Die Besonderheit del' Wirbeltiere 
beruht abel' tatsachlich nicht darin, daB sie selbst eine solche 
Sonderstellung einnehmen, sondern darin, daB die Mehrzahl der 
Forscher, die sich mit ihnen beschaftigen, von del' menschlichen 
Anatomie herkommen, und es leider vielfach ablehnen, sich mit 
den Elementartatsachen bekannt zu machen, die die Genetik del' 
Tiere und Pflanzen festgestellt hat. 

1m einzelnen ist es nun Aufgabe, den Anteil des Genetischen 
und des Hormonalen zu bestimmen, was abel' im Einzelfall auBer
ordentlich schwierig sein mag. EinigermaBen zuverlassige Resul
tate k6nnen nur erhalten werden, wenn es gelingt, Kreuzungs
resultate nach Art derer mit Lymantria zu erhalten, aus denen 
dann del' Anteil des Genetischen am Resultat hervorgeht. Abel' 
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auch bei den rein hormonalen Transplantationsversuchen mag 
sich der Anteil der genetischen Grundlage am Resultat ergeben. 
Wir sahen ja frillier, daB die Wirkung der Geschlechtsgene so auf
gefaBt werden muB, daB sie Reaktionsketten von bestimmter 
Geschwindigkeit bedingen, namlich die Erzeugung der geschlechts
kontrollierenden Stoffe. Entsprechend dem Ablauf dieser F- und 
M-Kurven sind die physiologischen Situationen, die auf Grund 
diesel' Reaktionsablaufe entstehen, zu verschiedenen Zeiten im 
Leben des Individuums verschieden. Eine Hormonenwirkung, 
die zu verschiedenen Zeiten einsetzt, mag also mit verschiedenen, 
genetisch bedingten, physiologischen Situationen zu arbeiten 
haben. Aufhoren der Hormonenzufuhr zu verschiedenen Zeit
punkten mag die nunmehr allein verbleibende genetische Grund
lage, also den Verlauf der F- und M-Kurven, erhellen. Es konnte 
dann, was aber erst zu erweisen ware, zum Vorschein kommen, 
daB die F- und M-Gene nur die Differenzierung von Hoden und 
Ovar bedingen und aile anderen sexuellen Differenzierungen aus
schlieBlich unter hormonaler Kontrolle sind. Zwischen dieser 
M6glichkeit und der bei Insekten verwirklichten rein genetischen 
Kontrolle sind aber auch viele Zwischenstufen denkbar. 

Das MaB der Intersexualitat war immer die Lage des Dreh
punkts in der Zeit. Es ist klar, daB dies auch ?ei hormonaler 
Intersexualitat nicht anders sein kann. Liegt del' Drehpunkt - in 
diesem Fall also das Transplantationsexperiment - nach der 
Reifezeit, so konnen nul' solche Charaktere noch beeinfluBt wer
den, die physiologisch noch umbildungsfahig sind. Das sind in 
der Regel nur die eigentlichen cyclischen Brunstcharaktere, also 
Geschlechtscharaktere, die sich immer erst wahrend der Fort
p£lanzungsperiode ausbilden, also das Hochzeitskleid, Begattungs
instinkte, Drusenfunktionen. Des weiteren konnen solche Eigen
schaften umgestimmt werden, die aus irgendeinem Grund noch 
Entwicklungsvorgange durchmachen, also etwa periodisch neu
gebildete Hautderivate oder regenerierte Organe nach experimen
teller Beseitigung; Je fruher nun das Transplantationsexperiment 
ausgefiihrt wird, um so mehr kommen sich noch differenzierende 
Organe unter den EinfluB der neuen Hormone. Dabei muB es sich 
dalll zeigen, ob die betreffenden Organe noch umstimmbar oder 
iiberhaupt umstimmbar sind, oder ob vielleicht bestimmte Organe 
von der genetischen Konstitution allein abhangig sind oder, kon-
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kreter ausgedriickt, ob es solche Differenzierungsvorgange gibt, 
die mit den Gonadenhormonen reagieren konnen und miissen und 
solche, die mit ihnen nicht reagieren. 

Konnen wir nun in solchen Fallen wirklich von Intersexualitat 
und Drehpunkt sprechen1 WeIll wir die fiir nicht hormonale 
Intersexualitat geschaffene Definition zugrunde legen, so miiBte 
ja gefordert werden, daB vom Drehpunkt an del' ganze Organismus, 
jede Zelle das Geschlecht wechselt, wenn es auch nur bei den 
Organen sichtbar wird, die noch umbildungsfahig sind. Bei hor
monaler Intersexualitat abel' wird erst festzustellen sein, ob die 
Zufuhr del' entgegengesetzten Hormone wirklich den ganzen 
Organismus entgegengesetzt sexualisiert oder ob nul' bestimmte 
Teile mit den Hormonen reagieren, andere unbeeinfluBt bleiben. 
Wenn diesel' Punkt vorbehalten wird, dann laBt sich wohl von 
Intersexualitat sprechen und auch die Begriffe der Maskulini
sierung (weibliche Intersexualitat) und Feminisierung (mannliche 
Intersexualitat) konnen benutzt werden, wenn im einzelnen dann 
festgestellt wird, ob und wieweit die Hormonwirkung mit der 
genetischen Grundlage zusammenarbeitet. Was dies im einzelnen 
bedeuten mag, wird in den Spezialdiskussionen klar werden. 

fJfJ) Maskulierung, Feminierung. 
Mit diesel' Bezeichnung werden also Experimente belegt, die 

hormonale Intersexualitat durch Transplantation del' entgegen
gesetzten Keimdriise nach Kastration hervorrufen. Diese Inter
sexualitat schlieBt naturgemaB nul' das Soma ein, die Gonaden 
sind ja durch Kastration entfernt. Nach einigen negativen Resul
taten frUherer Autoren erhielt BEAUMONT erfolgreiche Masku
lierung von Triton-Weibchen durch Hodentransplantation nach 
Kastration, falls die Einheilung des Transplantats gut gelang. 
Bei diesen Tieren kommen nun aile mannlichen postpuberalen und 
sogar einige prapuberale Charaktere zur Entwicklung. Die ersten 
Anzeichen der Maskulierung erschienen erst 10 Monate nach der 
Operation, und zwar erschienen der Riickenkamm, die Silberlinie, 
die dunkle Pigmentierung der Kloakenregion. Bald darauf ver" 
anderte sich auch die KIoake und nahm die Konfiguration an, die 
Abb. 95 zeigt. Die weiBe Flache, die dort sichtbar ist (Gc), ent
spricht den mannlichen Lippendriisen, die beim Weibchen rudi
mentare Kloakenpapille hat sich vergroBert. 1m Inneren haben 
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sich die Receptacula seminis in sezernierende Beckendrusen, wie 
beim Mannchen, verwandelt, und auch die rudimentaren Ab
dominaldrusen des Weibchens haben mit Sekretion begonnen. 
Bemerkenswerterweise ist auch der innere Urogenitalapparat in 
mannlicher Richtung verandert. Die Nierengange und der hintere 
Teil des WOLFFschen Gangs zeigen namlich sekretorische Tatig
keit wie beim Mannchen. Merkwfudigerweise ist der MULLERsche 
Gang noch mehr weiblich geblieben als nach bloBer Kastration. 
Ein sehr interessanter Versuch von BEAUMONT zeigt ferner, 
daB bei Maskulierung mit dem Hoden einer anderen Triton-Art 

(palmatus auf cristatus) nur 
die vorher genannten prapu-

i 'e. beralen Charaktere vermann
licht wurden, nicht aber die 
postpuberalen! 

Auch del' umgekehrte 
Versuch der Feminierung 
kastrierter Mannchen wurde 
ausgefllhrt. KAMMERER und 

C:c/ HARMS hatten schon voll

Abb. 95. Kloake eines masknlierten Triton· 
Weibchens von auGen. Gc Lippendriisen, 

Pc Kloakenpapille, (Nach BEAUMONT.) 

standige Einheilung: der Eier
stocke und Eiablage bei sol
chen Tieren erhalten. Das 
auffallendste Resultat ist, 
daB der MDLLERsche Gang, 
der beim Mannchen nur ru
dimentar ist, sich machtig 
entwickelt und wie beim 

Weibchen in Windungen legt und sogar, anstatt blind zu en
digen, mit dem WOLFFschen Gang nach auBen mundet. Es 
ist somit del' hauptsachlichste postpuberale Charakter des Weib
chens vorhanden, dagegen sind die mannlichen Kloakendrusen 
nicht verweiblicht. Diese Versuche zeigen zweifellos, daB alle 
postpuberalen und einige prapuberale Charaktere beider Ge
schlechter ihre sexuelle Entfaltung der Anwesenheit der be
treffenden Sexualhormone verdanken. Ob dies fUr alle prapu
beralen Charaktere zutrifft oder ob ihre erste Anlage rein zy
gotisch bestimmt ist, laBt sich nicht ableitem. Dazu waren 
ja embryonale Transplantationen notig. 
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8) Nichthormonale Intersexualitat und 
Geschlechtsumwandlung. 

aa) D~6rch Regeneration. 
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Es ist eine sehr merkwlirdige Tatsache, daB in den regene
rierenden eigenen wie transplantierten Hoden del' Tritonen Ei
zellen auftreten k6nnen, was als Intersexualitat bezeichnet werden 
kann. Nach Du BOIS und BEAUMONT (1927) erscheinen Ovocyten 
in allen Regeneraten aus nicht vollstandig entfernten Haden, 
wenn sie mehr als 5 Monate regenerierten. Sie finden sich teils 
einzeln in Samenampullen, teils in Gruppen, eine ganze Ampulle 
fiillend. Es fehlt ihnen abel' das Follikelepithel. Ein besonders 

Abb.96. Hodenregenerat von Triton mit Eibildung. (Nach BEAUMONT.) 

extremer Fall (BEAUMONT) verlief folgendermaBen: Ein Mann
chen war kastriert worden, und die sekundaren Geschlechts
charaktere verschwanden. Nach 11/4 Jahren erschienen aber 
diese Charaktere wieder, verschwanden abel' nach einem halben 
Jahr zum zweiten Male. Bei del' Autopsie fand sich in del' 
Gonadengegend ein 3 mm groBes Kn6tchen, das sich zur Halfte 
als mannlich in Riickbildung, zur Halfte als weiblich envies 
(Abb. 96). Es war also offensichtlich zuerst eine mannliche 
Regeneration eingetreten, del' dann eine weibliche folgte. Ganz 
ahnlich sind die Resultate bei den Transplantaten von Hoden, 
in denen sich auch nach langerer Zeit Ovocyten entwickeln. 
Wir werden die Bedeutung dieser Tatsachen am El1de des 
nachsten Abschnitts besprechen. 
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f3f3) Durck alimentiire Kastration. 
Mit diesel' Bezeichnung hat CHAMPY die folgenden Angaben 

belegt (die Bezeichnung ist irrefiihrend, da es sich nul' um Involu
tion, nicht Kastration handelt): Mannchen von Triton alpestris 
wurden zur Zeit del' Spermatogenese hungern gelassen. Es hort 
dann die Spermatogenese auf, und die Hoden bilden sich so weit 
zuruck, daB uberhaupt nur noch Spermatogonien ubrig sind. Bei 
solchen Tieren tritt dann, auch wenn sie wieder gut ernahrt 
werden, die Spermatogenese erst viel spateI' wieder auf und we 
sekundaren Geschlechtscharaktere verhalten sich ahnlich wie bei 
Kastraten. Manchmal geht abel' auch bei Ernahrung die Involu
tion des Hodens weiter, und in einem Fall wandelte sich ein solches 
Mannchen auBerlich und innerlich in ein richtiges Weibchen mit 
Eierst6cken, MULLERschen Gangen usw. uml. BEAUMONT konnte 
eine solche Geschlechtsumwandlung nicht erzielen, abel' bei seinen 
nach CHAl>1PY behandelten Tieren erschienen wenigstens Ovo
cyten im involvierten Hoden. 

Es fragt sich nun, wie diese Angaben, falls sie richtig sind, und 
die im vorigen Abschnitt geschilderten Tat,sachen zu deuten sind. 
Es bieten sich da drei Typen von Interpretationen dar, namlich 
die genetische, die hormonale und die phanotypische. Eine gene
tische Interpretation wiirde ausgehen von del' Eierbildung im 
Hoden bei einfacher Regeneration und del' Geschlechtsumwand
lung im CHAl\1PYschen Fall. Sie wiirde annehmen - und sich 
dabei auf die Resultate BEAUMONTS bei Wiederholung von CHAM
PYS Versuchen stutz en -, daB es sich in allen Fallen um eine mehr 
oder mindel' weit vorgeschrittene Intersexualitat handelte, in del' 
Reihenfolge: Auftreten vereinzelter Ovocyten - zahlreiche Ovo
cyten - Ovocyten nebst Degeneration des mannlichen Teils und 
Produktion weiblicher Hormone - Geschlechtsumwandlung. Da 
in allen diesen Fallen nicht vorstellbar ist, wo weibliche Hormone 
herkommen soHten, so ist anzunehmen, daB fUr die Umwandlung 
die genotypische Beschaffenheit des Mannchens verantwortlich 
ist, die aHein bestimmend ubrigbleibt, nachdem durch fast voH
standige Kastration odeI' Involution die Hormonenproduktion 
des Hodens sistiert ist. Die Regeneration del' Keimdruse geht 

1 Es sei nul' erwahnt, daB del' Verdacht geauBert wurde, daB dieses 
Tier auf eine Verwechsluug durch den Tierpfleger zuriickzufiihren ist. Eine 
Wiederholung des Versuchs gelang noch nie. 
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also ebenso wie ihre erste Entwicklung im Embryo allein unter 
dem EinfluB der genetischen Konstitution vor sich. Dieser Ein
fluB ware aber nun merkwurdigerweise weiblich. Eine genetische 
Erklarung dafftr konnte ohne Schwierigkeiten gegeben werden, 
wenn wir uns an das Kurvenschema erinnern, das die Geschlechts
bestimmung bei Lyrnantria wiedergab. Wir sahen dort, daB das 
Eintreten des Drehpunkts aus rein genetischen Ursachen es er
forderte, daB die Kurven der F- und M-Reaktionen so verlaufen, 
daB sie einen Schnittpunkt zeigen konnen. Hatten wir hier beim 

Abb.97. ErkHirung im Text. 

I 
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Triton ein ahnliches genetisches System vor uns, so ware die fol
gende Interpretation abzuleiten: Abb. 97 zeigt uns das bekannte 
Kurvenschema fUr den Reaktionsablauf der Produktion der ge
schlechtskontrollierenden Stoffe unter dem EinfluB der F- und 
M-Gene fftr ein Triton-Mannchen bei Annahme mannlicher He
terogametie. Nachdem die genetische Geschlechtsbestimmung 
vollzogen ist, wird die Wirkung der Stoffe ersetzt durch die Hor
monenproduktion des Hodens. Ware sie nicht vorhanden, so 
wftrde zum Zeitpunkt D ein Schnittpunkt der F- und M-Kurven 
eintreten und damit das Geschlecht wechseln. Dies ist der Fall, 
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wenn der Hoden entfernt wird. Sobald der Zeitpunkt D erreicht 
wird, muB Geschlechtswechsel eintreten. Fiir die Richtigkeit 
dieser Annahme sprechen die Angaben der genannten Autoren 
iiber den Zeitpunkt, zu dem Geschlechtswechsel eintritt, Angaben, 
die vieileicht vermuten lassen, daB der Zeitpunkt D eine Wirklich
keit ist. Ein entscheidendes Experiment, das sich sehr wohl aus
fiihren lieBe, liegt aber bis jetzt noch nicht vor. 

Als zweite ErkHirungsmoglichkeit nallllten wir die hormo
nale. Es ware denkbar, daB nach Entfernung der Gonade das Re
generationsgewebe infolge seines andersartigen Stoffwechsels eine 
andere Art von Hormonen produzierte, deren Wirkung der der 
weiblichen Hormone identisch sei. Ich wiiBte nichts, was fiir diese 
a priori unwahrscheinliche Allllahme sprache. Dagegen spricht, 
daB aus den Angaben der genallllten Forscher hervorgeht, daB die 
Hormone gleichzeitig mit der Spermienbildung erzeugt werden, 
wobei es dahingesteilt sein mag, welche Zellsorte sie produziert. 

Als dritte Erklarungsart bezeichneten wir die phanotypische. 
Dies bedeutet, daB die genetische Grundlage des Geschlechts gar 
nichts mit dieser Intersexualitat zu tun hat, sondeI'll daB es lokale 
(chemische) Bedingungen illllerhalb der regenerierenden Gonade 
sind, die eine solche Situation hervorrufen, daB die Urkeimzellen 
sich zu Eiern differenzieren. Dieser Ansicht ist BEAUMONT mit 
seinem Lehrer GUyENOT. Sie stellen sich vor, daB das heterozy
gote Geschlecht eine solche Labilitat besitzt, daB nach Aufhebung 
der hormonalen Kontrolle rein lokale, also phanotypische Ur
sachen, den Geschlechtswechsel bedingen kOllllen. Ehe weitere 
Experimente vorliegen, ist eine Entscheidung nicht moglich, wellll 
ich auch selbst ·zur Annahme der genetischen Erklarung neige. 
Das gleiche Problem wird uns iibrigens bei den Anuren und den 
Vogeln wieder begegnen, auch bei den Saugetieren, wobei wir sehen 
werden, daB GUYENOTS Allllahme in Bezug auf das heterogame
tische Geschlecht unmoglich ist. 

C) Hormonale (?) Intersexualitat bei Amblystoma. 
Bisher wurden nur die Experimente an Tritonen betrachtet, 

die sich aile auf erwachsene Tiere bezogen. Bei Besprechung der 
hormonaJen Intersexualitat wurde nun bereits darauf hingewiesen, 
daB die Analyse der Hormonwirkung nur durch Experimente auf 
viel jiingeren Stadien zu erzielen ist. Solche Versuche sind an 
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Axolotlarten ausgefiihrt worden und haben hochinteressante Er
gebnisse gezeitigt. Sie gehen aIle auf ein merkwiirdiges Experiment 
von BURNS (1925) zuriick. Er vereinigte parabiotisch junge Larven 
von Amblystoma punctatum und zog die Parchen auf. Zur Zeit, 
wo sich das Geschlecht mit Sicherheit erkennen lieB, wurden sie 
getotet. Nach Wahrscheinlichkeit war zu erwarten, daB die 
Haifte der Zwillinge aus einem Weibchen und Mannchen (~6) be
standen und je ein Viertel aus zwei Mannchen (66) bzw. zwei 
Weibchen (~~). Tatsachlich wurden 44 66 und 36 ~~ gefunden 
und kein einziges Paar ~6. Die Sterblichkeit war allerdings fast 
80%, da aber kein Grund vorliegt anzunehmen - was auch spatere 
Versuche bestatigen -, daB differentielle Sterblichkeit vorliegt, so 
muB die eine Gonade die andere in ihrem eigenen Sinn umge
wandelt haben, und zwar in beiden Geschlechtern. Irgendwelche 
sexuellen Zwischenstufen waren nicht gefunden worden. Zur Auf
hellung dieses Falls wurden seitdem Versuche von BURNS (1927, 
1930), HUMPHREY (1927 u. fL), WITS om (1927 a, b, 1930a) und WIT
som und Mo CURDY (1929) vorgenommen, die interessante Resul
tate ergaben. 

aa) Normale Entwicklung. 
Fiir die Analyse del' Versuche ist es notig, die normale Ent

wicklung der Gonaden zu kennen, um so mehr als dabei eiuige 
prinzipiell wichtige Punkte zutage treten, die auch fiir aIle anderen 
Wirbeltiere gelten. 

Zuerst findet sich eine indifferente Gonade. Die geschlecht
liche Differenzierung wird zuerst sichtbar im Verhalten der jungen 
Keimzellen, die beim Ovar in Form eines peripheren Keimepithels 
sich anordnen. Mesodermzellen finden sich hauptsachlich als ein 
Strang im Zentrum, dessen Zellen spater eine Ovarialhohle be
grenzen werden. Beim jungen Hoden sind die Keimzellen weit 
verstreut und mit Bindegewebe durchsetzt. Die Ursamenzellen 
finden sich in einem Ruhezustand, wahrend die Ureier zu gleicher 
Zeit in die Wachstumsperiode treten und mit den synaptischen 
Phanomenen beginnen. Aber auch beim indifferenten Hoden gibt 
es eine Cortexzellschicht, die aber schon vor der Metamorphose 
degeneriert. Abb.98 zeigt die Gonaden der beiden Geschlechter 
auf diesem Stadium. Bei der weiteren Entwicklung - die spater 
fur die Anuren genauer illustriert wird - bildet sich im Innern 
des Eierstocks eine Hohle aus, und die sich vermehrenden und mit 
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FollikeIn umgebenden Zellen bilden eine Rindenschicht darum. 
Beim Roden aber wachsen vom Hilus her die Rodenstrange in 
Verbindung mit den Ausfiihrgangen ein, die Ursamenzellen ord· 
nen sich zu den Rodenlappchen und das auI3ere Epithel wird 

a 

b 

Abb.98. a Junge weibliche Gonnden von Amblystoma tigrinum von 35 mm Lange. b Desgl. 
miinnlich. 1,4, u.5Fettktirper, 2Mesenterium, 3~Iesovarium, 6Mesorchium. (Nach BURNS.) 

abgeflacht und rudimentar. Man kann also bei beiderlei Driisen 
einen Cortex und eine Medulla unterscheiden. Ersterer entwickelt 
sich nur beim Weibchen und degeneriert beim Mannchen, letztere 
entwickelt sich nur beim Mannchen. Man kann somit auch sagen, 
daI3 in der Gonadenstruktur die Bestandteile beider Geschlechter 
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vereinigt sind, von denen bei del' Differenzierung das eine odeI' 
andere unterdruckt wird, genau, wie es etwa auch mit del' Anlage 
von WOLFFschem und lVIULLERSchem Gang geschieht. Das gleiche 
wird uns bei allen Wirbeltieren begegnen. Von den Geschlechts
zellen selbst kann man entweder sagen, daB die, die im Cortex 
bleiben, weiblich werden, die in del' lVIedulla abel' mannlich; odeI' 
abel', daB die weiblich determinierten im Cortex verbleiben und 
die mamlli.ch determinierten in die lVIedulla wandel'll; odeI' abel' 
auch, daB die Cortexzellen auch beim lVIannchen weiblich sind. 
Welche diesel' Auffassungen richtig ist, ist theoretisch bedeutungs
voll. Die Frage wird uns wiederholt begegnen. 

f3f3) Transplantationsversnche. 
Zur Klarung des durch die BURNsschen Versuche gestellten 

Problems war es notig, den EinfluB del' jugendlichen Keimdrusen 
aufeinander durch direkte Transplantationsversuche zu unter
suchen. BURNS (1927) transplantierte in Amblystoma-Larven von 
3-4 cm Lange Gonaden jungerer Larven verschiedenen Alters, 
die teils noch undifferenziert, teils schon geschlechtlich differen
ziert waren. N ach einiger Zeit wurden die Tiere getotet und die 
Gonaden des Wirts wie das Transplantat untersucht. 16 erfolg
reicheFalle wurden erhalten, die sich auf aIle vier Typen von Kom
binationen (({ auf ~ usw.) verteilen. In 7 von 8 Fallen, in denen 
die Kombination ~ auf ({ odeI' ({ auf ~ war, war ein EinfluB, also 
Intersexualitat del' Gonade, bemerkbar. In del' Regel war es das 
Transplantat, das in del' Richtung auf das andere Geschlecht ver
andert war, inzwei Fallen hatten sich abel' sichtlich Wirt und 
Transplantat gegenseitig umgestimmt. Abb. 99 zeigt einen trans
plantierten Hoden, del' links unten ein abgetrenntes Stuck Ova
rialcortex entwickelt hat, und einen zweiten, wo ebenfalls links 
sich ein richtiger Ovarialcortex ausgebildet hat. 

Schaner noch sind die Versuche von HUMPHREY, del' nicht fcrtige 
Gonaden transplantierte, sondel'll bereits in Embryonen das pra
sumtive Gonadenmaterial (ihr Praeprimordium) implantierte. 
Del' Spender selbst konnte aufgezogen werden und sein Geschlecht 
mit Sicherheit festgestellt werden. Auch hier wurde typische 
Intersexualitat erzielt, und zwar war es fast immer del' Hoden, del' 
den Eierstock mannlich beeinfluBte, ganz einerlei ob er yom 
Wirt odeI' Spender stammte, und zwar traf dies stets ZU, wenn 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 15 
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Abb. 99. Zwei in eine welbliche Larve transplantierte Roden von Amblystoma. In a hat 
sich nnten ein Lappen Ovariaigewebe entwickeit, in blinks ein richtiger Ovariaicortex. 

(Nach BURNS.) 
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beide gleich groB waren. Nur wenn del' Roden relativ klein odeI' 
unterentwickelt war, wurde er durch den Eierstock des Wirts 
verweiblicht. Gleichgeschlechtige Drusen entwickeln sich v6llig 
normal und auch die anderen zeigten, abgesehen von del' Inter
sexualitat, keine abnorme Entwicklung. Die Umwandlung des 

-transplantierten Oval's in einen 
Roden beginnt immer erst, 
nachdem die normale Differen
zierung eingesetzt hat, die zu
nachst nach dem genetischen 
Geschlecht verlauft. Dann ver
schwindet im Eierstock zu- I 

nachst del' zentrale Rohlraum, 
del' von Bindegewebsstrangen 
ersetzt wird. Die Eierstocks
rinde mit den Ovocyten hart 
auf zu wachsen, die Zellen de
generieren und werden resor
biert. Am Hilus des Oval's 
tritt eine Gewebswucherung 
auf, in del' sich Spermatogonien 
finden, und so erscheint schlieB
lich die Struktur eines aty
pis chen Hodens. Nach 4 Mo
naten waren solche Gonaden 
noch nicht v611ig in Hoden 
umgewandelt, vielleicht, weil 
zu wenig Urgeschlechtszellen 
zur Verfiigung waren. Ab
bild. 100 zeigt ein Beispiel 
eines Oval's, das am Meso
varium schon weitgehend Ho
denstruktur angenommen hat. 
In allen diesen Fallen war die 

Abb. 100. Gonade, die sieh naeh 60 Tagen 
aus dem Transplantat der Anlage eines Ovars 

entwickelte (Amblystoma tigrinum). Obcn 
Umwandlung in Hodengewebe. 

(Nach HU~IPHREY.) 

intersexuelle Umwandlung erst eingetreten, nachdem bereits das 
primare Geschlecht sich differenziert hatte. Nul' selten fand 
HUMPHREY eine Geschlechtsumwandlung, die mit Wahrschein
lichkeit auf Einwirkung auf die indifferente Driise zuriickgefiihrt 
werden konnte. 

15* 
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yy) Weitere Parabioseversuche. 
Die urspriinglichen Parabioseversuche von BURNS sind seit

dem von WITsem (1927a, b) an Froschen, WITsem (1930a) und 
WITS em u. Me CURDY (1929) beim Molch Triturus torosU8 und 
endlich von BURNS (1930) selbst an anderen Axolotlarten wieder 
aufgenommen worden. Von den Froschen solI spater die Rede 
sein. Ausfiihrlicher liegen bis jetzt nur die neuen Versuche von 
BURNS vor, in denen die Art Amblystoma tigrinum benutzt wurde, 
die sich von dem £riiher benutzten punctatum durch schnelleres 
Wachstum unterscheidet. Da der Autor daran dachte, daB die 
vollige Geschlechtsumwandlung bei den friiheren Versuchen mit 
der langen Dauer der Indifferenzperiode zusammenhinge, so 
wurden die Versuche so eingerichtet, daB dem Rechnung getragen 
war. Diese Periode betrug in diesen Versuchen nur die Halite der 
Zeit wie bei den friiheren Versuchen. Bei Abtotung wurden dann 
im Gegensatz zum friiheren Versuch a1le drei Kombinationen (6'6', 
6'~, ~~) im erwarteten Verhaltnis 1: 2 : 1, namlich 16: 29 : 12 ge
funden. Volliger Geschlechtswechsel war also nicht eingetreten. 
Von den ~6'-Kombinationen zeigen aIle bis auf eine intersexuelle 
Umwandlungen. Bei 23 von diesen 28 hat der mannliche Partner 
den Eierstock des Weibchens vermannlicht. In vier Fallen ist das 
umgekehrte der Fall und in einem Fall haben sich die Partner 
gegenseitig beeinfluBt. Das MaB del' intersexuellen Umwandlung 
ist direkt proportional der Lange der Zeit, die del' EinfluB wirkte. 
Die folgende Tabelle beweist dies, in der die Hohe del' intersexuellen 
U mwandlung durch vier ansteigende Stufen 1--4 bezeichnet ist. 

Alter 
in Tagen 

Intersexualitatsgrad der 
beeinfluf.lten 'i' 

Anzahl 

45 1, I, 0, I, 1 5 
52 1-2 1 
55 2 - 3, 2 - 3, I - 3 3 
60 3 1 
80 3, I - 2, 2 - 3, I - 3 4 

100 3 I 
ll5 2-3, 2 2 
120 2 ± 3, 3, 1-2 3 
135 2-3 I 
150 3, 3-4 2 
160 3, 4 2 

Die U mwandlung des Eierstocks in einen rudimentaren Hoden 
bei der Mehrzahl del' ~6'-Paare verlauft ebenso wie es HUMPHREY 
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geschildert hatte, dadurch, daB am Ovarialhilus Stromagewebe, 
die Markstrange, in das Ovar hineinwachst, wie es auch bei der 
naturlichen Differenzierung des Hodens geschieht. Die Rinde 
des Ovars stellt dann ihr Wachstum ein und beginnt zu degerie
rieren. Einige der Ureier geraten dabei in das Hodenstroma und 
werden hier zu Spermatogonien. Wenn dann der Cortex schlieB
lich ganz abgestoBen ist, bleibt ein rudimentarer Hoden ubrig. 
Abb. 101 zeigt schematisch diesen Vorgang in den vier in obiger 
Tabelle benutzten Stadien. Schraffiert ist der Cortex, punktiert 
das Stroma bzw. das ihm homologe Gewebe der Ovarhohle, die 
Zellen sind die Spermatogonien. Die mikroskopischen Bilder 
sind ahnlich beschaffen, wie oben in Abb. 100 abgebUdet. Zur 
Erganzung seien in Abb. 102 makroskopische BUder zusammen
gestellt von 1. zwei parabiotischen Larven 5 Stunden nach der 

'i' J1 J2 J3 '-14 
Abb. 101. Schema des Ovars und der vier ansteigenden Umwandlungsstufen Zunl Roden 
(J 1-4). SchraffiertCortex, punktiertMedulla, Kreise Geschiechtszellen. (Nach BURNS.) 

Operation, 2. den normalen Hoden eines d'd'-Paars, 3. desgleichen 
Ovarien eines ~~-Paars und 4. Gonaden eines d'~-Paars, links 
die normalen Hoden, rechts (mit dem Pfeil bezeichnet) das strang
formige in Umwandlung begriffene Ovar, das der Stufe 4 angehort. 

Die seltenere, umgekehrte U mwandlung des Hodens in ein 
Ovar wurde noch nicht genauer beschrieben. 

ob) Interpretation. 
Aus den vorstehend beschriebenen Versuchen geht mit Sicher

heit hervor, daB 1. die Hormone des embryonalen Hodens einen 
Eierstock weitgehend in einen Hoden umwandeln konnen, 2. daB 
auch der umgekehrte ProzeB moglich ist, aber seltener eintritt, 
sichtlich ein betrachtliches Ubergewicht des Ovars zur V oraus
setzung hat (alteres Ovar mit jungerem Hoden), 3. daB auch bei 
fruher Einwirkung erst in der Regel das genetische Geschlecht 
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8 

Abb.102a. 

Abb. 102 a u. b. Die Gonaden der parabiotischen Zwillinge (1), 2 ,15, 8 \,\" b cr~. 
(Nach BURNS.) 
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sich entwickelt, 4. daB unter besonderen Umstanden, vielleicht 
sehr langer Indifferenzperiode (A. punctat~bm) auch eine voll
standige Umwandlung in die entgegengesetzte normale Driise 
moglich ist. Wir miissen nun versuchen zu erkennen, was vor
gegangen ist Die erste Frage ist die, ob die Hormonenproduktion 1 

auf Grund der primaren, genetischen Gescblecbtsbestimmung erst 
nach der ersten sichtbaren Differenzierung einsetzt, die selbst 
also rein genetisch bedingt ware. In den Versucben von HUM-

Abb. 102 b. 

PHREY und WITSCHI sieht es so aus, die Versuche von BURNS, be
sonders die an A. punctatum, sprecben aber dafiir, daB schon 
in der indifferenten (d. h. sicbtbar-morphologisch indifferenten, 
genetisch aber mannlich oder weiblich determinierten) Driise die 
Hormonproduktion beginnt. Die zweite Frage ist, warum meist 

1 Wir reden hier generell von Hormonenproduktion, ohne zu unter
suchen, ob die embryonalen Hormone und die des reifen Tiers, die die 
Brunstcharaktere hervorrufen, identisch sind. Dies Problem wird bei den 
hiiheren WirbeHieren diskutiert. 
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das Oval' leichter transformiert wird, wahrend bei dem erwach
senen Tier (siehe BEAUMONT, CHAMPY) umgekehrt das Mannchen 
leichter verweiblicht wird. Die Ursache konnteeinmal darin 
liegen, daB del' Hoden friiher Hormone produziert odeI' solche von 
groBerer Wirkungsstarke (Konzentration). Sie konnte abel' auch 
darin liegen, daB Urgeschlechtszellen vom Ovarialcortex leicht 
in die sich bildenden Markstrange geraten konnen und zu Ur
samenzellen werden, wahrend im jungen Hoden die Cortexzellen 
friih degenerieren und so keine Ovocyten bilden konnen. Das ist 
nicht sehr wahrscheinlich, wenn man sieht, wie leicht sich beim 
Erwachsenen Ovocyten aus Spermatogonien bilden. Das fiihrt 
nun wieder zu einer weiteren Frage: Werden die Urgeschlechts
zellen iiberhaupt direkt durch die Hormonwirkung umgestimmt ~ 
Es konnte ja sein, daB die Geschlechtshormone nul' die nicht 
keimepithelialen Elemente del' Gonade treffen, also fUr die in jeder 
Gonade vorhandenen Cortex- und Medullaelemente die Alterna
tive entscheiden, welche von beiden auf Kosten del' anderen sich 
differenzieren sollen, genau wie im analogen Fall fUr den WOLFF
schen und MULLERschen Gang entschieden wird. Die Urge
schlechtszellen waren dann geschlechtlich indifferent und ihre 
prospektive Bedeutung wiirde durch ihre Lage in Medulla odeI' 
Cortex entschieden, also nicht genetisch, sondern phanotypisch. 
Bei diesel' Auffassung ware die Kette del' Vorgange: 

Normal'i' 

XX-Konstitution 
r 

+ 
genetisch weibliche 
indifferente Gonade 
mit weiblicher Hor-

monenproduktion 

~ 
Aktivierung des 

Cortex 

t 
Determination der 

Ovocyten 

Normal J 

XY-Konstitution 

t 
genetisch mannliche in
differente Gonade mit 
mannlicher Hormonen-

produktion 
I 
t 

Aktivierung der Medulla 
I 
t 

Determination der Sper-
matocyten 

Intersex Q 

XX-Konstitution 

t 
genetisch weibliche in
differente Gonade mit 
Zufuhr durch Trans
plantation (Parabiose) 
mannlicher Hormone 

t 
Aktivierung der Medulla 

I 
t 

Determination der Sper
matocyten 

Bei diesel' spateI' noch weiter zu diskutierenden Auffassung, 
die dann auf aIle Wirbeltiere zu iibertragen ware, ware die Ge
schlechtsbestimmung del' Wirbeltiere insofern von etwa del' del' 
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1nsekten unterschieden, daB der XX-XY-Mechanismus direkt 
nur die in der morphologisch indifferenten Gonade lokalisierte 
Hormonenproduktion hervorriefe, die ihrerseits direkt die Alter
native fUr das typische System der Gonade und erst indirekt fiir 
die Geschlechtszellen entscheidet. Ob diese oder eine andere Auf
fassung richtig ist, konnen wir erst besprechen, wenn das Material 
fiir die anderen Wirbeltierklassen uns bekannt sein wird. Hier 
sei nur schon darauf hingewiesen, daB es sich zeigen wird, daB 
drei Stufen von geschlechtsdeterminierenden Stoffen zu unter
scheiden sind: 1. die primaren Produkte der Geschlechtsgene, 2. die 
in diesem Abschnitt behandelten embryonalen Hormone, wenn 
wir diese iiberhaupt Hormone nennen wollen, 3. die echten Sexual
hormone der Feminierungs- usw. Versuche. 

b) Die Anuren. 
Es gibt wohl keine Tiergruppe, in der so viele sogenannte 

"Hermaphroditen" aller Altersstufen beschrieben sind, wie bei 
den anuren Amphibien, den Froschen und Kroten. 1hr Geschlecht, 
obwohl aIle Arten rein zweigeschlechtig sind, scheint besonders 
labil zu sein und bietet damit ein interessantes Studienobjekt dar, 
das schon relativ friih zum Gegenstand von Experimenten ge
macht wurde. 

a) Historisches. Die absonderlichen Geschlechtsverhaltnisse der Fro
sche wurden zuerst von PFLUGER (1881, 1882) bemerkt. Er fand, daB bei 
verschiedenen Lokalrassen trotz normaler Geschlechtszahlen der erwach
senen Tiere die jungen Individuen ein ganz verschiedenes Verhaltnis der 
Geschlechter, mit dem Extrem von nur Weibchen, zeigen konnen. Er fand 
ferner Zwischenstufen zwischen den Geschlechtern (in der alteren Literatur 
seitdem als PFLUGERSche Hermaphroditen bezeichnet), und schloB daraus, 
daB bei bestimmten Rassen aIle Individuen sich zuerst als Weibchen ent
wickeIn, die Halite sich" dann zu Mannchen umwandeIn. R. HERTWIG 
(1907, 1912) nahm im Anfang dieses Jahrhunderts dies Problem, dessen 
Bedeutung fiir die Theorie der Geschlechtsbestimmung er erkannte, wieder 
auf und leitete zusammen mit seinen Schiilern SOHMITT-MAROELL (1908). 
KUSOHAKEWITSOH (1910), WITsom (1914 a, b) eine groBziigige experimen
telle und morphologische Analyse ein. Er stellte das Wesen der Verschie
denheit der Lokalrassen fest, begann mit ihrer Analyse im Kreuzungs
experiment und weiterhin im entwicklungsphysiologischen Versuch durch 
Einfiihrung der (schon von PFLUGER begonnenen) tiberreife- und Tempe
raturversuche. Gleichzeitig wurde die schwierige Entwicklungsgeschichte 
durch seine genannten Schiiler, vor allem durch WITSOHI klargestellt. Ein 
theoretisches Verstiindnis der Resultate war bei dem damaligen Stand des 
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Geschlechtsproblems jedoch nicht moglich. HERTWIGS urspriingliches Be
streben, mit Hilfe der Theorie der Kernplasmarelation zu einer Losung zu 
kommen, wurde von ihm selbst spater verworfen. Erst die Aufstellung der 
quantitativen Theorie der Geschlechtsbestimmung durch GOLDSOHMIDT 
(1912) ergab eine Moglichkeit, die Resultate zu interpretieren. Dies wurde 
zuerst von GOLDSOHMIDT (1912) naher ausgefiihrt, in der 2. Auflage seiner 
Vererbungslehre (1913) wieder ausgefiihrt, und R. HERTWIG schloB sich 
daun an. WITSOHI (1914) iibernahm daun dieses Prinzip und fiihrte die 
zur Erklarung seiner neuen Experimente notwendigen Anderungen der 
GOLDSCHMIDTSchen Formulierung durch. Die weitere Analyse der sehr 
komplizierten Verhiiltnisse verdanken wir vor aHem einer Reihe ausge
zeichneter Untersuchungen von WITSCHI (1914-1930), zu denen noch ein 
wichtiges Experiment von CREW (1921) und eine Erklarung des Uberreife
versuchs durch R. HERTWIG (1921, 1925) kommt. 

Dazu kommen die spater zu erwahnenden Einzelbeitrage. Gleichzeitig 
mit der Ausfiihrung dieser Untersuchungen liefen die Kastrations- und 
Transplantationsexperimente an erwachsenen Tieren, hauptsachlich von 
NUSBAUM (1909), STEINAOH (1894, 1910), MEISENHEIMER (1912), HARMS 
(1913,1923), PONSE (1924), CHAMPY (1924), derenErgebnisse aberwenig 
prinzipiell Wichtiges brachten. Die absonderlichen Verhaltnisse der Kroten, 
bei denen ein rudimentares Ovar, das BIDDERsche Organ, dauernd beim 
Mannchen vorhanden sein kaun, wurden, seit es von KNAPPE genauer 
beschrieben wurde, von zahlreichen Autoren studiert. Die entscheidenden 
Experimentalarbeiten sind aber erst in neuerer Zeit von HARMS und 
PONSE geleistet worden. 

a) Die Frosche. 
Die Geschlechtsverhaltnisse der Frosche sind sehr kompliziert 

und erst jetzt nach vieler darauf gewandter Miihe verstandlich 
geworden. Die Schwierigkeiten beruhen vor allem darauf, daB 
drei verschiedenartige Phanomene der Intersexualitat im normalen 
Geschehen vorkommen und voneinander getrennt werden muBten. 
Bei diesen Erscheinungen steht das Verhalten der Geschlechts
drusen selbst im Vordergrund, das somit in der Besprechung vor
angestellt sei. 

aa) Die Entwickl~tngstypen der Gonaden. 
Die normale Entwicklung der Geschlechtsdrusen innerhalb der 

gleichen Froschspezies - Untersuchungen meist an Rana tempo
raria, auBerdem esculenta und catesbiana - kann verschieden
artig verlaufen, und zwar ist die Verschiedenheit eine rassen
maBige. Entweder tritt eine normale Entwicklung ein, bei der 
sich friihzeitig in der Kaulquappe Hoden und Ovarien unter
scheiden lassen, die sich typisch differenzieren. Man spricht daml 
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mit WITscm von di//erenzierten Rassen. Oder aber die Entwick
lung beginnt stets weiblich, und es wird zuerst ein embryonales 
Ovar gebildet. Sekundar wandelt sich dies dann in einen Hoden 
um, und zwar kann die Umwandlung fruher oder spater eintreten, 
so daB die Umwandlungsstadien, die nach ihrem Entdecker auch 
PFLUGERSche Hermaphroditen genannt werden, auf verschiedenen 
Altersstufen gefunden werden konnen. Bei einer Statistik trifft. 
man also zunachst nur weibliche Tiere, dann Weibchen und Um
wandlungsstadien und schlieBlich die reinen Geschlechter je zur 
Halfte. In diesem Fall sind also die genetischen Mannchen 
wahrend ihrer Entwicklung aIle einmal Intersexe gewesen; wir 
konnen somit von transitorischer Intersexualitiit reden. 1m Ver
gleich mit Lymantria ist dabei zu beachten, daB das zygotische 
Intersex von Lymantria sich zuerst mit seinem genetischen Ge
schlecht entwickelt und yom Drehpunkt ab zu dem anderen Ge
schlecht umschlagt. Hier bei den undifferenzierten Froschrassen 
beginnt aber beim Mannchen die Entwicklung mit dem anderen 
Geschlecht und geht erst dann in das genetische Geschlecht uber. 

Die normale Entwicklung der Gonaden bei den differenzierten 
Rassen verlauft ganz ahnlich, wie wir es schon von den Urodelen 
her kennen; sie ist am genauesten von KUSCRAKEWITSOH und 
WITS om untersucht. In der jungen Kaulquappe entwickelt sich 
zuerst eine indifferente Gonade. Sie besteht aus ein~r Lage von 
KeimzeIlen, die um einen Hohlraum, die primare Genitalhohle, 
angeordnet sind. Von der Genitalfalte aus wachsen in diese An
lage bindegew~bige Strange hinein, die Genitalstrange. Schreitet 
von hier aus die Entwicklung zu einem Ovar fort, dann vermehren 
sich die Urgeschlechtszellen und bilden Zellennester, in denen dann 
die synaptischen Phanomene ablaufen. Bald erkennt man deut
lich die Ovocyten, mid die Dotterbildung beginnt. Die Genital
strange erhalten dann einen sekundaren Hohlraum und werden 
so zu den charakteristischen Ovarialtaschen. Abb.103-109 
geben Stadien dieser Entwicklung. Die direkte Hodenentwick
lung aus der indifferenten Druse verlauft folgendermaBen: Hier 
wandern vor allem die jungen Geschlechtszellen aus dem Keim
epithel aus und heften sich den Genitalstrangen an. Es bilden sich 
Zellgruppen, in denen eine Hohle auf tritt, die Ampulle, die dann 
zum Samenkanalchen wird. Der Beginn der Spermatogenese er
folgt dann bei R. temporaria erst im 4. Jahr, bei anderen Arten 
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aber schon friiher. SchlieBlich wird die Verbindung mit der Vor
niere durch Auswachsen des Rete hergestellt. Abb. 106 gibt einen 

Abb. 103. Junges Stadium der indifferenten Keimdriise von Rana temp(jraria. 
Nbl Nierenblastem, Nt. Nierentrichter. (Nach WITSCHI.) 

Abb. 104. Junges Ovar von Rana temporaria. Ein Einest, FFollikelepithel, 
GH II seknndare Genitalhohle. (Nach WITSCHI.) 

Schnitt durch einen jungen Hoden wieder und Abb.107 ein 
Schema dazu. 
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Die intersexuelle Entwicklung der undifferenzierten Rassen 
kann auf verschiedenen Entwicklungsstadien eintreten, zwischen 
Metamorphose und erwachsenem Frosch, und dementsprechend 
sind die Einzelheiten verschieden. Diese Entwicklung wird da
durch eingeleitet, daB die Geschlechtszellen aus dem Keimepithel 

(; 1111 

Abb. 105. Ovar etwas alter als Abb. 104. Ein Einest. Gef GefiW, GH I primare, 
GH II sekundare Genitalhohle, Be Sexualstrang. (Nach WITSCHI.) 

des Eierstocks in die Genitalstrange ~inwandern. Dann beginnt 
sich im Zentrum der Gonade von den Strangen aus ein Hoden zu 
entwickeln. In diesem Zustand ist die Ganade zentral ein Hoden, 
peripher ein Eierstock. Der ovariale Teil degeneriert dann, wobei 
aber Eier, die eine gewisse GroBe schon erreicht haben, dauernd 
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erhalten bleiben k6nnen und sich noch im fertigen Roden finden 
(das gleiche ist ubrigens auch bei Lymantria der Fall). Auch zeigt 
sich. haufig, daB die U mwandlung in den aufeinanderfolgenden 
Segmenten der Druse verschieden schnell vor Elich geht und ebenso 
auch rechts und links, so daB scheinbare bilaterale Rermaphro-

Abb. 106. stadium der direkteu Hodenentwicklung von Rana temporaria. Gef BlutgefiUl, 
H Harnkaniilchen, N Nierenblastem, Ntr Nierentrichter, S Sexualstrang, V Hohlvene. 

(Nach WITSCHI.) 

diten als Ubergangsstufe tlrscheinen k6nnen. Beide Phanomene 
wurden ebenfalls von GOLDSCHMIDT fUr Lymantria beschrieben. 
Abb.109 gibt das Bild einer Umwandlungsdruse und Abb. 108 
ein Schema hierzu. 

Diese Beschreibung zeigt die gleichen entscheidenden Punkte, 
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Abb.107. 

Abb.108. Abb.l09. 
Abb.107. Schema des jungen Rodens bei direkter Entwicklung. Amp Rodenampulie, 

G. h. I. primare Genitalhohle, P Peritoneum; S Samenkanalchen, Z.strg. Zentralstrang. 
(Nach WITSCHI.) 

Abb. 108. Schema des jungen Rodens eines Umwandlungsmannchens. Gk secundare 
GenitaIhohIe, E.ep. weibliches KeimepitheI, sonst wie Abb.107. (Nach WITSCHI.) 

Abb. 109. Keimdriise eines Umwandlungsmannchens. deg degenerierende Elemente, 
Gef GefaB, P Peritoneum, V. c. Rohlvenenwand, V. e. Vas efferens, Spg Spermatogonien. 

(Nach WITSCHI.) 
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die wir schon bei den Urodelen hervorhoben: die Gonade besteht 
aus Cortex und Medulla, die starkere Ausbildung des Cortex und 
die Entwicklung von Geschlechtszellen in ihm charakterisiert das 

a b 
Abb. 110. Urogenitalsystem 5 Monate alter (26 mm) Froschchen undifferenzierter Rasse. 
a Links Ovar, rechts (in der Abbildung links) beginnende UmwamUung. b Desgl. weiter 
fortgeschritten, links bereits Roden. Unter den Gonaden die Urlliere; oben (weiLl) die 

Fettkorper, MULLERsche Giinge schwarz, WOLFFsche hell. (Nach WITscm.) 

Ovar; die starke Ausbildung der Medulla (Samenkanalchen, Am
pullen, Rete) und Lagerung der Keimzellen in den Markstrangen 
charakterisiert den Roden. Die transitorische Intersexualitat be-
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deutet, daB erst der Cortex starker entwickelt wird und dann 
zugunsten der Medulla degeneriert. 

Sehr bemerkenswert ist iibrigens die Tatsache, daB auch die 
Ausfiihrgange der Gonaden dem Verhalten der Gonaden folgen. 
Bei der direkten Hodenentwicklung werden von vornherein keine 
nennenswerten MULLERSchen Gange angelegt. Bei der inter
sexuellen Entwicklung aber haben die spateren Mannchen in 
ihrem Weibchenstadium richtige MULLERSche Gange, die erst zur 
Zeit der Umwandbmg riickgebildet werden (WITSOHI 1921) und 
oft auch noch bei erwachsenen Mannchen erhalten bleiben. Wenn, 
wie erwahnt, die Ovarien der beiden Seiten sich verschieden schnell 
riickbilden, so machen die MULLERSchen Gange die gleiche Asym
metrie mit. Wir werden die gleiche Beziehung auch bei den 
Saugetieren wiederfinden. 

Charakteristisch fiir die Geschlechtsumwandlung der undiffe
renzierten Rassen ist die folgende Statistik, die WITSOHI in der 
Umgebung von Freiburg aufnahm. Eine groBere Zahl junger 
Frosche wurde in Zeitintervallen im Freien gefangen und das Ge
schlecht festgestellt. Das Resultat (in Ubereinstimmung mit dem 
der alteren Forscher seit PFLUGER) zeigt folgende Tabelle. 

Monat !i'% tInt. mehr weibl. % Int. mehr milnnL % t 0'% Individuen 

April 100 

I I 
515 

Juli 62 10 28 150 
August 52 2 22 24 209 

SchlieBlich seien noch in Abb. no die Genitalapparate von 
5 Monate alten "Hermaphroditen", die gerade beginnen, sich 
in ein Mannchen umzuwandeln (a) oder schon weiter darin fort
geschritten sind (b), abgebildet. 

Etwas abweichende Verhaltnisse hat SWINGLE (1920, 1921, 
1926) vom Ochsenfrosch beschrieben und sie zuerst so gedeutet, 
als ob sie gegen eine transitorische Intersexualitat sprachen. Er 
iiberzeugte sich aber spater davon, daB im Prinzip die gleichen 
Verhaltnisse yorliegen. Es scheint aber, daB hier die weibliche 
Phase nicht zu so ausgesprochener Eibildung fiihrt wie bei 
den europaischen Froschen, und auBerdem kommen in diesen 
Stadien Reifeteilungen vor, die als eine rudimentare Prasper
matogenese gedeutet werden. Die Verhaltnisse sind noch nicht 
vollig geklart. 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 16 



242 Intersexualitat. Die Intersexualitat der Wirbeltiere. 

(3(3) Die Lokalrassen. 
Nach vorstehender Schilderung finden sich bei den Froschen 

Lokalrassen in Bezug auf Sexualitat, also eine Parallelerscheinung 
zu Lymantria, wenn auch auf anderer genetischer Gruncllage. Fiir 
die europaischen Rassen von Rana temporaria hat sich dabei eine 
gewisse GesetzmaBigkeit ergeben. In der folgenden Tabelle, die 
WITscm zusammenstellte, finden sich die Geschlechtszahlen fiir 
jung metamorphosierte Frosche von verschiedenen Lokalitaten, 
teils aus Laboratoriumszucht, teils aus Freilandfangen (+) nach 

Geschlechtsverhiiltnisse bei verschiedenen Lokalrassen des Grasfrosches kurz 
nach der Metamorphose (hochstens 2 Monate). 

Gruppe I enthiilt die Rassen mit dem geringsten Grade geschlechtlicher 
Differenzierung, Gruppe V die mit dem hochsten Grade. 

Die mit + bezeichneten sind Freilandfange. 

Gruppe \ 
I \ Zahl der \ W 'b h Geographische Herkunft 'I Nach Untersuchung von unters.uch- r~ ~ en 

ten Tlere 0 

U rsprungstal (Bayr. WITSCHI (1914) 490 50 
Alpen) 

Dischmatal (Davoser WITSCHI (1923) 814 50 

V Alpen) 
Grimsel(BernerAlpen) WITSCHI (1923) I 46+ 52 
Riga. WITSCHI (1923) 272 54,5 
Konigsberg PFLUGER (1882) ! 370 51,5 

1 500 + 53 

IV 1 
Basel (Jura) WITS CHI (1923) 424 51 
Berlin WITSCHI (1923) 471 52 
Bonn WITSCHI (1923) 290 43 
Bonn v. GRmsHEIM u. PFLU' { 806 64 

GER (1881-1882) 668+ 64 
Wesel v. GRmSHEIM (1881) 245+ 62,5 
Rostock WITSCHI (1923) 405 59 

III Glarus PFLUGER (1882) 58 78 

{ 
Lochhausen (Miinchen) WITSCHI (1914) 221 83 

II Dorfen (Miinchen) SCHMITT (1908) 925+ 85 
Utrecht PFLUGER (1882) { 780 87 

459+ 87 

Freiburg (i. B.) WITSCHI (1923, 1925) 791 94 
Breslau (u.Heidelberg) I BORN (1881) 1272 95 

I Breslau WITSCHI (1923) 213 99 
Basel (ElsaB) Wn:scHI (1923) 237 100 
Irschenhausen (Isartal WITS CHI (1914) 

I 
241 100 

siidlich Miinchen) 

Sa. der untersuchten Tiere I 1'0998 
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den Angaben der verschiedenen Autoren und angeordnet in auf
steigender Weibchenzahl. 50% Weibchen bedeutennatiirlich diffe
renzierte Rassen und ansteigende Weibchenzahl bis 100% ver
schiedene Grade von undifferenzierten Rassen, also transitorischer 
Intersexualitat. 

WITscm (1930c) hat darauf aufmerksam gemacht, daB hier 
eine GesetzinaBigkeit vorzuliegen scheint, indem die differenzierten 
Rassen nul' in den Alpen und im Baltikum angetroffen werden, 
also Gegenden mit langem Winter und kurzem Sommer, dazwischen 
abel' die undifferenzierten, die unter dem EinfluB des Golfstroms 
in Hoiland und England weit nach Norden gehen. Es muB also 
irgendeine Beziehung zwischen del' transitorischen Intersexua!itat 
und dem Klima bestehen, die sich erst nach del' Eiszeit herausge
bildet haben kann. (Die Geschlechtsrassen von Lymantria zeigen 
llbrigens auch typische klimatische Beziehungen.) 

yy) Das genetische Geschlecht. 
Wir kennen bisher drei sichere Methoden die genetischen Ge

schlechter festzulegen: 1. den Nachweis eines unpaaren X-Chromo
soms in einem Geschlecht, 2. die Analyse geschlechtsgebundener 
Vererbung, 3. die Resultate del' Kreuzung hermaphroditer und ge
trennt geschlechtlicher Formen. Der letzte Weg, historisch del' 
erste in CORRENs'Bryonia-Kreuzungen, ist im ailgemeinen im Tier
reich nicht gangbar. Bei den Froschen ist aber wenigstens in 
ahnlicher Weise ein Experiment moglich gewesen. Es zu verstehen, 
miissenwir zuerst den zweiten Typ von Intersexualitat betrachten, 
del' bei Froschen beschrieben ist, die sogenannten Adultherrnaphro
diten. 

aaa) Die Adulthermapllroditen. Diese haben - das ist fiir 
das Verstandnis sehr wichtig - nicht das geringste mit der be
sprochenen transitorischen Intersexualitat zu tun, abgesehen davon, 
daB gelegentlich Mannchen, die noch von ihrer Jugendintersexuali
tat her Eier im Hoden besitzen, mit den echten Adultherm
aphroditen verwechselt werden konnen. Die transitorische Inter
sexualitat betraf genetische Mannchen, die bald nach del' Meta
morphose von del' weiblichen in die mannliche Phase iibergehen. 
Die Adulthermaphroditen sind meist, wenn nicht stets, genetische 
Weibchen, die erst als altere, mehrjahrige Tiere sich in Mannchen 
umwandeln. In del' Literatur sind eine Menge solcher Befunde be-

16* 
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schrieben, seit 8PENGEL zuerst 1896 darauf hinwies. Die voll
standigste Zusammenstellung ist von CHENG (I929b) gegeben, 
die zu wiederholen wohl iiberfliissig ist. CREW (I920b) war der 
erste, der es versuchte, Ordnung in diese FaIle zu bringen und 
zeigte, daB sich die gefundenen Typen in eine liickenlose Reihe 

Abb.111. Vier Stufen der Umwandlung erwachsener 5/ in is. Schwarz Ovarteile, weill 
Hodengewebe. Urniere, MULLERsche und WOLFFsche Giinge mitgezeichnet. (Nach CREW 

lrod WITSCHI.) 

ordnen lassen, die die Umwandlung eines Weibchens in ein Mann
chen demonstriert. Ab b. III zeigt vier solche U mwandlungsstadien 
(nach WITscm und CREW), die die Umbildung del' Eierstocke 
(schwarz) in Hoden (weiB) nebst der Riickbildung der MULLER
schen Gange demonstriert. Diese Tiere waren also in unserer alten 
Terminologie echte weibliche Intersexe. Nach den bisherigen An
gaben scheint sich diese sexueIle Umwandlung besonders haufig 
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bei undifferenzierten Rassen zu finden. Es muB allerdings zu
gefiigt werden, worauf CHENG mit Recht aufmerksam macht, daB 
die genannte Reihe nur erschlossen ist, und daB der V organg der 
Umwandlung niemals wirklich beobachtet wurde. DaB der SchluB 
aber sehr wahrscheinlich ist, wird der folgende Abschnitt zeigen. 
Ob auch eine umgekehrte Umwandlung des erwachsenen Mann
chens in ein Weibchen vorkommt, ist nicht sicher. RoXAS hat 
festgestelIt, daB der philippinische Frosch Rana vittigera sehr 
haufig Geschlechtsabnormitaten zeigt, ja in solchem MaB, daB es 
oft schwer ist, normale Mannchen an einer bestimmten Lokalitat 
zu finden. Die betreffenden Tiere sind makroskopisch in jeder 
Beziehung Mannchen, abgesehen davon, daB die MULLERschen 
Gange etwas starker entwickelt sind und daB die Hoden oft pig
mentiert sind .. lm Innern zeigen die Hoden normale Samenkanal
chen mit Spermiogenese und Spermien und dazwischen auBerhalb 
wie innerhalb der Kanalchen unregelmaBig gelagerte Eier. RoXAs 
meint, daB diese Tiere Mannchen seien auf dem Wege der Um
wandlung in Weibchen. Es scheint mir viel wahrscheinlicher, daB 
diese Tiere noch den Rest einer transitorischen Intersexualitii,t ge
netischer Mannchen demonstrieren. Bis jetzt mochte ich also echte 
mannlichelntersexualitat beimFrosch als nicht bekannt bezeichnen. 

PPP) Genetische Versnche. Das erste genetische entscheidende 
Experiment wurde von CREW (1921 b) ausgefiihrt. Er hatte von 
einem Froschparchen eine Nachkommenschaft von 774 ~ erhalten. 
Bei der Sektion zeigte es sich, daB der Vater hermaphrodite Sym
ptome besaB, wie in Abb.111 das letzteTier und somit ein geneti
sches Weibchen in Umwandlung in ein Mannchen gewesen war. 
Daraus folgt nun, daB beim Frosch das Weibchen das homoga
metische Geschlecht ist, da ~ XX X 6' (aus ~) XX = nur Tochter 
XX, wahrend ~ XY X 6' (aus ~) XY = XX + 2 XY + YY, d. h. 
2 ~ : 16' waren. WITSCHI (1923a, b) war dann so gliicklich, drei 
solche Adulthermaphroditen zu finden, mit denen mehrere Kom
binationen ausgefiihrt werden konnten. Namlich: 

1. ~ differenzierter Rasse X Sperma des Hermaphroditen : 182~. 
2. Eier des Hermaphroditen X 6' der differenzierten Rasse: 

132 ~ : 1356'. 
-1 

3. Hermaphrodit mit eigenem Sperma: 46~, 2 ~. 
11 

3a. Hermaphrodit mit eigenem Sperma: 144~, 20:F. 
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Die erste Kreuzung ist die gleiche wie bei CREW und fiihrt somit 
auch zum gleichen SchluB. Die zweite ist ebenfalls nach Erwar
tung, wenn der Hermaphrodit ein genetisches Weibchen XX war, 
namlich XX ~ X XY 0' = XX + XY. Bei der Selbstung des Herm
aphroditen hatten aber nur Tochter erzeugt werden diirfen (XX X 

XX=XX), es erschienen jedoch dazu Hermaphroditen, bei vielen 
abnormen Larven und groBer Sterblichkeit. WITscm meint, daB 
die gleichen Ursachen, die die abnormen Eier bedingen, auch 
die Hermaphroditen phanotypisch erzeugte. Ich mochte lieber 
schlieBen, daB dieser Versuch zeigt, daB die Adulthermaphroditen 
genetische Intersexe sind, die diese genetische Besonderheit ver
erben, ohne daB man aus dem einen Versuch eine konkrete gene
tische Erhlarung ableiten konnte. 

Das Ergebnis der cytologischen Untersuchungen kann kurz 
gegeben werden: WITScm fand beim Mannchen wie beim Weibchen 
die normale Chromosomenzahl von 26, es gibt also sicher kein 
unpaares X-Chromosom. Er glaubt, eine geringe GroBendiffe
renz zwischen X und Y beirn Mannchen zu finden, die aber wohl 
nicht ganz beweisend ist. 

<5<5) Genetische Analyse der transitorischen intersexualitiit. 
Eine genetische Analyse des Verhaltens der undifferenzier

ten und differenzierten Rassen der Frosche wurde zuerst von 
R. HERTWIG (1912) im Kreuzungsexperiment versucht und 
seitdem von WITscm (1914, 1920a) weitergefiihrt. Leider ist 
eine Analyse nach Art der bei Lymantria durchgefiihrten kaum 
moglich, da die technischen Schwierigkeiten die Bastardie
rungsversuche bisher auf Fl beschrankt haben. Da auBerdem, 
wie wir sehen werden, die Resultate an den zwei sich ver
schieden verhaltenden Arten temporaria und esculenta gewonnen 
sind, so stehen nicht aIle SchluBfolgerungen auf sehr sicherer 
Basis. 

Der Grundversuch ist natiirlich die Kreuzung der verschiede
nen Rassentypen in verschiedenen Kombinationen, Wir geben 
zunachst in der folgenden Versuchsserie von WITscm einen Ver
such, bei dem die Eier eines Weibchens der Bonner Rasse, die sich 
nach der Tabelle S. 242 als fast differenziert erweist (GruppeIV der 
Tabelle), mit verschiedenen Mannchen undifferenzierter und diffe
renzierter Rassen befruchtet wurden. Die Davoser sind differen-
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ziert, Freiburger und Elsasser undifferenziert, Berliner und Bonner 
stehen dazwischen (s. die r6mische Zahl, V = differenziert). 

Bastardierung von Lokalrassen der Rana temporaria 

Geschlecht der Nachkommen 1 Monat nach der Metamorphose 
Bonn~IV x ~ total I aus Ei + .Gy- I aus Ei + Andro-

nosperIDlum spermium 

l. Freiburg <3 I 1 366<f' + 14 ~ + lInd. 190 <f' 1176 <f' +14 ~ .. 11 
2. EIsaB <3 I 302<f' +29 <f' + 2<3 167 <f' 135 <f' +29 <f' + 26' 

11 11 
3. Berlin <3 IV [235<f' +16<f' + 82 <3 167 <f' 68 <f' + 16 <f' + 82 <3 

11 11 
4. Bonn <3 IV 124 <f' + 36 ~ + 129 <3 I 124<f' 36 <f' + 1293 

." 
5. Davos <3 V 135 <f' + 2 <f' + 139 <3 135 <f' 2<f' + 1390 

Die erste Kolumne zeigt klar, daB mit Zunahme des Differen
ziertseins der Rasse des Vaters die transitorische Intersexualitat 
der zukiinftigen Mannchen mehr und mehr verschwindet. In den 
folgenden Kolumnen ist ausgerechnet, wie die genetischen Ge
schlechter (Befruchtung mit X-Spermie = Gynospermie, mit Y
Spermie=Androspermie) auf diese Zuchten verteilt sind unter 
Annahme eines 1: I-Geschlechtsverhaltnisses. Die Serie zeigt, 
daB die Beschaffenheit des Vaters das Resultat bedingt, natiirlich 
dabei seine mannchenbestimmenden Spermien, da es ja die geneti
schen Mannchen sind, die die transitorische Intersexualitat zeigen. 
Die reziproken Kreuzungen, also eines Weibchens differenzierter 
Rasse von Davos mit verschiedenen Mannchen, ergaben nach 
WITSCHl: 

Geschlecht der Nachkommen 1 Monat nach der Metamorphose 
Dayos I' V x ~ 

total I aus Ei +.Gyno- i aus Ei + Audro-
spermIUm spermium 

." 

1 1 

." 
Freiburg I 237 c;! 1 <f' 10 120 <f' 117 <f' 1 ¥ 10 

." ." 
Rostock III 170 <f' 5 ¥ 118 0 147 <f' 23 <f' 5 <f' 118 <3 

." 

I 

." 
Basel IV 1[0 <3 9 ¥ 114 0 137 ¥ 13 <f' 9 <f' 114 0 

." ." 
Davos V 1490 1 <f' 151 0 146 ¥ 3 ¥ 1 ¥ 1410 

Auch hier zeigt sich wieder der deutliche EinfluB des Vaters; 
im Gegensatz zu WITSCHl scheint mir aber auch ein EinfluB der 
Mutter differenzierter Rasse deutlich zu sein. Da die Mutter das 
X-Chromosom der genetischen S6hne liefert, so ware daraus zu 
schlieBen, daB auch das X-Chromosom der verschiedenen Rassen 
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gleichsinnig verschieden ist wie das Y-Chromosom, das ja die AIl
drospermien charakterisiert, d. h. daB mit del' schwacher verweib
lichenden Wirklmg des Y-Chromosoms del' differenzierten Rasse 
auch eine schwiicher verweiblichende ihres X-Chromosoms ver
bunden ist, da ja dieses X auch mit dem stark verweiblichenden Y 
des undifferenzierten Vaters noch vorwiegend 6' erzeugt. 

HERTWIGS Untersuchungen sind an R. esculenta ausgefiihrt, die 
temporaria gegeniiber eine Besonderheit hat. Auch hier kommen 
undifferenzierte und differenzierte Rassen VOl'. Bei den undifferen
zierten Rassen bleiben abel' die Ovarien sowohl del' genetischen 
Weibchen als auch del' Mannchen mit transitorischer Iatersexuali
tat auf einem yom typischen Oval' verschiedenen Stadium lange 
stehen. Solche "indifferente" Gonaden lassen die Lappung del' 
Oberflache des typischen Oval's vermissen, und das Wachstum 
del' Eier ist zurii.ckgeblieben. Sie sind also schon makroskopisch 
erkennbar. Aus ihnen k6nnen sich also, ohne daB man es zu
nachst unterscheiden kann, echte Ovarien odeI' Hoden entwickeln. 
Diese zuriickgebliebenen "indifferenten" EierstOcke sind im folgen
den mit (~) bezeichnet. Diese Bezeichnung deckt also sowohl die 
Mannchen mit transitorischer Intersexualitat als auch die langsam 
differenzierenden Weibchen. Wir betrachten zunachst eine Ver
suchsserie, bei del' je ein Weibchen undifferenzierter und eines 
differenzierter Rasse mit verschiedenen Mannchen gekreuztwer
den. FD ist die differenzierte Rasse von Florenz, LD eine eben
solche von Lochhausen bei Miinchen, LU eine undifferenzierte 
von der gleichen Lokalitat, DU eine ebensolche von Dorfen bei 
Miinchen. V und III bedeuten wieder die Klassen del' Tabelle S. 242. 

Mutter i X ~ FD V I ~ LD V I LD V L U III D U nr 

LD,,?- V 1526' 52 "?- 2(,,?-) III 6' WI "?- 167 6' 79 "?- 3 ("?-) 136' 19 ,,?-130(,,?-) 13 6' 11 ,,?-190(:;» 
LU,,?- ill [496'44(,,?-) 696'178(,,?-) 1606'127(,,?-) 56'220(,,?-) 16'31 ("?-) 

Diese Tabelle zeigt uns zunachst wieder, daB die transitorische 
Intersexualitat der genetischen Mannchen, die bier unter den (~)
Individuen mit enthalten sind, durch die mannchenerzeugenden 
Spermien iibertragen wird. Denn del' FlorentineI' Vater erzeugt 
mit beiden Weibchen zur Halfte normale S6hne und die beiden 
indifferenten Vater erzeugen mit denselben Miittern vorwiegend 
S6hne mit transitorischer Intersexualitat. 1m Gegensatz zu WI'I;'
SCID, del' in seiner neuesten Bearbeitung des Gegenstands nur 
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diese Teile del' Tabelle auswahlte, miissen wir abel' feststellen, daB 
die Kreuzung des undifferenzierten 'Veibchens LU mit dem diffe
renzierten Mannchen LD offensichtlich auch Mannchen mit tran
sitorischel' Intel'sexualitat zum Teil hel'vorbringt [178 (~) gegen 
69 c3'J, was darauf hinweist, daB auch die Mutter an dem Vorgang 
beteiligt ist, jedenfalls durch das von ihr geliefel'te X-Chromosom. 
Das gleiche muBten wir ja auch schon fUr temporaria, schlieBen. 

In del' gleichen Serie kommt nun noch ein zweites Phanomen 
in Betracht, namlich das Erscheinen von zunachst "indiffel'enten" 
genetischen Weibchen, die fiir undifferenzierte Rassen von escu
Zenta chal'aktel'istisch sind und in den (~) mit enthalten sind. Die 
Kombinationen del' differenzierten L-Mutter mit den beiden un
diffel'enzierten L-Vatern zeigen, daB auch dieses Phanomen von 
dem Vater, jetzt dessen weibchenbestimmender Spermie erzeugt 
wird, da ja fast keine nol'malen Tochter vorkommen. Da abel' die 
undiffel'enzierte Mutter LU mit allen drei differenzierten Vatern 
ebenfalls nul' die "indifferenten" Tochter erzeugt, so sehen wir 
wieder auch hiediir die Mutter mit verantwortlich durch ihr eines 
X-Chromosom, das sie den Tochtern liefert. Mit anderen Worten: 
Bei del' Erzeugung del' transitorischen Intersexualitat del' Mann
chen ist das Y des Vaters entscheidend, abel' das X von del' Mutter 
"irkt in gleicher Richtung mit. Die langsame Differenzierung del' 
Eiel'stocke del' genetischen Weibchen undifferenzierter Rasse wird 
durch die Beschaffenheit ihrer beiden X bedingt. W ollte man, 
was naheliegt, annehmen, daB dies auf einer geringeren weiblichen 
Kraft del' beiden X beruht, dann folgte, daB bei den undifferen
zierten Rassen mit relativ stark verweiblichender Tendenz des Y 
umgekehrt das X weniger verweiblichende Wirkung hat. Ent
sprechend hatten die differenzierten Rassen mit wenig verweib
lichenden Y ein starker verweiblichendes X. Dies ist auch WIT
seHIS SchluB, del' abel' im Gegensatz zu dem steht, was wir vorher 
fUr temporaria erschlossen. Die Schwierigkeiten del' Entscheidung 
liegen darin, daB einerseits die experimentelle Basis in beiden 
Fallen ungeniigend ist, sodann abel' darin, daB erst zu erklaren 
ware, warum bei temporaria die verzogerten Ovarien del' gene
tischen Weibchen fehlen, falls sie auf die gleichen Ursachen wie die 
Indifferenz zuriickgehen. Konnten da nicht zwei ganz verschiedene 
Phanomene zu Unrecht miteinander verkniipft sein 1 

N och eine andere Versuchsserie von HERTWIG muB angefiihrt 
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werden, bei del' drei Weibchen aus Irschenhausen bei Munchen (1) 
mit verschiedenen Mannchen gekreuzt wurden. 

Mutter X~ FD iJL ~Ia I ~Ib U 

I,D(?) 140~ 142Q 152~ 34~ 112~ 97~ 109(~) 
I,D(?) 67~ 68~ 162~1l4~4(~) 162~1l4~ 4(~) 1~41(~) 
I3 U 52 ~ 50 ~ 54 ~ 69 ( ~ ) 54 ~ 1 ~ 71 ( ~) 3 ~ 1 ~ 64 ( ~ ) 

Diese Tabelle zeigt, daB das Mannchen I b undifferenzierter 
Rasse war und mit allen drei Weibchen sowohl transitorisch
intersexuelle S6hne als auch langsam differenzierende T6chter 
erzeugte. Ebenso erweist sich wie immer das FlorentineI' Mannchen 
F als einer differenzierten Rasse angeh6rig, das mit allen drei 
Muttern nur normale Geschlechter erzeugt. Abel' die Mannchen L 
und la erzeugen mit den Muttern 11 und 12 normale Geschlechter, 
waren also auch differenziert. Da abel' die gleichen Mannchen mit 
del' Mutter 13 neben normalen S6hnen die "indifferenten" T6chter 
herausbringen, so muB 13 von 11> 12 verschiedeD gewesen sein, nam
lich undifferenziert wie im Parallelfall del vorhergehenden Tabelle. 
Damit zeigt dieses Weibchen wieder wie vorher den EinfluB des 
mutterlichen X auf die Beschaffenheit del' T6chter, namlich einen 
weniger verweiblichenden EinfluB. 

Wenn wir nun zusammenfassen, was diese nicht sehr durch
sichtigen genetischen Experimente an den beiden Froscharten er
geben und dabei gleichzeitig die uns von fruher bekannten Formu
lierungen del' genetischen Geschlechtsverhaltnisse benutzen, so zeigt 
sich das folgende: 1. Die undifferenzierten Rassen besitzen ein 
Y von relativ stark verweiblichender Tendenz, die differenzierten 
Rassen ein solches von relativ schwach verweiblichender Tendenz. 
2. Wenn wir annehmen, daB die langsam differenzierenden Ova
rien del' Weibchen von esculenta undifferenzierter Rasse durch ge
ringe weibliche Tendenz bedingt sind, dann mussen die X-Chromo
somen del' undifferenzierten Rasse eine relativ geringe verweib
lichende Tendenz besitzen, die del' differenzierten Rassen abel' eine 
relativ starke solche Tendenz. 3. Ein Versuch bei temporaria 
spricht dafiir, daB bei beiden Rassen umgekehrt die verweiblichende 
Tendenz in X und Y gleichsinnig steigt odeI' sinkt. 4. Ob del' 
SchluB aus den e8culenta-Versuchen generell giiltig ist, hangt da
von ab, ob die verz6gerte Ovarienentwicklung die gleiche Ursache 
wie die Indifferenz hat, und ob das abweichende temporaria-Resul-
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tat typisch ist oder nicht. 5. Eine definitive Entscheidung ist aber 
nicht moglich, wei! sowohl die F1-Kreuzungsresultate noch nicht 
geniigen als auch die F 2-Analyse fehlt. Wie gesagt, nimmt WIT
scm, der sich am meisten mit dem Gegenstand befaBt hat, die in 
Nr. lund 2 gegebenen Schliisse als typisch an. Urn den verwickel
ten Gegenstand nicht noch mehr zu verwickeln, wollen wir seine 
SchluBfolgerungen allein wiedergeben, Formulierungen, die eine 
Modifikation der urspriinglichen GOLDSCHMIDTSchen darstellen, 
unter dem Vorbehalt, daB auch eine andere Losung spater sich 
ergeben konnte. 

Da aus den oben besprochenen Versuchen hervorgeht, daB die 
Frosche dem Dro8ophila-Typ angehoren, so gilt ffu sie die Formel 
ll:IlJIFF =~, MMFf =(S. Da eine miitterliche Vererbung von M 
nicht vorkommt, muB angenommen werden, daB es in den Auto
somen gelegen ist, und da ein Unterschied seiner Wirkung in rezi
proken Kreuzungen nicht nachgewiesen ist, so dfufte es bei allen 
Rassen identisch sein. Die F-Gene miissen natiirlich in den Ge
schlechtschromosomen liegen und wenn wir beim Mannchen von 
XY reden wollen, so liegt F im X- und f im Y-Chromosom. 

WITSCHI nimmt nun an, daB bei allen Rassen der M-Faktor 
quantitativ immer gleich ist. Die verschiedenen Typen und Kreu
zungsresultate miissen also durch quantitative Verschiedenheiten 
der F-Faktoren allein erklart werden (im Gegensatz zu GOLD
SCHMIDT). Ein Mannchen bildet nun zwei Sorten von Spermien, 
namlich mit F (weibchenbestimmende) und mit f (mannchenbestim
mende). Bei den differenzierten Rassen muB also f einen sehr ge
ringen Wert haben, bei dj:ln undifferenzierten aber einen sehr hohen, 
im Extrem einen ebenso hohen wie F. Der extremste Fall der Un
differenziertheit ware also F =f=M, in der Formel FfMM halten 
sich Ff und MM die Wage und Ff ware auch gleich FF, so daB es 
keine Geschlechter gabe. Die moglichen Zwischenstufen stark 
differenzierter Rassen sind dann durch die verschiedenen Zwischen
werte fUr f gegeben. WITscm schlieBt ferner aus den HERTWIG
schen Versuchen, daB die Eier des Weibchens differenzierter Rassen 
eine starkere weibliche Tendenz haben als die undifferenzierten 
Rassen. Wenn erstere also durch Abschwachung von f charak
terisiert sind, so muB F gleichzeitig verstarkt sein, und so wird 
angenommen, daB in der ganzen Serie Abschwachung von fund 
Verstarkung von F Hand in Hand geht, und zwar glaubt er 
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erschlieBen zu konnen, daB die Verstarkung von F 1/3 der Schwa
chung von t bedeutet. Wenn nun bestimmte Werte fur 1 und F 
und M nach dem Vorgang GOLDSCHMIDTS angenommen werden, 
so mussen diese bei dem Extrem, dem Zwitter, vollig gleich sein. 
F=I=M, daher MMFF und MMFI identisch und Zwitter. Bei 
der differenziertesten Rasse, also dem reinen, zweigeschlechtigen 
Drosophila-Typ, aber muB 1=0 sem. Wird als Ausgangspunkt fur 
Fund M der Wert 15 angenommen, dann ergibt sich fUr ver
schiedene Rassen die folgende mogliche Reihe: 

I 

I' I 
15F 151lf I 
15F 1511'[ 

15F 151lf 
15{ 151lf 

16F 151lf 
16F 151lf 

F. 

II 

Undifferenzierte Rassen I und II. 

16F 151lf 
12{ 15111 

1lf. 

ill IT V TI 
'i' i 5 i I' I,J '? I,J 'i' I 6 

17 F 151lf I.I7FI51lf iISFI51lf IISF 151lf I 19FI51lf I9F 151lf 120F I51lf 120F 15111 
17F 151lf I 9f151lf ISFI51lf 6{ 151lf 19F151lf 3{ 151lf 20F151lf - {151lf 

F. : .111. j F. 111. Fs 1lfs FlO Jl1lO 

Differenzierte Rassen III-VI 
Epistatisches Minimum = 3-5 

Die Grenze zwischen differenzierten und undifferenzierten 
.Rassen, also das epistatische Minimum, wird willki'trlich mit 3,5 
zwischen Gruppe II und III angenommen. Das Ubergewicht der 
F- oder M-Faktoren in jeder Kombination ist in der untersten 
Reihe angegeben, also MM-FF= 2 ist geschrieben M 2 . 

Es wird gut sein, sich an diesem Punkt uber die Unterschiede 
dieser Interpretation und der GOLDSCHMIDTSchen fUr Lymantria 
klarzuwerden, besonders da WITSCHIS Schreibweise nicht ganz 
leicht zu lesen ist. Wir sehen dabei ab von den Unterschieden, die 
durch Abraxas-Typ dort und Drosophila-Typ hier gegeben sind, 
und ferner durch die mutterliche Vererbung von F (= Y -Chromo
som) bei Lymantria; ferner wird die Differenz der entwicklungs
physiologischen Interpretation erst im nachsten Abschnitt be
sprochen. 1. In beiden Fallen ist das Resultat von der relativen 
Quantitat von Fund M abhangig. 2. Bei den Lymantria-Rassen 
ist nachgewiesen, daB es sowohl F als M verschiedener Quantitat 
gibt (starke und schwache Rassen). Hier bei WITscm wird J.lf 
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immer die gleiche Quantitat beigemessen, wahrend F verschieden 
stark sein kann. 3. Bei Lymantria gibt es nur die quantitative 
Beziehung von 2 X-Faktoren bzw. 1 X-Faktor. [Wir sagen jetzt 
X-Faktor, um die Verwirrung von Dro8ophila-Typ und Abrams
Typ zu vermeiden. Bei ersterem ist F der X-Faktor, bei letzterem 
M. Dementsprechend ware beim Dr08ophila-Typ = Frosch f der 
Y-Faktor, beirn Abrams-Typ m der Y-Faktor; der Y-Faktor (m, 
f) ist bei Lymantria und Dr080phila nicht vorhanden, also Null, 
und die verschiedenen Quantitaten der X-Faktoren spielen also 
nur als X bzw. 2 X eine Rolle. Wieder abgesehen von der Lage 

I 
8 • B • B 

r 

r 

Abb. 112. Schema der Valenzverhiiltnisse der Gescblechtsgene der Friische. (Nach WITSom.) 

des F im Y-Chromosom bei Lymantria.] In WITscms Annahme 
wirkt aber der Y-Faktor (hier f) mit, dem Realitat und eine be
stimmte Quantitat zugesprochen wird, die dazu umgekehrt .pro
portional der Quantitat von F wachst. 4. Bei Lymantria steht also 
(abgesehen von der eventuellen Lage von F im Y-Chromosom) das 
Y-Chrmosom den X-Chromosomen als etwas ganz anderes gegen
iiber. In WITscms Annahme gibt es aber iiberhaupt kein Y, 
sondern auch im heterogametischen Geschlecht 2 X, von denen 
das eine nur einen schwacheren F-Faktor enthalten kann als das 
andere; eigentlich gibt es also gar nicht die Formel Ff hier, sondern 
nur FFb wobei Fl das schwache f ware. 

1m Schema Abb. 112 ist die gesamte SchluBfolgerung noch ein-
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mal graphisch dargestellt. Die Wirkungsstarke der Gene in den 
X- und Y-Chromosomen ist durch die relative GroBe der die Chro
mosomen reprasentierenden Rechtecke ausgedriickt. WeiB sind 
die Autosomen, die das M-Gen enthalten, schwarz die Geschlechts
chromosomen, von denen X das F enthalt und Y das Fl ( = /) ein
schlieBt. Entsprechend obiger Tabelle sind die willkiirlich ange
nommenen Wirkungsstarken der Gene in den Chromosomen ange
fiihrt, und zwar fUr M immer 15, fUr F im X-Chromosom ansteigend 
von 15-20, fUr Fl im Y-Chromosom abfallend von 15-0. Die 
jeweilige Chromosomenkombination bezieht sich auf die reifen 
haploiden Eier und Spermien. Die Befruchtung in der Klasse I 
(hypothetisch) ergabe vollig ausbalancierte Zwitter, in Klasse VI 
rein getrennt geschlechtliche Formen vom XO-Chromosomentyp. 
II waren die undifferenzierten Rassen und nach V hin immer dif
ferenzierter werdende Rassen. 

Nun erhebt sich die Frage, wie diese genetischen Konstitutionen 
die transitorische Intersexualitat bedingen, also die Tatsache, daB 
genetische Mannchen der undifferenzierten Rassen sich zunachst 
mit dem nichtgenetischen Gescblecht entwickeln und erst von einem 
Drehpunkt ab ihr genetisches Gescblecht annehmen und dies aus 
zygotischen, also bei der Befruchtung feststehenden Ursachen. 
Wenn, wie wir sahen, diesem entwicklungsgeschichtlichen V organg 
ein besonderes genetisches System zugrunde liegt, das in Analogie 
mit Lymantria auf der relativen Wirkungsstarke (oder Quantitat) 
von Fund M beruht, so mussen wir auch ahnliche Verknupfungen 
wie bei Lymantria annehmen, namlich Beziehungen zwischen der 
genetischen Beschaffenheit und dem Ablauf der geschlechtsbe
stimmenden Reaktionen, also der Produktion der geschlechts
determinierenden Stoffe, wie und wo diese auch im einzelnen pro
duziert werden mogen. Nach den oben gemachten Annahmen ist 
die Quantitat von MM immer die gleiche. Der Unterschied der 
beiden Rassen kann also nur in dem Ablauf der F-Kurven, der 
Kurven fUr die Produktion der weiblichen Determinationsstoffe 
liegen. Bei den differenzierten Rassen mussen sie beim Mannchen 
dauernd unter dem Niveau der M-Kurven stehen, bei den undiffe
renzierten aber muB die F-Kurve zunachst uberwiegen (die weib
liche Phase) und erst nach einiger Zeit der M-Kurve unterliegell. 
Man kann dies graphisch in verschiedener Weise darstellen. Eine 
ganz einfache Darstellung, die nichts bedeutet als eine Uber-
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setzung del' Tatsachen in ein Schema ist in Ab b. 113 v.iedergegeben. 
Die MlVI-Kurve ist fiir beide Geschlechter und aile Rassen konstant. 
Beim differenzierten Mannchen Ff (D) ist die Mannlichkeitskurve 
dauernd liberlegen, beim halb differenziertenFF2 ist eine weibliche 
Phase bis zum Drehpunkt H vorhanden; beim undifferenzierten 
Mannchen F F 1 ist die weibliche Phase langeI' bis zum Drehpunkt U. 
Beim Weibchen del' differenzierten Rasse ist FF (D) immer libel' 
MM, beim Weibchen del' undifferenzierten Rasse abel' ist FF (U) 

~-----t FF(O) 
-----, /'1/'1 

~:::'-----f FF(u) 

-1------\ F F1 

1-----, FFa 

~----1 (f(0) 

Abb. 113. Kurvenschema zur Erliiuterung der Rassentypen, der transitorischen 
Iutersexualitat und des Adulthermaphroditismus der Frosche. Erklarung im Text. 

so verlaufend, daB spat noch ein Drehpunkt kommt (A), del' zum 
Adulthermaphroditen fiihrt. Bei diesel' Darstellung ist die Distanz 
yom Nullpunkt des Systems zum Nullpunkt del' F-Kurven pro
portional del' relativen Quantitat del' Wirkungsstarke del' beiden 
addierten F -Gene. Del' eventuelle entmcklungsphysiologische Sinn 
gerade diesel' hier gewahlten Kurvenanordnung solI hier nicht dis
kutiert werden 1. 

1 Siehe unter sinngemaBer Anwendung die Ausfiihrungen bei GOLD
SOHMIDT (1923 a). 
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88) Die Modifikabilitat. 
Unter Modifikation versteht man in del' Vererbungslehre be

kanntlich die nichterbliche, rein phanotypische Veranderung des 
Organismus durch AuBenbedingungen. Wir hatten bereits bei 
L. dispar aus dem Kurvenschema abgelesen, daB es m6glich sein 
muB, innerhalb del' normalen genetischen Konstitution del' rei
nen Geschlechter Intersexualitat dadurch zu erzielen, daB durch 
direkte experimentelle Bewirkung, z. B. durch Temperaturwil'
kung bei differentem Temperaturkoeffizient del' Kurven, Inter
sexualitat el'zielt werden kann, und wir hatten den positiven Erfolg 
solcher Versuche verzeichnet. Die obige Kurve zeigt nun, daB das 
gleiche hier bei den Amphibien in erh6htem MaBe m6glich sein 
sollte. Tatsachlich liegt denn auch hier das meiste Material fUr 
nichtzygotische Umstimmung des Geschlechts VOl'. Eine del' 
merkwiirdigsten Tatsachen ist del' EinfluB del' Uberreife del' Eier 
auf das Geschlecht. 

Del' EinfluB ovarialer Uberreife bei Fr6schen wurde zuerst von 
PFLUGER festgesteIlt, dann von del' HERTWIG-Schule genauer 
untersucht. Es liegen mehrere FaIle VOl', in denen es feststeht. 
daB bei starker Uberreife nur 3 entstehen, und zwar durch Um
wandlung del' genetischen ~ in 3. Das einwandfreieste Experiment 
in dem aIle Fehlerquellen vermieden sind, stammt von KUSCHAKE
WITSCH, namlich: 

Kontrolle 
Uberreife 

58 
299 

53 
1 

Sterblichkeit 

6% 
4 ~~ 

Urspriinglich glaubten HERTWIG und andere dies durch ge
richtete Reifeteilung bei weiblicher Heterogametie erklaren zu 
k6nnen. Diese Erklarung \vurde abel' hinfallig durch Nachweis 
del' mannlichen Heterogametie; ferner durch den entwicklungs
geschichtlichen Befund (WITscm), daB in Uberreifekulturen zuerst 
noch Weibchen vorhanden sind, die sich nachtraglich in 33 um
wandeln, und schlieBlich hat HERTWIG (1921) gezeigt, daB bei 
einer indifferenten Rasse, die in einer Kontrollzucht zur Zeit del' 
Metamorphose 100% Weibchen lieferte, Uberreife ein normales 
Geschlechtsverhaltnis hervorbrachte. Dies zeigt alles meines Er
achtens, daB die Uberreifewirkung einfach darin besteht, die Re
aktionskurve von M M stark zu beschleunigen, ohne daB wir sagen 
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konnen wieso. Bei einer undifferenziertenRasse bedeutet das, daB die 
Mannchen den Entwieklungstyp einer differenzierten bekommen, 
bei einer differenzierten abel', daB die genetischen ~inc3'umgewan
delt werden. Dies ware dann also echte intersexuelle Geschleehts
umwandlung wie bei dispar nach Kreuzungen. 

Ganz ahnliche modifikatorische Wirkungen wurden in Tem
peraturversuchen erzielt, die hauptsaehlieh von WITSOHI (1914, 
1929d) stammen. Sie zeigten, daB bei differenzierten Rassen unter 
Kalteeinwirkung (100 ) del' Entwicklungstyp del' undifferenzierten 
Rassen erzielt wird. Bei hoher Temperatur (270 ) yerwandelten 
sich ~ nach del' Metamorphose in c3', also ahnlieh wie bei Uberreife
wirkung. Ebenso wird dureh hohe Temperatur die Ausdifferen
zierung del' Mannehen undifferenzierter Rassen beschleunigt. 

Neuerdings hat WITSOHI (1928) einen ahnlichen Versuch mit 
R. sylvatica wiederholt. Die Larven wurden yom 34. Tag an in 
320 C gebracht. Bei diesel' Temperatur wandelten sieh samtliche 
weibliehe Larven dureh Degeneration del' Oyoeyten und Waehs
tum del' Medulla in mannliche um, wahrend die genetisehen Mann
chen unverandert blieben. WITSOHIS Ergebnisse wurden neuer
dings yollstandig von PIQUET (1930) bestatigt, die bei Benutzung 
verschiedener ansteigender Temperaturen zunehmende Vermann
lichung genetischer Weibehen erzielte, und zwar bei Froschen wie 
Kroten. Vielleieht (falls riehtig interpretiert) gehOren hierher aueh 
die Ergebnisse von KING (1912), die bei Kroten eine Erhohung del' 
Mannchenzahl durch Austrocknen del' Eier erhielt. Doeh fehlt 
hier del' Nachweis del' Geschleehtsumwandlung yollstandig. Was 
bei allen diesen Versuehen geschah, laBt sieh ohne weiteres am 
Kuryensehema Abb. 113 ablesen. vVas dabei im einzelnen physio
logisch yorgehen mag, werden wir spateI' zu erortern haben. 

Eine ganz andersartige merkwiirdige Tatsaehe ist die, daB 
nach MEYNS (1910) in Hoden des Frosches, die in ein erwachsenes, 
kastriertes Mannchen transplantiert werden, Eizellen im Innel'll 
derSpermattubuli sich bilden. Gelegentliehe Vorkommen yon Ei
zellen im Hoden normaler Mannchen sind aus vielen Tiergruppen 
besehrieben. Es scheint mil', daB diese FaIle alle nichts mit Inter
sexualitat zu tun haben, sondel'll daB es sich um rein lokale Vor
gange handelt. Wir wissen ja, daB eine jede Urgesehleehtszelle 
die Fahigkeit hat, sieh zur Spermatocyte odeI' Ovocyte zu ent
,vickeln. Gewohnlich wird das genetisch entschieden. Die gene-

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 17 
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tische Determination ist aber ja nichts Mystisches, sondern muB 
irgendwie durch das Mittel des Chemismus arbeiten. Es ist somit 
sehr wohl denkbar, daB eine lokale Anderung im Chemismus die 
richtige Situation herbeifiihren kann, die eine Urgeschlechtszelle in 
die eine odeI' andere Entwicklungsrichtung fiihrt, genau so als ob 
genetische Ursachen diese Situation herbeigefiihrt hatten. Es ist 
das eine Parallele zu der wohlbekannten Tatsache, daB ein und die
selbe AuBeneigenschaft von Organismen genetisch oder phano
typisch bedingt vorkommen kann. 

n) Hormone und IntersexualiUit. 
Der EinfluB der Gonadenhormone wurde in Kastrations- und 

Transplantationsversuchen von zahlreichen Autoren, mit Nus
BAUM beginnend, an Froschen untersucht. Die an sich sehr inter
essanten Tatsaehen, die in den Versuehen von NUSBAUM, STEI
NACH, HARMS, MEISENHEIMER, CHAMPY zutage gefOrdert wurden, 
sind fiir die Probleme, die uns hier besehaftigen, nicht sehr wesent
lieh. Wie erwartet iiben die Gonadenhormone einen EinfluB auf 
die Ausbildung postpuberaler Gesehleehtseharaktere aus, VOl' allem 
auf die cyelisehen Charaktere, wie Daumenschwielen, Samenblasen 
und Umklammerungsreflexe des Mannchens, die nach Kastration 
riiekgebildet werden und naeh Neueinpflanzung von Hoden wieder 
erseheinen. Die Einzelheiten sind iibrigens dabei nieht von sehe
matiseher Klarheit. Eine hormonisehe Intersexualitat, also Mas
kulierung odeI' Feminierung dureh Transplantatio?- entgegenge
setzter Keimdriisen, ist bisher noeh nieht erzielt worden, aueh nicht 
dureh Transplantation in junge Kaulquappen. Wir meinen dabei 
hier nur die echten Sexualhormone, also die dritte Stufe ge
sehleehtsdeterminierender Stoffe, nieht die embryonalen "Hor
mone", die in den Parabioseversuchen an Axolotln besproehen 
wurden. 

Fur unsere Fragestellung erseheinen wiehtiger das Verhal
ten del' Gesehlechtseharaktere bei den gesehleehtsumwandelnden 
Weibehen, sowie die Parabioseversuehe. WITscm (1925b, e) stellte 
fest, . daB bei den Adulthermaphroditen del' indifferenten tem
poraria-Rassen, also genetisehen Weibehen, die MULLERsehen 
Gange sieh ebenso verhalten wie die Gonade. Wenn die Gonaden 
in del' Umwandlung auf einer Korperseite voraus sind, so auch die 
MULLERsehen Gange. Dagegen scheinen die Brunsteharaktere, also 
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Daumenschwielen und Samenblasen, sich symmetrisch zu vermann
lichen. Letztere sind also, wie auch die Kastrationsversuche zeigen, 
von del' echten Hormonenproduktion abhangig, wahrend die 
JVIULLERschen Gange entweder ebenso wie die Gonade sich aus 
genetischen Ursachen umwandeln odeI' abel' un tel' dem EinfluB 
del' ihnen benachbarten Gonade ohne Vermittlung von im Blut 
kreisenden Stoffen stehen 1. 

WITSOHI (1927a) hat weiterhin die oben beschriebenen BURNS
schen Versuche mit Parabiose junger Larven an Rana sylvat·ica, 
einer differenzierten Froschform, wiederholt. Von 56 vereinigten 
Parchen erwiesen sich 16 als 66, 13 als ~~ und 27 als 96. Eine 
Geschlechtsumwandlung wie bei Amblystoma nach BURNS war 
nicht eingetreten, wohl abel' fanden sich bei II del' 27 ungleichen 
Paare die Ovarien des weiblichen Partners in U mwandlung in 
Hoden unter den gleichen morphologischen Erscheinungen, die 
wirvon del' transitorischen Intersexualitat her kennen. Die embryo
nalen Gonadenhormone (also die geschlechtsdeterminierenden Stoffe 
2. Stufe) hatten somit die primare, also genetische, sexuelle Diffe
renzierung nicht verhindern konnen, wohl abel' nachher die Um
wandlung bewirkt, und zwar in den erhaltenen Fallen nul' die des 
Oval's unter dem EinfluB mannlicher Embryonalhormone. Diesel' 
Versuch stimmt also mit den Resultaten von HUMPHREY und 
BURNS an Amblystoma tigrinum iiberein, abgesehen davon, daB 
BURNS auch, wenn auch in geringerer Zahl, die Umwandlung in 
del' Richtung 6-~ bekam. Sichel' folgt daraus, daB die mann
lichen Embryonalhormone des jungen Hodens das junge Oval' 
mannlich umstimmen kCinnen. Wenn abel' WITSOHI auBerdem 
schlieBt, daB die noch undifferenzierte Gonade unter allen U m
standen erst ihr genetisches Geschlecht ausbildet, so scheint mil' 
del' SchluB zu weitgehend. Wir wissen aus del' Entwicklungs
mechanik, daB die tatsachliche Determination eines Keimteils 
lange VOl' del' sichtbaren Differenzierung liegt. Es ist nun sehr 
gut moglich, daB in einem Fall (Frosch und Amblystoma tigrinum) 
diese Determinierung schon fest ist, bevor morphologisch etwas 
von sexueller Differenzierung sichtbar ist, und daB daher die Um
stimmung durch Hormone erst allmahlich moglich wird. AuBerdem 
ist aber zu beachten, daB diese U mstimmung ja erst zustande 

1 Siehe spater bei den h6heren Wirbeltieren die Erorterungen tiber 
embryonale Hormone und Brunsthormone. 

17* 
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kommen kann, wenn im Blut kreisende Determinationsstoffe von 
dem einen Partner produziert werden; es ist aber sehr gut moglich, 
daB diese beim Frosch erst auftreten, wenn die sichtbare Ge
schlechtsdifferenzierung schon voIlzogen ist, wahrend sie bei 
Amblystoma punctatum (mit erfolgreicher friihzeitiger Geschlechts
umwandlung) schon produziert werden mogen, wenn morpho
logisch die Gonade noch geschlechtlich indifferent erscheint. 

Damit kommen wir nun dazu, aus den ganzen berichteten Tat
sachen generelle SchluBfolgerungen zu ziehen. WITSCHI hat das 
groBe Verdienst, einen allgemeinen Punkt in den V ordergrund ge
stellt zu haben, der wahrscheinlich fiir aIle Wirbeltiere (Fische1) 
giiltig ist. Er zeigte, daB man auf Grund der morphologischen Ver· 
haltnisse annehmen muB, daB die primare Geschlechtsbestimmung 
durch die genetische Beschaffenheit nicht die sexuelle Differen
zierung der Urgeschlechtszellen leitet, sondern daB ein Zwischen
organ eingeschaltet ist, die corticalen und die medullaren Teile 
der urspriinglichen Gonade. Er spricht direkt von an diesen zwei 
Stellen lokalisierten Geschlechtsdifferentiatoren, die ihrerseits die 
Urgeschlechtszellen, die in ihren Bereich kommen, sexuell diffe
renzieren 1 . Wenn wir das gleiche in der Art ausdriicken, die wir 
immer wieder auf Grund unserer allgemeinen Theorie der Ge
schlechtsbestimmung anwenden muBten, so wiirden wir sagen 
(fiir den Normalfall der Geschlechtsbestimmung, siehe obenl): 
Die durch den genetischen geschlechtsbestimmenden Mechanis
mus in Gang gesetzten F- und M-Reaktionen, die ja wohl in allen 
Zellen verlaufen, produzieren die geschlechtsdeterminierenden 
Stoffe. Bei den Amphibien (Wirbeltieren) ist die Statte dieser 
Produktion vorwiegend in die Gonade verlegt, und zwar ist der Ort 
fiir die Erzeugung der F-Stoffe im Normalfall der Cortex, fiir die 
M-Stoffe die Medulla. Je nach dem Ubergewicht der F- oder M
Reaktion (XX oder XY) werden die einen oder anderen zuerst 
oder konzentrierter erzeugt und kontrollieren damit die mehr me
dullare (mannliche) oder mehr corticale (weibliche) Entwicklungs
richtung. Diese_ wiederum zwingt den Urgeschlechtszellen ihre 
eigene Entwicklungsrichtung auf. Bei transitorischer Intersexua
litat ist es die spezielle Anordnung der F- und M-Kurven und 

1 In dieser dogmatischen Form ist die Auffassung sicher faIsch. Denn, 
wie wir noch sehen werden, kann auch der Cortex unter Umstanden Samen
kanalchen, die Rinde Eifollikel produzieren (Vogel, Sauger). 
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ebenso bei der spaten Intersexualitat (Adulthermaphroditismus), 
die das Ubergewicht zuerst dem corticalen, dann dem medullaren 
Differenzierungsfaktor gibt. 

Was ist nun dieser geschlechtliche Differenzierungsfaktor? 
Primal' haben wir die Produkte der F- und Jf-Reaktionen, die in 
Cortex und Medulla wirken. Sekundar haben wir die in diesen 
beiden Organen wirkenden Differenzierungsfaktoren odeI' Deter
minationsstoffe. Die Transplantations- und Parabioseexperimente 
zeigen aber, daB im Korper kreisende Differenzierungsstoffe genau 
so wirken wie die sekundaren Determinationsstoffe. Was man aus 
diesen Tatsachen schlieBen will, ist teilweise eine Frage der person
lichen Anlage, teilweise eine solche der Begriffsbestimmung. Das 
erstere soil heiBen, daB es Forscher gibt, die es vorziehen, die Dinge 
moglichst auseinanderzuhalten und solche, die dazu neigen, die Er
scheinungen mit moglichst wenig Annahmen einheitlich zu ver
stehen. Erstere werden die drei Stoffarten odeI' spezifischen Stoff
wechselvorgange, die geschlechtsdeterminierend wirken konnen, 
als verschieden ansehen und sagen, daB die primare Determinie
rung auf die jedem Erbgeschehen zugrunde liegenden Determina
tionsstoffe zurtickgeht, die lokalisiert in Medulla und Cortex zur 
Wirkung kommen; daB die zweite determinierende Wirkung, die 
von diesen heiden Strukturen auf die Keirnzellen wirkt, einer 
besonderen Art von Determinationsstoffen (Harmozonen nach 
H.ARMS odeI' SPEMANNsche Organisatoren nach WITSCHI) zukom
men; und daB die dritte Wirkung, die echte Hormonwirkung 
(Pubertats- oder Brunsthormone, gleich Sexualhormone im engeren 
Sinne) wieder ein Ding fiir sich ist, das del' ersten und zweiten del' 
primaren und sekundaren gleichsinnig wirkt odeI' abel' sie verstarkt, 
abel' in del' Hauptsache, wenn nicht ausschlieBlich, auf andere 
Empfangsorgane wirkt, namlich die Brunstcharaktere, unter Aus
schluB der den Stoffen zweiter Stufe reservierten Gonaden und 
Ausfiihrgange, bei letzteren abgesehen von ihren Brunstverande
rungen. Der weniger angstliche Forscher wird sich umgekehrt mehr 
tiber die Differenzen hinwegsetzen und das Vereinigende sehen und 
sagen: Allen drei determinierenden Wirkungen, die hier beobachtet 
werden, ist gemeinsam, daB sie eine geschlechtliche Determinierung 
auf einem Wege zustande bringen, derirgendwie stofflicher Natur 
sein muB, ob wir nun direkt von del' Erzeugung von Determina
tionsstoffen sprechen odeI' sie mit" trophischem System" (WITSCHI), 
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"formative Reize" (HERBST), "Organisator" (SPEMANN), Hormone 
odeI' Harmozone beschreiben. Da sich mindestens zwei von ihnen, 
die Gonadenhol'mone del' embryonalen Gonade und die .primal'en 
Determinationsstoffe gegenseitig vertl'eten, ferner zwei von ihnen, 
namlich embryonale und spatere Hormone, im Blut kreisen 
konnen, und da ja aIle diese Stoffe nur aus ihrer Wirkung definiert 
werden konnen, die doch letzten Endes die gleiche ist, auch wenn 
die Produktionsstatte [Embryonalzelle, Cortex odeI' Medulla, Go
nade als Ganzes (Interstitium 1)] verschieden ist und auch del' 
Transport (Diffusion, Blutbahn) verschieden ist, so liegt kein 
Grund VOl', warum man nicht sie einheitlich beschreiben und be
zeichnen soHte. Es ist dann gleichgiiltig, ob man formuliert : 

Sexuelle Determinationsstoffe: 
a) primare Determinationsstoffe s. str., 
b) lokalisierte Differentia toren = Harmozone = Organisa tor, 
c) Hormone, 

odeI' ob man kurzerhand den Hormonbegriff erweitert, auf die nur 
historisch gegebene Einengung auf im Blut transportierte Stoffe 
verzichtet und aHes als primare, sekundare, tertiare Hormone del' 
sexuellen Differenzierung bezeichnet. Mil' personlich ist die letz
tere Methode, die ich schon lange vertrete, sympathischer, und ich 
glaube bestimmt, daB die Zukunft auf diese vereinfachende Vor
steHung hinfiihren wird. Wir werden spateI' bei den hoheren 
Wirbeltieren nochmals auf diesen Fragenkomplex zuriickkommen. 

f3) Die Kroten. 
Die Kroten, und zwal' VOl' aHem die Gruppe del' Bufoniden, 

unterscheiden sich von den Froschen in sexuellel' Hinsicht sehr 
wesentlich durch eine Reihe von Besonderheiten, die zu einer um
fangreichen Spezialliteratur gefiihrt haben. 

aa) Das Biddersche Organ. 
Bereits ROESEL VON ROSENHOF (1750) wuBte, daB bei den 

mannlichen Kroten sich VOl' dem H oden ein Organ befindet, das 
anderen Amphibien fehlt, BIDDER, VON WITTISCH, KNAPPE, SPEN
GEL legten die Grundlagen unserer Kenntnis del' von KNAPPE als 
BIDDERsches Organ bezeichneten Struktur (die altere Literatur bei 
PONSE 1924). VOl' den Hoden, zwischen ihnen und dem Fettkorper 
liegt bei den Bufonidenmannchen ein kompakter Korper, del' im 
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mikroskopischen Bild aus dichtge
drangten Eizellen besteht, die aber 
nie iiber ein gewisses Entwicklungs
stadium fortgeschritten sind. Ab
bild. 114 zeigt ein Situsbild und 
Abb. 115 die mikroskopische Struk
tur des Organs yom d' und ~, nebst 
dem Ovar zum Vergleich. Auch 
beim Weibchen ist ein ebenso ge
bautes Organ vorhanden, das den 
Vorderrand des Eierstocks elll
nimmt, aber bei alteren Weibchen 
ganz verschwindet. Es ist friiher 
viel dariiber diskutiert worden, ob 
das BIDDERSche Organ wirklich aus 
Eizellen besteht oder ob es nicht 
nur Eiern ahnliche Zellen sind. 
Da es nunmehr aber definitiv fest-
steht, daB es Eizellen sind, so konnen 
wir auf Wiedergabe dieser Diskus
sion verzichten. Die Entwicklung 

Abb. 114. Situsbild fiir Hoden und 
BIDDERsches Organ beim Kroten· 

mannehen. (Naeh HARMS.) 

des Organs zeigt bereits, daB wir es im BIDDERschen Organ mit 
derselben Anlage zu tun haben, wie dem Ovar der Frosche mit 

a 
Abb. 115. a Quersehnitt dnreh das BIDDERsehe Organ von Bufo vir'idis 3. b Desgl. vom !I. 

e Sehnitt dureh das Vorderende des Ovars zum Yergleieh. (Nach BECCARI.) 
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transitorischer Intersexualitat. Der Unterschied besteht nUT darin, 
daB bei der Ausbildung des Hodens das voriibergehende Ovar nicht 
verschwindet, sondern zeitlebens auf der Stufe, die es erreicht hat, 
erhalten bleibt und, wie wir sehen werden, auch noch entwicklungs-

Abb. lI5 b. 

Abb. lI5c. 

fahig bleibt. Bei der Entwicklung des Organs, die von KING (1908), 
BECCARI (1924-1928), PONSE (1924, 1927b, c) studiert wurde, ist 
die wichtigste Tatsache die, daB der vorderste Abschnitt del' 
Genitalleiste sichzuerst differenziert, und zwar als Ovar in beiden 
Geschlechtern. PONSE spricht deshalb direkt von einer Progonade. 
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Darauf differenziert sich ein dahinter liegender mehr oder weniger 
groBer Abschnitt ebenfalls weiblich und erst der dritte Differen
zierungsschritt, del' die hinteren Abschnitte der Genitalleiste be
trifft, fiihrt beim Mannchen zum Hoden, beim Weibchen zum 
funktionierenden Eierstock. Abb.1l6 zeigt nach WITSCHI die Ge
nitalorgane junger Kroten nach der Metamorphose mit dem schon 

a b 

Abb. 116. a Urogenitalapparat einer mannlichen Btlfo viridis unmitt.elbar nach der Meta
morphose. Die Gonaden auf der Urniere liegend, vorn die gelappten Fettkiirper. Vorderer 
Abschnitt der Gonade ist BIDDERsrhes Organ, hinterer Roden. b Desgl. 'i' mit Ovar hinter 

dem BIDDERschen Organ. (Nach WITSCHI.) 

fertigen BIDDER-Organanteil und den sich mannlich und weiblich 
differenzierenden hinteren Abschnitten. Es ist noch zu bemerken, 
daB im Gegensatz Zllm transitorischen Ovar der undifferenzierten 
Froschrassen dem BIDDERschen Organ der fur die Ovarialanlage 
charakteristische Hohlraum fehlt. Eine Liste der Krotenarten, 
bei denen bisher das BIDDERsche Organ gefunden wurde, findet 
sich bei PONSE (1924). 
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(3{3) Die Hermaphroditen. 
Eine zweite Besonderheit del' Bufoniden ist die auBerordent

liche Haufigkeit von "Hermaphroditen" bei erwachsenen Indi
viduen, also Adulthermaphroditen. 1hr Auftreten durfte eine 
(noch nicht analysierte) genetische Ursache haben, denn die Haufig
keit scheint fiir verschiedene geographische Rassen typisch ver
schieden zu sein. Die folgende Tabelle gibt die bisherigen Befunde : 

Ort 

Konigsberg 
Tiibingen 
Marburg 
Freiburg 
Neuchatel 

Autor 

HARMS (1921), EGGERT (1926, 1929) 
SPENGEL (1885), EGGERT 
HARMS 
WITSCHI (1921) 
FUHRMANN (1913) 

I % Adulthermapruoditen 

0-1 
0-3 

10 
15 

18,6-30,6 

In Bau und Entstehung sind die Adulthermaphroditen typisch 
von denen del' Frosche verschieden. Bei den Froschen waren es, 
wie morphologiseh und genetiseh bewiesen wurde, wohl immer 
genetisehe Weibehen, die sieh spat noeh in Mannehen umwandelten. 
Bei den Kroten sind es - del' genetische Beweis fehlt allerdings 
noeh -Mannehen, die, wie es scheint, sieh nieht in Weibehen um
wandeln, sondern we sehlummernden weibliehen Potenzen zur 
Entwieklung bringen und so zu Zwittern werden, die vieIleieht ge
legentlieh (FUHRMANN 1913) beiderlei Gesehlechtszellen gleich
zeitig produzieren konnen. In del' Mehrzahl del' FaIle, wenn nieht 
immel', geht die Umwandlung von dem dem Hoden anliegenden 
Teil des BIDDERsehen Organs aus, das eine starkere Fahigkeit zu 
weiblieher Differenzierung bewahrt hat und sie aus zunachst un
bekannten Grunden aktiviert. Ab b. 117 zeigt die Genitalien zweier 
solcher Zwitter. Beim ersten hat sich gerade jenes Zwisehenstuek 
zu einem kleinen Oval' entwiekelt, beim zweiten hat sieh zwischen 
Hoden und BIDDERsehem Organ ein riehtiges Oval' ausgebildet. 
Die MmT"ERsehen Gange bilden sich parallel dem Oval' aus. Unter 
diesen Hermaphroditen finden sich ubrigens aueh ganz abnorme 
Kombinationen [KN.A:PPE (1886), FUHRMANN (1913), PONSE (1924)], 
z. B. von vorn naeh hinten: weibliehes BIDDERsches Organ, Oval', 
mannliches BIDDERsehes Organ, Hoden. Wir haben absichtlich 
den allgemeinen Ausdruek Hermaphroditen fUr diese Tiere bei
behalten und reden nieht von Intersexen, da ja nieht auf die 
mannliche Phase eine weibliche folgt (odeI' umgekehrt), sondeI'll 
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die Folge die ist: 1. Weibliche Phase (BIDDERS Organ), 2. mannliche 
Phase abel' mit Erhaltung des rudimentaren Oval's. 3. zweite und 
vollstandige Entwicklung des bis dahin rudimentaren Oval's ohne 
Beeintrachtigung des Hodens. Eine solche Reihe stellt wohl unter 
allen Wirbeltieren, ja unter allen getrennt geschlechtlichen Tiel'en, 
die die Kroten generell betrachtet ja auch sind, ein Unikum dar. 

a b 

Abb. 117. a UrogenitaIapparat eines "Rermaphroditen" von Bufo vu]gm·is. Linke Seite 
(im Bilde rechts) mannJich. Rechts zwischen BlDDERschem Organ und Roden ein Ovar
stuck. (Nach WITsom.) b DesgI., aber Ovarteil starker entwickelt; links ist das Ovar 
entfernt. (Nach FUHRMANN aus WITscm.) 1 Fettkorper, 2 BIDDERsches Organ, 3 Ovar, 

4 Roden, Ii MtrLLERscher Gang, 6 Vas deferens. 

yy) Die Gonadenhormone. 
Auch an Kroten sind ebenso wie an Froschen ausgedehnte 

Kastrations- und Transplantationsversuche ausgefUhrt worden von 
HARMS (1921), PONSE (1924), WELTI (1928), die ein ziemlich klares 
Ergebnis gezeitigt haben. Die Brunstcharaktere, die von Gonaden
hormonen beeinfluBt werden konnen, sind die Daumenschwielen 
des Mannchens, del' Brunstlaut und del' Umklammerungsreflex. 
Bei rechtzeitig kastrierten Mannchen verschwinden aIle diese 
Charaktere nach Kastration und kehren nach Wiedereinpflanzung 
eines Hodens zuriick. Weibchen, deren Oval' entfernt wurde, und 
denen dann Hoden implantiert wurden, die also maskuliert wurden, 
nehmen aIle diese mannlichen Charaktere an, darunter auch die 
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ihnen sonst vollig fehlenden Strukturen der Daumenschwielen. Die 
Versuche stimmen also mit denen an Tritonen vollig iiberein. 

HARMS hatte friiher angegeben, daB auch das BIDDERsche Or
gan ein hormonales Organ sei, das mit der Ausbildung der mann
lichen Sexualcharaktere zu tun habe. PONSE konnte aber in 
groBen Versuchsserien zeigen, daB es gleichgiiltig ist, ob Hoden 
mit oder ohne BIDDERsches Organ entfernt werden, ferner daB 
Entfernung oder Ubertragung des BIDDERschen Organs ohne jede 
Folgen bleibt, daB es also weder mit den Geschlechtscharakteren 
etwas zu tun hat, noch sonst ein hormonales Organ darstellt. 

<5<5) Experimentelle Geschlechtsumkehr. 
HARMS (1921) gelang es als erstem, und PONSE (1924) bestatigte 

es dann, erwachsene Krotenmannchen zu volliger Geschlechtsum-

Abb.118. Situs eines durch Kastration erzielten Umwandlungsweibchens. F Fettkorpel', 
L Lunge, O'v Ovar, U Uterus. (Nach HARMS.) 

wandlung zu veranlassen, und zwar nur durch Kastration undZu
riicklassen des BIDDERschen Organs. Dieses beginnt dann, sich 
in ein Ovar umzudifferenzieren. Bei solchen Formen, deren BIDDER-
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sches Organ am Hinterende einen Abschnitt mit mehr typischer 
Ovarialstruktur besitzt, geht die Umwandlung in einigen Mo
naten vor sich. Fehlt diesel' Abschnitt, dann mag die Umwandlung 
Jahre dauern, gelingt aber schlieBlich. Der im Umwandlungstier, 
einem mannlichen Intersex, entwickelte Eierstock ist vollig nor
mal, und die Eier sind entwicklungsfahig. Gleichzeitig mit der 
Ausbildung des Eierstocks wandeln sich auch die sekundaren Ge
schlechtscharaktere um: es bilden sich funktionsfahige Eileiter, 
der Unterarm verliert die muskulose Beschaffenheit des Mannchens, 
die Daumenschwielen bilden sich teilweise oder ganz zuriick, der 
Brunstlaut verschwindet, und in gutenFallen kann sogar der spitze 
Kopf des Mannchens sich in den breiten des Weibchens ver
wandeln. Damit erweist sich mit Sicherheit das BIDDERsche Or
gan als ein stehengebliebenes Ovar; das geht iibrigens auch weiter
hin daraus hervor, daB auch beim Weibchen nach Abtragung des 
Ovars sich aus dem rudimentaren BIDDERschen Organ des Weib
chens ein Eierstock regenerieren kann. Abb. U8 zeigt ein Situs
bild eines der von HARMS erzielten Umwandlungsweibchen aus 
einem kastrierten erwachsenen Mannchen. 

c:c:) Das genetische Geschlecht. 
Wenn auch kein Grund vorliegt zu erwarten, daB bei den 

Kroten die genetischen Geschlechtsverhaltnisse wesentlich andel'S 
seien als bei den Froschen, so fehlen doch noch alle entscheidenden 
Versuche. Aus den Arbeiten von KING, BECCARI, STOHLER geht 
hervor, daB in keinem Geschlecht eine XY-Gruppe unterscheid
bar ist, und daB der Chromosomensatz in Eiern, Samenzellen und 
Zellen des BIDDERschen Organs identisch ist. Kreuzungen von der 
Art, wie sie bei Froschrassen ausgefiihrt wurden, liegen bis jetzt 
nicht vor. Es sollte aber moglich sein, eine entscheidende Aus
kunft zu erhalten, einmal aus der Nachkommenschaft der experi
mentell umgewandelten genetischen Mannchen, parallel (aber um
gekehrt) zu den Versuchen von CREW und WITSCHI (siehe oben) 
mit spontan-umgewandelten Weibchen (Adulthermaphroditen) von 
Froschen. Ferner sollte es moglich sein, gelegentlich Selbstbe
fruchtung auszufiihren bei solchen extremen Adulthermaphroditen, 
wie sie FUHRMANN (1913) aus Neuchatel beschrieb. Der erstere 
Weg ist versucht worden, und zwar sowohl von HARMS wie PONSE, 
die beide Nachkommenschaft aus den Eiern der verweiblichten 
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Mannchen erzielten. Leider sind die bisher veroffentlichten Er
gebnisse noch nicht entscheidend. Der letzte Bericht von HARMS 
(1926) besagt: Von etwa 2000 Eiern gingen ein Viertel zugrunde. 
Untersucht wurden 184 Tiere, von denen bei 161 das Geschlecht 
bestimmt werden konnte, und zwar waren es 1046, 57~. Wenn 
das Mannchen wie bei den Froschen heterozygot ist, so war die 
Befruchtung : 
Umwandlungsweibchen XY X Mannchen XY = XX + 2 XY + YY. 
Wenn die YY-Tiere wie bei Dro8ophila lebensunfahig sind, so ware 
die Erwartung 26: 1 ~, was mit dem erhaltenen Resultat iiber
einstimmt. Wenn aber die Annahme WITSCHIS iiber die genetische 
Beschaffenheit des Y-Chromosoms bei Froschen richtig ist, dalUl 
liegt kein Grund vor, warum YY-Tiere lebensunfahig sein sol1-
ten, sie miiBten vielmehr Weibchen mit hermaphroditischem Ein
schlag sein. Ganzlich abweichend sind aber davon die Ergebnisse, 
die PONSE erhielt (von BRMlBELL nach brieflicher Mitteilung be
richtet): sie erhielt aus den Eiern von Umwandlungsweibchen 
ausschlieBlich (gegen 400) Mannchen! Dies wiirde bedeuten, daB 
das Weibchen das heterogametische Geschlecht ist, da dann das 
U mwandlungsweibchen die mannliche homogamete Chromo
somenkonstitution hat und nur Sohne erzeugen kann. Wenn aber 
HARMS wirklich 1/3 ~ erhielt, so ist diese Erklarung unmoglich. 
Es bleibt also abzuwarten, big ausfUhrlichere Berichte vorliegen. 
Es sei aber darauf hingewiesen, daB die bereits bei den Froschen 
erwahnten Temperaturexperimente, die ganz para11ele Resultate 
gab en, ebenso wie aIle anderen Tatsachen doch sehr dafUr sprechen, 
daB auch bei Kroten das mannliche Geschlecht heterogametisch 
ist. Es bleibt afso abzuwarten, bis die beiden Forscher weiteres 
Material vorlegen. 

CC. Akzidenteller Hermaphroditi8mu8. 
Mit diesem Namen haben wir (1920b) die im ganzen Tierreich 

verbreitete Tatsache belegt, daB gelegentlich im Hoden Eier auf
treten, ohne daB eine Ursache dafiir bekannt ist. Wir wiesen auch 
schon damals darauf hin, daB diesem Phanomen wohl eine groBe 
Bedeutung zukame fUr die Erforschung der letzten Ursachen fUr 
die Differenzierung einer Keimze11e in weiblicher oder mannlicher 
Richtung, Ursachen, die natiirlich chemischer Natur sind und 
deren Unkenntnis gewohnlich hinter dem Wort trophisch oder 
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metabolisch verborgen wird. Wir stellten uns dabei VOl' und tun 
es noch, daB die letzte Ursache, die die undifferenzierte Keimzelle 
determiniert (die letzte in del' Kette) prinzipiell identisch sein 
miisse, gleichgiltig ob sie auf eine genetische Konstitution odeI' 
auf einen lokalen Zustand zuriickgeht. Also urn es konkret und 
etwas roh auszudriicken: Wenn das Verhaltnis del' F: M -Gene 
verantwortlich ist dafiir, daB sich eine Urgeschlechtszelle zu einem 
Ei entwickelt, so geschieht dies so, daB diese genetische Konstitu
tion zur Folge hat, daB zur Zeit, in del' die Urgeschlechtszelle 
iiber ihre Differenzierungsrichtung (mannlich oder weiblich) zu 
entscheiden hat, ein Stoff N vorhanden ist, del' die Entscheidung 
kontrolliert. Ebenso abel' wie del' Stoff N als Folge del' genetischen 
Beschaffenheit gebildet werden kann, mag er auch als Produkt 
lokaler Bedingungen erscheinen, und auBerdem mag es mehrere 
Stoffe geben, die die gleiche Wirkung ausiiben. 1m letzteren Fall 
kame del' akzidentelle Hermaphroditismus zustande, und seine 
Analyse konnte vielleicht einmal dazu fiihren zu verstehen, was 
bei del' genetischen Determination del' letzte entscheidende 
chemische Faktor ist. 

Ubereinstimmend haben nun alle Autoren, die mit Kroten 
arbeiteten, festgestellt, daB die Entstehung von Eiern im Hoden 
besonders leicht eintritt. Ja sie tritt fast immel', wenn nicht ijber
haupt immel', ein, wenn Krotenhoden einem normalen Mannchen 
implantiert werden (siehe oben MEYNS fUr Frosche). In den 
Kanalchen, in denen die Spermatogenese am meisten riickge
bildet ist und del' Hoden sich im Umbau befindet, wandeln sich 
Urgeschlechtszellen zu Ovocyten urn, die betrachtlich heran
wachsen und sogar Dotter und Pigment bilden konnen (PONSE, 
WELTI). PONSE fand diese Erscheinung sogar in einem Hoden
stiick, das einem kastrierten jungen Weibchen eingepflanzt wor
den war und bei diesem die mannlichen sekundaren Charaktere 
hervorgerufen hatte, also sichel' mannliche Hormone produzierte1 . 

In jungen Transplantaten wiegt diese rudimentare Ovogenese so
gar iiber und erst allmahlich erhalt die Spermatogenese das Ub~r
gewicht und die Ovocyten degenerieren. Auch bei regenerierenden 
Hoden wird das gleiche Phanomen beobachtet. Abb. 119 zeigt 

1 Wir weisen auf die friiheren Eriirterungen hin, die zeigen, daB 
die echten Hormone (3. Stufe) mit der Differenzierung der Geschlechts
zellen nichts zu tun haben. 
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in a ein solches junges Transplantat mit reichlicher Ovogenese 
und in b Kanalchen, in denen die Spermatogenese uberzu
wiegen beginnt. 

Es sind fur diese El'scheinung mehrere Erklarungen gegeben 
worden. LEVY (1920) und SWINGLE (1920) leugnen uberhaupt, 
daB es sich um Eier handelt, sondern bezeichnen die Zellen als 

a 

Abb. 119. a Autotranspiantat von Hoden in ein kastriertes Krotenmiinnchen nach 9 \\Ionaten. 
Reichliche Ovogenese. b Regeneriertes Hodenknotchen. Spermatogen€se und Ovocyten. 

(Nach PONSE.) 

abnorme Riesenspermatocyten. Diese Anschauung kann wohl 
he1,lte als erledigt gelten. GUY·ENOT und PONSE (1927) sprechen 
von phanotypischel' Intersexualitat und weisen darauf hin, daB 
sie gel'ade beim heterogameten Geschlecht nur gefunden wul'de. 
Abgesehen davon, daB wir bei Echinodermen auch Fane mit akzi
denteller Spermatogenese im Oval' kennen, hat diesel' Hinweis ja 
nul' einen Sinn, wenn man XY mit F M identifiziert, eine An-
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schauung, die ja fiir die Amphibien nicht zutrifft. PONSE weist 
darauf hin, daB diese Eielemente nur bei Regeneration erscheinen, 
die somit erst ein geschlechtlich labiles Stadium durchlauft, ver
gleichbar del' transitorischen Intersexualitat. In Anbetracht alles 
dessen, was wir von transitorischer Intersexualitat wissen (gene
tische Bedingtheit, Beziehungen zu Cortex und Medulla), ist diese 
Erklarung wenig wahrscheinlich. MIT scheint es viel wahrschein-

Abb.119b. 

licher, daB es sich wirklich um das handelt, was wir unter akziden
tellem Hermaphroditismus verstanden, namlich um das Auftreten 
einer chemischen Situation im de- und regenerierenden Gewebe, 
die, solange sie anhalt, die Alternative der Urgeschlechtszellen 
weiblich entscheidet und, mit Wiederregulierung im Transplantat 
zu normalen Verhaltnissen, verschwindet. Weder die genetische 
BeschaHenheit noch die hormonale Situation hat mit dem ProzeB 
etwas zu tun. 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 18 
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'Yj17) Allgemeines. 
Wir wollen nun noch versuchen, die besonderen Verhaitnisse 

del' Kroten mit denen del' anderen Amphibien in Beziehung zu 
setzen und beginnen mit den Almlichkeiten. Wenn wir uns an die 
transitorische Intersexualitat del' Frosche erinnern, so liegt es auf 
der Hand, das BIDDERsche Organ des Krotenmannchens, das ja 
als rudimentares Oval' erwiesen ist, del' Eierstocksanlage del' 
Mannchen undifferenzierter Rassen gleichzusetzen, wie rues schon 
lange von R. HERTWIG (1912), GOLDSCHMIDT (1920b), WITS CHI 
(1921) geschehen ist. Wir mussen somit annehmen, daB die gene
tische Beschaffenheit del' Mannchen in beiden Fallen sehr ahn
lich ist, und daB im Schema Abb. 113 die Kurvenkombination 
MM-FFI auch fur die Krotenmannchen gilt. Das, was nun als 
Besonderheit hinzukommt, ist, daB das primare Oval' als BIDDER
sches Organ zeitlebens erhalten bleibt und mit dem Organismus 
wachst, ohne abel' uber seine Differenzierungshohe hinauszu
kommen, und ferner, daB nach Kastration das stehengebliebene 
Oval' nun sich zum richtigen Oval' weiter entwickelt. WITSOHI 
faBt dies so auf, daB die Kroten mehr hermaphrodit sind als die 
Frosche und daB sich dies darin zeigt, daB die beiderlei Gonaden 
sich nicht gegenseitig ausschlieBen. Physiologisch wurde eine 
solche Auffassung bedeuten, daB die in del' mannlichen Gonade 
erzeugten geschlechtsdifferenzierenden Stoffe nach dem Dreh
punkt, d. h. wenn sie das Ubergewicht erlangt haben, zwar die 
Weiterentwicklung des Oval's hemmen, nicht abel' sein Erhalten
bleiben auszuschlieBen vermogen. Was hinter einer solchen phy
siologischen Situation in Wirklichkeit steckt, ist abel' schwer zu 
sagen, denn mit -der Bezeichnung "mehr hermaphroditisch" ist 
nichts gewonnen. Sicherist del' Unterschied ein genetischer, abel' 

es scheint sehr unwahrscheinlich, daB er mit del' Proportion ~ 
etwas zu tun hat, die kaum andel's sein kann als bei den undifferen
zierten Froschrassen. Del' Unterschied diesen gegenuber kann nul' 
zweierlei Natur sein. Entweder sind die mannlichkeitsbestimmen
den Stoffe, die in del' Gonade unter dem EinfluB del' M -Reaktion 
erzeugt werden,_ qualitativ von denen bei Froschen derart ver
schieden, daB sie zwar schadigend, abel' nicht zerstorend fur die 
Eizellen sind. OdeI' abel' es liegt del' Unterschied gegenuber den 
Froschen bei identischer genetischer Situation in Bezug auf den 
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F-.M-Mechanismus darin, daB die Besonderheit in dem Ovarial
teil selbst liegt, del' bei Kroten durch Riickbildung del' medullaren 
Teile die Fahigkeit zur U mbildung in mannlicher Richtung ver
loren hat. (Das BIDDERsche Organ hat keine Ovarialhohle!) Da 
diesel' besondere Teil sich abel' auch beim Weibchen findet, 
so handelt es sich urn eine zwar genetische, also durch die 
Erbkonstitution bedingte Besonderheit, die abel' nichts mit del' 

Geschlechtskonstitution (!) zu tun hat. Wir konnten als Par

allele das Verhalten del' MULLERSchen Gange heranziehen, die 
bei vollig reinen Mannchen verschiedener Amphibienarten (siehe 
SPENGEL), also erblich bedingt, mehr odeI' weniger erhalten bleiben. 
Das bedeutet durchaus nicht, daB die Mannchen diesel' Arten mehr 
odeI' weniger hermaphrodit veranlagt sind, sondern nul', daB die 
Anlage des betreffenden Organs mit alternativer geschlechtlicher 
Reaktionsnorm, also im gegenwartigen Beispiel des MULLERschen 
Gangs, erblich zu einer weniger starken Reaktion auf die F-.M
Situation veranlagt ist. Eine Annaherung an den echten Herm
aphroditismus, odeI' bessel' Monocie, ware dann gegeben, wenn 
man annimmt, daB diesel' sich von del' Getrenntgeschlechtigkeit 
dadurch unterscheidet, daB die alternative Reaktionsnorm irgend
welcher Organanlagen genetisch gar nicht vorhanden ist, und daB 
die F- und .M-Wirkungen entwicklungsgeschichtlich ganz ver
schiedenen Zellgruppen zugeteilt werden, genau wie es mit del' 
Wirkung del' Gene fUr die Determination von Hirn- und Magen
anlage del' Fall ist. Doch sei diesel' Fragenkomplex, del' sich auf 
das noch ganz dunkle Problem del' echten Monocie bezieht, hier 
nicht weiter verfolgt. 

GUYENOT und PONSE (1927) haben sich die Schwierigkeiten 
dieses Problems in etwas anderer Weise klarzumachen gesucht. 
Sie schreiben 1: "Vielleicht sollte man hier die V orstellung einer 
verschiedenen spezifischen Empfindlichkeit del' verschiedenen 
Territorien del' mannlichen Genitalleiste gegeniiber den ge
schlechtsbestimmenden Faktoren einfiihren. Diese Leiste wird 
tatsachlich in beiden Geschlechtern aus drei Territorien gebildet, 
die sich nacheinander entwickeln und nach verschiedenem Typus, 
und es ware vielleicht nicht unmoglich, daB das Territorium des 
BIDDERschen Organs sich infolge del' cytoplasmatischen Qualitat 

1 1m Original franzosisch. 
18* 
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seiner Zellen der Wirkung der Weiblichkeitsfaktoren gegenuber 
empfindlicher ist, wahrend das hintere Territorium ebenso mehr 
fUr die Mannlichkeitsfaktoren empfindlich ist. Der Fall des BID
DERSchen Organs scheint uns gerade ein Beispiel fUr die von einem 
von uns entwickelte Auffassung zu sein, daB man bei genetischen 
Fragen neben den Genen 1 auch weitgehend die spezifischen Terri
torien beriicksichtigen muB, d. h. die cytoplasmatische Qualitat 
der Zellen, auf die sie wirken konnen." Tatsachlich ist diese Auf
fassung trotz ganz andersartiger Ausdrucksweise, die gleiche 
wie die oben von uns entwickelte. lch habe mich nur mehr 
vom genetischen Standpunkt aus ausgedruckt. Die von GUYENOT 
herangezogene Beziehung zwischen den Genen und GUYENOTS 
Territorien sind tatsachlich genau das, was in meiner "Physiolo
gischen Theorie der Vererbung" (1927) zur Erklarung der Em
bryogenese im Zusammenspiel von Genen und cytoplasmatischer 
Differenzierung entwickelt wurde; 

Unabhangig von den primaren Problemen des BIDDERschen 
Organs ist nun die Frage der erblichen Neigung mancher Kroten
rassen (Neuchatel) zum Adulthermaphroditismus zu besprechen, 
der hier ja vom Mannchen zum Weibchen fiihrt. Auf der soeben 
besprochenen genetischen und entwicklungsphysiologischen Grund
lage kann dies nur bedeuten, daB bei diesen Rassen eine Erbkon
stitution vorliegt, die es mit sich bringt, daB die hemmende Wir
kung des Hodens auf das BIDDERSche Organ schlieBlich abnimmt. 
Welcher Art diese genetische Beschaffenheit sein konnte, ware 
nur durch Kreuzungsanalyse zu entscheiden. 1m Prinzip muB der 
betreffende V organg ahnlich wirken wie die experimentelle Ent
fernung des Hodens in den Versuchen von HARMS, mit dem Unter
schied, daB nur die eine Komponente der Hodenfunktion, namlich 
die das BIDDERSche Organ hemmende, wegfallt. Mit anderen 
Worten la.Bt die betreffende genetische Situation schlieBlich 

F 
trotz mannlicher M- Situation das Hindernis fur Monocie ver-

schwinden. Wie das genetisch zustande kommt, wissen wir zu
nachst nicht. Man mochte an eine Anderung der Qualitat der 
Hodenhormone denken, die vielleicht auf einer Konvergenz der 
F- und M-Kurven beruhen konnte. Eine Losung mnB der Zu
kunft vorbehalten werden. 

1 W6rtlich Faktoren im Kern. 
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3. Die Vogel. 
An den Reptilien sind meines Wissens keinerlei experimentelle 

Untersuchungen ausgefiihrt worden. Es gibt nul' kasuistische 
Falle von sogenannten Hermaphroditen, aus denen nicht viel ent
nommen werden kann, so daB wir sie nicht weiter beriicksichtigen. 
Bei MEISENHEIMER (1930) findet sich das Material verzeichnet. 
Dagegen sind die Vogel seit langeI' Zeit ein Lieblingsobjekt experi
menteller Forschung tiber das Geschlechtsproblem, und inter
sexuelle Zustande sind aus spontaner Entstehung bekannt wie 
auch experimentell erzeugt. Ihre Bedeutung fiiI' die Geschlechts
theorie ist eine groBe, und die richtige Interpretation setzt eine 
genaueKenntnis del' morphologischen und physiologischen Grund
lagen voraus. 

a) Das genetische Geschlecht. 
Es steht tiber jedem Zweifel erhaben fest, daB bei den Vogeln, 

bei denen entsprechende Untersuchungen moglich waren, das 
weibliche Geschlecht das heterogametische ist, also XY = ~, 
XX = 3, d. h. del' Abraxas-Typ vorliegt. Die FaIle geschlechts
gebundener Vererbung mit weiblicher Heterogametie bei Htihnern 
und Tauben gehoren ja zu den klassischen Beispielen, die sich in 
jedem Lehrbuch del' Vererbungslehre finden. Abel' auch cytologisch 
konnte del' Nachweis del' weiblichen Heterogametie erbracht 
werden. Absolut sichel' ist, daB beim Huhn im mannlichen Ge
schlecht zwei groBe X-Chromosomen vorhanden sind und iill weib
lichen nur eines, wahrend die Festlegung des Y -Chromosoms beim 
Weibchen noch nicht so klar ist [ARRERINGA (1927), HANCE (1924, 
1926), OGUMA (1927), SHIWAGO (1924, 1929), STEVENS (1923)]. Ftir 
Tauben gibt OGUMA (1927) eine XO-Gruppe beim Weibchen an, 
wahrend bei del' Truthenne SHIWAGO (1929) einen XY-Zustand 
findet. Jedenfalls steht also, wie auch die Einzelheiten sein mogen, 
die weibliche Heterogametie fest. 

b) Morphologisches. 
Fur die Beurteilung del' sexuellen Zwischenstufen ist dieKennt

nis von Bau und Entwicklung del' Genitalien eine Voraussetzung. 

a) Die Gonaden. 
1m Prinzip verlauft die Entwicklung del' Gonaden del' Vogel 

ganz ahnlich wie bei den Amphibien. Es bildet sich zunachst eine 
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indifferente Gonade aus, d. h. eine solche, deren Geschlecht sich 
anatomisch nicht unterscheiden laBt, obwohl es natiirlich fest
steht. Diese Keimdriise ist iiberzogen von einer Rindenschicht, 
dem Cortex, der zuerst die Urkeimzellen enthalt, und diesel' umgibt 
eine Markschicht, die aus Zellstrangen, den Markstrangen, besteht. 
Die Differenzierung der Geschlechter erfolgt dann, parallel zum 
Verhalten del' Amphibien, so, daB beim Weibchen die Rinden
schicht, in der die Ovogenese stattfindet, zunimmt und die Mark
strange verdrangt, die nur noch rudimental' als Stroma ovarii mit 
Bindegewebe vermengt erhalten bleiben. Umgekehrt verschwindet 
beim Hoden die Organisation der Rindenschicht und die Mark
strange wachsen aus und werden zu den Tubuli des Hodens. Es ist 
also auch hier zunachst das Material fiir mannliche wie weibliche 
Organisation nebeneinander vorhanden, genau so, wie auch ein 
WOLFFscher und MULLERscher Gang nebeneinander angelegt 
werden, und erst auf einer bestimmten Stufe der Embryonalent
wicklung zwingt die genetische Konstitution (XX oder XY) 
eine Anlage, sich auf Kosten del' anderen weiterzubilden. 

Diesel' ganz allgemeinen Schilderung sind nun noch folgende 
Einzelheitenzuzufiigen [ausfiihrliche Schilderungen und Be
sprechungen der Literatur, beginnend mit RATHKE und W AL

DEYER, in den neueren Arbeiten von SWIFT (1914), FIRRET (1914), 
BRODE (1928), KUMMERLOWE (1930)): Die Urgeschlechtszellen sind 
schon im ganz jungen Embryo zu erkennen (SWIFT, REGAN), 
finden sich aber dann, wenn die Gonade sich auf dem WOLFFschen 
Korper entwickelt, in del' zylinderformigen Verdickung des Peri
tonealepithels, die als erste Anlage sichtbar wird. Unter diesem 
Epithel findet sich ein mesenchymatisches Stroma und schon auf 
diesem friihen Stadium werden auch die Verbindungen mit den 
Urnierenkanalchen hergestellt. Bald darauf entstehen die Mark
strange als Sprossen des Keimepithels in die Tiefe (anders als bei 
den Amphibienl), die sogenannte erste Proliferation, Die Keim
zellen werden dabei zum Teil mit in die Tiefe gefiihl't. Damit 
ist das Stadium erreicht, auf dem die sichtbare sexuelle Differen
zierung beginnt. 

Merkwiirdigerweise herrscht keine Klal'heit dariiber, woher bei 
der nun folgenden sexuellen Differenzierung die eigentlichen Ge
schlechtszellen stammen. Nach manchen Autoren (z. B. SWIFT) 
gibt es eine Keimbahn, und die von den Blastomeren abstammen-
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den Urgeschlechtszellen gelangen aHein an die SteIlen, an denen 
sich aus ihnen die GeschlechtszeHen differenzieren. Nach anderen 
Autoren (z. B. W ALDEYER, FELIX, FIRKET) gehen die Urge
schiechtszellen vollig zugrunde und die definitiven Zellen differen
zieren sich neu aus dem Keimepithel oder den Medullarstrangen. 
Wie dem auch sei, jedenfalls differenziert sich nun ein Ovar derart, 
daB yom Keimepithel eine zweite Prol"iferation ausgeht, durch die 
die ovariale Rindenzone ausgebildet wird, wahrend gleichzeitig die 
Markstrange verdrangt und rudimentiert werden. [Einzelheiten 
bei den genannten Autoren, auch BENOIT (1930), Z.A.W.A.DOWSKY 
u. ZUBIN.A. (1929) u. a.] Das Peritonealepithel verliert seine 
Wichtigkeit. 1m Cortex wachsen die Ovocyten heran und um
geben sich mit Follike1n. 1m Innern bildet sich mit der Rudimen
tierung der Markstrange das bindegewebige Stroma aus, darin die 
InterstitialzeHen und die LuteinzeIlen, und der Rest der Urnieren
verbindungen bleibt als Rete ovarii erhalten. Die Entwicklung 
des Hodens ist charakterisiert durch das Wegfallen der zweiten 
Proliferation des Cortex, das Auswachsen der Medullarstrange 
zu SamenkaniiJchen, in denen die Spermatogenese beginnt, und 
die fortschreitende Ausbildung der Urnierenverbindung als Rete 
testis. Nach FIRKET gehen alle primaren Keimzellen in den 
Tubuli zugrunde, und aIle definitiven Spermatogonien entstehen 
neu aus dem Epithel. 

Eine der merkwiirdigsten Erscheinungen, deren Kenntnis fur 
das Verstandnis der Experimentaltatsachen entscheidend ist, ist 
die bei den Vogelweibchen vorhandene Asymmetrie des Genital
apparats. Gewohnlich ist nur die linke Gonade und der linke 
Ovidukt funktionsfahig, wahrend das rechte Ovar rudimentar ist 
und der rechte Ovidukt ganz fehlt. Eine Ausnahme macht die 
Ordnung der Accipitres (Accipites, Circus, Falco), bei denen das 
Persistieren der rechten Gonade die Regel ist. Das gleiche gilt 
fur die Gattungen Podiceps, Rallus, Tetrao, Lagopus. Bei diesen 
Formen unterliegt es keinem Zweifel, daB auch das rechte Ovar 
normal funktioniert [STIEVE (1918) u. a.)]. CHAPPELLIER (1914) 
hat eine Menge solcher V orkommnisse zusammengesteIlt, die, ab
gesehen von den Gattungen, fur die das Erhaltenbleiben des 
rechten Ovars typisch ist, auch gelegentlich bei Formen gefunden 
werden, die normalerweise kein rechtes Ovar besitzen. So be
schreibt CH.A.PPELLIER eine Ente mit funktionierendem rechtem 
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Oval' und Eileiter. Andere FaIle hat RIDDLE (1918, 1925) zu
sammengestellt. 

Entwicklungsgeschichtlich bleibt das rechte Oval' schon friih
zeitig hinter dem linken zuriick. Del' ents.cheidende Unterschied 
in del' Entwicklung besteht darin, daB, ebenso wie bei einem 
Hoden, die zweite Proliferation vom Keimepithel her ausfallt. 
Del' Cortex wird dann mehI' odeI' weniger rudimental'. So fand 
BRODE (1928) in 61% seiner FaIle beim Hiihnchen nur Medullar
gewebe, wahI'end in 39% Reste des Cortex vorhanden waren. Bei 

9 
9 

Abb. 120. Schnitt durch die Geschlechtsdriisen «(J) eines 4tagigen Hiihnerembryos. 
(Nach ZAWADOWSKY u. ZUllINA.) 

del' ersteren Gruppe verwandelt sich die Medulla allmahlich in ein 
faseriges N etz, indem die Markstrange Lumina erhalten, die sich zu 
groBen HohIraumen ausdehnen und alImahlich ihren epithelialen 
Charakter verlieren. Urgeschlechtszellen sind sowohl in der 
Medulla vorhanden, als auch wandel'll sie vom Keimepithel ein 
und entwickeln sich zu Ovogonien, die abel' dann beim jungen 
Hiihnchen zugrunde gehen. Bei del' zweiten Gruppe BRODES tritt 
abel' ebenso wie beim linken Ovar eine zweite Proliferation vom 
Keimepithel her auf, die jedoch nicht regelmaBig ist, da nur an 
einigen Stellen der Oberflache des Organs ein Cortex ausgebildet 
ist. In diesem Fall werden richtige Ovocyten mit Follikeln ent-
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wickelt. Es kommen somit aIle Ubergange zwischen normaler 
Entwicklung und Reduktion vor Beginn der typischen weiblichen 
Differenzierung vor. Diese embryologischen Befunde entsprechen 
ja der Erwartung, da ein mehr odeI' mindel' starkes Persistieren 
rechter Ovarien bei Arten, fur die es nicht etwa wie bei den Accipi
tres typisch ist, immer wieder gefunden wird. [Daten finden sich 
auBer bei CHAPPELLIER noch bei RIDDLE (1918), LILLIE (1927), 
STIEVE (1924), KUMMERLOWE (1930)]. Die beschriebenen ent
wicklungsgeschichtlichen Verhaltnisse del' Gonaden seien schlieB-

Abb. 121. Geschlechtsdrilsen (t) eines 15tiigigen Htihnerembryos (,5). Die Scbichten;'des 
embryonalen Bindegewebes zwischen den Geschlechtsstriingen sind vollkommen deutlich .. 

(Nach ZAWADOWSKY u. ZUBINA.) 

lich noch an ein paar Bildern erHiutert. Abb. 120 zeigt die noch 
indifferenten Gonaden eines 4tagigen Hiihnerembryos. Die 
mannliche Differenzierung ausschlieBlich durch die Markschicht 
zeigt Abb. 121 von einem 15tagigen mannlichen Huhnerembryo. 
Abb. 122 zeigt vom 9tagigen weiblichen Embryo, wie sich in del' 
linken Drfrse Mark- und Rindenzone differenzieren, wahrend sich 
rechts nur MarkstrangeJinden. In dem linken Oval' vom 15. Tage, 
Abb.123, findet in del' Rindenzone die sekundare Proliferation 
statt, noch deutlicp.er in Abb. 124 vom Oval' eines jungen Hiihn
chens. Abb. 125 endlich zeigt den seltenen Fall, in dem auch das 
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Abb. 122. Schnitt durch die Geschlechtsdrusen eines 9tiigigen Hiihnerembryos (~). In der 
linken Druse (us) beginnt die Rinden- und Medullarzone des Eierstocks sich zu bilden. 

gd rechte Druse. (Nach ZAWADOWSRY u. ZUBINA.) 

Abb. 123. 15tiigiger Hiihnerembryo. ov der linke Eierstock, gd rechte - Gonade. In der 
Rindenschicht des linken Eierstocks ist die sekundiire Proliferation zu sehen. 

(Nach ZAWADOWSRY u. ZUBIXA.) 



Abb.124. Eierstock (der linke) eines 4tiigigen Hiihnchens (~). In der Rindenschicht des 
Eierstocks ist die sekuncliire Proliferation zu sehen. (Nach ZAWADOWSKY u. ZUBINA.) 

Abb. 125. Schnitt durch die Geschlechtsdriisen eines 16tiigigen Hennenembryos ('i'). 
r Nieren, os linker Eierstock, od rechter Eierstock. Zum Unterschied von del' gewiihnIichen 
Strnktur der rechten Geschlechtsdriise eines Embryos ('i') von diesem Stadium, nur aus degene
rierendenStrangenprimarer Proliferation bestehend, sehen wirin derrechten Geschlechtsdriise 
(od) des vorliegenden Exemplars eine Bildung von Rindenstrangen, welche den Rindenstrangen 

des linken Eierstocks vollko=en gleich sind (ee). (Nach ZAWADOWSKY u. Z1J1JINA.) 
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rechte Ovar eines 16tagigen Embryos ebenso wie das linke ge
baut ist. 

Uber die Ursache der Rudimentation der rechten Gonade ist 
viel diskutiert worden [siehe FmKET (1914), STIEVE (1918)], doch 
ist dies Problem fiir nns hier nicht wesentlich. Erwahnt abel' 
soUte werden, daB manche Autoren - sicher mit Unrecht - die 
rechte Gonade der V ogelweibchen als mannlich determiniert an
sehen [BENOIT (1930), RIDDLE (1925e)]. Diese Frage wird uns 
aber spater erst beschaftigen. 

fJ) Ausfiihrgange. 
Das Verhalten del' Ausfiihrgange in den beiden Geschlechtern 

ist das fiir die Wirbeltiere generell typische. 1m weiblichen Ge
schlecht verschwinden meist die Urnierenkanalchen nnd del' 
WOLFFsche Gang, doch bleiben of tel'S betrachtliche Teile noch er
halten. Besonders bei den Fringilliden (CHAPPELLIER) findet sich 
noch der Rest der embryonalen Urnierenkanalchen als Epoophoron 
am Hilus des Ovars. Die W OLFFschen Gange sind in ganzer Lange 
erhalten, endigen aber blind und zeigen eine Anschwellung, die 
dem Samenblaschen des Mannchens homolog ist. Es ist somit die 
morphologische Vorbedingung fiir eine Geschlechtsumwandlung 
vorhanden. Der MULLERsche Gang bildet beim Weibchen den 
Ovidukt, del' einen komplizierten Bau besitzt, der ihn zur Fertig
stellung des Eies instand setzt. AuBerhalb der Brutzeit vereinfacht 
sich diesel' Bau wieder, der also zu den cyclischen Sexualcharak
teren gehort. 

1m mannlichen Geschlecht bleiben die embryonalen Urogeni
talverbindungen, also die Urnierenkanalchen, als Vasa efferentia 
erhalten, die in den Samenleiter, den ehemaligen WOLFFschen 
Gang, fiihren, der in die Kloake miindet, nachdem er sich bei vielen 
Arten zu einem Samenblaschen erweitert hat. Bei einigen Gruppen 
(Ratitae, Anseres, Coracidae, Crypturi) bildet sich an der ventralen 
Kloakenlippe ein groBer Penis mit Samenrinne aus, del' besonders 
von StrauBen und Enten wohlbekannt ist. Alle Organe zeigen 
typische Brunstveranderungen, die in auBerordentlicher Ver
groBerung del' Hoden (siehe Arbeiten von STIEVE), del' Samen
blasen (siehe Arbeiten von RIDDLE) und sekretorischen Erschei
nungen bestehen. 

Auf die eigentlichen sekundaren Geschlechtscharaktere wer-
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den wir erst im Zusammenhang mit ihrer hormonalen Kontrolle 
eingehen. 

c) Hormonale Kontrolle und llOrmonale Intel'sexualitat. 
Die Vogel sind das klassisehe Objekt fUr das Studium des Ein

flusses del' Gonadenhormone. So stehen die Arbeiten auf diesem 
Gebiet im Vordergrund, wahrend die fUr das prinzipielle Verstand
nis vielleicht wichtigeren Untersuchungen iiber die genetischen 
Grundlagen del' Sexualitats- und Intersexualitatsphanomene noch 
stark zuriickgeblieben sind, im Gegensatz zu Wirbellosen und 
Amphibien. JOHN HUNTER solI schon 1762 einer Henne Hoden 
transplantiert haben. Die wissenschaftliehe Bearbeitung des 
Problems beginnt abel' mit BERTHOLD (1849), del' Hodentrans
plantationen und Kastrationen vornahm und die Lehre von den 
Geschleehtshormonen begriindete. Von alteren Aut oren ware 
noeh FOGES (1903) zu nennen und die ersten Arbeiten von POLL 
(1909). Die moderne Bearbeitung des Problems beginnt mit den 
Versuehen von GOODALE (1913, 1916) und PEZARD ab 1911. Am 
weiteren Ausbau sind hauptsachlich betelligt PEZARD mit seiner 
Schule (CARIDROIT, SAND), CREW und seine Schule (FELL, FINLAY, 
GREENWOOD), M. M. ZAWADOWSKY, F. R. LILLIES Schule (DoMM, 
ApPEL, MrnOURA, WILLIER) und weiterhin BENOIT, RIDDLE, 
MORGAN, PUNNETT u. a. 

a) Die sekundaren Geschlechtscharaktere. 
Bei den Vogeln kommen aIle Stufen von Aden, bei denen 

es kaum moglich ist, auOerlich die Geschlechter zu unterseheiden 
bis zu solchen mit extremer Differenz del' Geschlechter VOl'. Die 
meisten Experimente sind abel' an Hiihnern ausgefiihrt unter Be
vorzugung von Rassen mit deutlieh siehtbaren Gesehlechtsunter
schieden. Es 10hnt sieh vielleicht, die wichtigsten Geschlechts
unterschiede aufzuzahlen, wenn auch nul' ein Tell von ihnen bisher 
in den Experimenten zur Untersuchung kam. Del' auffallendste 
Charakter ist die Gefiederfarbung. Meist sind die Geschleehter im 
Jugendkleid einander ahnlich, und zwar ist das Jugendkleid meist 
dem weiblichen Kleid ahnlieh. Man sprieht dann auch von einem 
asexuellen J ugendkleid, abel' da mit dem Begriff asexuell eine be
stimmte Theorie verbunden ist, die wir spateI' zu verwerfen haben 
werden, so wollen wir diesen Ausdruck nicht benutzen. Meist ent-
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wickelt dalm das Mallllchen die prachtigere Farbung. Es gibt abel' 
auch Formen (wir folgen in diesem Abschnitt del' Autoritat von 
STRESEIIUNNl), bei denen schon im Jugendkleid die Geschlechter 
ebenso scharf geschieden sind wie spateI' (Picidae, Trochili u. a.). 
Das Gefieder des Mallllchens ist dann meist gradativ von dem des 
Weibchens verschieden durch intensivere Farbung del' Pigmente, 
Metallfarben, starkere Kontraste, Form und Lange del' Federn. 
In einigen Fallen ist abel' auch das weibliche Geschlecht das 
prachtigere (Halcyon, Tadorna). Del' nachst haufige Geschlechts
unterschied bezieht sich auf die starkere Ausbildung von Haut
lapp en im malllllichen Geschlecht. Auch Schnabel und Irisfarbe 
konnen verschieden sein. Del' GroBenunterschied del' Geschlechter, 
meist zugunsten des Mannchens, ist ja yom Hahn und Auerhahn 
her wohlbekallllt. Abel' auch das umgekehrte kommt vor, so beim 
Sperber (Accipiter nisus), dessen Weibchen doppelt so schwer ist 
als das Mallllchen. Dem entsprechen natiirlich auch Unterschiede 
im Skelettbau, die fast alle Teile betreffen. Auch Unterschiede in 
Schnabelform und SchnabelgroBe sind wohl bekannt, zum Teil 
sind sie recht extrem. Viel beachtet sind sodallll die Organe, die 
das Ma,llllchen bei del' Werbung, dem Kampf um das Weibchen 
benutzt, also die Sporen des Hahns odeI' die Prachtfedern del' 
Paradiesvogel, des Leierschwanzes usw. Zu den Organen del' 
Werbung gehoren dann die Organe del' Stimmbildung, die oft im 
Bau (del' Trachea und des Syrinx) sehr verschieden sind. Aller
dings ist auch oft del' Ruf verschieden, ohne daB die ihn erzeugen
den Organe sichtbare Verschiedenheiten zeigen. Sodallll haben 
wir die ganze Fiille del' periodischen Brunsterscheinungen, die sich 
VOl' allem im Anlegen des Hochzeitskleids zur Fortpflanzungszeit 
zeigen. Besonders deutlich ist das bei solchen Formen, die zweimal 
mausel'll, einmal das prachtigere Brutkleid anlegen und das an
dere Mal das unscheinbarere, in beiden Geschlechtel'll ahnlichere 
Ruhekleid. 1m einzelnen gibt es hierin und in dem geschlechtlich 
verschiedenen Ablauf del' Mauser unendliche einzelne Varianten, 
Endlich kommen dallll noch auBer den eigentlichen Begattungs
instinkten aIle die Erscheinungen des Brutpflegeinstinktes hinzu, 
die meist dem Weibchen, bei vielen Arten abel' auch dem Mallllchen 
zukommen. Zu diesen Geschlechtsunterschieden kommen dallll 

1 In KUKENTHALS Handbuch der Zoologie (1929). 
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noch rein physiologische des Stoffwechsels und Chemismus, die 
sich auf die verschiedensten Organfunktionen beziehen. 

Abb.126. Hahn und Henne. 1 Kamm, 2 Kehllappen, 3" Ohrscheiben, 4 Wangen, 5 Hals
behang, 6 Sattelbehang, 7-9 Sichelfedern, 10-14 Fliigelfedern, 15 Brustfedern, 16 Bauch

federn. (Nach ZAWADOWSKY.) 

In den bisherigen Experimentaluntersuchungen sind aber in 
del' Hauptsache nul' Formen benutzt, deren Geschlechtsunter-
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schiede ohne weiteres durch die Begriffe Hahn-Henne charak
terisiert sind. Dnd auch bei ihnen sind es vor allem die leicht sicht
baren Charaktere, Gefieder, Kamm, Hautlappen, Sporen, fUr die 
die meisten Angaben vorliegen. Bei Ta-uben sind allerdings von 
RIDDLE auch eine ganze Anzahl physiologischer .Eigenschaften 
und solche innerer Organe bearbeitet worden. Abb. 126 zeigt die 
entscheidenden sekundaren Geschlechtsmerkmale bei Ga.llu8IJallu8. 

fJ) Die Wirkungen volliger Kastration. 
Es ist hier die Vollstandigkeit der Kastration betont, da wir 

sehen werden, daB die Entfernung des allein entwickelten linken 
Ovars der Henne andere Folgen hat. Das generelle Resultat der 
vollstandigen Kastration ohne irgendeine Gonadenregeneration 
bei den gewohnlichen Hiihnerarten mit deutlichem sexuellem 
Dimorphismus, etwa den rebhuhnfarbigen Italienern (Leghorn), 
laBt sich sehr kurz beschreiben. In beiden Geschlechtern entsteht 
ein identischer Kastratentyp odeI' neutraler Typ. Del' kastrierte 
Hahn (Kapaun) und die kastrierte Henne (Poularde) sind nicht 
voneinander zu unterscheiden, auBer durch GroBe und Haltung, 
die vor der Operation meist schon festgelegt waren und sich wenig 
mehr anderten. Das Gefieder ist bei beiden Kastraten mannlich, 
abel' etwas iibertriebener mannlich sogar als beim normalen Hahn. 
Kamm, Kehllappen und Ohrscheiben werden blaB und reduziert. 
Die Sporen sind bei beiderlei Kastraten eher noch kriiftiger als 
beim Hahn. Der Kapaun kraht nicht, und del' Geschlechtstrieb 
ist bei beiderlei Kastraten erloschen. Es zeigt sich somit, daB die 
Ovarialhormone der Henne hemmend auf die Ausbildung des Art
gefieders, das dem des Hahns ahnlich ist, wirken und ebenso auf 
das Sporenwachstum. Ferner daB die Hodenhormone die Ent
wicklung von Kamm und Hautlappen anregen, andererseits aber 
die extreme Ausbildung des mannlichen Gefieders und der Sporen 
hemmen, und daB beiderlei Hormone ihre jeweiligen Geschlechts
instinkte und die Lautgebung hervorrufen. Diese Resultate gehen 
iibereinstimmend aus den Arbeiten von VOl' allem FINLAY (1915), 
PEZARD (1911ff.), M. M. ZAWADOWSKY (1922ff.), BENOIT (1923ff.), 
DOMM (1924£f.) hervor. Abb. 127 zeigt den Habitu8 von vollkom
menem Kapaun und Poularde. Die Poularde war 76 Tag~ alt links 
und 16 Tage spater rechts ovariotomiert worden. Nach 13/4 Jah
ren sah der Vogel wie abgebildet aus. Die Autopsie zeigte keine 
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Abb.127. Oben vollstandig kastrierte Poularde 1'/4 Jahre nach der Operation. Unten 
Kapaun fast 2 Jahre nach der Operation. (Nach DOMllI.) 

Goldschmidt. Sex. Zwischenstufen. 19 
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Spur von Gonadengewebe. Der Kapaun war 22 bzw. 33 Tage alt 
kastriert worden und 2 Jahre alt, als er photographiert wurde. 
Die Autopsie zeigte ebenfalls keinerlei Gonadengewebe. Diesem 
allgemeinen Bild sind nun ein paar Einzelzuge einzufiigen. 

Abb. 128. Ka=umrisse von a Hahn, b, c Hennen, d Kapann der Italienerrasse. 
(Nac h GOODALE.) 

1. Der Kamm. Das Verhalten des Kamms ist besonders genau 
studiert worden. Abb. 128 zeigt UmriBzeichnungen des Kamms 
der Italienerrasse bei Hahn, Henne und Kastrat, die sich selbst 

~ 'I8gr 

lfodenmaS'se 

Abb. 129. PEZARDS Schema fiir 
sein Alles - oder - Nichts - Gesetz. 

(Aus SAND.) 

erkHiren. Da zweifellos del' Kamm das 
Organ ist, das am leichtesten am die 
Wirkung del' Hodenhormone reagiert, so 
wurde er von PEZARD und CARIDROIT 
und BENOIT zu genauen quantitativen 
Untersuchungen verwertet. PEZARD fand 
dabei zunachst, daB es eine untere Wir
kungsschwelle del' Hormone gibt, unter 
del' eine Wirkrrng nicht eintritt, die 
nach ihm und CARIDROIT bei einer Hoden
groBe von 0,3 g liegt. BENOIT fand aber 
eine untere Schwelle, die' bei nur 1/10 des 
Wertsliegt. Viel Wertkann man allerdings 
diesen Bestimmungen nicht beimessen, 
da ja nicht feststeht, ja sehr unwahr
scheinlich ist, daB die Hormonenkonzen

trationimmerderGewebsmasseproportional ist. Uberdiesem wirk
samen Quantum aber gilt nach PEZARD, unter Verwendung eines 
Terminus der Muskelphysiologie, das "Alles-oder-Nichts-Gesetz", 
d. h. gleichgultig wie groB die Hormonenquantitat, stets wird der 
ma,ximale Kammeffekt hervorgermen. Abb.129 stellt graphisch 
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dieses "Gesetz" nach PEZARD dar. Auf der Ordinate findet sich 
die KammgroBe, auf der Abszisse die Hodenmasse, schraffiert die 
Schwellenmassen. Neuere Untersucher aus anderen Schulen haben 
aber dieses Gesetz nicht bestatigen konnen. Vor allem findet 
BENOIT in sehr ausfiihrlichen Versuchen, daB zwischen dem Mini
mum an Hormonen, das zu einem Kammwachstum iiberhaupt 
notig ist, und der Masse, die das maximale Wachstum bedingt, 
eine Zone liegt, in del' das Kammwachstum der Hormonenquanti
tat proportional ist. 

Bei diesen Versuchen wurde das Kammwachstum bei nicht 
vollstandiger Kastration untersucht. Bei volliger Kastration 
schrumpft der Kamm in beiden Geschlechtern unter Farblos
werden auf den Kastratenzustand zusammen. Hier beim Kamm 
lieB sich dann auch sehr schon zeigen, daB es sich wirklich um im 
Blut kreisende Hormone handelt. CARIDROIT (1926a) transplan
tierte namlich kastrierten wie nichtkastrierten Hiihnern ihre 
eigenen Kamme in die Riickenhaut, und dort machten sie, genau 
wie vorher beschrieben, Wachstum bezw. Riickbildung mit. (Die 
neuesten Untersuchungen vieler Forscher zeigen iibrigens, daB del' 
Hahnenkamm geradezu ein Testorgan fiir die Wirkung chemisch 
hergestellter nichtartspezifischer Hodenhormone ist.) 

2. Die Sporen. Beim Kapaun verhalten sich die Sporen wie 
beim normalen Hahn, abel' merkwiirdigerweise nehmen sie 
schneller die scharf zugespitzte Form an, sind also sozusagen noch 
mannlicher. Die Henne hat normalerweise nul' Rudimente der 
Sporen, die im Laufe des Lebens etwas wachsen. Bei der Poularde 
abel' wachsen die Sporen. wie beim Hahn aus und werden scharf 
zugespitzt. Quantitative Daten haben zunachst wenig Wert, da 
das Wachstum der Sporen bei verschiedenen Rassen verschieden 
ist und zweifellos auch individuelle Anlagen, d. h. genetische Fak
toren einf> Rolle spielen, da ganz normale Hennen mit Sporen nicht 
selten sind [z.E. GOODALE (1916), MEISENHEIMER (1921), DOMM 
(1927)]. Ein merkwiirdiges Ergebnis wurde neuerdings von 
KOZELKA berichtet. Er transplantierte Sporen in verschiedene 
Korperregionen. Abb. 130 zeigt einen mannlichen Sporn auf den 
Kopf eines Hahns transplantiert, wo er normal sich ausbildet. Ein 
mannlicher Sporn auf eine Henne transplantiert, bildet sich aber 
ebenfalls aus, so daB es .scheint, als ob zwar ein genetisch weib
licher Sporn von den Ovarialhormonen gehemmt wird, ein gene-

19* 
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tisch mannlicher jedoch nicht. Weitere Untersuchungen miissen 
zeigen, wie sich hier die genetische Anlage zum hormonalen Reiz 
verhalt. 

3. Das Gefieder. Bei den dem Wildhuhn nahestehenden 
Rassen, die zu den Versuchen verwandt werden, sind die Federn 
in beiden Geschlechtern sehr verschieden nach Form und Farbe, 
und zwar betrifft dies hauptsachlich den Halsbehang, die Sattel-

Abb.130. Mannlicher Sporn auf den Kopf eines Hahnes transpJantiert. (Nach KOZELKA.) 

federn und die Sichelfedern des Schwanzes. Aile diese Federn sind 
beim Mannchen langer als beim Weibchen, dem auBerdem die 
Sichelfedern fehlen. Die weiblichen Federn haben ferner eine 
breitere abgerundete Form mit voller Fahne, wahrend die mann
lichen Federn schmaler sind und mehr Seidencharakter (nicht ge
schlossene Fahne) zeigen. Dazu kommen die typischen Farbungs
unterschiede, die von Rasse zu Rasse verschieden sind. Das 
Kastratengefieder ist ziemlich mannlich. Aber die Farben konnen 
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glanzender, weicher sein als selbst beim Hahn, und die Feder
formen gehen in mannlicher Richtung ebenfalls noch uber den 
Hahn hinaus, wie Abb. 131 zeigt. 

4. Die Instinkte. Die Geschlechtsinstinkte verschwinden in 
ihrer Gesamtheit. 

5. Die Ausfiihrgange. Bei Poularden degenerieren die Ovi
dukte und die W OLFFschen Gange bleiben rudimentar wie beim 
normalen Weibchen. Bei Kapaunen degenerieren die Vasa defe
rentia. Die Ausfiihrgange 
gehen also einfach kon
form mit der zugehorigen 
Gonade, wie dies auch 
schon die Ausbildung des 
Ovidukts bei Vorhanden
sein eines rechten Ovars 
zeigte. 

6. Das Prinzip der ditte
rentiellen SchweZlenwerte. 
Wie ARON (1924) bei den 
Amphibien fand, so findet 
PEZARD (1918) [siehe PE
ZARD, SAND, CARIDROIT 
(1926)]beidenHiihnern,daB 
die verschiedenen sekun
daren Geschlechtscharak
tere verschiedene Schwel
lenwerte haben fill das 
Eintreten der typischen 
Hormonwirkung. Beim nor
malen heranwachsenden 

Abb. 131. Schwanzfedern yon Hahn, Henne. 
Kapaun und Poularde. (Nach BENOIT.) 

Hahn erscheinen die verschiedenen Geschlechtsmerkmale hinter
einander und ebenso bei der kastrierten Henne. Bei allmah
licher Abtragung oder Degeneration des Eierstocks erscheinen 
die mannlichen Charaktere der Poularde ebenfalls in einer 
Reihenfolge, die zeigt, daB die verschiedenen Organe ver
schieden schnell auf die hormonale Hemmung durch den Eier
stock reagieren, dafiir bestimmte, verschiedene Schwellenwerte 
haben. Die Reihenfolge, in der das Aufhoren del' hemmen
den Wirkung der Ovarialhormone bei Kastration oder progressiver 
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Degeneration des Ovars sichtbar wird, ist nach PEZARD und 
M. ZAWADOWSKY (1916c, 1929) die umgekehrte wie im Fall der 
Regeneration eines Eierstocks, die dann die aufsteigende An
ordnung der Reizschwelle zeigen wiirde. Nach ZAWADOWSKY ist 
folgendes die Reihe der ansteigenden ReizschweHen verschiedener 
Organe: 

1. Gewebe, welche das Pigment del' Brustfedern bedingen. 
2. Gewebe, welche das Pigment der Schwanzfedern bedingen. 
3. Gewebe, welche die Form del' Biirzelfedern bedingen. 
4. Gewebe, welche die Form der Steuerfedern bedingen. 
5. Gewebe, welches Sporen entwickelt. 
6. Gewebe, welches den Kamm entwickelt (1). 
7. Gewebe, welche den Gechlechtsinstinkt beherrschen (?). 
8. Gewebe, welche den Brutinstinkt beherrschen (?). 

Diese verschiedenen Reizschwellen sind abel' nul' ein Faktor 
in dem GesamtprozeB del' Hormonwirkung auf die Geschlechts
charaktere. Nach ZAWADOWSKY sind alles in aHem die folgenden 
Teilfaktoren zu beriicksichtigen. 

1. Erhaltungsdauer des Hormons im Blute. 
2. Reaktionstragheit des Gewebes (d. h. ob dauernde Hormo-

nisation oder nul' ein "StoB" geniigt). 
3. Dauer del' Einwirkung des Hormons. 
4. Die Menge des Hormons. 
5. ReizschweHe des Gewebes. 
6. Eventueller Bestand des Hormons aus verschiedenen Kom

ponenten. 
7. Alter des Gewebes, auf das das Hormon wirkt. 

Auf diese Probleme sei aber nicht weiter eingegangen, da sie 
mehr in das Gebiet del' Morphogenese als das del' Sexualitat 
gehoren. 

7. Andere Vogelarten. Die Mehrzahl del' Versuche sind an 
Hiihnern ausgefiihrt, von wo auch die meisten Erkenntnisse stam
men. Abel' auch einige andere V ogelarten sind gelegentlich heran
gezogen worden. VAN OORDT und VAN DER MAAs (1929) kastrierten 
mannliche Truthahne. Das Resultat ist das gleiche wie bei Hiihnern 
mit einer Ausnahme : die Sporen des kastrierten Mannchens bleiben 
klein wie beim Weibchen. Bei Tauh-en findet sich kein nennens
werter Unterschied zwischen den Geschlechtern, so daB abgesehen 
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vom Psychosexuellen Kastration keine Veranderung bewirkt 
[RIDDLE (1924), LIPSCHUTZ U. WILHELM (1929)]. Bei Fasanen 
findet ZAWADOWSKY (1922, 1929) wieder Resultate, die denen an 
Gallus parallel sind. Die Sporen verhalten sich hier wieder ver
schieden, indem sie so bleiben, wie sie im betreffenden Ge
schlecht waren. Enten, mit deneu die grundlegenden Versuche von 
GOODALE (1916) ausgefiihrt wurden [spater ZAWADOWSKY (1922, 
1929)], verhalten sich ebenfalls wie die Hiihner, uur ist hier ein 
Geschlechtscharakter, die Schnabelfarbung, vorhanden, der nach 

Abb.132. Oben links Erpel, rechts Ente, unten die Kastraten. (Nach ZAWADOWSKY.) 

Kastration geschlechtsspezifisch erhalten bleibt. Bei den Enten 
findet sich auch ein den Hiihnern fehlender Charakter, namlich 
die cyclische Sommermauser, die das Prunkkleid des Mannchens 
in ein dem Weibchen ahnliches Sommerkleid verwandelt. Ka
strierte Mannchen wechseln ihr Kleid nicht, und auch der Vor
gang der Mauser wird abgeandert (GOODALE). Umgekehrt fand 
aber GOODALE auch einen Fall, in dem eine kastrierte Ente das 
mannliche Sommergefieder anlegte, also auch in diesem Charakter 
erwies sich das Ovarialhormon als hemmend. KUHN (1930) fand 
in neueren Versuchen, wie schon vorher POLL (1909) und HEIN-
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ROTH (1910), daB auch kastrierte Erpel das Sommerkleid anlegen 
konnen, daB sich aber die einzelnen Federfollikel darin verschieden 
verhalten, was die widersprechenden Resultate erklart. ~~nliche 
cyclische Veranderungen finden auch bei einigen tropischen 
Vogeln statt, die von Liebhabern gehalten werden, z. B. Pyrome
lana jranciscana und Hypochera chalybeata. Auch sie fand BENOIT 
(1930) yom Hodenhormon abhangig. Einige wenige Versuche 
liegen auch an Singvogeln vor [ZAWADOWSKY (1926d)]. Viele 
Einzelheiten konnten dem noch zugefiigt werden, so z. B. daB das 

Abb. 133. Oben links Fasanenhahn, rechts Henne, unton die Kastraten. 
(Nach ZAWADOWSKY.) 

erste Jugendkleid der Enten unabhangig von den Hormonen ge
bildet wird, also identisch bei normalen und kastrierten Tieren 
(ZAWADOWSKY). Alles in allem eriibrigt es sich, naher auf allediese 
Arbeiten einzugehen, die nach den Versuchen an Hiihnern nichts 
Neues zeigen, auBer daB die Reaktionsfahigkeit verschiedener 
Charaktere auf Gonadenhormone bei verschiedenen Arten etwas 
verschieden sein mag. Zur Illustration dieses Abschnitts seien 
iibrigens noch ZAWADOWSKYS Zeichnungen zu den Kastrations
versuchen an Enten und Fasanen in Abb. 132, 133 wiedergegeben, 
die sich selbsterklaren. 
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y) :Maskulierung und Feminierung. 
Die Resultate der Kastrationsexperimente lassen es erwarten, 

daB es moglich sein muB, durch Transplantation heterologer 
Gonaden nach Kastration die :Maskulierung del' weiblichen und 
Feminierung der mannlichen Charaktere zu erzielen, also eine 
hormonale Intersexualitat, fails wir diesen Ausdruck im weiteren 
Sinn gebrauchen wollen, ausschlieBlich auf die sekundaren Ge
schlechtscharaktere beziiglich. Einfacher ist dabei der Versuch 
der Feminierung, da dabei die Komplikation mit dem rechten 
Ovar (siehe spater) wegfallt. Erfolgreiche Versuche der Trans
plantation von Eierstocken in kastrierte Hahne wurden zuerst 
von GOODALE ausgefiilirt, dann von ZAWADOWSKY und PEZARD, 
SAND, CARIDROIT (1. c.). In den erfolgreichsten Versuchen von 
CARIDROl'f (1929) trat eine vollstandige Feminierung ein, d. h. 
Gefieder, Kamm und Kopflappen sowie Instinkte wurden weib
lich, gleichgiiltig, ob junge oder erwachsene Hahne feminiert 
wurden. Nur der Sporn verhielt sich manchmal weiblich, manch
mal mannlich. GOODALE hatte die gleichen Resultate erhalten, 
auBerdem aber auch Falle, in denen die Instinkte mehr mannlich 
blieben, und endlich auch einen Fail, in dem zwar das Gefieder 
weiblich blieb, abel' nach einiger Zeit Kamm und Sexualinstinkte 
wieder vollig mannlich wurden. Es bestand natiirlich die :Moglich
keit, daB eine Hodenregeneration eingetreten war. Neuerdings 
hat aber CARIDROIT (1929) einen wichtigen Befund gemacht (der 
schon von FINLAY vorausgenommen war), del' solche Faile erklart 
und auBerdem theoretisch sehr wichtig ist. In transplantierten 
Ovarstiicken kann sich. manchmal Hodengewebe differenzieren, 
und zwar sowohl bei Autotransplantation (Ovar auf Poularde) 
als bei Heterotransplantation (Ovar auf Kapaun). Dieses Regene
rationsgewebe geniigt in beiden Fallen, um den Kamm und die 
Sexualinstinkte des Hahns hervorzurufen. Auf die theoretische 
Bedeutung dieser gegengeschlechtigen Regeneration wird spater 
in anderem Zusammenhang eingegangen werden. Abb. 134 zeigt 
die Ausbildung solcher Hodenkanalchen in einem Autotransplan
tat, daneben noch ein Eifollikel. GOODALE (1916) hat Femini
sierungsexperimente mit Erfolg auoh bei Erpeln ausgefiihrt, denen 
nach Kastration Entenovar eingepflanzt wurde. Das Gefieder 
wurde weiblich und die Stimme etwa intermediar (Kastration 
allein andert die Stimme des Erpels nicht, siehe oben). 



298 Intersexualitat. Die Intersexualitat der Wirbeltiere. 

Bei der umgekehrten Operation der Maskulierung einer Henne 
durch Hodentransplantation muB beachtet werden, daB das 
Poulardengefieder allein schon dem des Hahns ahnlich ist und daB, 
wie wir spater sehen werden, das rechte Ovar allein einen Hahnen
kamm hervorrufen kann. Solche Versuche sind von PEZARD 
(1918 if.), ZAWADOWSKY (1922 if.), FINLAY (1925), CARIDROIT 

(1929), ApPEL (1929) ausgefiihrt. Die klarsten Resultate (nach 
Entfernung des linken Ovars) hatte FINLAY (1925). Die masku
lierte Henne ist praktisch nicht von einem Hahn zu unterscheiden, 
wie Abb. 135 zeigt. An einem solchen Tier, dem abgebildeten, 

Abb. 134. Schnitt durch ein autotranspiantiertes Ovar, in dem sich Hodenkan;Hchen 
gebildet haben. Oben ein Ei. (Nach CARIDROIT.) 

wurde nun etwas Merkwiirdiges beobachtet. 1m 17. Monat trat 
wieder vollstandiges Hennengefieder auf, wahrend alle anderen 
Charaktere mannlich blieben, und das Tier sah aus wie Abb. 136 
zeigt. Es zeigte sich, daB das Hodentransplantat noch da war und 
in voller Funktion. Auch das Vas deferens hatte sich voll ent
wickelt. AuBerdem fand sich . aber noch ein Rest des sichtlich 
nicht vollstandig entferntenlinken Ovars (GREENWOOD and CREW 
1926,1927). Diese Autoren geben nun die merk\\<iirdige Erklarung, 
daB hier gar keine geschlechtsspezifische Hormonenwirkung be
teiligt sei, sondern daB eine quantitativ groBeI'e, nicht geschlechts
spezifische Hormonenproduktion, ob mannlich odeI' weiblich odeI', 
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wie hier, mannlich plus weiblich das weibliche Gefieder hervor
bringe, in Anlehnung an die alten Ideen von THOMSON und 

Abb.135. Die maskulierte Henne 1 Jahr alt. (Nach GREENWOOD-CREW.) 

Abb.136. Die gleiche Henne wie Abb. 135, 5 Monate spater. (Nach GREENWOOD-CREW.) 

GEDDES, wiedererweckt von RIDDLE, daB nur der hohere Stoff
wechsel weibliche Differenzierung bedinge. Es dfufte aber doch 
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mit allen bekannten Tatsachen besser iibereinstimmen, wenn wir 
sagen, daB 1. Anwesenheit von Hodenhormon den Hahnenkamm 
hervorruft und 2. jede Anwesenheit von Ovarialhormon [vielleicht 
auch nur bei genetischer weiblicher Konstitution (XY)] die 
Hemmung hervorruft, die zum weiblichen Gefieder fiihrt. 

GREENWOOD und CREW erwahnen zum Beweis ihrer Auffassung 
Versuche, in denen es gelungen sein solI, nur durch iibermaBig 
viele Hodenimplantate auf Hahne diese hennenfedrig zu machen. 
Von diesen Versuchen, die von groBter Tragweite waren, wenn sie 
sich bestatigten, hat man aber nie wieder etwas gehort. Sie 
stimmen auch wenig zu den neuen Erfahrungen iiber den EinfluB 
chemisch zubereiteter Hormone. So berichten JUHN und GUSTAV
SON (1930), daB weibliches Hormon aus menschlicher Plazenta bei 
Hiihnern wie Kapaunen Hennenfedrigkeit hervorruft, wahrend 
Stierhodenhormon nur den Hahnenkamm hervorbringt, keine Ge
fiederveranderung. 

Andererseits deuten die Versuche mit sogenanntem exper-imen
tellem Her-maphr-oditismus in eine andere Richtung. In diesen Ver
suchen werden Hennen unter Belassung des Ovars oder auch Ver
minderung seiner GroBe Hoden implantiert, sei es intraperitoneal, 
sei es subkutan; ebenso werden Hahnen mit vollstandigen oder 
diminuierten Hoden Eierstocke eingepflanzt. Solche Versuche 
sind schon von den altesten Autoren ausgefiihrt; systematisch 
wurden sie von GOODALE wieder aufgenommen und seitdem von 
ZAWADOWSKY (1926c) und CARIDROIT (1. c.) wiederholt. Die Ver
suchsresultate scheinen auch iibereinstimmend und klar zu sein, 
wenn das Experiment erfolgreich gelang. Irgend einAntagonismus 
zwischen den beiderlei Gonaden im gleichen Organismus besteht 
nicht, denn in gut gelungenen Fallen bleiben beide nebenein
ander in normalem funktionsfahigem Zustand. Das Resultat zeigt 
ferner, daB beide unabhangig voneinander ihre geschlechtsspezi
fischen Hormone produzieren, und daB diese nebeneinander ihre 
aus den Kastrations- und Transplantationsexperimenten be
kannten Wirkungen entfalten. Das bedeutet, daB der Hoden, 
wenn er in iiberschwelliger Quantitat vorhanden ist, stets das 
mannliche Wachstum des Kamms bedingt bzw. aufrecht erhalt; 
daB das Ovar ebenso die Ausbildung eines Hahnengefieders hemmt, 
so daB diese "Hermaphroditen" stets hennenfedrig sind (siehe auch 
die gerade erwahnten Befunde mit chemischen Hormonen). Die 
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Sporen, deren etwas abweichendes Verhalten wir schon kennen
lernten, werden auch vom Oval' meru: odeI' weniger gehemmt. Die 
Instinkte blieben im allgemeinen wie beim ursprunglichen Ge
schlecht, bei einer hermaphrodisierten Henne abel', deren Oval' 
stark verkleinert wurde, wurden sie auch mannlich (CARIDROIT). 
Del' Gesang blieb immep wie beim urspriinglichen Geschlecht. 
CARIDROIT berichtet auch einen sehr merkwiirdigen Fall eines 
Hahns mit sehr kleinem Ovarialtransplantat, del' dauernd bald 
mannliche, bald weibliche Federn bildete. Er nimmt wohl mit 
Recht an, daB hier die Wirksamkeit des Oval's um den Schwellen
wert oszillierte und daher bald hemmend fur das Hahnengefieder 
war, bald nicht. Zu dies en Versuchen gehoren auch die im 
Resultat identischen von PEZARD, SAND, CARIDROIT (1923ff.), 
die wir im nachsten Abschnitt besprechen werden. Da also 
die Gesamtheit aller diesel' Ergebnisse ubereinstimmend zeigt, 
daB Eierstock und Hoden geschlechtsspezifische Hormone produ
zieren, fur die die verschiedenen Gewebe, die eine sexuelle Alter
native haben, in typischer Weise ansprechen, so liegt kein Grund 
VOl', den Fall von GREENWOOD und CREW andel'S zu erklaren als 
durch die gleichzeitige Anwesenheit von beiderlei Hormonen. 

0) Die Geschlechtshormone bei Federregeneration 
und -transplantation. 

Es liegen ein paar schone Experimente VOl', die zwar gegen
libel' den Ergebnissen del' beiden letzten Abschnitte nichts Neues 
lehren, abel' das gleiche Prinzip in sehr sinnfalliger Weise demon
strieren, das sind die Versuche von PEZARD, SAND, CARIDROIT 
(1923ff.) mit Federregeneration unter dem EinfluB verschledener 
Hormone und die von DANFORTH und DANFORTH u. FOSTER (1929, 
1930) und MASUI (1929) uber Hauttransplantationen. PEZARD, 
SAND, CARIDROIT fiihrten mit vielen Variationen das folgende 
Experiment aus: Einem Hahn wurden auf einer Korperseite 
die Federn ausgerupft und dann ein Oval' implantiert. Die 
neu regenerierenden Federn standen dann, wie aus· dem letzten 
Abschnitt hervorgeht, unter dem EinfluB del' Ovarialhormone 
und wachsen daher als weibliche Federn aus. Del' Vogel besaB 
also dann einen weiblichen Bezirk im mannlichen Gefieder. Natiir
lich hielt dies nUl' bis zur nachsten Mauser an, bei del', wie wir es 
aus dem letzten Abschnitt wissen, dann das ganze Gefieder weib-
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lich wurde. Besonders schon lieB sich in diesen Versuchen das 
Eintreten der neuen Hormonenwirkung demonstrieren] wenn sie 
erst kam, nachdem die Federn schon begonnen hatten zu wachsen. 
In diesem Fall war die zuerst gebildete Federspitze vom urspriing-

o 
t 

Abb. 137. Links Lanzettfeder eines Hahns, orangefarben und zugespitzt; rechts desgl. vom 
Huhn, abgerundet und grauschwarz mit gelben Punkten. In der Mitte Feder eines Hahns, 
die zuerst mannlich wuchs, dann nach Kastration und Ovarimplantation weiblich weiter-

wuclis. Punktiert die Grenze . (Nach P:EZARD, SAND, CARIDROIT.) 

lichen, der Rest der Feder vom neuen Geschlecht mit oft ganz 
scharfer Grenze. Abb. 137 zeigt aus einem solchen Versuch weib
liche, mannliche und dazwischen erst weibliche, dann mannliche 
Federn. Die Veranderung hetrifft aile Eigenschaften, Farbe 
und Form. 
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PEZARD hat leider unter den mit del' Literatur uber Wirbellose 
nicht odeI' nur oberflachlich vertrauten Autoren (wie er selbst) 
eine heillose Verwirrung angestiftet, indem er diese Versuche als 
experimentellen Gynandromorphismus bezeichnete und gar glaubte, 
den wirklichen Gynandromorphismus von hier aus erklaren zu 
konnen. Wir kommen darauf im Kapitel Gynandromorphismus 
zuriick. Riel' sei nur gesagt, daB beim Gynander die weiblichen 
und mannlichen Teile wirklich weiblich und mannlich sind. 
Konnten sie regenerieren, so behielten sie ihr Geschlecht. Bei 
PEZARDs Vogeln entsteht abel' doch nur ein Mosaik, weil er den 
einen Federn erlaubt, unter den neuen Hormonbedingungen zu 
regenelieren, denanderennicht. Erlaubt er es abel' beiden (Mauser), 
so ist natiirlich das Gefieder einheitlich. Mit dem gleichen Recht 
konnte man etwa ein Tier, dem man links ein Bein abgeschnitten 
hat, zur Erklarung del' natiirlichen Rechts-Links-Asymmetrie 
heranziehen. Das ist natiirlich absurd. 

Vielleicht noch eleganter ist die Demonstration del' Rormon
wirkung auf das Gefieder in den Hauttransplantationsversuchen, 
in denen DANFORTH (1929, 1930) besonders erfolgreich war. Es 
konnen groBere Rautstiicke des frisch geschliipften Kuckens zwi
schen Weibchen und Mannchen in beiden Richtungen vertauscht 
werden. Die im Transplantat sich entwickelnden Federn des 
Spenders entstehen dann unter dem hormonalen EinfluB des 
Wirts und verhalten sich auch ganz nach Erwartung; Weibliche 
Raut auf mannlichem Wirt bildet mannliche Federn und um
gekehrt, auf einem Kastraten bildet das Transplantat Kastraten
federn. Besonders schon konnte das Prinzip demonstriert werden, 
wenn del' Spender einer anderen Rasse angehort wie del' Wirt und 
das Transplantat dann das entgegengesetzte Geschlechtsgefieder, 
abel' seiner eigenen Rasse annahm. Unter diesen Versuchen wie
derum ist besonders schon die Kombination mit einem geschlechts
gebundenen Gen. Bekanntlich wird das gegitterte (gesperberte) 
Gefieder del' Plymouth -Rockrasse geschlechtsgebunden vererbt, 
d. h. ein Plymouth -Rockhahn erzeugt mit einer schwarz en Renne 
nur gegitterte Tochter und heterozygot gegitterte Sohne (domi
nanter Faktor fiir Gitterung) und so weiter nach dem bekannten 
.4braxas-Schema. Das Gittermuster ist in beiden Geschlechtern 
gleich, wenn auch die Federform die typisch verschiedene ist. 
DANFORTH transplantierte nun Raut eines Plymouth-Rockhahns 
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Abb.I38a. 

Abb.I38b. 
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auf erne schwarze Henne einer anderen Rasse: das Transplantat 
bildete gegitterte Federn aus, wie es seiner genetischen Zusammen
setzung entsprach (Selbstdifferenzierung), die Feder/arm war aber 
unter dem EinfluB der weiblichen Hormone des Wirts weiblich, 
genau wie es zu erwarten war. Abb. 138 zeigt in a dieses Huhn, 
ferner zur Verdeutlichung je erne Feder des Wirts -- schwarz 

Abb.138c. 
Abb. 138. a Ein Hiibnchen (BantaUI x Rhode I sland Red) mit Hauttransplantat auf dem 
Riicken von einem Plymouth Rock-Hahn. bLinks natiirliche Feder dieses Tieres, rechts 
eine vom Transplantat mit feiner genetischer Sperberung, aber hormonbedingter weiblicher 
Form. c Federn der umgekehrlen Transplantation. Links mannliche Feder des Wirtes, 
rechts vom Transplantat mit Sperberung, aber mannlicher Form. (Nach DANFORTH.) 

und weibliche Form - und des Transplantats - gegittert und 
weibliche Form (b). Daneben (c) sind Federn des umgekehrten Ver
suchs abgebildet, namlich Plymouth -Rocktransplantat auf einen 
mannlichen Wirt; nun sind die Farbungsunterschiede wieder die 
gleichen, aber die Federform ist mannlich. 

s) Der Fall der rassenmaBig hennenfedrigen Hahne. 
Es gibt Hiihnerrassen wie die Gold-Sebright-Bantams, bei 

denen der Hahn trotz sonst normaler Geschlechtscharaktere 
Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 20 
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stets ein hennenahnliches Gefieder tragt. Bei anderen Rassen 
(Campinen) giht es Schlage mit konstant hahnenfedrigen Hahnen 
und solche mit hennenfedrigen Hahnen. MORGAN (1919, ] 920 a-d) 
fiihrte nun zuerst den Versuch der Kastration hennenfedriger 
Bantamhahne aus mit dem merk wlirdigen Resultat, daB die 
Kapaune neben den typischen Kapauncharakteren (Kamm, In
stinkte) hahnenfedrig wurden wie es in Abb. 139 abgebildet ist. 
Durch Kreuzung der Bantams mit normalen Rassen stellte er 
dann fest, daB die Hennenfedrigkeit der Hahne dominant ist und 

a b 

Abb. 139. Sebright-Bantam. a Henneniiedriger Hahn. b Hahneniiedriger Kapaun. 
(Nach MORGAN.) 

in Il" spaltet. PUNNETT und BAILEY (1921) fanden das gleiche. 
Die Diskussion dariiber, wie im einzelnen der Erbgang verlauft, 
ob monohybrid oder dihybrid, geht uns hier nichts an, da es sich 
dabei um ein spezielles Vererbungsproblem handelt, das mit dem 
Geschlecht an sich nichts zu tun hat. Sicher ist jedenfalls, daB der 
Zustand auf der Anwesenheit mendelnder Gene beruht. MORGAN 
zog aus diesen Versuchen den naheliegenden SchluB, daB der 
Hoden der Sebright-Bantams eine andere Hormonenproduktion 
hat als der Hoden normaler HiihnerrasseD, eine Verschiedenheit, 
die genetisch bedingt ist. Er glaubte auch den histologischen Sitz 
dieser Verschiedenheit in den Luteinzellen nachweisep zu konnen, 
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doch wurden diese Ergebnisse VOil BENOIT (1930), NONIDEZ (1922), 
PEASE (1922) widerlegt. MORGANS Versuche wurden unter anderem 
auch von PEZARD, SAND, CARIDROIT (1925) bestatigt, die auBer
dem fanden, daB eine etwas groBere Hodenmasse notig ist, urn das 
Hennengefieder hervorzurufen als fiir den Hahnenkamm, also ver
schiedene Schwellenwerte fiir die beiden Organe. 

Seitdem zeigte es sicl! aber auch, daB die Annahme der spezi
fischen Hormonproduktion nicht zu Recht besteht. RoXAs (1926) 
gelang es, in kastrierte Sebrighthahne die Hoden von normalen 
Italienerhahnen zu transplantieren. Die Sebrighthahne waren 
natiirlich nach Kastratioll hahnenfedrig geworden und trugen den 
Kapaunenkamm. Der implantierte Italienerhoden aber, der 
wieder den Hahnenkamm natii.rlich hervorrief, brachte auch 
wieder das Hennengefieder, das durch die Mausern so blieb. Also 
macht jede Hodeninkretion diese Rassen hennenfedrig, die Inkre
tion ist nicht spezifisch. Auch der umgekehrte Versuch gelang in 
einigen wenigen Fallen: Leghornkapaune erhielten Sebrighthoden 
und wurden darauf nicht etwa hennenfedrig, sondern ganz normal 
hahnenfedrig. Diese ResuItate sind natiirlich vollig eindeutig und 
sind seitdem auch von GREENWOOD (1928) fiir hennenfedrige 
Campinen bestatigt. Ein einziger abweichender Versuch von 
PEZARD, SAND, CARIDROIT ist zweifellos nicht geniigend klar. 

In wieder anderer Weise konnte DANFORTH (1930) das gleiche 
ResuItat auf dem Weg iiber die Hauttransplantation bestatigen. 
Wir sahen bereits, daB Hauttransplantate auf das andere Ge
schlecht zwar ihren genetischen Rassencharakter beibehaIten, 
aber den Geschlechtscharakter des Wirts annehmen. Wenn nun 
weibliche Campinenhaut auf einen Italienerhahn transplantiert 
wird, so werden ihre Federn nicht hahnenartig, sondern bleiben 
hennenartig und zeigen so wieder, daB die Besonderheit der Ban
tams und Campinen nichi hormonal, sondern genetisch bedingt 
ist. Abb. 140 zeigt diesen hiibschen Versuch, in a del' weiBe 
Italienerhahn mit dem dunklen Campinenhauttransplantat, in b 
zwei nebeneinanderstehende Federn, eine weiblich gebliebene 
Campinen- und eine mannliche Italienerfeder. In diesem Versuch 
wurden aber auch einige Federn imTransplantat gebildet, die sich 
deutlich der mannlichen Form naherten. DANFORTH schlieBt 
daraus, daB doch auBer der genetischen Beschaffenheit die Hoden
hormone der beiden Rassen verschieden sein mogen. Da er aber 

20* 
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ausdriicklich hervorhebt, daB seine Campinen oft heterozygot 
in der Hennenfedrigkeit waren, so liegt der SchluB naher, daB 

a 

b 

Abb. 140. a Italienerhabn mit Transplantat von Campinenhaut. b Links Feder des 
Transplantats, rechts des "\Virtes. (Nach DANFORTH.) 

das Transplantat heterozygot mit unvollstandiger Dominanz 
war. 

Alles in allem ergibt sich also, daB die Hennenfedrigkeit der 
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Hahne del' besprochenen Rassen darauf beruht, daB ein domi
nantes Gen den Federfollikelzellen eine aberrante Reaktionsfahig
keit auf das Hodenhormon verleiht. 

C) Geschlechtshormone und andere inkretorische 
Prozesse. 

Wir betrachten es nicht als unsere Aufgabe, in diesel' Mono
graphie die Probleme mitzubehandeln, die sich auf die morpholo
gischen und physiologischen Einzelheiten des Ursprungs und del' 
Wirkungsweise del' Geschlechtshormone beziehen. Beziiglich del' 
morphologischen Grundlagen handelt es sich ja bekanntlich um 
die Frage, ob es die interstitiellen odeI' andere Zellelemente del' 
Gonade sind, die das Geschlechtshormon produzieren. Fur die 
Vogel wie fur die Saugetiere gilt es, daB nach unendlichen Dis
kussionen man noch immer an del' gleichen Stelle steht, namlich, 
daB manche Autoren fur und etwa ebenso ge"richtige andere 
Autoren gegen die interstitiellen Zellen sind. Fur das Problem 
del' Intersexualitat ist das im groBen ganzen gleich, und so weise 
ich fur die Vogel nUl' auf die Diskussion in den Arbeiten von 
BORING u. MORGAN (1918), PEASE (1922), NONIDEZ (1922, 1924), 
BENOIT (1930), FELL (1924), STIEVE (1921) hin. Dagegen kann die 
Frage del' Beziehung zwischen den Gonadenhormonen und anderen 
Inkreten auch bei Beschrankung auf das Problem del' sexuellen 
Zwischenstufen nicht ganz ubergangen werden. TORREY u. HOR
NING (1922f£') waren wohl die ersten, die zeigten, daB durch 
Futterung von Hahnen mit Schilddruse ihr Gefieder hennenartige 
Charaktere annimmt. S~itdem sind zahlreiche Versuche diesel' Art 
ausgefuhrt worden von CREW u. HUXLEY (1923), COLE U. REID 
(1924), den Brudern B. u. M. ZAWADOWSKY (1926ff.) und KRf
ZENECKY mit Mitarbeitern (1926f£.) meist an Huhnern, von 
ZAWADOWSKY auch an Fasanen. In Bezug auf das Tatsachliche 
del' Ergebnisse herrscht weitgehende Ubereinstimmung zwischen 
diesen Autoren. Hyperthyreoidisierung bewirkt erst eine Be
schleunigung des Federwechsels und sodann eine mehr odeI' mindel' 
groBe Annaherung del' Federn des Hahns an den Hennentypus. 
KRIZENECKY spricht direkt von einel' Intel'sexualitat del' Federn. 
Das MaB diesel' U mwandlung ist vel'schieden sowohl nach Rasse 
als nach Fedel'al't als auch nach Individuen und betl'achtlichen 
Schwankungen unterworfen. Bei del' Henne fehlen diese Wir-
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kungen. In Abb. 141 sind ein paar Federtypen von normalen reb
huhnfal'bigen Italienern Hahn und Henne abgebildet und daneben 
die "verweiblichten" Hahnenfedern nach Hyperthyreodisierung; 

a b 

c 

Abb. 141. Wirkung der 'Schilddriise anf das Hahnengefieder. a H alsbehang vom Kontroll
hahn. b Desgl. Kontrollhenne. c Schwanzbehang vom Kontrollhahn. d Desgl. Kontroll
henne. e Riickenfedern einer Kontrollhenne. f Halsbehang des hyperthyreoidisierten Hahns. 
g Desgl. Schwanzbehang. h Halsbehang eines anderen Versuchshahns. i Schwanzbehang 

dcsgl. (Nach KR!ZENECKY.) 

der beschriebene Effekt ist deutlich sichtbar. In der Erklarung 
des Effekts stehen sich abel' zwei Ansichten diametral gegeniiber. 
TORREY und HORNING faBten die Veranderung als echte Ver-
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weiblichung auf und CREW und KRiZENECKY gehen sogar so weit, 
daraus zu schlieBen, daB auch die normale Wirkung des Ovarial-

d e 

g 
Abb. 141 d-g. 

hormons, das ja die Ausbildung des Hahnengefieders verhindert, 
in Wirklichkeit darauf zuriickgeht, daB die Henne konstitutionell 
hyperthyreoid ist. CREW (1922) faBt dies folgendermaBen: "Die 
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Unterschiede in den Geschlechtsmerkmalen des Gefieders sind nur 
ein Abbild entsprechender Unterschiede in den allgemeinen Stoff
wechselvorgangen im K6rper und diese wieder beruhen darauf, 
daB die mit dem Stoffwechsel zusammenhangenden Anforderungen 
von Oval' und Testikel verschieden sind. Das aktive Oval' stellt 

Abb. 141h. 

sehr hohe Anforderungen an die allgemeinen physiologischen V 01-

gange im Individuum; die Anforderungen des Testikels sind ge
ringer; del' Unt.erschied zwischen beiden Anforderungen ist von 
Bedeutung. Die Reaktionen, die durch die 'Anforderungen der 
Keimdriisen hervorgerufen werden, werden durch die Kompo
nenten des endokrinen Systems, unter anderem durch die Schild-

Abb. 141 i. 

driise geregelt. Die Ovarfunktion del' Henne ruft in del' Schild
drUse eine Tatigkeit hervor, die den Anreiz zur Bildung des 
Hennengefieders abgibt. Die Schilddriise des hahnengefiederten 
Hahns wird von den physiologischen Anforderungen des Testikels 
derart beeinfluBt, daB die Wirkungen del' Schilddriisentatigkeit 
langsamer und in geringerem MaB VOl' sich gehen. Del' Erfolg ist, 
daB das sich entwickelnde Gefieder ein Hahnengefieder wird. 
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Schilddriisenverabreichung vergroBert die das Wachstum neuer 
Federn bestimmende verfiigbare Menge: das Federkleid des 
hahnengefiederten Hahns wird daher nach Schilddriisenverfiitte
rung ein Hennengefieder, das del' Henne bleibt unverandert. 
Keimdriisenektomie hat degenerative Veranderungen in del' 
Schilddriise zur Folge. Die Wirkungen del' Keimdriisenektomie 
und Keimdriisenimplantation sind keine unmittelbaren, sondern 
abhangig von einer Veranderung in del' Schnelligkeit und Quanti
tat del' Schilddriisenfunktion". Zur Stiitze diesel' Anschauungen 
fiihrt CREW folgenden Versuch aus: Hennenfiedrigen Campiner
hiihnern wurde die Schilddriise exstirpiert, und in vier gelungenen 
Fallen wurden diese Hahne hahnenfedrig. Es muB dazu gleich 
bemerkt werden, daB damit abel' del' Versuch DANFORTHS gar 
nicht iibereinstimmt, in dem hennenfiedrige Haut auf normalem 
Hahn hennenfiedrig blieb, obwohl doch Schilddriise wie Gonade 
unberiihrt waren. 

Ganz andel's ist abel' die Auffassung del' Briider ZAWADOWSKY 
(sieheI929). Sie erklaren die Ahnlichkeit des Schilddriisengefieders 
mit dem Hennengefieder nul' fiir eine oberflachliche Ahnlichkeit. 
Sie sagen, daB die Wirkung del' Schilddriise auf die Federn sowohl 
von Hahn und Henne darin besteht, daB ganz allgemein die regel
maBige Form verloren geht, und daB eine Abstumpfung eintritt. 
Da fiir Hahne starker zugespitzte Federn charakteristisch sind, so 
entstand durch diesen ganz zufalligen U mstand die Annahme 
einer Umwandlung in Hennengefieder. Ebenso finden ZAWA
DOWSKYS nicht, daB die Federn des hyperthyreodisierten Hahns 
weibliche Farbung abnehmen. Bei Hahn wie bei Henne werden 
vielmehr die Pigmentierungsprozesse gestort und vereinfacht. 
Das rote Pigment wird durch schwarzes ersetzt und bei starker 
Wirkung tritt vollige Depigmentierung ein. Bei Fasanen und 
Pfauen sehen die so durch Schilddriise veranderten Federn auch 
viel mehr del' Jugendfeder als del' Hennenfeder gleich. Wenn also 
die Annahme del' Verweiblichung durch Schilddriise abgelehnt 
werden muB, so wird natiirlich auch fiir den Normalfall eine An
teiInahme del' Schilddriisenfunktion bei del' Gefiederfarbung fiir 
nicht moglich gehalten. Was CREWS Versuch del' Schilddriisen
ektomie bei hennenfedrigen Hahnen betrifft, so weist ZAWA
DOWSKY auf Erfahrungen bei S§'ugetieren hin, bei denen durch 
Schilddriisenexstirpation die Gonaden geschadigt werden. Dies 
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konnte auch in CREWS Versuch der Fall sein, der dann physiolo
gisch mit einer Kastration zu vergleichen ware. Inzwischen haben 
GREENWOOD u. CH.A.UDHURI (1928) vergeblich versucht, durch 
Einfiihrung von Thyroxin in das Ei irgendeine Wirkung auf die 
Geschlechtscharaktere zu erzieien, und CH.A.UDHURI vermochte 
auch keine Differenz im Jodgehalt der Schllddriise von Hahn und 
Henne festzustellen. Die neuesten Untersuchungen von GREEN
WOOD u. BLYTH (1929) und SCHWARZ (1930) liber Schilddriisen
exstirpation haben ebenfalls keine Entscheidung gebracht. Die 
ersteren Autoren neigen mehr zu CREWS Anschauung, wahrend 
SCHWARZ an unabhangige, aber additive Wirkung von Schilddriise 
und Gonade bei der Verursachung der Federcharaktere denkt. 
Mir selbst scheint zunachst die Auffassung von ZAWADOWSKY die 
richtige zu sein. 

'Yj) Gibt es bei Vogeln echte hormonische Intersexualitat~ 
Die Maskulierung und Feminierung der sekundaren Geschlechts

charaktere kann ja nur in einem erweiterten Sinn als Intersexuali
tat bezeichnet werden, da die Geschlechtsdriisen nach Lage der 
Experimente nicht selbst betroffen werden konnten. DaB die Ge
schlechtsdriisen selbst einer U mwandlung von Ovar zu Hoden 
fahig sind, haben wir bereits in CARIDROITS Ovarialtransplanta
tionen gesehen und werden es spater genauer besprechen. Die Frage 
ist, ob eine solche Gonadenumwandlung durch die Wirkung der 
entgegengesetzten Hormone erzielt werden kann, was dann eine 
echte hormonale Intersexualitat darstellen wiirde. Solche Ver
suche waren also analog den Versuchen von· BURNS usw. an Am
phibien zu gestarten. Wir hatten dabei natiirlich wieder auf den 
Unterschied zwischen embryonalen Differenzierungsstoffen oder 
Hormonen zweiter Stufe und den echten Sexualhormonen (dritte 
Stufe) Riicksicht zu nehmen. Die ersten Versuche dieser Art wurden 
von MlNOURA (1921) ausgefUhrt. Er verpflanzte Ovar- und Hoden
stiickchen in die Embryonalhaute des Hiihnerkeims, wo sie ein
heilten und eine eventuelle Wirkung durch den Blutstrom aus
iiben konnten. Natiirlich konnte das genetische Geschlecht der 
Keime nicht festgestellt werden. MINOURA fand Verandenmgen 
an Gonaden .und Ausfiihrgangen, die er fiir intersexuell hielt. 1m 
Licht unserer heutigen Kenntnisse der V ogelgonade konnen aber 
seine Angaben nicht mehr als beweiskraftig betrachtet werden. 
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GREENWOOD (1925b) wiederholte die Versuche, indem er die Ge
schlechter durch ein geschlechtsgebundenes Gen markierte, so daB 
also am Gefieder ohne weiteres das genetische Geschlecht des 
operierten Eies abzulesen war. Der Gefiederunterschied ist bei 
der benutzten Kreuzung am 10. Bebriitungstag sichtbar. Die 
Operation wurde am 7. Tag vorgenommen, der dem Beginn der 
sexuellen Differenzierung der Gonade entspricht; die Transplan
tate entstammten verschiedenen Altersstufen von 14 Tage alten 
Embryonen bis 10 W ochen alten Hiihnchen und Ha.hnchen. Das 
Transplantat blieb 7-10 Tage an seinem Platz. bevor der Embryo 
untersucht wurde. Erfolgreich waren: 

44 mannliche Embryonen mit Hodentransplantat, 
27 mannliche Embryonen mit Ovartransplantat, 
47 weibliche Embryonen mit Hodentransplantat, 
32 weibliche Embryonen mit Ovartransplantat. 

Dazu kamen die Kontrollen mit Transplantation aller mog
lichen Organe. Das Resultat war vollig negativ, alles blieb normal 
und da in dieser Serie die experimentelle Basis und die morpholo
gische Untersuchung viel griindlicher war als bei MmOURA. und 
auBerdem dessen Befunde keineswegs eindeutig waren, so kann 
das negative Resultat als beweiskraftig angenommen werden. 
KEMP erhielt iibrigens die gleichen Resultate wie GREENWOOD. 

In etwas anderer Weise faBte WILLIER (1927) das Problem 
an. Er transplantierte die jungen noch indifferenten Gonaden von 
4-63/ 4 Tagen alten Embryonen in schon sichtbar geschlechtlich 
differenzierte Eier, und zwar getrennt rechte oder linke Hoden
oder Ovaranlagen. In allen Fallen differenzierte sich das Trans
plantatvollstandig, genau so wie es sich'in seinem -Mutterkorper 
differenziert hatte, ohne daB irgendein EinfluB seitens der Wirts
hormone sichtbar wurde. Schon auf diesem friihen Stadium ist 
also die Gonade vollstandig selbstdifferenzierend. 

Um ganz sicher zu gehen, fiihrten WILLIER u. YUH (1928) 
dann nochmals eine genaue histologische Untersuchung von fast 
1000 Embryonen aus, und zwar normalen Kontrollen, Kontrollen, 
die nur operiert waren, ohne daB transplantiert wurde, Kontrollen 
mit veranderter Feuchtigkeit, Kontrollen mit Transplantaten von 
verschiedenen Geweben und endlich die Embryonen mit Gonaden
transplantaten. Die Ergebnisse zeigen, wie vorsichtig man bei 
der Interpretation eines nicht zu groBen Materials sein muB und 
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wie starke Kontrollen n6tig sind. Denn es fanden sich in ganz 
gleicher Weise in den Experimentaltieren wie in den aufgezahlten 
Kontrollen die verschiedensten atypischen Strukturen, die, wenn 
nur in den Versuchstieren gefunden, als positives Resultat gedeutet 
willden. Es fanden sich: vollstandige oder mehr oder minder 
rudimentare MULLERsche Gange beim Mannchen, ein vollstandiger 

Ii 

8 

II 

oder rudimentarer rechter 
MULLERscher Gang beim 
Weibchen, aber auch sel
tener atypische Gonaden 
in Form, Pigmentierung 
und ferner in der Struk
tur des rechten Ovars. In 
Abb. 142 sind drei solche 
FaIle wiedergegeben. a) 
Weibchen mit einem rech
ten Oviduktnach Schilddrii
seneinpflanzung. b) Weib
chen einer normalen Kon
trolle mit Rudiment des 
rechtenM ULLERschen Gangs 
und . atypischem rechtem 
Ovar, c) Mannchen mit 

}(I Thymustransplantat und 
beiderseitigen M ULLERschen 

JJ Gangen. Auch KEMP hatte 
ahnliche FaIle gefunden. 
Was nun die Zahl der 
FaIle betrifft, so sind die 

Abb.142a 

12 atypischen Strukturen we
niger haufig bei normalen 
Embryonen, haufiger bei den 

Kontrollen mit verschiedenartiger MiBhandlung der Eier (31 % ) und 
noch etwas haufiger (37 %) bei Embryonen mit Gonade:ritransplan
taten. Letzteres liegt aber nicht nur in den Grenz en des statistischen 
Fehlers, sondern es zeigt sich auch, daB der Prozentsatz von der Art 
der Ausfiihrung der Operation abhangt, da z. B. in einer Serie von 
28 Stuck ohne Gonaden 20 atypisch waren. SchlieBlich ist auBerdem 
der atypische Erfolg unabhangig yom Geschlecht des Transplantats. 
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Bei der Beurteilung dieser Versuche miissen wir nochmals uns 
an das erinnern, was wir bei den Amphibien kennen lernten. Dort 
waren zwar Experimente mit Transplantation fertiger Gonaden 
auf Embryonen ergebnislos. Wohl aber vermochten in den Ver
suchen mit Parabiose und embryonaler Transplantation die em-

8 

6 

5 

b 

Abb. 142. Urogenitalsitus. a Eines atypischen weiblichen Embryos von 18 Tagen. b Desgl. 
nach Thyreoideaimplantation. c Von manniichem Embryo mit Thymustransplantat. 
1 Nebenniere, 2 rechtes Ovar, 3 WOLFFscher Gang, 4 Niere, 5 Ureter, 6 Rudiment des 
rechten MULLERschen Ganges, 7 linkes Ovar, 8 Urniere, 9 linker MULLERscher Gang, 

10 Ligament des Ovidukts, 11 Schalendriise, 12 Kloake. (Nach WIJ.LIER u. Y1!H.) 

bryonalen Gonaden die des anderen Geschlechts umzustimmen, 
und zwar sogar sichtlich auf dem Wege iiber die Blutbahn. Wir 
schlossen damals - und der SchluB wird durch aIle weiteren Tat
sachen bestatigt -, daB zu unterscheiden ist zwischen den Ge
schlechtsdifferenzierimgsstoffen des Embryo, auch wenn man sie 
als embryonale Hormone bezeichnen will und den echten Hor-
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monen del' fertigen Gonade odeI' den Hormonen del' dritten Stufe. 
Wir muBten uns del' Ansicht von WITscm anschlieBen, daB diese 
Stoffe del' zweiten Stufe am ehesten mit dem Organisator del' Ent
wicklungsmechaniker verglichen werden konnen, wenn auch die 
Ubertragung durch das Blut odeI' Lymphe in den Pal'abiose
versuchen die Bl'iicke zu den echten Hol'monen schlagt. In Ana
logie mit den Versuchen an Amphibien und unter Beriicksichtigung 
del' Tatsache, daB auch bei Saugetiel'en die Stoffe zweiter Stufe 
geschlechtsumstimmend auf die Gonade wirken kOlmen, soUte 
man erwarten, daB auch bei den Vogeln ahnliche Verhaltnisse vor
liegen. DaB die echte Hormone produzierende fertige Gonade ein
fluBlos ist, entspricht del' Erwartung. Eine kfu:zliche Mitteilung 
von WEHEFRITZ u. GIERHAKE (1930), die mit chemisch zubereite
tem weiblichem Hormon gewisse Hemmungsbildungen del' Hoden 
von Tieren aus behandelten Eiern erzielten, konnen im Lichte del' 
Untersuchungen von WILLIER u. YUH nicht als positive Ergeb
nisse gewertet werden. Erstaunlich bleibt es abel', daB auch die 
Experimente mit jungen Gonaden, die also die Wirkung del' Stoffe 
zweiter Stufe zeigen sollten, ergebnislos geblieben sind. Unter 
diesen Umstanden scheint abel' doch das letzte Wort noch nicht 
gesprochen zu sein, und die Erwartung, daB es doch noch gelingen 
wird, auch bei Vogeln die besprochenen Amphibienversuche zu 
duplizieren, scheint mil' noch zu bestehen. 

d) Das Problem del' genetischen Intersexnalitiit. 
In den bisherigen Ausfiihrungen wurde nur die Wirkung del' 

Hormone betrachtet und Phanomene analysiert, bei denen die 
primare genetische Konstitution, XX odeI' XY, nicht mit im 
Spiele war. Wenn wir nun an die Verhaltnisse bei den Froschen 
zuriickdenken, bei denen auBer dem hormonalen, iiberhaupt phano
typischen Anteil an del' geschlechtlichen Differenzierung auch 
die genetische Beschaffenheit eine entscheidende Rolle spielte, 
so steUt sich von selbst die Frage, wie sich bei den Vogeln die 
genetische Geschlechtsbestimmung durch den XY-Mechanismus, 

bzw. was das gleiche ist, durch die ~-Proportion zu dem hormo

nalen EinfluB auf die Geschlechtscharaktere verhalt, eine Frage, 
die nach unseren friiheren Erfahrungen am besten gelost werden 
kann, wenn es genetische Intersexualitat gibt. An diese Frage 
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werden wir nun zuerst herangefiihrt, wenn wir die bisher absicht
lich ubergangenen Vel'hiiltrusse des rechten Ovars der Vogel be
trachten. 

a) Das rechte Ovar und die Geschlechtsumkehr. 
Wir sahen, daB, von bestimmten regelmiiBigen oder unregel

maBigen Ausnahmen abgesehen, das rechte Ovar der Vogel rudi
mentar ist. Wir sahen ferner, daB bei Totalkastration eines Huhns 
(beide Ova,rien) der Kastratentyp entsteht. Anders ist es, wenn 
nur das linke Ovar entfernt ist. Schon GOODALE fand, daB dann 
eine eigenartige kompensatorische Hypertrophie des rudimentaren 
rechten Oval's eintritt. Seitdem haben BENOIT (1924£f.), FINLAY 
(1925), GREENWOOD(1925c), ZAwADOWSKY(1922ff.), DOMM (1924ff.) 
und BONNIER (1927) solche Versuche ausgefUhrt und analysiert. 
Am umfangreichsten, mehrere hundert Faile, ist DOMMs Material, 
dessen Ergebnissen wir deshalb hauptsachlich folgen. 

1. Die rechte Gonade. AIle Untersucher finden, daB nach der 
Entfernung des linken Ovars das rechte hypertrophiert. Wir be
richteten schon frUber, daB die rechte Gonade hauptsachlich aus 
medullarem Gewebe besteht. Dies vergroBert sich und die Mark
strange wandeln sich in richtige Spermatubuli um, so daB die 
rechte- Druse nunmehr Form und Struktur eines Hodens besitzt. 
Meist sind die Tubuli steriJ, aber BENOIT fand als erster FaIle, in 
denen Spermatogenesis neb en sterilen Tubuli auftrat. Seitdem 
hat auch ZAWADOWSKY dies Resultat erhalten und neuerdings 
DOMM in weiteren 8 Fallen. Es kann also keinem Zweifel unter
liegen, daB das rechte Oyar beim Fehlen des linken sich zunachst 
in einen nur struktureIlen, oft aber auch in einen funktionellen 
Hoden umbildet. Doch tritt dies Resultat nicht in allen Fallen ein. 
In der ersten groBen Serie von DOMM von 125 operierten Tieren 
finden sich bei zweien nachher rechts Ovarien und bei einem ein 
Ovotestis. In einer neuen Serie (1929) fanden sich ebenfalls Faile 
mit Ovarien und Ovotestis, liber die noch keine nahere Nachricht 
vorliegt. BONNIER (1927) operierte drei gerade geschllipfte Kiiken 
und bei zweien wuchs rechts ein Oval', dem dritten ein Ovotestis. 
Dies ist sehr auffallig und legt den Gedanken nahe, daB das 
Alter del' Operation etwas mit diesem Resultat zu tun hat. 
In dem bisher veroffentlichten Material von DOMl\1 findet sich 
nur eine Operation am 2. Tag, gefolgt von Hodenbildung. Wir 
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kommen sogleich auf die theoretische Seite dieser Befunde zu
ruck. 

2. Di~ Zinke Gonade. Bei v6llig gelungener Operation tritt keine 

.1 

I .; J.J 

Abb. 143. Normaler Situs der Genitalorgane von Gallus. 
A Hahu. B Henne, reellte Korperseite. C Henne,linke 
Korperseite. 1 Vena cava, 2 V. iliaca, 3 V. renalis, 4 V. fe
moralis, 5 Nierenpfortader, 6 Ureter, 7 Kloake, 8 Niere, 
9 Vas deferens, 10 Aorta, 11 Nebenhoden, 12l'iIesorchium, 
13 Hoden, 14 Nebenniere, 15 rechtes Ovar, 16 WOLFFscher 
Gang, 17 reehter Ovidukt, 181eere Follikel, 19 Eifollikel, 

20 Infundibulum, 21 linker Ovidukt. (Nacll DO}IM.) 

Regeneration ein. Manchmal erscheint aber auch links ein hoden
iihnliches Gebilde von gleicher Struktur wie rechts als Regenerat. 
War aber die Exstirpation des Ovars nicht vollstiindig, so regene
rierte rechts wieder ein Ovar. In dem fruher erwiihnten Fall 
DOMMS, in dem rechts ein Ovotestis entstanden war, hatte sich 
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aueh links ein Ovotestis regeneriert. BONNIERS Kiiken zeigten in 
zwei von drei Fallen links ein regeneriertes Oval'. 

Diese "riehtigen Befunde an den Gonaden seien illustriert: 

Abb.144. Abb.145. 

Abb. 144. Genitalsitus einer Poularde mit beiderseits hodenahnlichen Regeneraten. Be
zeichnnng wie Abb. 143. Dazu: Gl Iinke Gonade, (h reehte Gonade, M Mesovarimn, 

N Iinke Nebenniere. (Naeh DOMM.) 
Abb. 145. Poularde mit normalem rechtem Ovar nach linker Ovariotomie. Bezeichnung 

wie Ahb.143. Dazu, Me dorsales Mesenterimn, R Rectum. (Nach DOMlL) 

Abb. 143 zeigt die normalen Genitalien der beiden Gesehleehter, 
Abb. 144 einen Fall, in dem sieh naeh Ovariotomie reehts und 
links ein hodenartiges Organ gebildet hat, Abb. 145 einen Fall 
mit Eierstoekbildung reehts naeh Ovariotomie und Abb. 146 den 
Fall mit Ovotestis auf beiden Seiten. Abb. 147 zeigt einen Sehnitt 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 21 
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durch die in Hoden umgewandelte Gonade mit teils sterilen, teils 
Spermatogenese zeigenden Tubuli. 

3. Die sekundiiren Geschlechtscharaktere. MULLERsche und 
W oLFFsche Gange verhalten sich in diesen Versuchen im wesent
lichen wie die zugehorige Gonade. Kamm und Kopflappen wer
den mannlich, wenn auch der Grad der Vermannlichung im 

1'r 

Or 

a 

R 

17 

Abb. 146. Wie Abb. 145, aber mit Ovotestis auf beiden Seiten. Bezeichnung wie Abb. 143. 
Dazu: 0 Blinddarm, Or rechtes Ovar, 01 linkes Ovar, Tr rechter Hodenteil, Tl linker 

Hodenteil. (Nach DOMM.) 

einzelnen schwankt. Wird eine sekundare Entfernung der hyper
trophierten rechten Gonade dann vorgenommen, so erscheint der 
Kastratenkamm. Ebenso werden nach Ovariotomie Sporen und 
Instinkte mannlich. Sehr merkwiirdig ist aber das Verhalten des 
Gefieders. Von einzelnen Varianten abgesehen, wird iiberein
stimmend gefunden, daB sich nach Entfernung des linken Ovars 
ein Hahnengefieder bildet. Friiher oder spater, und zwar iiberein-
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stimmend mit der Ausbildung del' hodenartigen rechten Gonade 
kehrt das Gefieder wieder zum Hennentyp zuruck! Abb. 148 zeigt 
dies merkwiirdige Verhalten, oben noch hahnenfedrig, unten wie
der hennenfedrig, das man mit dem Kastratentyp del' Abb. 127 
vergleiche. Die Individuen gleichen jetzt hennenfedrigen Hahnen! 

Abb. 147. Schnitt durch den rechten Umwandlungshoden mit Spermakanalchen 
in Spermatogenese (B). (Nach DOMM.) 

Bei den V6geln endlich, die rechts Oval' oder Ovotestis bildeten, 
war das Gefieder mehr oder weniger intermediar und konnte dann 
wieder weiblich werden. 

Die theoretische Diskussion diesel' merkwurdigen Tatsachen 
soll erst spater im Zusammenhang des ganzen Problems er
folgen. 

21* 
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a 

b 
Abb. 148. a Links ovariotomierte Poularde mit Hahnencharakter 2 Jahre nach der Opera
tion. b Ahnlicher Fall, aber naeh 23/. Jahren Riickkehr zu weiblichem Gefieder, bei mann

lichen sonstigen selrnndaren Charakteren. (Nach Do~m.) 
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fJ) Hahnenfedrigkeit und spontane Geschlechtsumkehr. 
Seit alter Zeit sind Falle bekannt geworden, in denen spontan 

alte Hennen von Hiihnern, Fasanen, Auerhahnen (Gallus, Pha
sianus, Tetrao) teilweise oder volligen mannlichen Habitus an
nehmen. Entweder "\Vllrden nur Kamm und Instinkte mannlich 
oder auch das Gefieder (Hahnenfedrigkeit). Wenn wir von der 
kasuistischen Beschreibung von Einzelfallen absehen, so liegen 
ausfiihrliche Beschreibungen vor von mehreren Individuen aus 
alterer Zeit von TICHOMIROFF (1887), BRANDT (1889), SHATTOCK 
u. SELIGMAN (1907), PEARL U. CURTISS (1909). Von neuem wurde 
die Aufmerksamkeit auf diesen Gegenstand gelenkt durch Bo
RING U. PEARL (1918) und CREW (1923b). Seitdem sind viele 
weitere Einzelfalle beschrieben von MURISlER (1923), BERNER 
(1925), ZAWADOWSKY (1926££.), RIDDLE (1924 b), BRAMBELL U. 

MARRION (1929) u. a. 1m einzelnen sind diese FiiJle spontaner Ge
schlechtsumwandlung sehr verschieden, von einer Anschwellung 
des Kammes und dem Aufhoren weiblicher Instinkte bis zur volli
gen Annahme des Hahnencharakters. Nur ein einwandfreier Fall 
(von CREW) liegt bisher vor, in dem eine normale eierlegende 
Henne beobachtet wurde, wie sie sich allmahlich in einen Hahn 
verwandelte, und dieser Hahn funktionsfahige Sporen bildete 
und eine Henne erfolgreich befruchtete. In allen anderen Fallen 
wurde diese vollstandige Umwandlung nicht erreicht, jedenfalls 
nicht festgestellt. Bei einem groDen Teil dieser Falle lieD sich als 
Ursache Tuberkulose oder Tumoren feststellen, die das Ovarium 
mehr oder weniger zerstorten. Hand in Ha.nd damit ging dann 
eine Ausbildung von Hodengewebe in dem rechten Ovar und ebenso 
in dem linken Oval' durch Umbildung del' Markstrange. Man 
kann also wohl diese Falle mit den Experimenten iiber Ovarioto
mie vergleichen und annehmen, daD hier wie dort die ZerstOrung 
der ovariellen Elemente zur Hodenregeneration fiihrte und daD 
der auDere Erfolg davon abhing, ob nur Hodenhormone produziert 
wurden odeI' ob auch noch Eierstockshormone anwesend waren1 • 

Ein wichtiger Unterschied ist abel' del', daD bei den Ovariotomie
versuchen sich stets wieder weibIiche Hormone einfanden, die 
schIieBlich wieder das weibliche Gefieder hervorbrachten, was bei 
del' spontanen Umwandlung nicht del' Fall zu sein scheint. 

1 Siehe aber auch die ganz anders geartete Maglichkeit tiber tumoralen 
Virilismus, die sich aus der Bemerkung am Ende des Abschnitts ergibt. 
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Bei einer betrachtlichen Anzahl del' beschriebenen Faile waren 
abel' die Vogel sichtlich vollig normal, und die Umwandlung muE 
aus inneren Ursachen VOl' sich gegangen sein. Als solche kommen 
in Betracht entweder Erschopfung del' weiblichen Komponente 
des Oval's (Cortex) mit folgender Hypertrophie del' Medulla odeI' 
del' gleiche Vorgang aus genetischen Ursachen. vVas man sich 
unter genetischen Ursachen vorsteilen konnte, werden wir spateI' 
diskutieren. Fiir die genetische Ursache spricht es, daE HOUWINCK 
(nach BORING und PEARL) seine "Hermaphroditen" aIle in einem 
Stamm bekam. 

Es lohnt sich wohl nicht, die Einzelheiten del' beobachteten 
Umwandlungen zu schildern: stets traten mehr odeI' mindel' mann
liche Instinkte auf, Hahnenruf und dann del' Hahnenkamm und 
Sporen, eventueIl schlieElich Hahnengefieder. Von groEerem In
teresse sind nUl' die Verhaltnisse del' Gonade, soweit sie studiert 
wurden. Das rechte Oval' hat sich gewohnlich mehr odeI' weniger 
hodenartig entwickelt und verhalt sich somit ebenso wie das rechte 
Oval' nach Entfernung des linken. 1m linken Oval' abel' finden 
sich die verschiedensten Umwandlungsstadien zu einem Hoden. 
In einigen Fallen (Fasanen von ZAWADOWSKY und ZUBINA, Taube 
von BR.A.MBELL und MARRION) kann Spermatogenese in den neu
gebildeten Samenkanalchen eintreten, und wir erwahnten ja schon 
den fruchtbaren Umwandlungshahn von CREW als Endglied del' 
Reihe. 

Sehr bemerkenswert sind die Untersuchungen, die uber die 
Entstehung del' Samenkanalchen bei diesen sich umwandelnden 
Vogeln ausgefiihrt wurden, da sie durchaus nicht mit del' embryo
logischen Grundannahme (siehe oben) ubereinstimmen, daB die 
mannlichen Teile sich nul' aus den Markstrangen del' 1. Prolifera
tion bilden. FELL (1923), die die erst en genauen Untersuchungen 
an den Gonaden solcher Huhner ausfiihrte, fand, daB es eine Pro
liferation vom Peritonealepithel ist, die die neuen Samenkanalchen 
bildet, wenn sie auch nicht eine Beteiligung del' Markstrange, die 
nicht beobachtet wurde, ausschlieBen will. Es sei dabei damn er
innert, daB auch CARIDROIT findet, daB im Fall del' Bildung von 
Hodenkanalchen in einem transplantierten Oval' diese vom Peri
tonealepithel und nicht den Markstrangen ausgeht. BR.A.MBELL 
und MARRION (1929) abel' finden bei einer umgewandelten Taube, 
daB das neue Spermagewebe sich aus den Lutealzeilen im Eier-
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stockstroma entwickelt, die ihrerseits allerdings nach FELL (1924) 
U. NONIDEZ (1922, 1924) ursprunglich von den Markstrangen ab
stammen sollen. Alles in allem wissen wir doch, abgesehen vom 
rein kasuistischen, recht wenig uber die spontane Geschlechtsum
wandlung, die wohl nul' richtig erforscht werden konnte, wenn es 
gelange Stamme zu finden, in denen sie als erbliche Neigung vor
kommt. Dann konnte man erst zuverlassige Information uber den 
relativen Anteil des Genetischen und Hormonalen am Resultat 
erhalten. Es sei nur kurz darauf hingewiesen, daB bei einem Teil 
der Faile, wie BERNER zuerst feststeilte,es sich moglicherweise 
um tumoralen Virilismus handelt. Da diese Erscheinung spater 
fUr Saugetier und Mensch genauer besprochen werden wird, sei 
auf jene Abschnitte verwiesen, deren Inhalt auch fUr die Vogel gilt. 

y) Gonadenlose Vogel. 
Es sind of tel's vollig gonadenlose Vogel beschrieben worden, 

deren Bau ja wichtige Aufschlusse fUr das Problem des Geneti
schen geben sollte. Mit Ausnahme eines Falls von POLL (1909) 
bei del' Ente Netta rufina, zweier Faile von RIDDLE (1925a) bei 
der Taube Spilopelia sumtensis und eines Falls von GREENWOOD
CREW (1927b) bei dem Haushuhn beziehen sich aile bisher be
schriebenen FaIle auf Bastarde weit auseinanderstehender Formen. 
Das trifft zu fur die Fasanenbastarde von SMITH u. HAIG-THOMAS 
(1913-1914) und die Taubenbastarde von RIDDLE (1925). Es ist 
zu bemerken, daB nur in dem Fall von POLL eine Untersuchung 
der Genitalregion auf Schnitten ausgefiihrt wurde. ZAWADOWSKY 
u. ZUl3INA (1929), di.e zwei solche Fasanenbastarde fanden, 
konnten bei mikroskopischer Untersuchung doch Gonadenreste 
finden und sind deshalb gegenuber den anderen Autoren skeptisch. 
Immerhin gibt es bei Schmetterlingen, wie STAND FUSS schon lange 
fand und of tel'S seitdem bestatigt wurde, Speziesbastarde sowohl 
wie Gynandromorphe, deren Gonaden vollstandig fehlen, ferner 
solche Bastarde (PARISER 1927), bE;li denen zwar die Eirohren voll
standig entwickelt sind, abel' keine einzige Geschlechtszelle ent
halten. RIDDLE hat wohl recht, wenn er annimmt, daB die Go
nadenlosigkeit bei solchen Bastarden eine primare ist. Man geht 
wohl in der Annahme nicht fehl, daB es sich dabei darum handelt, 
daB durch die Zusammenbringung schlecht zusammenpassender 
Gene die zeitliche Koordination del' Differenzierungsprozesse so ver-
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schoben wird, daB die Gonadenanlage nicht den AnschluB an das 
Gesamtgeschehen findet und sich schlecht oder an falschem Ort 
oder gar nicht differenziert. Bei den reinen Formen aber, fiir die 
Gonadenlosigkeit beschrieben wurde, liegt der Gedanke nahe, daB 
die schon differenzierte Gonade sich aus irgendwelchen Grunden 
mehr oder wenig ruckbildete. Dafiir sprechen die verschiedenen 
Typen der Gonadenausbildung, die GREENWOOD u. CREW (1927b) 
bei ihren "entwicklungsgeschichtlichen Kapaunen" fanden. Irgend
ein entscheidender Beweis liegt aber in keiner Richtung vor. 

Wie verhalten sich nun diese Vogel in Bezug auf die Geschlechts
merkmale¥ Die Huhner von GREENWOOD-CREW sind im wesent
lichen Kapaunen, d. h. also, daB die Inkretion ihrer verschieden
artig rudimentierten Gonaden unter der Aktionsschwelle liegt. 
Wenn das von Anfang an der Fall war, so waren diese Tiere Ka
paune und Poularden, ohne je das normale Geschlechtsverhalten 
gezeigt zu haben. Die Fasanen von ZAWADOWSKy-ZUBINA waren 
sicher erst typische Weibchen und wandelten sich dann in Folge 
der Atrophie der Ovarien um. POLLS Ente zeigte rein mannliche 
Charaktere. Die nachstliegende Erklarung ist, daB sie urspriing
lich einen Hoden besaB, der atrophierte, aber seitdem noch nicht 
gemausert hatte. So bleiben noch RIDDLES gonadenlose Tauben
bastarde, falls sie wirklich gonadenlos waren. Von ihnen berichtet 
er, daB sie ZUlli Teil ausgesprochen mannliche Geschlechtsinstinkte 
hatten, und daB sich bei einigen Oviduktreste fanden. PHILLIPS 
(1915) erhielt Fasanenkreuzungen, in denen die Mannchen normal 
waren, die Weibchen aber gonadenlos waren und dazu bei der 
einen Kreuzung hennenfedrig, bei der reziproken aber annahernd 
hahnenfedrig. Es ist sehr schwer, aus alldem eine bindendeSchluB
folgerung zu ziehen, und so diirft,en auch diese Beobachtungen bis 
jetzt noch keine entscheidende Tatsache zu dem Problem der Be
ziehungen zwischen Genetischem und Hormonalem bei den Vogeln 
beitragen. 

0) Kreuzung ,und Geschlecht. 
Bei Spezieskreuzungen von Schmetterlingen kommt es ofters 

vor, daB ausschlieBlich Mannchen entstehen. Nun wissen wir von 
Lymantria her, daB durch Kreuzung von Weibchen schwacher 
Rasse mit Mannchen starker Rasse nur Mannchen erzeugt werden, 
und in diesem Fall ist der genetische Beweis erbracht, daB die 
Halfte dieser Mannchen genetische Weibchen sind. So ware es 
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auch moglich, daB die Halite jener Sohne aus Spezieskreuzungen 
genetische in Mannchen umgewandelte Weibchen sind. Ehe wir 
nun die parallelen Falle bei Vogeln diskutieren, seien noch einige 
Daten uber die ja viel besser analysierten Schmetterlinge erwahnt, 
aus denen hervorgeht, wie vorsichtig man im Urteil sein muB. 
Schon in alterer Zeit hatte STAND FUSS Falle beschrieben, in denen 
die Spezieskreuzungen in einer Richtung normale Geschlechter, 
in der reziproken aber nur Mannchen gaben (z. B. Smerinthus 
ocellata X populi). Ahnliche Falle fand TUTT fiir Tephrosia crepus
mtlaria X bitorta und HARRISON bei Biston pomonaria X zonaria. 
Wir haben oben S.107 diese Falle besprochen und gezeigt, daB in 
keinem Fall eine Geschlechtsumwandlung bewiesen ist, und wir 
haben weiterhin die Untersuchungen von FEDERLEY angefuhrt, der 
zeigte, daB bei Speziesbastarden oft das Y-Chromosom der einen 
Art mit dem X-Chromosom der anderen Art zusammen eine letale 
Kombination gibt, die je nach dem Grad ihrer Letalitat zu einer 
mehr oder mindel' vollstandigen Ausmerzung del' weiblichen Keime 
auf verschiedenen Entwicklungsstufen fuhrt. Diese Tatsachen 
mussen im Auge behalten werden, wenn "ir die V erhaltnisse bei 
den Vogeln betrachten. 

Es liegen eine ganze Reihe von Angaben aus alterer und neuerer 
Zeit vor, nach denen Art- oder Gattungskreuzungen von Vogeln 
nur mannliche Nachkommenschaft haben. Nach HEINROTH (1906) 
trifft dies fUr die Gattungskreuzung Cairina X Plectroplents zu, 
nach POLL (1912) fiiT Perlhuhn X Pfau, nach WHITMAN-RIDDLE 
(1919) fUr Unterfamilienbastarde von Tauben. Fur diese Beobach
tungen wurden allerlei Erklarungen (z. B. von GUYER 1909) ver
sucht und teilweise auch angenommen, daB hier Geschlechtsum
wandlung vorliege. Abgesehen davon, daB das Material solcher 
Kreuzungen oft sehr klein ist und manche Angaben (z. B. Perl
huhn X Hahn nach POLL 1921) sich als falsch herausgestellt haben, 
besteht bis jetzt noch keinerlei Beweis, daB hier Geschlechtsum
wandlung vorliegt und nicht etwa Elimination der weiblichen 
Keime wie in den analogen Fallen bei Schmetterlingen. RIDDLE 
(seit 1912) allerdings behauptet, fUr die WHITMANschen Tauben" 
bastarde das Gegenteil, ohne nur den Schatten eines Beweises 
bringen zu konnen. In einer Kreuzungsserie z. B. waren von 
88 Eiern 82 unfruchtbar und 6 waren Mannchen. Einige dieser 
Mannchen sollen Oviduktrudimente besessen haben. So sehen die 
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Daten aus, die eine Geschlechtsumwandlung bei Familienkreuzung 
beweisen sollen. Alles in allem konnen wir sagen, daB nach Analo
gie mit Lymantria eine vollige Geschlechtsumwandlung der gene
tischen Weibchen in Mannchen durchaus moglich ist, daB fUr 
Vogel aber bisher kein einziger auch nur wahrscheinlicher Fall 
vorliegt. 

Eine andere Reihe von Angaben bezieht sich darauf, daB bei 
Vogelbastarden das Geschlechtsverhaltnis in typischer Weise ver
schoben ist, und zwar sollen haufig mehr Mannchen entstehen. 
In solchen Fallen ist die Moglichkeit diskutiert worden, daB die 
Uberzahl der Mannchen durch Geschlechtsumwandlung zustande 
kommt. Dies halten z. B. HAIG-THOMAS und HUXLEY bei der 
Analyse von Geschlechtszahlen von Fasanenmischlingen fUr mog
lich, wenn sie sich auch vorsichtig ausdriicken. Demgegeniiber 
muB aber hervorgehoben werden: 1. Der einzige genau analysierte 
Fall, der von Lymantria, zeigt, daB nach Kreuzung inFJ aile gene
tischen Weibchen sich identisch verhalten, wie dies bei homozygo
ten Eltern ja selbstverstandlich ist, also je nach den benutzten 
Elternformen nur Umwandlungsmannchen oder nur intersexuelle 
Weibchen eines bestimmten Grades ergaben. Eine genetische 
Moglichkeit (auBer bei Heterozygotie der Eltern) besteht nicht, 
daB ein Teil der Weibchen sich in Mannchen umwandelt, ein an
derer Teil aber normale Weibchen ergibt. Schon dies allein macht 
Schliisse aus der Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses, wie 
die genannten, unmoglich. 2. Die vielen Untersuchungen der Neu
zeit iiber das Zahlenverhaltnis der Geschlechter zeigen zwar, daB 
es betrachtlich verschoben werden kann, daB die Verschiebung 
aber immer nur -den Mechanismus der Geschlechterverteilung be
trifft: Also z. B. bessere Befruchtungschancen einer Spermiensorte 
bei mannlicher Heterogametie (Versuche von CORRENS) oder ge
richtete Reifeteilung bei weiblicher Heterogametie (Versuche von 
SEILER), oder differentielle Sterblichkeit eines Geschlechts und 
viele andere Moglichkeiten. Wenn man also eine Verschiebung 
des Geschlechtsverhaltnisses erhalt, so ist zuerst zu zeigen, daB 
nicht einer dieser Faktoren vorliegt, ehe an Geschlechtsumwand
lung gedacht werden kann. Und diese miiBte dann erst genetisch 
oder entwicklungsgeschichtlich oder besser durch beides bewiesen 
werden. 

Dies fiihrt nun zu einer kurzen Betrachtung der Versuche 
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RIDDLES an Tauben, die in dieses Kapitel gehoren, obwohl RIDDLE 

selbst keinerlei genetische Ursachen in Betracht zieht. RIDDLE 

versichert in zahllosen Zusammenfassungen, Vortragen und 
Spezialarbeiten (1912ff., vor allem 1916,1917,1919, 1924b, 1925b, 
d, 1927 a, c, d, 1929) immer wieder, daB es ihm gelungen sei, bei 
Tauben die Geschlechtsbestimmung zu beherrschen und auch die 
dem zugrunde liegenden V organge erkannt zu haben und geht in 
schaden Polemiken hart mit denen urn, die widersprechen. Leider 
geliugt es auch bei allerbescheidensten Anspriichen nicht, in seinen 
Schriften irgend einen Beweis fiir seine Behauptungen zu finden. 
Die Angaben iiber die experimentellen Befunde, hauptsachlich 
schon von WHITMAN sta.mmend, sind die: 

1. Je weiter in der Verwandtschaft die Eltern einer Kreuzung 
am;einanderstehen, um so mehr Mannchen werden produziert. 
Die folgende Tabelle soli das beweisen, die sich nur auf die Kreu
zungen mit TUTtuT-Arten bezieht: 

Kreuzung Kreuzung IJ\ ~ J:!!, 
zwischen 

Oolumba X T. orientalis Familien 15 1 (2?) 
Alba X orientalis (Friihjahr) Gattungen 28 10 2,80:1 
Alba X orientalis (Durchschnitt) 58 43 1,35:1 
Orientalis X alba 36 33 1,09:1 
Durchschnitt der reziproken Kreuzung 

" 
1,22:1 

Turtur sp. X orientalis Durchschnitt Arten 14 18 0,78:1 
Turtur orientalis inter se nicht verwandt Innerhalb 36 34 i 1,06:1 
Turtur orientalis inter se verwandt der Art 18 20 1 0,90:1 

Wir haben bereits gezeigt, daB die Familienkreuzungen nichts 
beweisen. DaB die aufgefiihrten Gattungskreuzungen etwas be
weisen, kann wohl der groBte Optimist nicht behaupten. Es sei 
aber darauf hingewiesen, daB, wenn aus den Gesamtmaterial 
RIDDLES bei richtiger statistischer Bearbeitung sich wirklich die 
behauptete Gesetzma13igkeit ergeben soUte, nur zwei Erklarungen 
moglich waren: entweder eine Beeinflussung des mechanischen Ge
schlechtsverhaltnisses durch differentielle Sterblichkeit oder diffe
rentielle Befruchtungsfahigkeit der Eier, was interessant ware, 
aber nichts mit RIDDLES Behauptungen zu tun hat, oder eine 
zygotische Ulsache, da ja die gleichen Eier mit Sperma ihrer Art 
normale Geschlechtsverhaltnisse liefern. Da, wie wir sehen werden, 
RIDDLE aber behauptet, daB es der Stoffwechsel der Eier ist, del" 
fiir die Geschlechtsbestimmung verantwortlich ist, so wiirde die 
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Annahme del' Beweiskraft diesel' Resultate gegen aile weiteren 
Behauptungen RIDDLES sprechen. Also nichts beweisende Daten 
und unlogische Folgerungen. 

2. Wenn Gattungskreuzungen ailein betrachtet werden, so ent
stehen aus den im Friihjahr gelegten Eiern mehr Mannchen. 
Werden dann die Tauben durch Wegnahme del' Eier veranlaBt, 
iibermaBig zu legen, so werden allmahlich mehr Weibchen und 
schlieBlich nul' Weibchen erzeugt. In diesem Fall sind fast alle 
Eier fruchtbar, so daB del' Einwand selektiver Sterblichkeit weg
fallt und RIDDLE behauptet, daB hier bewiesen sei, daB zuerst gene
tisch weibliche Eier sich zu Mannchen und nachher genetisch mann
liche Eier sich zu Weibchen entwickelt haben. Dies nennt er Be
herrschung der Geschlechtsbestimmung. Es lohnt sich, diese 
Daten, auf denen RIDDLE alle seine Anspriiche aufbaut, einma1 
naher zu betrachten. In del' folgenden Tabelle faBt er 9 Ver
suchsserien diesel' Art zusammen, wobei mit einer gewissen 
Willkiir del' 1. Juli als Grenze fiir den Ubergang von VOl'
wiegender Mannlichkeit zu vorwiegender Weiblichkeit ange
nommen wird. 

Nr. der Mutter 
I 

Jabr 
I 

Vor 1. .Tuli 

I 
Nach 1. .Tuli Zusammen 

cr I 'i' cr I 'i' cr I ¥ 

{ 
1906 

I 
2 0 2 0 

I 
4 0 

1907 4 1 1 3 5 4 54 1908 3 1 0 10 3 11 
1909 1 1 - - 1 1 

99 { 1912 3 1 2 6 5 7 
1913 1 0 1 0 2 0 

{-
1912 3 1 5 3 8 4 

500 1913 5 
I 

1 6 
I 

3 11 
I 

4 
]914 I 7 4 14 8 21 12 

I 

Zusammen: I I 29 I 10 I 31 I 33 [ 60 I 43 

Fiir den einzelnen Jahrgang ergibt also diese Serie im Minimum 
zwei Individuen, im Maximum 33. 1m 1etzten Jahrgang 1914 
waren die Friihjahrstiere, die fast nul' Mannchen geben sollen, 
76' : 4~, und die Sommertiere, die fast nul' Weibchen geben sollen, 
146' : 8~. Doch nicht genug damit. Betrachten wir die Einzel
daten del' neun Serien: da findet sich eine Musterserie, die von 
1908, in del' die Reihenfolge del' Geschlechter nach dem Datum 
(in Klammern) ist: 

6' (12. II.) ~ (14. II.) 6' (18. III.) 6' (20. III.) ¥ (17. IV.) ~ (19. IV.) 
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~ (23. V.) ~ (25. V.) ~ (26. V!.) ~ (28. V!.) ~ (9. VII!.) ~ (11. VII!.) 
~ (20. IX.) ~ (22. IX). 

Daneben steht die folgende Serie von 1914: 
~ (1. V.) ~ (3. V.) d' (19. V.) d' (21. V.) d' (5. V!.) ~ ~ (7. V!.) 

~ (14. VI.) ~d' (16. VI.) d' (22. VI.) ~ (11. VI!.) ~ (13. VII.) ~d' (20. 
VI!.) ..? (28. VI!.) ~ (30. VIL)d' (9. VIII.) ~d' (24. VII!.) ~d' (29. X!.) 
?d' (1. XII.) ?d' (14. XII.) ~ (16. XII.) ?d' (26. XII.) ~d' (28. XII.). 

Es ist wohl nicht notig, weitere Serien aufzuzahlen; es jst auch 
nicht notig, statistische Konstanten zu berechnen, denn schon die 
einfache Betrachtung diesel' Daten zeigt, daB sie iiberhaupt keine 
Regel demonstrieren, abgesehen von den lacherlich geringen 
Zahlen. Wenn verschiedene Autoren gelegentlich erwogen haben, 
ob die von RIDDLE behauptete Zahlenverschiebung vieileicht 
darauf beruhe, daB durch die gehaufte Legetatigkeit die Reife
teilung so beeinfluBt wiirde, daB erst ofters das Y-Chromosom, 
dann das X-Chromosom in den Richtungskorper ging, so erscheint 
angesichts solcher Daten, die in krassem Widerspruch zu den immer 
wiederholten Behauptungen RIDDLES stehen, es iiberhaupt un
notig, cine Erklarung fiir etwas gar nicht Vorhandenes zu suchen. 
Damit ist es abel' immer noch nicht genug. Streptopelia alba, die 
als Vater diente, hat weiBes Gefieder, Tu,rtur orientalis dunkles. 
In del' Nachkommenschaft sind, wie fiir die Gesamtheit und in den 
TabeIlen fiir jedes einzelne Tier angegeben wird, aIle Tochter 
weiB und aile Sohne braun. In der reziproken Kreuzung abel' sind 
beide Geschlechter gefarbt. Das beweist mit absoluter Sicherheit, 
daB das Gen fiir WeiB im X-Chromosom liegt und ferner, daB aIle 
Sohne aus del' Kreuzung XX, aIle Tochter XY sind. Also ein ab
solut bindender Beweis dafiir, daB das sichtbare Geschlecht auch 
das genetische ist und keine Geschlechtsumwandlung stattgefunden 
hatte. Zu aIlem UberfluB haben COLE, PAINTER U. ZEIMET (1929) 
gezeigt, daB aIle derartigen Taubenbastarde die mannliche Chro
mosomenkonstitution besitzen, daB ferner etwa die Halfte del' 
Bastarde im Ei stirbt, und daB sich unter diesen auch solche mit 
weiblicher Chromosomenbeschaffenheit finden. AuBerdem wurde 
auch festgesteIlt, daB bei Betrachtung geschlechtsgebundener Gene 
sich das phanotypische Geschlecht stets auch als das genetische 
erweist. So sehen denn in Wirklichkeit die Tatsachen aus: AIle Be
hauptungen RIDDLES finden in seinem eigenen publizierten Material 
auch nicht die Andeutung einer Stiitze, ja sogar ihre Widerlegung. 
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Damit konnte man eigentlich liber diese Untersuchungen zur 
Tagesordnung libergehen. Der V ollstandigkeit halber soIl aber 
gezeigt werden, auf welcher Basis RIDDLES weiteren Behauptungen 
stehen. Da gibt er an, daB die nach seiner Annahme geschlechts
umgewandelten Tiere auch morphologisch ihre Herkunft zeigten: 
bei den Mannchen findet er of tel's, daB del' linke Haden groBer sei 
als del' rechte, wahrend das Umgekehrte die Norm sei. Und bei den 
Herbstweibchen findet er das rechte Ovar of tel'S erhalten als ge
wohnlich. AuBerdem werden gelegentlich - eine RegeJ wird nicht 
angegeben, also wahl auch nicht gefunden - "Hermaphroditen" 
gefunden. So sehen die morphologischen , ,Beweise" fur Geschlechts
umwandlung aus. Aber auch psychologische "Beweise" gibt es. 
Wenn die Herbstweibchen mit anderen Weibchen zusammenge
bracht werden, so benehmen sie sich oft, als ob sie Mannchen 
waren, und zwar manche weniger, andere mehr. In frliheren Ar
beiten nannte RIDDLE dies, nach Willen aIle Stufen von Inter
sexualitat zu erzeugen! 

Nun folgt ein weiterer Beweis: Normalerweise solI bei wilden 
Tauben (Tauben legen immer hintereinander zwei Eier) immer 
das erste Ei mannlich, das zweite weiblich sein, und zwar solI 
das um so typischer sein, je reiner die Arten sind. Die fol
gende Tabelle solI dies beweisen, in der die erste Gruppe 
genetisch rein, die folgende mehr und die dritte stark bastar
diert sein soIl. 

Anzahl der FaIle von: 
Gruppe Nr. Art 1.Ei =3 

[ 2.Ei=1' umgekehrt 

I Turtur orientalis 23 9 
2 

" 
turtUl' 4 2 

3 Zenaidura carolinensis 5 2 
I 4 Zenaida vinaceo-rufa 5 0 

5 Spilospelia suratensis 5 3 
6 Phaps chalcoptera 4 0 
7 Stigrnatopelia senegalensis 2 0 
8 Streptopelia humilis 4 1 

----~---

Summa: 52 [ 17 

9 Streptopelia risoria 38 

I 

20 
10 alba 13 6 

2 11 douraca 1 2 

Summa: 52 28 

3 12 Haustaube 10 9 
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In dieser Tabelle findet sich ein Fall, der erste, bei dem die 
Zahlen geniigend groB sind, um Wert zu haben. Es lohnt sich nun, 
einmal einige der einzelnen Daten dieses besten Falls anzusehen 
und einige der gr6Beren Beobachtungsserien zu verzeichnen, die 
in dem Gesamtmaterial der Tabelle fiir T1trtur orientalis enthalten 
sind. Wir wahlen das Paar 4 nach der Tabelle 19 in WmTMAN
RIDDLE. Die Geschlechter der verzeichneten Eipaare waren: 

A I a A 2 ? 0 I a 02 a CC I a CC 2 <;2 
B I <;2 B 2 ? P I <;2 P 2 <;2 EE I a EE 2 <;2 
CI<;2C2<;2 Qla Q2<;2 FFI<;2 FF2a 
Dld'D2a R 1<;2 R2<;2 GGIa GG2<;2 
E I a E I <;2 S I a S 2 a HH I a HH 2 <;2 
Fla F2a Wla W2<;2 IlIa Il2? 
G I ? G 2 a x I a x 2 a JJ I a JJ 2 <;2 
H I <;2 H 2 a Y I <;2 Y I <;2 LL I? LL 2 <;2 
L I <;2 L 2 ? Z I a Z 2 a }JIM I <;2 MlJI12 a 

lJI[ I a M 2 a AA I <;2 AA 2 ? 

Diese Tabelle enthalt also den Hauptteil des Tatsachenmaterials 
fUr diese Spezies: Es finden sich darin 4mal beide Eier !j2, 7mal 
beide Eier3', 9mal erst 3', dann!j2, 3malerst!j2, dann3' und in den 
Fallen, in denen nur das Geschlecht des 1. Eies bekannt war, 
war es 2mal ein 3' und 3mal ein!j2. Angesichts solcher Daten 
behauptet RIDDLE, daB das 1. Ei mannlich, das 2. weiblich deter
miniert sei. Nun findet er immer, daB das 1. Ei kleiner und das 2. 
gr6Ber ist (bei reinen Arten) und basiert darauf nun weitere Be
hauptungen, denen somit jede Basis fehlt. Diese weiteren Unter
suchungen sollen namlich beweisen, daB es nur die Stoffwechsel
intensitat ist, die das Ges-chlecht bestimmt, und daB bei Anderung 
des Stoffwechseltyps im Ei dieses auch geschlechtlich umgestimmt 
wird. Die Messungen, Wagungen, Verbrennungen der Eier und die 
daraus erhaltenen Daten haben natiirlich nur irgendeinen Beweis
wert, wenn feststeht, was aus den Eiern geworden ware. Nun 
basiert RIDDLE ja seine sogenannten Stoffwechseluntersuchungen 
an Eiern (Messungen des Energievorrats) auf die Behauptung, 
daB diese Eier im Friihjahr mehr 3' und im Herbst mehr !j2 gegeben 
hatten und fiir die reinen Arten auf die Behauptung, daB das 
1. Ei mannlich, das 2. weiblich seL Da sich aber aIle diese Voraus
setzungen als nicht in den Daten begriindet erweisen, so verlieren 
auch aIle weiteren Folgerungen jeden Wert, und es lohnt sich nicht, 
sie im einzelnen aufzufiihren. Die aus solchen Untersuchungen 
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abgeleitete Neuformulierung der alten Stoffwechseltheorie del' 
Geschlechtsbestimmung von GEDDES-THOMSON ist ein auf unbe
wiesenen Behauptungen aufgebautes Nebelgebilde, das dadurch 
keine Wirklichkeit bekommt, daB RIDDLE immel' wieder behauptet, 
etwas vollbl'acht zu haben, was er, soweit die publizierten Daten 
gehen, auch nicht andeutungsweise vollbrachte. Tatsachlich 
haben alle Genetiker, die den Gegenstand kennen, RIDDLES An
spriiche stets abgelehnt, und es wiirde kaum lohnen, auf diese Masse 
unbewiesener Behauptungen und verworrener Schliisse einzugehen, 
wenn man nicht annehmen miiBte, daB die sich mit dem Geschlechts
problem beschiiftigendenBiologen undMediziner, die sich nicht die 
Miihe nehmen, die Originalien einzusehen, die mit solcher Sicher
heit immer wieder vorgebrachten Behauptungen von der Beherr
schung del' Geschlechtsbestimmung schlieBlich doch glauben. 

Wir schlieBen diesen Abschnitt mit del' Feststellung, daB bei 
den Vageln bisher eine genetische Intersexualitat oder Geschlechts
umwandlung in Folge von Kreuzung noch nicht nachgewiesen ist. 

e) Diskussion. 
Wir wollen nun versuchen festzustellen, wieweit sich die bei 

den Vageln ermittelten Tatsachen bereits einer allgemeinen Ge
schlechtstheorie einordnen lassen. Das Grundproblem ist, ebenso 
wie bei den Amphibien, festzustellen, wie sich bei den Vageln 
das Genetische zum Hormonalen verhalt. Es unterliegt keinem 
Zweifel, daB bei den Vageln, wie bei allen zweigeschlechtigen 
Tieren, primal' das Geschlecht durch den Geschlechtschromosomen
mechanismus bestimmt wird nach den Formeln XY = ~, XX = 3. 
DaB diese Chromosomenkonstitution unabhangig von aHem Hor
monalen dauernd ,virksam bleibt, geht daraus hervor, daB ge
schlechtsgebundene Eigenschaften sowohl im Hauttransplantat 
(DANFO;RTH) wie im ganzen Karpel' (ZAWADOWSKY) in del' nach 
del' genetischen Formel erwarteten Weise in Erscheinung treten, 
auch wenn die Hormone des entgegengesetzten Geschlechts zu
gefiihrt werden. Auch die spater zu besprechenden Erscheinungen 
des Gynandromorphismus bei Vageln sprechen dieselbe Sprache. 
Die an diese Tatsache ankniipfenden Probleme kannen nun in 
zwei Gruppen gesondert werden, namlich: 1. Wie verhalt sich die 
hormonale Abhangigkeit der Geschlechtsmerkmale zu del' genetisch
geschlechtlichen Grundlage des Karpel's ~ 2. Wie ",irkt die geneti-
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sche Grundlage auf die Differenzierung des primaren Geschlechts 
und die Hormonenproduktion? 

Der erste Punk.t ist der, an dem die Forscher, die von der gene
tischen Seite des Problems ausgehen, und die, die von der hormo
nalen Seite ausgehen, zu einer gemeinsamen Basis kommen mussen. 
Ieh habe selbst diese Probleme schon ofters erortert und glaube, 
daB es nur eine einzige Moglichkeit gibt, die Tatsaehen klar zu 
verstehen; ich habe dies 1920 (b) folgendermaBen ausgedriickt: 

"Die Tatsaehen der Intersexualitat haben uns gezeigt, daB 
ein jedes Individuum imstande ist, die Charaktere eines jeden Ge
sehlechts zur Entwicklung zu bringen: was sich entwickelt, wird 
ausschlieBlich durch die Wirkung der lokalisierten oder nicht 
lokalisierten (Insekten und Wirbeltiere) Hormone l der definitiven 
Gestaltung bestimmt. Die Erbanlagen sind somit fiir beide Ge
schlechter vollig identisch. Aber gewisse Differenzierungs- und 
Wachstumsvorgange sind so beschaffen, daB sie durch die Ein
wirkung spezifischer Hormone in die eine oder andere Richtung 
gedrangt werden konnen. Dies ist aber nichts Besonderes, sondern 
eine Tatsache, die fiir jeden morphogenetischen FrozeB gilt. Denn 
wir wissen z. B., daB das Fehlen der Schilddriisenhormone einen 
miBgestalteten, verzwergten Kretin hervorrufen kann, der sicher 
von der Venus von Milo quantitativ nicht weniger verschieden ist, 
als vielfach die beiden Geschlechter. Wir wissen, daB die Bienen 
imstande sind, durch chemische Veranderungen im Futterbrei, 
die wir auch als hormonisch bezeichnen konnen, aus der gleichen 
Larve eine Arbeiterin oder Konigin mit all ihren morphologischen 
und physiologischen Differenzen heranzuziehen. Wenn also theo
retisch eine jede morphologische oder physiologische Eigenschaft 
eines Tiers unter dem EinfluB der Gesehlechtshormone in mann
lichen oder weiblichen Typus ausdifferenziert werden kann, so be
sagt das nicht, daB es entsprechend viele sekundare Geschlechts
charaktere gibt, deren Vererbung zu studieren ist, sondern daB 
die ererbten Eigenschaften mit zwei Sorten von Hormonen zwei 
verschiedene Reaktionen eingehen konnen. Ein sekundarer Ge
schlechtscharakter ist also ein Charakter, der in seiner Morpho-

1 Das Wort Hormone wird hier in. dem friiher diskutierten weiteren 
Sinn gebraucht, also sowohl fiir die Gonadenhormone der Wirbeltiere als 
fiir die geschlechtsdeterminierenden, nicht in. den Gonaden lokalisierten 
Stoffe der Wirbellosen, also aIle drei Stufen von Determin.ationsstoffen. 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 22 
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oder Physiogenese von den spezifischen mannlichen und weiblichen 
Hormonen verschieden beeinfluBt werden kann. Es folgt daraus, 
daB fUr den normalen Geschlechtsdimorphismus ein Problem der 
Vererbung der sekundaren Geschlechtscharaktere nicht existiert: 
ihre identische Grundlage ist die Gesamtheit der Erbcharaktere 
und ihre Divergenz ist das Produkt der spezifischen Hormonen
reaktion. " 

Das hier Gesagte konnen wir kurz auch so ausdriicken: Alle 
Zellgruppen oder Organanlagen, die eine alternative Reaktions
norm gegeniiber den geschlechtsdeterminierenden Stoffen inner
halb der Zellen (Wirbellose) oder den Gonadenhormonen (Wirbel
tiere) besitzen, liefern einen sekundaren Geschlechtscharakter. 
Oder noch anders ausgedriickt: Es gibt Zellgruppen und Organan
lagen, die gegeniiber den Geschlechtsdeterminationsstoffen oder 
Hormonen indifferent sind und sich daher unter allen U mstanden 
in beiden Geschlechtern artspezifisch und identisch entwickeln. 
Es gibt auBerdem Zellgruppen und Organanlagen, die eine ,alter
native Reaktionsnorm haben und sich daher an einem bestimmten 
Punkt ihrer Entwicklung entscheiden miissen, ob sie die eine oder 
andere Entwicklungsrichtung einschlagen. Diese Entscheidung 
wird herbeigefiihrt durch die Anwesenheit oder das Uberwiegen 
der mannlichen oder weiblichen Differenzierungsstoffe bzw. Hor
mone zu diesem Zeitpunkt. Welche Zellgruppen die alternative 
Reaktionsfahigkeit haben und welche nicht, ist von Gruppe zu 
Gruppe, ja von Art zu Art verschieden. Es folgt aus dieser unserer 
alten Auffassung, daB es bei Insekten nur Organe von Artcharakter 
oder auBerdem solche mit Geschlechtscharakter geben kann. Bei 
Tieren mit Gona'denhormonen aber kann es geben 1. Organe von 
Artcharakter (keine alternative Reaktionsnorm), 2. Organe alter
nativer Reaktionsnorm, die aber zu drei verschiedenen Zustanden 
fiihren kann: a) mannlich bei Reaktion mit Hodenhormonen, 
b) weiblich bei Reaktion mit Eierstockhormonen, c) artspezifisch, 
also nicht geschlechtsspezifisch, beim Fehlen der Gonaden. 3. Or
gane alternativer Reaktionsnorm nicht fUr Gonadenhormone, son
dern die Geschlechtsdifferenzierungsstoffe, die somit geschlechts
spezifisch sind, gleich, was mit den Hormonen geschieht. 

Diese Anschauungen, die aus den Intersexualitatsexperimenten 
mit Lymantria abgeleitet waren und die Befunde an Wirbeltieren 
mit ersteren zu einer einheitlichen Betrachtungsweise verbanden, 
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haben sich durchaus als richtig erwiesen und folgen auch aus allem, 
was wir iiber die Vogel gehort haben. Tatsachlich haben auch 
andere Autoren mehr oder weniger ahnliche Gedanken aufgestellt, 
die nur durch Nichtberiicksichtigung (TANDLER, LIPSCHUTZ, PE
ZARD) odeI' nicht geniigend klarer Zuziehung (ZAWADOWSKY) des 
Genetischen und der Verhaltnisse del' Wirbellosen zu Formulie
rungen gefiihrt haben, die geeignet sind, Verwirrung zu stiften. 
Da ist zuerst der von Hormonforschern seit TANDLER benutzte 
Begriff des asexuellen Soma. Die "neutrale" Form, die nach 
Kastration beider Geschlechter entsteht, soli die asexuelle Form 
sein. Dies ist abel' ein durchaus irrefiihrender Begriff: nicht eine 
asexuelle FOl'm entsteht, sondern ein gonadenloses Mannchen odeI' 
Weibchen, dessen Organe von alternativer sexueller Reaktions
norm sich nur artspezifisch entwickelt haben. (Dies hatte iibrigens 
schon TANDLER ganz richtig eingesehen, sprach abel' trotzdem 
von asexuell.) Ob die verbleibenden sexuellen Differenzen dieser 
Formen, also del' Kastraten, groB odeI' klein odeI' gar nicht sicht
bar sind, hangt ausschlieBlich davon ab, ob es Zellgruppen und Or
gane gibt, die, ohne die alternative Reaktionsnorm auf Ho:rmonen
reiz zu haben, doch alternativ auf die geschlechtsdifferenzierenden 
Stoffe innerhalb del' Zellen wahrend der Entwicklung reagiert 
haben; d. h. generell ausgedriickt, die je nach dem Besitz von XX 
oder XY unabhangig von den Hormonen genetisch und sichtbar 
verschieden sind. Gibt es nun bei den Vogeln solche Charaktere? 

An dieser Stelle miissen zuerst die Ausfiihrungen ZAWADOWSKYS 
zum gleichen Gegenstand erwahnt werden, der sich von den Hor
monenforschern am meisten mit diesel' allgemeinen Seite des 
Problems bescha£tigt hat. Ich glaube, daB ZAWADOWSKYS An
schauungen (seit 1922) ill wesentlichen die gleichen sind wie die 
meinigen, abgesehen davon, daB seine Ausdrucksweise viele Un
klarheiten enthalt und die genetische Seite des Problems ihm nicht 
geniigend gelaufig ist. ZAWADOWSKY spricht von einer Aquipoten
tialitat der Gewebe der beiden Geschlechter, was mit meiner alter
nativen Reaktionsnorm identisch ist, wenn er es auch fiir eine 
neue, von del' der Genetiker abweichende Anschauung zu halten 
scheint und den einfachen entwicklungsphysiologischen Sinn durch 
Buchstabenformulierungen unnotig verschleiert. Auch er spricht 
von einer asexuellen Form, meint es abel', wie seine weiteren Er
orterungen zeigen, nicht wirklich, wie etwa LIPSCHUTZ. Er teilt 

22* 
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die sekundaren Geschlechtscharaktere ein in 1. eusexuelle, d. h. 
solche, die von den Gonadenhormonen abhangig sind, 2. pseudo
sexuelle, die von den Hormonen unabhangig sind, 3. asexuelle, die 
iiberhaupt nichts mit dem Geschlecht zu tun haben und 4. somo
sexuelle, die genetisch bedingt und hormonunabhangig sind. Gegen 
den ersten Begriff der Eusexuellen, also etwa Hahnenkamm, ist 
nichts einzuwenden. Die pseudosexuellen Merkmale waren die 
.Artcharaktere, wie sie bei Kastration in beiden Geschlechtern 
identisch sichtbar werden, also etwa das Kastratengefieder. Da 
aber das Hahnengefieder diesem Artgefieder des Kastraten sehr 
ahnlich ist, so ware es auch als pseudosexuell zu bezeichnen. Das 
ist aber meines Erachtens ein Nacbteil, da bei verschiedenen Ob
jekten zweifellos, wie z. B. aus PEzARns Angaben hervorgeht, die 
beiden Gefieder nicht identisch sind. Wollte man den Ausdruck 
pseudosexuell beibehalten, so konnte man ihn nur fUr eines von 
beiden anwenden. Die Bezeichnung asexuell ist iiberfliissig; und 
die Bezeichnung somosexuell nicht einwandfrei, wenn man etwas 
Genetisches kennzeichnen will. Wir verzichten deshalb auf die 
Benutzung dieser Bezeichnungen. Sachlich deckt sich eusexuell 
mit hormonal bedingten Geschlechtscharakteren (die natiirlich 
eine bestimmte genetische Beschaffenheit, verscbieden nach Art 
und Rasse, zur Voraussetzung haben. Die Hormone entscheiden 
iiber die Alternative; was dabei im einzelnen herauskommt, hangt 
von der genetischen Beschaffenheit, der Erbformel des Vogels ab.) 
Somosexuell deckt sich mit genetisch bedingten Geschlechtscharak
teren (XX oder XY ohne alternative Reaktion mit Hormonen); 
pseudosexuell enthalt aber zwei Dinge, namlich 1. die Artcharak
tere bei Ausfall dar Entscheidung der Alternative (keine Hormone 
wirksam), 2. solche hormonabhangige Charaktere, die im einen Ge
schlecht dem .Artcharakter ahnlich sind. Theoretisch ist es denk
bar, daB in einem Fall diese beiden Dinge phanotypisch identisch 
sind, und zwar mag der Artcharakter dem des Mannchens odei' 
Weibchens mit normalen Hormonen gleichen; in einem anderen 
Fall mag aber der .Artcharakter von beiden hormonbedingten Ge
schlechtscharakteren verschieden sein. Ich zweifle nicht, daB 
innerhalb der Gruppe der Vogel bei Ausdehnung der Versuche auf 
andere .Arlen aIle drei Typen nebst Zwischenstufen gefunden 
werden. 

Wir kommen nun wieder zu unserer Frage zuriick betreffend 
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das V orkommen rein genetisch bedingter Geschlechtscharaktere 
bei Vogeln. Eine einfache Uberlegung, die ebenso auch von ZA
WADOWSKY (1929) und LILLIE (1927) angestellt wurde, zeigt, daB 
in diesel' Frage zwei Teilfragen zu unterscheiden sind: 1. Zeigen 
die an ausgebildeten, also aus dem Ei geschlupften Vogeln er
haltenen Resultate, daB es solche Geschlechtscharaktere gibt, 
die nicht von Hormonen beeinfluBt sind ~ 2. Steht es fest, daB die 
gleichen Charaktere auch nicht wahrend der Embryonalentwick
lung durch eine hormonale Alternative entstanden sind und viel
leicht nul' nachher aus entwicklungsphysiologischen Grunden nicht 
mehr umstimmbar sind ~ 

Was die erste Frage betrifft, so ist es wohl sichel', daB es Ge
schlechtscharaktere gibt, die in den Kastrations- und Transplan
tationsversuchen unbeeinfluBt bleiben. ZAWADOWSKY hat kiirzlich 
(1929) diese Charaktere auf Grund seiner Erfahrungen zusammen
gestellt (seine "somosexuellen" Merkmale). Beim Huhn sind es 
die Korperdimensionen, die Eileiter, das Krahen und gewisse 
Sexualinstinkte. Bei Fasanen sind es KorpergroBe, Eileiter und 
Sporen. Bei Enten sind es Stimme und Stimmapparat und Schna
belfarbung. Er halt es abel' fur moglich, daB diese Charaktere doch 
auch hormonal kontrolliert, nUl' nach del' Embryonalzeit nicht mehr 
umwandlungsfahig sind. Das verschiedene Verhalten del' Sporen 
bei Huhn und Fasan deutet abel' doch auf verschiedene genetische 
Grundlage, d. h. alternative Reaktionsnorm beim Huhn, keine 
solche beim Fasan. Damit sind wir abel' bereits bei del' zweiten 
Frage, auf die vorderhand keine entscheidende Antwort gegeben 
werden kann; es ist moglich, daB es rein genetisch determinierte 
Geschlechtscharaktere gibt, die auch in del' Embryonalzeit von den 
Gonadenhormonen unahangig sind. Ein Beweis ist abel' noch nicht 
erbracht und durfte wohl nul' erbracht werden konnen, wenn es 
gelingt, auch bei Vogeln echte zygotische Intersexualitat zu er
zielen. 

Damit kommen wir nun zum zweiten Hauptproblem, del' Frage, 
wie die genetische Grundlage auf die Differenzierung des primaren 
Geschlechts und die Hormonenproduktion wirkt. Wenn wir uns 
mit einer generellen Antwort begnugen, so besteht wohl die von 
mil' fruher (1916, 1917, 1920) ausgefiihrte Antwort immer noch 
zu Recht: Die XY- bzw. XX-Konstitution, oder, was das gleiche 
ist, die in ihren Proportionen aufeinander abgestimmten F- und 
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M-Gene kontrollieren durch die Geschwindigkeit der F- und M
Reaktionen das Uberwiegen der einen oder anderen geschlechts
determinierenden Stoffe, durch die die alternative geschlechtliche 
Reaktionsnorm entschieden wird. Wahrend dieser V organg aber 
bei den Insekten sich in allen Korperzellen oder Organanlagen ab
spielt, bedingt er beim Wirbeltier nur die Differenzierung der 
Geschlechtsdriise, die dann selbst in Gestalt der Hormonenproduk
tion die Kontrolle iiber die weitere sexuelle Morphogenese zentra
listisch iibernimmt. Die Schwierigkeiten beginnen aber, wenn man 
versucht, diese allgemeine und wohl kaum bestreitbare Losung 
auf die Einzeltatsachen anzuwenden, die fiir die Vogel in den 
letzten 10 Jahren gefunden wurden und die Beziehung zwischen 
Genetischem und Hormonalem konkret auf aIle embryologischen 
und experimentellen Befunde zu beziehen. 

Der erste zu erortemde Punkt ist, wie auch schon bei den 
Amphibien und spater wieder bei den Saugetieren, die embryonale 
Anlage der Gonaden. Es kann wohl keinem Zweifel unterliegen, 
daB die Gonaden aus zwei differenten Teilen entstehen, der Rinde 
und dem Mark und daB im normalen Geschehen die Rinde den 
ovarialen Teil, das Mark den Hodenteil reprasentiert. Es wird 
also in der Morphogenese der Gonade der Vogel nicht durch die 

!--Proportion entschieden, ob sich ein Hoden oder Eierstock ent

wickelt, so wenig wie dadurch entschieden wird, ob sich ein WOLFF
scher oder MtiLLERscher Gang anlegt. Sondem es werden fiir die 
Gange ebenso wie fiir die Gonaden das Material fUr den Aufbau 
fiir beide Moglichkeiten bereitgestellt und dann erst entschieden, 
welches Material, Rinde oder Mark, MtiLLERScher oder WOLFF
scher Gang' benutzt werden solI. Wenn wir uns den Unterschied 
dieses Verhaltens zu dem der Insekten klarmachen wollen, so 
konnen wir vielleicht als Beispiel die Antennenanlage nehmen. Es 
wird eine solche Anlage gebildet und im Laufe der EntwickIung 

entscheidet die !-Situation dariiber, ob sie sich mannlich oder 

weiblich differenziert. Bei den Vogeln hiitten wir ein paralleles Ver
halten etwa bei der Federanlage, aber mitdem Unterschied, daB nicht 

die ~-Situation in ihrenZellen, sondem die Zufuhr der Hormone von 

auBen die Entscheidung herbeifiihrt. Anders bei der Wirbeltier
gonade: Giibe es bei den Insekten fUr ihr Verhalten eineParallele 
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in der Entwicklung der Antennen, dann miiBten getrennte Imagi
nalscheiben fiir Antennen miinnlichen oder weiblichen Typs ge
bildet werden, von denen aber nur die eine sich weiter differenziert. 
Mit anderen Worten, die Gonade der Vogel ebenso wie die Ausfiihr
giinge werden nicht als Zellgruppe angelegt, der eine alternative 
Reaktionsnorm zukommt, sondern die Zellgruppe der Anlage er
leidet friihzeitig unabhiingig von der Entscheidung iiber das Ge
schlecht eine determinative Unterteilung mit verschiedenen pro
spektiven Potenzen, vergleichbar der Unterteilung eines Eies in 
prospektives Ektoderm und Mesoderm; also ein V organg, den ich 
generell als Schichtung bezeichnete (1927 d) und den LThLIE (1929) 
embryonale Segregation nennt. 

Dadurch ist nun fiir die Beziehung zwischen der genetischen 

Situation, d.h. der !--Proportion und dem davon kontrollierten Ent

wicklungsgeschehen eine ganz andere Basis gegeben als bei den 

Insekten: Die !--Situation hat zu entscheiden, ob die corticale 

oder die medullare Partie der Gonade sich auf Kosten der anderen 
entwickelt. Es liegt kein Grund vor, fiir diese primiire Entschei
dung etwas anderes verantwortlich zu machen als auch sonst, 
niimlich die relative Quantitiit der F- und M-Stoffe, die als Folge 
der Kette: Quantitiit der Geschlechtsgene - Geschwindigkeit der 
Produktion der determinierenden Stoffe, vorhanden ist. Die 
Schwierigkeiten beginnen erst, wenn wir nun wissen wollen, wie 
die weitere Kette der Determinationen abfiiuft. Folgendes ist 
denkbar: 1. Der Sieger in dem Rennen der F - und M -Reaktionen, 
also Medulla oder Cortex, beginnt zuerst die Determinationsstoffe 
der weiteren Entwicklung zu bilden oder aber er bildet sie in groBe
rer Quantitiit und deshalb differenziert sich Cortex oder Medulla 
auf Kosten des anderen. 2. Diese Determinationsstoffe zweiter Stufe 
mogen identisch sein mit Gonadenhormonen oder aber sie mogen eine 
spezifische Art nur embryonaler Stoffe sein, die wir als Hormone 
im weiteren Sinne betrachten konnen, oder mit HERBST als forma
tive Reize bezeichnen konnen oder mit HARMS als Harmozone oder 
mit WITscm dem SPEMANNschen Organisator gleichsetzen kannen. 
3. Die Urgeschlechtszellen, die auBerhalb der Gonade gebildet 
wurden (SWIFT usw.) und in diese einwandern, magen selbst schon 

durch die ~-Situation, d. h. ihre Geschlechtschromosomenkonsti-
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tution, zu Eiern oder Spermiocyten determiniert sein, d. h. sie be
sitzen die alternative Reaktionsnorm, iiber die wie bei den 1n-

sekten durch die ~-Situation in ihnen selbst entschieden wird. 

1st dem so, dann miissen die Gonocyten in die ihnen gleich deter
minierten Teile, Rinde oder Mark, einwandern. 4. Bei der gleichen 
Annahme ware es aber auch denkbar, daB die Annahmen unter 
Nr.3 falsch sind, sondern vielmehr die weiblich determinierten 
Gonocyten nur in die Rinde einwandern, umgekehrt die mann
lichen ins Mark, bevor diese Teile mit ihrem spezifischen Wachs
tum begonnen haben, das erst durch die eingewanderten ge
schlechtsspezifischen Gonocyten bestimmt wiirde. 5. Es ware 
denkbar, wie dies wohl WITSCHI zuerst postuliert hat, daB die An
nahmen von Nr. 3 fiir Rinde und Mark zutreffen und daB die Gono
cyten gar nicht durch ihre eigene Chromosomenbeschaffenheit de
terminiert werden, sondern durch die Hormone, oder, wie wir es 
nennen wollen, der Rinde bzw. des Marks (also die Stoffe 2. Stb.fe), 
in die sie auf ihren Wanderungen gelangen. 

Wie stellen sich nun die bisher bekannten Tatsachen zu diesen 
Moglichkeiten ~ Die folgenden Befunde sind in Betracht zu ziehen: 
1. Aile Versuche, die embryonale Geschlechtsdifferenzierung durch 
die Hormone der fertigen oder der embryonalen Gonade zu beein
flussen, haben im Gegensatz zu den Amphibien ein negatives Re
sultat gehabt. Daraus kann man schlieBen, daB die echten Gonaden
hormone, die die Alternative der sekundaren Geschlechtscharak
tere zu entscheiden vermogen, bei den Vogeln wenigstens nicht 
identisch sind mit den Stoffen, die als Folge der genetischen Kon
stitution die pritnare Geschlechtsdifferenzierung bedingen. Wie 
man diese dann bezeichnen will, ist Geschmacksache (siehe oben 
Punkt 2). 2. Die Frage nach del' Determination del' Geschlechts
zellen selbst kann auf Grund des vorhandenen Tatsachenmaterials 
noch nicht entschieden werden. Wir wissen, daB z. B. mehr Ur
geschlechtszellen in die linke als in die rechte Gonade einwandern 
und mehr in die Rinde als ins Mark. Ob sie aber geschlechtlich 
schon determiniert sind odeI' ob sie erst an Ort und Stelle unter 
der Wirkung der lokalen Determinationsstoffe, der Rinden- oder 
Markstoffe, determiniert werden, laBt sich zunachst nicht sagen. 
An Tatsachen, die fiir die Beurteilung dieser Frage in Betracht 
kommen, ware zu erwahnen: Normalerweise entwickeln sich Ei-



Diskussion. 345 

zellen nur aus dem Rindengewebe und Samenzellen aus dem Mark
gewebe. Aber es liegt kein Grund vor, an FELLS Angaben zu 
zweifeln, daB es eine Rindenwucherung ist, die die SamenkanlHchen 
der geschlechtsumwandelnden Renne liefert, und ebenso an CARl
DROITS Befund, daB die Rinde des transplantierten Ovars Samen
kanalchen bildenkann. (Bei Saugetieren wird uns der entsprechende 
Befund begegnen.) Daraus konnte man folgern, daB, in dem alten 
Tier wenigstens, auch aus Rindenmaterial Samengewebe ent
stehen kann, was bedeuten konnte, daB die physiologische Be
schaffenheit dieses Gewebes sich von weiblicher Determination 
zu mannlicher geandert hat. Ob sich das aber auf eine primare 
Determination der Urgeschlechtszellen oder auf eine abhangige 
Determination durch das Rindengewebe bezieht, laBt sich nicht 
sagen. Vergleichende Gesichtspunkte lassen das letztere wahr
scheinlicher erscheinen. 3. Fiir den letzteren SchluB, die WlTSCill
sche Anschauung, sprechen die Befunde an dem rechten Ovar. 
Dies kann sich ja, wie wir vor allem durch DOMM wissen, zu einem 
Ovar, einem Roden oder einem Ovotestis entwickeln, wenn das 
linke Ovar entfernt wird. DOMM und LILLIE neigen dazu, zu 
glauben, daB dies Resultat nur davon abhangt, ob die rudimentare 
rechte Gonade noch kleinere oder groBere Teile der Rindensub
stanz enthalt. Wenn die linke Gonade, ebenfalls im gleichen Ver
such, auch einen Roden regeneriert, so kame es daher, daB bei der 
Operation nur Markteile iibriggeblieben sind, die sich nur zu einem 
Roden umbilden konnen. Aber da gibt es Schwierigkeiten. War
um verhindert nicht die Rinde, wenn sie vorhanden ist, ebenso 
wie beim weiblichen Embryo die Entwicklung eines Rodens aus 
dem Mark? Die Gonade muB dann doch physiologisch von der 
embryonalen verschieden sein. Es ware fiir die weitere Klarung 
sehr wichtig zu wissen, ob nicht vielleicht bei der Umbildung der 
rechten Gonade auch Rindenwucherungen Rodengewebe bilden; 
diese entscheidende Frage ist aber noch nicht gelost. Dann kommt 
aber ein zweiter merbviirdiger Punkt: Nach einiger Zeit wird bei 
den Vogeln mit regenerierter rechter Gonade, wie wir sahen, neben 
der mannlichen auch die weibliche Rormonproduktion wieder her
gestellt, auch wenn kein Ovarialgewebe vorhanden ist. Dahinter 
steckt ein durchaus ungelostes Problem. 

Wollen wir versuchen, aus all diesen Tatsachen und Uber
legungen eine generelle V orstellung abzuleiten, so scheint mir 
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nach dem gegenwartigen Stand unseres Wissens unsere alte An
schauung, die dann von CREW und BONNIER fiir ihre Faile ange
wandt wurde, immer noch am weitesten zu fiihren, besonders wenn 
sie um den mehrfach zitierten Gedankengang WITscms bereichert 
wird. Die gesamte Situation ware dann etwa folgendermaBen dar
zustellen: Das primar auf Grundlage der allgemeinen genetischen 
Beschaffenheit gegebene Material fiir die geschlechtliche Differen
zierung ist das Rinden- und Markmaterial der Gonade (ent
sprechend den MtiLLERschen und WOLFFschen Gangen). An einem 
bestimmten Zeitpunkt der Embryonalentwicklung entscheidet die 

Proportion ~, wie wir sie in dem bekannten Schema der Reak

tionskurven ausdriicken konnen, also die relative Quantitat der ge
schlechtsdeterminierenden Stoffe, dariiber ob die Rinde oder das 
Mark das starkere Wachstum einschlagt (F>M Rinde, F<M 
Mark). Die geschlechtsdeterminierenden Stoffe mogen nun gleich
maBig in Rinde und Mark gebildet werden, und zwar weibliche, 
wenn F> M, mannliche wenn umgekehrt (meine alte Annahme). 
Oder aber, es moge die Rinde nur weibliche, das Mark nur mann
liche Determinationsstoffe hervorbringen konnen. 1m ersteren 
Fall heiBt die Kette 

F / Rinden- (oder Mark-) wachstum 
M~ weibl. (oder mannl.) Determinationsstoffe 

1m zweiten Fall (WITscms Annahme) hieBe die Kette 

; ---+ Rinden- (oder Mark-) wachstum, ---+ weibl. (oder mannl.) Stoffe. 

Die Geschlechtszellen selbst werden dann geschlechtlich deter
miniert nach der ersten Annahme durch die in der Gonade vor-

handenen Determinationsstoffe, dem Produkt der ~-Proportion; 
nach der zweiten Annahme nur durch ihre Lage in Rinde oder 
Mark. Welche Annahme richtig ist, laBt sich im Augenblick nicht 
entscheiden, wird aber sicher friiher oder spater durch Tatsachen 
entschieden werden konnen. (Wir werden bei den Saugetieren 
Tatsachen kennenlernen, die mehr fiir die erstere Annahme 
sprechen.) Erst wenn diese primare Determination abgeschlossen 
ist, produziert das iiberwiegende Gewebe seine spezifischen defini
tiven Hormone. Es ist durchaus wahrscheinlich, daB nur das Rin
dengewebe und seine Derivate weibliche und nur das Markgewebe 
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mannliche definitive Hormone zu produzieren imstande sind, und 
daB diese Fahigkeit eine primare Differenzierung bedeutet, nur an 
das Gewebe gebunden ist, gar nichts mit del' geschlechtlichen De
termination zu tun hat und von fur auch dauernd unabhangig 
bleibt. Sind beidel'lei Gewebe in geniigendem MaBe vorhanden, so 
produzieren sie auch beiderlei Hormone, gleichgiiltig wie sich die 
eigentliche geschlechtliche Determination verhalt. Dies ware die 
Erklarung fiir das spatere Verhalten del' links kastIierten Hennen. 

Es scheint nun, daB die F- und M-Reaktionen im Weibchen 
ebenso wie bei anderen Tieren so ablaufen, daB sie friiher odeI' 
spateI' einen Schnittpunkt haben, wie wir schon of tel'S am Kurven
schema zeigten. Bei rein zygotischer Geschlechtsbestimmung be
deutete dies Geschlechtsumkehr vom Drehpunkt abo Tritt nun 
bei den Vogeln diesel' Drehpunkt kurz nach dem Schliipfen ein, 
was ist die Folge~ Die zu erwartende Geschlechtsumkehr kann 
nicht eintreten, weil in del' Gonade del' Rindenteil ja bereits auf 
Kosten des Markteils ausgebildet ist und in diesem Zustand nach 

Umdrehung des !--Verhaltnisses ein Uberwiegen des Markteils 

rein entwicklungsmechanisch nicht mehr moglich ist. Sobald abel' 
durch Krankheit, Altersinvolution odeI' experimentelle Entfernung 
die Rinde dem Mark den Weg zur Entwicklung freigibt, wird dieses 
sich mannlich differenzieren und das Geschlecht wandelt sich urn. 
1st unsere oben ausgefUhrte Annahme richtig, daB Rinde und Mark 

beide von del' ~-Proportion gleichzeitig beherrscht werden, dann 

ware die Lage etwas anders, namlich sowohl Rinde wie Mark 
wiirden sich, sobald es mechanisch moglich ist, mannlich um
wandeln. Die Ergebnisse von FELL und CARIDROIT machen letz
teres wahrscheinlicher. Diese Erklarung del' Altersumwandlung, 
die, wie gesagt, CREW: von mil' iibernahm, scheint mir nach wie VOl' 
die richtige. Ob die Anwendung des gleichen Prinzips auf die Um
wandlung del' rechten Gonade, wie es BONNIER ausgefiihrt hat, 
durchfiihrbar ist, miissen die Experimente zeigen, 1ch halte es 
ebenfalls fiir wahrscheinlich, wenn es sich wohl auch ergeben wird, 
daB del' Zeitpunkt des Schnittpunkts del' F- und M-Kurven, den 
BONNIER auf den dritten Tag legt, groBeren Schwankungen unter
worfen sein mag. 

Es sei schlieBlich nochmals auf die friiheren Bemerkungen 
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dariiber hingewiesen, daB es bei den Vogeln im Gegensatz zu den 
Amphibien noch nicht gelungen ist, experimentell die embryonalen 
Determinationsstoffe (2. Stufe) nachzuweisen, obwohl ihre An
nahme notwendig ist. In den Ausfiihrungen dieses Abschnitts 
waren sie identisch mit den Determinationsstoffen, ftir die wir oben 

die Beziehung zur ! -Grundlage im Schema S. 346 diskutierten. 

4. Die Saugetiere. 
1m Prinzip verhalten sich die Saugetiere nicht viel anders wie 

die Vogel. Aber viele Einzelheiten sind bei ihnen wegen der Be
deutung fUr den Menschen besser durchgearbeitet, und speziell die 
sexuellen Zwischenstufen haben viel Beachtung gefunden. In der 
Darstellung kOnnen wir die gleiche Reihenfolge einhalten wie bei 
den Vogeln. 

a) Das genetische Geschlecht. 
FUr sehr viele Saugetiere steht cytologisch fest, daB das Mann

chen heterogametisch ist und eine deutlich sichtbare X Y-Gruppe 
besitzt (siehe vor allem die Arbeiten von PAINTER, Literatur bei 
SCHRADER 1928). Merkwiirdigerweise ist aber noch kein vollig ein
wandfreier Fall einer geschlechtsgebunden vererbten Eigenschaft 
bekannt geworden, wenn wir den Menschen ausnehmen, der hier 
getrennt behandelt wird. 

b) Morphologisches. 
FUr das Verstandnis der intersexuellen Zustande ist es wieder 

wichtig, die Morphologie der normalen Geschlechter in den Haupt
ztigen vorauszuschicken. 

a) Die Gonaden. 
'Die Gonaden der Saugetiere haben in allen wesentlichen Punk

ten den gleichen Bauplan und die gleiche Entwicklung wie die 
der Vogel, und die entscheidenden Punkte sind seit den klassischen 
Arbeiten von W ALDEYER genau bekannt. Von neueren Autoren 
nennen wir nur die letzten, die Bau und Entwicklung bereits im 
Hinblick auf die heutigen Probleme untersuchten, DE WINIWARTER 
U. SAINTMONT (1912), KOHN (1921), BRAMBELL (1930), und weisen 
auBerdem auf die ungeheure Literatur tiber die feinste Anatomie 
der Gonaden hin, besonders in Bezug auf das Problem der inter
stitiellen Zellen (siehe STIEVE 1921). 
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Wie bei den VogeIrl entsteht auch im Saugerembryo zuerst in 
beiden Geschlechtern eine identische indifferente Gonade, die sich 
aber im mannlichen Geschlecht etwas schneller als im weiblichen 
differemiert. 

Es sei gleich an dieser Stelle bemerkt, daB man oft derartige Unter
schiede mit der Heterogametie eines Geschlechts zusammenzubringen 
suchte; das gleiche gilt fiir die Organisation des Vogelovars mit Medulla 
nnd Cortex, wahrend der Hoden nur aus Medulla besteht, fiir die Leichtig
keit der Umwandlung in nur einer Richtung und vieles andere. Solche 
AuBerungen sind nur moglich, wenn man gar nichts von der weiteren 

Analyse des Problems weiB (die !-Proportion); sie finden auch rein 

auBerlich keine Anhaltspunkte in den Tatsachen. Denn die schnellere 
Differenzierung des Hodens trifft z. B. in gleicher Weise zu fiir Schmetter
linge, Vogel und Saugetiere, nnd auch alle anderen zur Illustration solcher 
Gedankengange zusammengebrachten Dinge sind fiir Vogel (XY = Sj2) und 
Saugetiere (XX = Sj2) identisch. 

Die primitive Anlage, die Keimplatte, besteht aus dem ver
dickten Peritonealepithel mit dazwischenliegenden Geschlechts
zellen. Von diesem wachst, ebenso wie wir es bei Vogeln beschrie
ben, eine erste Proliferation von Epithelzellen, die Sexualstrange, 
in die Tiefe, voneinander getrennt durch Bindegewebe. Nahe dem 
Hilus der Gonade vereinigen sie sich mit einem N etzwerk von 
Strangen, dem Rete, das nach der Meinung der meisten Autoren 
der Nephrostomgegend der Urnierenkanalchen entstammt und das 
die Verbindung mit diesen Kanalchen herstellt. Entwickelt sich 
nun aus dieser prinzipiell in gleicher Weise bei beiden Geschlechtern 
angelegten Gonade ein Hoden, so kommt dies so zustande, daB die 
Sexualstrange sich zu den SamenkanaIchen umbilden, indem die 
Geschlechtszellen an ihren Wanden sich vermehren, die anderen 
Epithelzellen zu SERTOLIschen Zellen werden, schlieBlich ein Ka
nallumen sich bildet und durch das Rete testis die Verbindung 
zur Urniere (spater Epididymis) und damit zum WOLFFschen Gang, 
dem Harnleiter, hergestellt wird. Das Keimepithel bildet sich 
zuruck und wird durch eine bindegewebige Schicht, die Tunica al
buginea, von den Hodenkanalchen, also der Markschicht, getrennt. 
Spater ist von dem Epithel nur eine dunne Schicht von Platten
zellen ubrig. Als bemerkenswerte Besonderheit sei dazu noch der 
Befund von BRAMBELL (siehe 1930) erwahnt, daB beim Mause
embryo in der Rindenschicht vor ihrer Riickbildung eine platten
formige rudimentare Proliferation einsetzen kann, parallel der des 
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Eierstocks, die aber wieder ruckgebildet wird. Ferner verlauft die 
Bildung der Markstrange bei der Maus nicht so schematisch wie 
hier dargestellt, sondern es wird eine solide Epithelzellmasse durch 
em wucherndes Bindegewebe erst in die Markstrange zerlegt. 

l~bb. 149. Schema"der Anlage der Keimdriise in Form der Keimplatte. U Urgeschlechtszelle. 
- (Nach KOHN.) 

Zwischen den Hodenkanalchen treten schlieBlich die interstitiellen 
Zellen auf, die nach manchen Autoren mesenchymatoser Herkunft 

Ri _ ~~ 

....• -
Abb. 150. Keimdriisenanlage mit der ersten Proliferation der Sexualstriinge. Ri Rinde, 

S Sexualstriinge. (Schema nach KOHN.) 

sind, nach anderen aus den Markstrangen stammen (siehe oben bei 
Vogeln). 

Wird aus der primaren Gonade ein Ovar, so bleibt sie etwas 
langer undifferenziert, und es folgt dann die schon fur die Vogel 
beschriebene sekundareProliferation der Rindenstrange, des eigent-
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lichen weiblichen Keimgewebes. In Abb. 149, 150, 151, 152 sind die 
bisher beschriebenen V organge schematisch dargestellt, namlich 
die primitive Keimplatte (149), die erste Proliferation der Mark
strange (150), die Differenzierung eines Hodens unter Rudimen
tierung des Cortex (151) und die des Ovars durch die sekundare 
Proliferation der Rinde (152). Wahrend nun im Hoden die Mark
strange bei der weiteren Differenzierung im V ordergrund stehen, 

Abb. 151. Weiterentwicklung zum Hoden. h Hodenkaniilcben, z Zwiscbenzellen, r Rete 
testis, u Urnierenverbindung, fl) WOLFFscber Gang. (Scbema nach KOHN.) 

werden diese umgekehrt im Ovar weitgehend zuruckgebildet. 
Vielfach werden sie fast voilstandig aufge16st und von Binde
gewebe verdrangt und finden sich nur noch als Rudimente am 
HHus des Ovars. Doch ist dies bei verschiedenen Spezies ganz ver
schieden, ja es kann sogar typisch sein, daB die Markstrange sich 
ahnlich wie beim Hoden stark weiterentwickeln (natiirlich ohne 
Spermatogenese) und zeitlebens erhalten bleiben. Abb. 153 zeigt 
einen Schnitt durch das Ovar eines jungen Fuchses mit starker 
Markentwicklung, und Abb. 154 den merkwiirdigen Fall des Maul-
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Abb. 152. Weiterentwicklung zum Ovar. Bezeichnungen wie Abb. 151. Ferner: R Rinde, 
m Markstrange. (Schema nach KOHN.) 

" Abb. 153. Schnitt durch das Ovar eines iungen Fuchses. R Rinde, M Markstriinge , r Rete. 
(Nach BtiHLER aus KOHN.) 
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wurfs, bei dem sich das Mark zu einem auBerIich abgeteilten mach
tigen, hodenahnIichen Teil entwickelt, dem die Rinde nur kappen
artig aufsitzt. 

In den Rindenstrangen, die vorwachsen (und die Markstrange 
in den typischen Fallen verkiirzen), so daB sie schIieBIich die Masse 

Abb. 154. Schnitt durch das Manlwnrfsovar zur Zeit der Geschlechtsruhe. f Follikel im 
funktionellen Ovar, t hodeniihnlicher Teil mit Markstriingen. (Nach KOHN.) 

des Ovars bilden, wachsen die Ovocyten heran und bilden die cha
rakteristischen Follikel. Aber dieser ganze erste Schub von Ei
zellen soll degenerieren, wie wir es auch schon von den V6geln 
harten. In der Pubertat findet dann eine dritte Wucherung vom 
Keimepithel her statt, die erst die endgultigen Eizellen Iiefert. Die 
Bildung der Eifollikel und spater der Corpora lutea brauchen wir fur 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 23 
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unsere Zwecke hier nicht zu beschreiben. Dagegen muB auf einen 
wichtigen Punkt hingewiesen werden: Wahrend der Embryonal
entwicklung konnen sich auch in den Markstrangen des Ovars 
Geschlechtszellen entwickeln, und zwar sind es richtige Eizellen, 
die zur Bildung einer Art Follikel fiihren, die spater wieder degene
rieren. Dieser Punkt ist von Wichtigkeit fiir die Probleme, die wir 
bei den Vogeln (siehe S. 343) aufgeworfen haben. Sie schlieBt die 
Moglichkeit aus, daB in dem normalen Ovar die hodenahnlichen 
Markstrange mannliche Determinationsstoffe bilden. Entweder 
sind die Geschlechtszellen durch ihren eigenen Chromosomen
bestand determiniert oder aber produzieren beide Bestandteile 
des Ovars weibliche Determinationsstoffe (2. Stufe). 

fJ) Die Ausfiihrgange. 
Auch bei den Saugetieren entwickeln sich die Ausfiihrgange 

als MULLERscher und WOLFFscher Gang zunachst in beiden Ge
schlechtern gleich und zunachst ist auch dieUrogenitalverbindung 
zwischen Rete, Urniere und WOLFFschem Gang in beiden Ge
schlechtern vorhanden. Bei dem Weibchen verschwindet aber diese 
Verbindung friihzeitig. Reste der Urnierenkanalchen bleiben als 
Paroophoron haufig erhalten, weiter kranial als Epoophoron. 
Ebenso degeneriert der W OLFFsche Gang, aber Reste mogen noch 
als GARTNERscher Gang erhalten bleiben. Beim Mannchen bilden 
sich entsprechend die MULLERschen Gange zuriick, nur kranial 
bleibt ein Rudiment als sogenannte ungestieIte Hydatide erhaIten 
und kaudal ein in den verschiedenen Gruppen verschieden groBer 
Rest, der in den Anfang des Urogenitalkanals miindet und je nach 
seinem Umfang als Vagina masculinl;t oder als Uterus masculinus 
bezeichnet wird. Abb. 155 zeigt im Schema diese sexuellen Differen
zierungen. 

Die weitere Ausgestaltung der Ausfiihrgange ist bei den Einzel
gruppen verschieden. Beim Weibchen wachsen in aufsteigender 
Reihe die MULLERschen Gange von kaudal her zusammen, so daB 
zuerst eine unpaare Vagina entsteht und dahn durchweitere Ver
einigungen die Formen des Uterus duplex, bipartitus, bicornis, sim
plex (Abb. 156). Von den Tierformen, die fiir uns hier in Betracht 
kommen, b!,\sitzen die Nagetiere den U. duplex, Raubtiere, Schwein 
und Rind den U. bipartitus, Insektivoren und kleine Wiederkauer 
-den U. bicornis und die Primaten den U. simplex. 
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Beim lVIannchen ist endlich als Besonderheit noch zu erwahnen 
die Ausbildung typischer Drusen an den Ausfiihrgangen, namlich 

.If 

o 

II 

(; 

Abb. 155. Schema der Entwicklung des Uro
genitaiapparats der S1tugetiere. a Der indiffe
rente Zustand. M MULLERscher Gang, U vor
dere Urnierenkan1tIchen, G Gonade. b Die 
Differenzierung zum Weibchen. 0 Ostium tu
bae, M Eileiter, U Uterus, G GARTNERscher 
Gang, a Clitoris, P Paroophoron, EEierstock. 
c M1tnnliche Differenzierung. G gestielte Hy
datide, U ungestieite Hydatide, NNebenboden, 
M MtjLLERscher Gang, V Vas deferens, S Sa
menblase, U m Uterus mascnlinus, R Rete tes
tis, P Paradidymis, S" Sinus urogenitalis, 

a CowPERsche Driise, Pe Penis. 

Prostata und Samenblasen an der Vereinigungsstelle der Vasa 
deferentia und die COWPERschen Drusen an der Basis des Penis. 

23* 
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Letzteren sind die BARTHOLINIschen Drusen am weiblichen Uroge
nitalkanal homolog. Eine weitere Besonderheit des mannlichen 
Genitalsystems ist endlich del' Descensus testiculorum, das Herab
steigen del' Hoden durch den Leistenkanal in das Scrotum. Bei 
einer Reihe von Formen (Hyrax, Monotremen, Cetaceen usw.) 
fehlt del' Descensus, bei anderen (Nagetiere) findet er nul' 
periodisch in del' Brunstzeit statt, bei den iibrigen tritt er 
normalerweise in del' Embryonalzeit ein und kann nicht riick
gangig gemacht werden. 

tJ. bparfllvs Uterus bicorms tJ.simjl/ex 

Abb. 156. Die Uternsformen der Saugetiere. (Aus IHLE.) 

y) Das auBere Genitale. 
Auch das auBere Genitale del' Saugetiere entsteht auf Grund 

einer beiden Geschlechtern identischen Anlage. Die Einzelheiten 
del' Umbildung sind natiirlich in den verschiedenen Gruppen ver
schieden, woriiber die Spezialliteratur unterrichtet. 1m groBen 
ganzen stimmt aber del' folgende Differenzierungsvorgang, fiir den 
wir, urn uns spateI' nicht wiederholen zu miissen, den Menschen als 
Beispiel nehmen. Del' indifferente Ausgangspunkt ist in Abb. 157 a 
wiedergegeben. VOl' dem Anus liegt die primitive U rogenita16ffnung, 
die in den Sinus urogenitalis fiihrt. Sie liegt auf del' Unterseite 
einer V orw6lbung, des Phallus. Von diesem Ausgangspunkt aus 
verlauft die mannliche Entwicklung so, daB del' Phallus zum Penis 
auswachst. Die Urogenita16ffnung wird dabei zu einer Rinne aus
gezogen, die sich schlieBlich schlieBt. Starkes Wachstum an del' 
Basis des Penis entfernt die Offnung immer mehr yom After und 
bildet ein unpaares Skrotalfeld, das mit den seitlichen Skrotal
wallen ZUlli Scrotum auswachst (Abb. 157c). 1m weiblichen Ge
schlecht bildet sich del' Phallus zu del' dem Penis homologen Klito
ris urn. Die Rinne del' primitiven Urogenita16ffnung verstreicht 
und nul' die Offnung VOl' dem Anus bleibt. Das basale \Vachstull1 



Hormonale Kontrolle und hormonale Intersexualitat. 357 

wie beim Penis findet nicht statt. Die Umgebung der Urogenital
offnung wird zu den Labia minora (Abb. 157b). In manchen 
Fallen, z. B. bei den Nagern, bekommt aber auch beim Weibchen 
die Urethra, die sonst in den Sinus urogenitalis mundet, eine 
selbstandige Offnung auf der Klitoris, und in solchen Fallen (Mause) 
sind auch die auBeren Genitalien beider Geschlechter sehr ahnlich. 
Von den weiteren Einzelheiten der Differenzierung sei nur die Bil
dung der Schwellkorper erwahnt, die in Penis wie Klitoris gleich 
vorhanden sind. Beim Mannchen kommt dazu noch ein Corpus 
cavernosum urethrae. 

Uberblicken wir zum SchluB nochmals den Genitalapparat in 

Clans c/lTons 

I, 

Abb. ]57. Entwicklung der auBeren Genitalien des Menschen. a Ausgangsstadium. b 1'. c ~. 
(Aus IHLE.) 

Bezug auf die uns hier interessierenden Fragen, so sehen wir, daB 
wir wieder zweierlei Anlagen unterscheiden konnen: Erstens fUr 
beide Geschlechter identische Anlagen mit alternativer Reaktions
norm, z. B. Phallus, UrogenitalOffnung. Zweitens differentielle 
Anlagen fiir beide Geschlechter, von denen jede normalerweise nur 
weibliche oder mannliche Teile liefern kann( ~) und liefert, wah
rend die andere rudimentiert z. B. Cortex und Medulla in der 
Gonade, MULLERscher und WOLFFscher Gang. 

c) Hormonale Kontrolle und hormonale Intersexualitiit. 
Von einer Aufzahlung der Geschlechtscharaktere, fur die even

tuell eine Kontrolle durch Gonadenhormone in Betracht kommt, 
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kann abgesehen werden, da nahezu von Fall zu Fall die morpho
logischen und physiologischen Eigenschaften bei den Geschlech
tern verschieden sein k6nnen. 

Abb. 158. Nilganantilope. Oben links .$, rechts <;!, unten kastrierter Bock. 
(Nach ZAWADOWSKY.) 

a) Kastration. 
Die Kontrolle von Eigenschaften durch die Sexualhormone wird 

zunachst durch die Kastrationsversuche beleuchtet, die ja an Sauge
tieren aus 6konomischen Grunden in besonders groBem MaBstab 
ausgefiihrt sind, aber auch zu rein wissenscbaftlichen Zwecken 
in Menge durchgefiihrt sind. Es kann nicht unsere Aufgabe sein, 
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hier auch nur eine annahernd vollstandige Beschreibung der Re
sultate zu geben, fUr die auf die Handbiicher der inneren Sekretion 
hingewiesen sei. Wir beschranken uns vielmehr auf die Tatsachen, 
die fUr das Verstandnis der sexuellen Zwischenstufen, sowie fUr 
die allgemeine Beurteilung des Geschlechtsproblems und die Ein
fiigung der Verhaltnisse bei den Saugetieren in das Gesamtbild 
notwendig sind. 

1. A nnaherung an das andere Geschlecht. Wir beginnen mit Ergeb-

Abb. ]59. Ukrainisches Rind. Oben links (!, rechts \" nnten Ochse. (Nach ZAWADOWSKY.) 

nissen, die sich direkt an die bei den Vogeln gewonnenen anschlieBen, 
Durch ZAWADOWSKY (1922) sind wir lnit ein paar Tatsachen be
kannt geworden, die bis jetzt ganz isoliert stehen. Bei der Nilgau
antilope (Boselaphus tragocamelus) ist das Mannchen grau gefarbt 
und tragt ein schwarzes Haarbiischel auf der Brust, das Weibchen 
ist rot und besitzt ein weiBes Biischel. Das kastrierte Mannchen 
nimmt Haartracht und Farbe des Haarbiischels des Weibchens 
an (Abb. 158). Ebenso nimmt bei der Hirschziegenantilope (Anti
lope cervicapra) das schwarzbraune Mannchen nach Kastration die 
hellbraune Farbe des Weibchens an, der graubraune Bantengstier 
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die rotbraune Farbe der Kuh und der an schwarz en Haaren reiche 
ukrainische Steppenstier das hellgraue, fast weiBe weibliche Haar
kleid (Abb. 159). In diesen Fallen gleicht also das Kleid des 
Kastraten dem des Weibchens, umgekehrt wie bei den Vogeln. 
Dies sind aber bisher die einzigen FaIle solcher Art. 

2. Der ubliche Kastratentyp. In allen anderen Fallen, in denen 
versucht wurde, den Typus der Kastraten zu bestimmen, konnte 
man feststellen, daB weibliche wie mannliche Kastraten einander 
sehr ahnlich werden, und daB dieser neutrale Typ im wesent
lichen als infantiler Typ zu bezeichnen ist. Dies trifft nach TAND
LER und KELLER (19ll) fiir die Korperform des Rindes zu, nach 
FRANZ (1909) fiir die geschlechtlich differenten Beckenformen des 
Schafs, und soweit man sehen kann, auch fiir die Kastraten del' 
N agetiere. Man hat auch hier von einem asexuellen Typ gesprochen, 
eine Bezeichnung, die der gleichen Kritik begegnen muB, die 1\ir 
bereits frUber bei den Vogeln ausiibten. 

3. Unbeeinflupte Differenzen. Es gibt auch Geschlechtscharak
tere, die von der Kastration nicht betroffen werden. Der Hengst 
besitzt der Stute fehlende Eckzahne, beim Wallach werden sie 
womoglich noch verstarkt. 

4. Hemmungswirkung. Die haufigste Wirkung der Kastration 
auf sekundare Geschlechtscharaktere ist eine hemmende. Das be
kannteste Beispiel dafiir [Arbeiten von RORIG (1899), TANDLER 
(1910), ZAWADOWSKY (1922ff.) u. a.] sind die Geweihe der Cerviden 
und die Horner del' Cavicornier. Es gibt bekanntlich in beiden 
Gruppen Formen, in denen die Geschlechter sich im Gehorn nicht 
unterscheiden (Renntiere, viele Schaf- und Ziegenrassen, Rind
vieh), und bei ihrien ist die Kastration ohne Effekt, d. h. die An
lagen dieser Organe haben keine alternative Reaktionsnorm mit 
den Gonadenhormonen. Bei anderen Formen (Merinos chafe ) 
haben die Geschlechter verschieden lange Horner, und nach Er
wartung reduzieren sich die Horner des kastrierten Bocks. Wenn 
nur del' Bock Horner odeI' Geweihe tragt (Hirsch, Reh), so fiihrt 
rechtzeitige Kastration des Bocks zu einer volligen Verhinderung 
des Geweihwachstums. Wird abel' erst nach Ausbildung des Ge
weihs kastriert, so wird sein normaler Erneuerungszyklus und 
Wachstumsvorgang gestOrt, und es entstehen abnorme Bildungen 
(Perriickengeweihe) . 

In das gleiche Kapitel gehort die Wirkung des Hormonenaus-
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falls auf das Genitale. Versuche hauptsachlich an Nagetieren von 
STEINACH (1912ff.), SA...1'ifD (1918ff., zusammengefaBt 1926), LIP
SCHUTZ (zusammengefaBt 1924a), MOORE (1919ff.) und viele an
dere]. Jung kastrierte Nagetierbocke bringen es nicht zu einer 
normalen Entwicklung der illlleren und auBeren Genitalien, die 
auf einem infantilen Zustand stehenbleiben. Am deutlichsten ist 

a b 

d 

Abb. 160. Wirkuug der Kastratiou auf deu Peuis des Meerschweinchens. a Normal, 1 Jahr 
alt. b Kastriert mit 6 ~ronaten, Zustand im Alter von 1 Jahr. c Kastriert mit 1112 Monaten, 
Zustand im Alter von 9 Monaten. d Kastriert 1/2 Monat alt, Zustand im Alter von 7 Monaten. 

e Normaler infantiler Penis im Alter von 1/2 Monat. (Naclt LIpSCHUTZ.) 

dies an den akzessorischen Drusen wie Prostata und Samenblasen 
und am Penis zu beobachten. Das MaB des Erfolgs hangt be
greiflicherweise von der Zeit der Kastration ab, je fruher, desto 
starkere Hemmung. Abb.160 zeigt dieses Verhalten fur den Penis 
des Meerschweinchens. Entsprechendes gilt fur das kastrierte 
Weibchell, dessen Uteri eine betrachtliche Ruckbildung erfahren. 
Es sei besonders hervorgehoben, daB fur die Gonadennach Kastra
tion keinerlei Annaherung an das andere Geschlecht bekannt ist: 
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Beirn. Weibchen konnen die Ovarien nach Kastration vom Perito
nealepithel her relativ leicht regenerieren (DAVENPORT 1925 u. a.), 
die Regenerate aber sind reine Ovarien. 

5. Aufhebung von Hemmungen. Der einzige Fall dieser Art, der 
mir bekannt ist, ist das Verhalten des Mammarapparats, der ja 
auch in beiden Geschlechtern identisch angelegt ist, aber beim 
Mannchen schwach entwickelt bleibt. SELLHEIM (1898) zeigte nun, 
daB beim Ochsen der Mammarapparat, Zitzen und Driisengewebe, 
betrachtlich weiterwachst und sich auBerordent1ich von dem des 
Stiers unterscheidet. Bei Nagetieren wurde aber nichts Vergleich
bares beobachtet. Dagegen soll auch die kastrierte Kuh die Milch
produktion steigern. 

6. Erotisierung. Die Wirkung der Kastration auf den Begat
tungstrieb und die Sexualinstinkte ist unendlich oft untersucht 
(seit STEINACH 1904). Friihzeitige Kastration scheint stets die 
Sexualinstinkte aufzuheben; wird sie aber spater erst nach der 
Pubertat ausgefiihrt, so konnen die Instinkte noch lange normal 
bleiben. 

7. Mitwirkung anderer endokriner Organe. Bei der Beurteilung 
der Wirkung der Kastration muB stets im Auge behalten werden, 
daB die anderen endokrinen Driisen auf das engste mit der Gonade 
zusammenarbeiten: die Beziehungen zwischen Hypophyse und 
Gonade (SMITH, ZONDEK-AsCHHEIM, STEINACH) stehen ja gerade irn. 
Vordergrund des Interesses. Kastrationsfolgen mogen daher oft gar 
nicht geschlechtsspezifisch sein, sondern auf Veranderungen im 
allgemeinen endokrinen Gleichgewicht beruhen. Hierher gehoren 
wahrscheinlich W~chstumsveranderungen am Skelett, Fettan
haufung, Blutanderungen. Sie mahnen zur V orsicht bei Beurtei
lung des Kastratentyps. Die Einzelheiten gehOren nicht hierher, 
auf einiges werden wir spater noch zuriickkommen. In dieses Ka
pitel gehort wahrscheinlich auch der sogenannte Eunuchoidismus, 
Hemmungsbildungen im Zusammenhang mit partieller Kastration, 
Gonade:r;LSchadigung, unvollstandigem Descensus. Fiir das Ge
schlechtsproblem ist die Erscheinung unwesentlich. 

Diese kurze Zusammenfassung zeigt, daB der Ausfall der 
Gonadenhormone in der Hauptsache die sexuelle Entwicklung zum 
Stillstand bringt, und zwar in Bezug auf alle sexuell differenten 
Organe. Nicht ein asexueller, sondern ein Zustand jugendlicher 
Unreife wird hervorgerufen, der allerdings eine gewisse Ahnlich-
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keit mit dem weiblichen Zustand haben mag. Nur in den wenigen 
genannten Fallen del' sexuell differenten Farbung wird offensicht
lich das weibliche Kleid erzeugt. Es ware abel' erst noch zu be
weisen, daB dies vom Jugendkleid verschieden ist. 

Endlich muB noch generellzugefiigt werden, daB aIle Kastrations
folgen durch Wiedereinpflanzung del' gleichsinnigen Gonade aufge
hoben werden wie VOl' allem die Versuche del' genannten Autoren an 
Nagetieren immer wieder zeigten. Eine auBerordentlich umfang
reiche Literatur befaBt sich mit diesel' Frage. Die Einzelprobleme 
sind: 1. Reilt die nach Kastration transplantierte Driise ein und iibt 
sie die hormonale Funktion richtig aus ~ N eben vielen negativen Re
sultaten sind zahlreiche positive fiir beide Geschlechter erhalten 
worden. 2. 1st es moglich, den gleichen Effekt durch 1njektion von 
Driisensubstanz zu erzielen ~ Viele positive Resultate seit dem 
klassischen Versuch von BROWN-SEQUARD. 3. Kann del' gleiche 
Effekt mit Transplantation von Gonaden anderer Tierarten erzielt 
werden ~ Neben negativen Resultaten zweifellos auch viele positive. 
4. Kann del' gleiche Effekt auch durch die neuerdings chemisch iso
lierten Gonadenhormone herbeigefiihrt werden? Soweit untersucht, 
ist das del' Fall. So wichtig aIle diese Punkte fiir die Lehre von del' 
inneren Sekretion und fUr die mcdizinische Praxis sind, so lehren 
sie uns fiir die hier behandelten Probleme nichts Neues, und wir 
verweisen deshalb auf die Spezialliteratur (standig referiert in 
"Endocrinology" und "Endokrinologie"). 

f3) Maskulierung und Feminierung. 
Wie bei den Vogeln sind auch bei Saugetieren Transplanta

tionen heterologer Keimdriisen, sogenannte Maskulierungen und 
Feminierungen, vorgenommen worden. Sie gehen aIle zuriick auf 
STEINACHS grundlegende Versuche, die in allen wesentlichen Punk
ten von SAND, LIPSCHUTZ, MOORE (1. c.) mit ihren Schiilern be
stiitigt wurden. Die Versuche sind an Ratten, Meerschweinchen, 
Kaninchen ausgefiihrt, die verschieden giinstig sind; manche Ver
anderungen sind bessel' an Ratten, andere an Meerschweinchen zu 
beobachten. Von anderenSaugern liegen nur positive Befundevon 
BRANDES am Hirsch VOl' und von ROMEIS am Rund. Werden einem 
jugendlich kastrierten Mannchen Ovarien implantiert, so bleibt das 
Genitale auf seinem infantilen Zustand stehen. Ein positives weib
lichesMerkmal, das sichtlich ebensofein auf Ovarialhormone reagiert 
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Abb.161. a Normales <1 (Meerschweinchen). b Feminiertes <1 im Alter von 3 Wochen 
operiert, 6 Monate alt. Wh Warzenhof, Bw Brustwarze, GP Glans penis, Ov Stelle des 

Ovarimpiantats. (Nach STEINACH aus HARMS.) 
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wie der Huhnerkamm auf 
Hodenhormone, sind die 
Mammarorgane. Die Zitzen 
wachsen zur GroJ3e derer 
eines saugenden Weibchens 
aus und die Drusen schwel
len an, konnen sogar Co
lostrum abscheiden. Ab
bild. 161 zeigt das Verhal
ten der Zitzen. In extre
men Fallen saugen sogar 
junge Tiere am feminier
ten Mannchen. Weniger 
klar sind die Verhaltnisse 
fiir andere Charaktere. 
N ach STEINACH nehmen 
diese feminierten Mann
chen auch das mehr seidige 
Haarkleid der Weibchen 
an, ferner die geringere weib
liche KorpergroJ3e und das 
zartere Skelett. Andere Au
toren machen aber keine 
so positiven Angaben und 
exakte statistische Unter
suchungen mit positivem 
Erfolg an genugendem Ma
terialliegen noch nicht vor. 
Auch das psychosexuelle 
Verhalten wird nicht ein-

Abb. 162 a-d. Die au13eren Genita
lien eines maskulierten Meerschwein
chens-\'. a N ormales 1'. b Die Cli
torisver grii13erung. c Desgl. das Prae
putium zuriickgeschlagen. d Zum Ver
gleichkastriertes 1'. (NachLIPSCHtt'fZ.) 
e Vergrii13erte Clitoris einer 14 Mo
nate alten Hiindin, die im Alter von 
10 Tagen maskuliert wurde. Ober
Wiehe der roten, erigierten Clitoris 
durchZuriickschieben des Praeputium 

freigelegt. 
(Nach ROllErS, unvcriiffentlicht.) 
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heitlich beschrieben. Es werden Tiere beschrieben, die sich ganz wie 
Weibchen verhielten, aile Sexualreflexe des Weibchens zeigten und 
von den Mannchen als Weibchen behandelt wurden. Andere Beob
achter konnten das aber bei ihren Tieren nicht bestatigen, so daB 
wahrscheinlich diese Umstimmung verschieden ausfailt. 

Der umgekehrte Versuch der Hodentransplantation auf ka
strierte Weibchen wurde ebenfails zuerst von STEINACH (1. c.) erfolg
reich ausgefuhrt. In diesem Fall ist das Organ, das am besten 
auf die Hodenhormone anspricht, die Klitoris. LIPSCHUTZ fand 
und SAND (1. c.) bestatigte es, daB im maskulierten Weibchen die 
Klitoris zu einem penisartigen Gebilde auswachst, das aber nicht 
die Lange eines Penis erreicht und auch nicht die UrethralOffnung 
auf der Glans bekommt, vielmehr einen hypospaden Penis darstellt. 
Die Corpora cavernosa clitoridis werden zu C. c. penis, dagegen 
wird das dem Weibchenfehlende C. c. urethrae auch nicht gebildet. 
Eine volle Vermannlichung der Organe gelingt also lJicht,jedenfails 
aus entwicklungsphysiologischen Griin~en; ob sie gelingen wiirde, 
wenn man die Transplantation schon tlmbryonal ausfiihren konnte, 
werden wir spater sehen. Abb. 162 zeigt die beschriebene Um
bildung der Klitoris beim Meerschweinchen und daneben eine 
_noch starker ausgebildete penisartige Klitoris bei einer von ROMEIS 
operiertenHiindin (unveroffentlicht). Fur die anderen Geschlechts
charaktere gilt genau das gleiche (in umgekehrtem Sinn), was fur 
die Feminierung bereits beschrieben wurde, mit denselben teils 
positiven, teils weniger sicheren Angaben. Es ist schlieBlich dar
auf -liinzuweisen, daB die positiven Erfolge zweifeilos nicht so 
weitgehend sind wie bei den Vogeln. 

y) Der sogenannte experimentelle Hermaphroditismus. 
Auch diese Versuche wurden in der entscheidenden Form von 

STEINACH inauguriert. Es handelte sich darum, den gleichen In
dividuen beiderlei Geschlechtsdriisen einzuverleiben. STEINACH 
war zuerst erfolglos, wenn einem intakten Mannchen Ovarien 
transplantiert wurden und glaubte, daB ein Antagonismus zwischen 
den Hormonen existiere. Dies stellte sich abel' als Irrtum heraus, 
denn SAND, MOORE und LIPSCHUTZ vermochten Ovar auch bei 
inta~tem Hoden zu transplantieren, ohne daB, wie manche Autoren 
es geglaubt hatten, die zusatzliche Verfutterung von Nebenniere 
notig war. Besonders LIPSCHUTZ war vollstandig erfolgreich bei 
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Implantation des Ovars in die Niere; SAND benutzte dagegen die 
Methode, das Ovar in den Hoden einzuheilen und eine Art Ovotestis 
herzustellen; ferner fiihrt auch die Methode STEINACHS, dem ka
strierten Tier gleichzeitig beiderlei Gonaden zu implantieren, 
zum Ziel. 

Das Resultat erfolgreicher Versuche ist sehr einheitlich: der 
Penisapparat wird normal ausgebildet und gleichzeitig entwickelt 
sich der Mammarapparat wie beim feminierten Mannchen. Das 
Ergebnis ist also dem bei V6geln gewonnenen parallel: die Organe, 
die eine volle Entwicklung nur unter dem EinfluB bestimmter 
Hormone durchfiihren k6nnen, reagieren jedes mit seinem Hormon 
(Penis parallel Hahnenkamm, Mamma parallel Hennengefieder). 
Abb. 163 zeigt einen solchen sogenannten experimentellen Herm
aphroditen zwischen den normalen Geschlechtern. Merkwiirdiger
weise stellte SAND iibrigens fest, daB die sichtbar werdende weib
liche Hormonwirkung manchmal eintritt, wenn die Struktur des 
implantierten Ovars zugrunde geht und umgekehrt manchmal 
ausbleibt, wenn die Struktur gut erhalten ist. Nicht ganz eindeutig 
sind die Resultate in Bezug auf die psychosexuellen Eigenschaften. 
Nach STEINACH sollen sich die Tiere abwechselnd wie Mannchen 
und Weibchen benehmen, nach SAND aber verhalten sie sich par
allel mit der Mammabildung zuerst weiblich, werden dann aber 
immer mehr wieder mannlich. Sehr klar ist das aber alles nicht, 
denn SAND schreibt selbst: "Diese Verhaltnisse sind trotz jahre
langer Erfahrung schwer zu beurteilen. An dem Bisexualismus 
konnte allerdings nicht gezweifelt werden, er halt sich aber selten 
langere Zeit rein; meist gelangt also die eine der beiden Geschlechts
richtungen zur V orherrschaft." 

Auch mit dieser Versuchsgruppe sind viele Einzelprobleme 
verbunden, wie Lange der Latenzzeit bis zur sichtbaren Wirklmg 
des Transplantats, das Verhalten verschieden alter Ovarien bei 
Transplantation, Wirkung chemisch isolierter Hormone an Stelle 
der Transplantate, Beziehungen zu anderen Inkretdriisen, Be
ziehungen zum Brunstrhythmus und dessen Erfolgsorganen (Sa
menblasen, Scheidenschleimhaut). All dies sind wichtige Probleme 
der speziellen Hormonenphysiologie, die zum Teil gerade im V or
dergrund des Interesses stehen, die aber mit unserem Thema nur 
in lockerem Zusammenhang stehen und deshalb nur genannt seien. 
Auf die merkwiirdigen SchluBfolgerungen, die man aus den be-
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richteten Versuchen auf Intersexualitat und verwandte Phanomene 
ziehen wollte, wird spater eingegangen werden. 

a 

b 

Abb.163. a Normales Meersehweinehen-'j'. b Sogenannter experimenteller Hermaphrodit. 
e Normales~. Der Hermaphrodit zeigt normalen Penis und starke, Milch sezernierende 

Mammae 6-8 Woehen nach der Operation. (Nach SAND.) 
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Abb.163c. 

0) Echte hormonische Intersexualitat. 
Man kann die Feminierungs- und Maskulierungsexperimente 

als hormonische Intersexualitat bezeichnen, wenn man den Be
griff der Intersexualitat dehnt . Das jetzt zu besprechende be
ruhmte Naturexperiment der Zwillingskalber stellt aber einen Fall 
wirklicher Intersexualitat dar, der zweifellos hormonal verursacht 
ist, wobei es spater zu erortern sein wird, ob es sich urn die echten 
Gonadenhormone (3. Stufe) oder die embryonalen Hormone der 
2. Stufe handelt. Es ist seit langer Zeit nicht nur den Zuchtern, 
sondern auch denAnatornen bekannt, daB bei verschieden geschlech
tigenZwillingskalbern meistens einStierkalb und eingeschlechtlich 
abnormes Kalb geboren werden; das letztere wird Zwicke genannt 
(englisch free-martin) und kann abgesehen vonseinem sogenannten 
Zwittertum normal aufgezogen werden. Die Zwicke erscheint in 13 
von 14 Fallen solcher Zwillingsgeburten und nur in einem Vier
zehntel erscheint ein normales Kuhkalb. Die meisten alteren Au
toren (HUNTER 1786, NUMAN 1844, SPIEGELBERG 1861, HART 1910) 
glaubten, daB die Zwicken modifizierte Mannchen seien, und zwar 
eineiige Zwillinge, und noch in neuerer Zeit sind manche Autoren 
fUr diese Auffassung eingetreten (MAGNUSSEN 1918) 1. Es steht 

1 MAGNUSSEN hat inzwischen seine Anschauung widerrufen. 
Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 24 
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aber mit absoluter Sicherheit fest, daB die Zwicke ein genetisches 
Weibchen ist, aus einem anderen Ei als sein mannlicher Partner her
vorgegangen, aber nach der mannlichen Seite verandert, ein rich
tiges weibliches Intersex. Die Lasung des Problems wurde zuerst 
von TANDLER u. KELLER (1911), KELLER u. TANDLER (1916) 
gefunden und unabhangig davon von :F. R. LILLIE (1916££.), die 
bewiesen, daB es sich um einen Fall echter hormonischer Inter
sexualitat handelt. Die weitere Bearbeitung verdanken wir haupt
sachlich LILLIE (1917, 1923, 1928) und seinen Schiilern CHAPIN 

(1917), WILLIER (1921), BISSONNETTE (1924, 1928), sowie KELLER 
(1920, 1922); siehe auch ZIETSCHl\fANN (1920), KAUFMANN (1922), 
LILLIE u. BASCOM (1922). 

Die Frage nach dem genetischen Geschlecht wurde von LILLIE 
zunachst statistisch untersucht. Wenn zweieiige Zwillinge ge
bildet werden und das normale Geschlechtsverhaltnis 1 : 1 ist, 
so ist nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen zu erwarten, daB unter 
den Zwillingen die drei Moglichkeiten der Geschlechtsverteilung 
sich verhalten wie 1 6'6' : 2 ~6' : 1 ~~. Dies ist tatsachlich bei den 
Zwillingen von Schafen der Fall, namlich in einer solchen Statistik 
386'6' : 67 ~6' : 34 ~~. Wo aber, wie beim Menschen, eineiige 
Zwillinge haufig sind, ist das Resultat ein anderes. LILLIE zi
tiert nach NICHOLS eine Statistik von dem Resultat 23449706' : 264 
089 6'~ : 219 312 ~~. Werden nun die Rinderzwillinge so ange
ordnet, so erh1i,lt man nul' dann ein brauchbares Resultat, wenn die 
Zwillinge mit Zwicken als 6'~ betrachtet werden. Die Zahlen, die 
LILLIE (1923) gab, waren fiir die beobachteten Zwillingsparchen 
(J = Intersex): 6'6' 29, 6'~ 6, 6'J 33, ~~ 2/1. Die genetische Erwartung 
war 6'6' 23, ~6' 46, ~~ 23. Das spricht also dafiir, daB es erstens 
zweieiige Zwillinge sind, und zweitens, daB die Zwicke genetisch 
ein Weibchen ist. Das erstere wird nun iiber jeden Zweifel dadurch 
bewiesen, daB in allen untersuchten :Fallen diesel' Art die Ovarien 
zwei Corpora lutea hatten, wie TANDLER und KELLER zuerst fest
stellten, wahrend sie in allen normalen Fallen del' Geburt eines 
Kalbes nur eines besaBen. Da nun Zwillinge, die beide mannlichen 
Geschlechts sind, immer normal sind, so ruuB die Zwicke auch 
genetisch ein Weibchen sein. Wir werden bald sehen, daB die 
Richtigkeit des statistischen Schlusses durch die Entwicklungs
geschichte bestatigt wurde. 

Was veranlaBt nun das weibliche Zwillingskalb intersexuell 
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zu werden~ Die embryologische Untersuchung gibt darauf un
zweideutige Antwort. Es zeigt sich, daB die beiden Fruchte sich 
in je einem Uterushorn entwickeln. Schon auf sehr jungen Stadien 
wachsen die Embryonalhiillen nach dem unpaaren Abschnitt des 
Uterus bicornis und verschmelzen hier, so daB nun beide Embryo
nen ein gemeinsames Chorion haben. Und nun stellt sich auch 
eine BlutgefaEanastomose her, so daB das Blut des einen Tiers 
auch durch das andere flieEt. Diesel' wichtige Punkt, der von 
LILLIE wie KELLER-TANDLER in gleicher Weise beschrieben wird, 
ist in Abb. 164 illustriert, die diese Gemeinsamkeit del' Durch-

Abb. 164. Zwillingsembryonen Yom Rind mit verscbmolzenen Choria und 
Blutg~faJ3anastomo8e. (Nach LILLIE.) 

blutung fUr die beiden Friichte zeigt. Wenn nun SChOll auf diesen 
jungen Stadien del' Hoden des mannlichen Zwillings Hormone 
produziert, die die mannliche Differenzierung bedingen, so konnen 
diese mit dem Blutstrom in den weiblichen Embryo gelangen und 
dessen Intersexualitat veranlassen, die somit eine emhryonale, 
hormonische Intersexualitat ware. Auch zu diesem SchluB ge
langen die beiden genannten Autoren. (Hormone wird hier ill 
Sinn echter Sexualhormone (3. Stufe) gebraucht. Wir werden spateI' 
zu erortern haben, ob das zutrifft.) 

Diesel' allgemeinen Losung sind nun die folgenden Einzelheiten 
zuzufiigen. Die Zwicken sind nicht vollig einheitlich, sondern 

24* 
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lassen sich in eine Variationsreihe anordnen, die mit allen Uber
gangen eine intersexuelle Umwandlungsserie von fast weiblicher 
Beschaffenheit zu fast mannlicher darstellt. Bei der niedrigsten 
Gruppe sind die Gonaden nach Struktur und Lage noch eierstock
ahnlich, ein .rudimentarer Uterus ist noch vorhanden, das auBere 
Genitale ist rein weiblich. Eine mittlere Gruppe besitzt noch in 
der Bauchhohle gelegen mehr hodenartige Gonaden, ein Uterus
rudiment und weibliche auBere Genitalien bei beginnender Aus
bildung der mannlichen Ausfiihrgange. Die hahere Gruppe zeigt 

Abb.165. a Hodenkanalchen vom normalen Stierhoden. b Vom kryptorchen Hoden des 
gleichen Tieres. c Voin Abdominalhoden einer erwachsenen Zwicke. (f GeschlechtszelIen, 

'i interstitiel!e Zellen. (Nach BISSONNETTE.) 

Hoden, die mit dem Descensus begonnen haben, mannliche Lei
tungswege, aber immer noch weibliches auBeres Genitale und nur 
in ganz seltenen Fallen wird endlich auch dies verandert, indem 
sich statt der Klitoris ein von der Harnrohre durchbohrter Phallus 
findet. 

Die Gonaden der Zwicke gleichen auBerlich und innerlich mehr 
rudimentaren Hoden. LILLIE und CHAPIN konnten an jungen 
Zwickenfeten zeigen, daB die Umwandlung des Eierstocks in einen 
Hoden schon auBerordentlich friih vor sich geht, bevor die zweite 
Rindenproliferation, die ja fUr das Ovar typisch ist, eintritt. 
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Schon bei einem nur 3 1/ 2 em groBen Fetus war dies sichtbar. BIS
SONNETTE fand aber auch Ausnahmsfalle, in denen die 2. Prolife
ratior. noch richtig weiblich vor sich ging und erst dann eine Dege
neration des Rindenteils und Bildung einer Hodenstruktur ein
setzte. Primar ist also sicher immer ein Ovar vorhanden, und 
die Umwandlung kann schon beginnen, bevor morphologisch die 

!I 

Abb. 165 b. 

Ovarstruktur ausgebildet ist oder aber auch erst, nachdem sie schon 
fertig ist. In den hoheren Intersexualitatsstufen wird dann die 
fertige Gonade immer hodenahnlicher und ist schlieBlich identisch 
mit einem kryptorchischen Hoden, mit Spermatogonien und SER
TOLlschen Zellen, aber ohne Spermatogenese. Warum wird aber 
niemals ein voll entwickelter Hoden gefunden? BISSONNETTE gibt 
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dafiir eine sehr einleuchtende ErkHirung. Es ist bekannt, daB in 
kryptorchischen Hoden, also solchen, denen der Descensus nicht 
gelungen ist oder kiinstlich verhindert wurde, eine normale Sper
matogenese fehlt. Der Grund dafiir ist, vor allem nach den Unter
suchungen von MOORE und seiner Schule, daB die Saugerspermato
genese an bestimmte Temperaturen gebunden ist, als deren Regula
tor das Scrotum dient. Beim normalen Stier kommt es gelegentlich 
vor, daB ein Hoden normal und einer kryptorch ist, und diesel' 
zeigt dann genau die Struktur wie der Hoden einer Zwicke.Abb.165 
zeigt nebeneinander Schnitte durch die drei Hodentypen, Stier 

!I !I 

Abb. 165c. 

normal, Stier kryptorch, Zwicke. Es ist BISSONNETTlll zuzustimmen, 
wenn er meint, daB das Fehlen der vollstandigen Spermatogenese 
bei der Zwicke nicht auf ungeniigend weitgehende Geschlechtsum
wandlung, sondern auf die falsche Umgebung des Hodens zuriic1..
zufiihren ist. Die vollstandige Geschlechtsumwandlung ist also, 
soweit die Gonaden in Betracht kommen, als mogIich zu be
zeichnen. 

Von den Ausfiihrgangen horten wir bereits, daB im extremsten 
Fall vollstandig mamiliche Verhiiltnisse bis zum Sinus urogenitalis 
hinab vorliegen konnen, also vollige Riickbildung der MULLER
schen Gange, Ausbildung von Vas deferens und Nebenhoden, dazu 
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Gubernacula und Leistenkanal mit beginnendem Descensus. In 
weniger extremen Fallen sind neb en Vas deferens undNebenhoden 

Abb. 166. Geschlechtsorgane einer 7w5chigen Zwicke. A Gesamtansicht. Jlinker, 2 rechter 
Saccus vaginalis mit der GDnade, 3 Vas deferens, 4 Ligamentum \atum, 5 Ureter, 6 Rarn
blase, 7 Samenblasen, 8 Sinus urogeuitalis, 9 Vulva, JO Clitoris. Bu. C Rechts und links 

Saccus vaginalis ge5ffnet mit (1) Roden, (2) Nebenhoden. (Nach LILLIE.) 

noch mehr oder minder groBe Reste von Vagina, Uterus und Ovi
dukten vorhanden. Abb. 166 zeigt das weitgehend vermannlichte 
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Genitale einer 7 W ochen alten Zwicke mit einem vollstandigen 
mannlichen Apparat, aber weiblichem Sinus urogenitalis, Vulva 
und Klitoris. BISSONNETTE (1924) hat an zahlreichen Z'wicken
embryonen in Erganzung zu LILLIES Befunden die U mwandlung 
der Gange studiert. Beim normalen Weibchen beginnt die Degene
ration der W OLFFschen Gange im Stadium von etwa 5 cm Lange 
und ist im 20-cm-Stadium vollendet. Beim MalIDchen bringt die 
gleiche Periode die Entwicklung zum Samenleiter. Bei der Zwicke 
scheint sich der Gang zuerst weiblich zu verhalten, auch mit der 
Degeneration zu beginnen, aber sich dann mannlich zu entwickeln. 
In mehr weiblichen Fallen war schon der vordere Teil des "\VOLFF
schen Gangs degeneriert (bei 11,75 cm) und die Urnierenverbin
dung aufgelost; bei mehr mannlichell war dies nicht eingetreten, 
aber der Zustand ihrer Mamilichkeit entsprach dem friiheren 
Stadium des llormalen Mannchens. Das hintere Ende der W OLFF
schen Gange offnet sich in beiden Geschlechtern zunachst in den 
Sinus urogenitalis. Beim Mannchen erhalt sich dieser Zustand, 
wahrend sich beim Weibchen spater eine Vereinigung mit der 
Vagina herstellt. Bei der Zwicke ist dies Verhalten bald mannlich, 
bald weiblich, je nach dem Gesamttyp der Vermannlichung. In 
beiden Geschlechtern entwickeln sich als Anhangsgebilde der 
W OLFFschen Gange die Samenblasen, und zwar beim Weibchen 
viele, beim Mannchen nur ein Paar. Beim Weibchen bleiben sie 
klein, werden nach vorn verlagert und finden sich schlieBlich als 
Rudimente in der Wand von Uterus und Vagina. Betm Mannchen 
entwickelt sich das eine Paar .zu je einem groBen verastelten Ge
bilde, das hinten in die Gange miindet. Bei der Zwicke war sicht
lich die Anlage weiblich, da sich viele Blaschen finden, das spatere 
Wachstum aber mannlich zu mannlicher GroBe. 

Die MULLERschen Gange, die schon beim sogenannten "indiffe
renten" Embryo im weiblichen Geschlecht durch friihere Her
stellung der Verbindung zum Sinus urogenitalis sich auszeichnen, 
entwickeln sich beim Weibchen in allbekannter Weise zu Ovi
dukten mit Tube, Uterus, Vagina. Beim Mannchen degenerieren 
die Gange, aber noch in spaten Stadien sind Reste des Uterus und 
der Vagina als blind geschlossene Blaschen in ihrer urspriinglichen 
Lagezu finden. Die Zwicke verhalt sich wie ein Mannchen, aber 
die Degeneration setzt oft ein, wenn die MULLERschen Gange sich 
bereits mehr oder weniger weit differenziert haben, und so findet 
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sich eine mehr oder mindel' groBe Portion von Vagina und Uterus 
noch in Stadien, in denen sie beim Mannchen verschwunden sind. 
Ahnlich verhalt sich ferner die Umbildung des Leistenbandes zum 
Ligamentum rotundum des Weibchens bzw. zum Gubernaculum 
des Mannchens. Auch hier zeigt die Zwicke ihr erst weibliches, 
dann mannliches Verhalten. Dasselbe trifft ffu die Urnierenver
bindung zu, also beim Mannchen die Umwandlung del' Urnieren
kanalchen in Epididymis und die Degeneration der hinteren 
Kanalchen zu Paradidymis. Hier wird bei del' Zwicke schlieBlich 
ein rein mannlicher Zustand erreicht, abel' die Embryonen zeigen 
noch Reste del' urspriinglichen weiblichen Differenzierung. Diese 
Daten zeigen natfulich auf das Schonste, daB die Zwicke genau 
ebenso wie die Intersexe del' Lymantria, ein Intersex ist, das sich 
bis zu einem Drehpunkt als Weibchen, dann als Mannchen ent
wickelt hat. 

Wahrend nun Gonaden und Ausfiihrgange die vollstandige Um
wandlung vom weiblichen zum mannlichen Zustand durchmachen, 
verhalt sich del' Sinus urogenitalis und die auBeren Genitalien 
andel'S. Del' Sinus urogenitalis ist bekanntlich entwicklungsge
schichtlich eine Ausstiilpung des Darms, also entodermal, wahrend 
die bisher besprochenen Teile zum Mesoderm gerechnet werden. 
Wir haben bereits einleitend die Umdifferenzierung des Sinus beim 
Mannchen und die Ausbildung seiner Hilfsorgane besprochen. 
Beim Weibchen entwickelt sich dafiir die so viel einfachere Urethra. 
Die Zwicke verhalt sich abel' in allen Einzelheiten wie ein Weib
chen ohne jeden mannlichen Einschlag. Das gleiche horten wir 
bereits von den auBeren Genitalien mit Ausnahme del', wie es 
scheint sehr seltenen, Umwandlung del' Klitoris in einen Phallus. 

Wir haben bereits die generelle Erklarung del' Zwicke gegeben, 
die LILLIE wie KELLER und TANDLER vorschlugen: Durch die 
BlutgefaBanastomose treten die Hormone, die del' Hoden des 
mannlichen Zwillings bildet, in den Korper seiner Zwilliugs
schwester iiber und falls die Hodenhormone zuerst auftreten, so 
wandeln sie das Geschlecht des weiblichen Zwillings um. Del' 
Augenblick des Ubergangs del' Hormone des Hodens in iiber
schwelliger Quantitat in den weiblichen Korper entspricht somit 
genau dem Drehpunkt in den L1Jmantria-Versuchen, und wir spre
chen deshalb mit Recht von echter hormonischer Intersexualitat. 

Diese generell wohl kaum angreifbare Interpretation wirft abel' 
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im einzelnen ein paar Fragen auf, die von LILLIE (1923) vor allem 
schon diskutiert wurden, ebenso von mir selbst (1927 a) und von 
WITsom (siehe 1929c), ferner von BURNS (1925, 1930), HUMPHREY 
(1928) u. a. Sie gruppieren sich um das Problem, warum die Zwicke 
sich bis zu einem bestimmten Punkt mannlich umwandelt, aber 
nicht weiter. Denn zweifellos feWen ja die h6chsten Stufen der 
lntersexualitat. LILLIE driickt dies so aus, daB, wenn man die 
GescWechtsstufen in Klassen von 1-20 einteilt, wobei 1-3 das 
reine Weibchen und 18-20 das reine Mannchen darstellen, die 
Zwicken in 8-15 fallen. Diese 1923 gegebene Darstellung stimmt 
aber heute woW nicht mehr ganz. lch verweise auf KELLERs Be
fund einer noch mehr mannlichen Stufe mit Phallus und BISSON
NETTES Befunde am kryptorchen Hoden. LILLIE selbst schlieBt, 
daB eine v6llige GescWechtsumwandlung durch die zugefiihrten 
mannlichen Hormone im weiblichen Soma wegen seiner gene
tischen Beschaffenheit Widerstand findet. Die genetischen ge
scWechtsdifferenzierenden Faktoren werden normalerweise durch 
die richtigen Hormone verstarkt, und zwar relativ friih beim 
Mannchen, relativ spat beim Weibchen und werden bei der Zwicke 
nicht v6llig von den entgegengesetzten Hormonen iiberrumpelt. 
Es fragt sich, ob diese Interpretation bei unseren jetzigen Kennt
nissen noch haltbar ist. 

Wenn wir diese Frage diskutieren wollen, treffen wir zuerst 
wieder auf das alte Problem: Sind die hier als Hormone bezeich
neten Determinierungsstoffe der embryonalen Druse identisch 
mit den Hodenhormonen, die spater die Pubertatserscheinungen 
bedingen. SichQr ist, daB beide durch den Blutstrom verteilt 
werden, wie dies ja auch bei den parabiotischen Amphibienlarven 
der Fall war. Es ware durchaus aber m6glich, daB diese embryo
nalen Hormone trotz der Ubertragbarkeit mit dem Blutstrom etwas 
ganz anderes sind als die bekannten Hodenhormone und eben zu 
den embryonalenDeterminationsstoffen gehOren (die 2. Stufe). DaB 
diese die Gonade umstimmen k6nnen, und daB die Ausfiihrgange 
auffallend mit den Gonaden zusammengehen, ist ja von den 
Amphibien her bekannt. Dagegen ist bis jetzt kein positives 
Resultat dafiir bekannt, daB die echten Hodenhormone auf ein 
embryonales Ovar und Gange einwirken, im Gegenteil sahen wir 
bei den Amphibien und V6geln, daB solche Versuche negativ ver
liefen. Nun wissen wir aber, daB gerade die Teile, die bei der 
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Zwicke weiblich bleiben, die Derivate des Sinus urogenitalis, 
speziell auf die echten Hodenhormone reagieren. Die Schwierig
keiten waren also beseitigt, wenn wir annehmen, daB del' Zwicken
hoden diese Hormone im engeren Sinn nicht odeI' zu spat bildet, 
und daB entsprechend del' Hoden des mannlichen Zwillings die 
echten Hodenhormone ebenfalls zu spat bildet oder abel' ihr 
Ubertritt durch die Anastomose nicht mehr moglich ist. Diese 
Annahme konnte gepriift werden, indem die hormonale Tatigkeit 
des jungen Zwickenhodens auf kastrierte junge Kuhkalber studiert 
wiirde. Falls sich diese Annahme als richtig erwiese, dann ware 
allerdings del' Zwickenfall anders zu beurteilen als bisher. Wir 
miiBten dann generell drei Arten von geschlechtsdifferenzierenden 
Stoffenannehmen (auch beiAmphibien, vielleicht auch beiVogeln), 
wie wir das ja nun schon mehrfach hier ausgefiihrt haben: 

1. Die innerhalb der Zellen gebildeten "formativen Stoffe'" 
die jedenfalls nicht im Blut iibertragen werden. (Ob durch Diffu
sion im Gewebe ist noch unbekannt, abel' wahrscheinlich.) Bei 
Erweiterung des Hormonbegriffs konnen sie auch Hormone ge
nannt werden. Sie sind nur von den Insekten sicher bekannt, aber 
iiberall anzunehmen. 

2. Die innerhalb der embryonalen Gonade der Wirbeltiere ge
bildeten Differenzierungsstoffe, die das geschlechtliche Schicksal 
von Gonade und Gangen entscheiden. Da sie blutiibertragbar 
sind (Amphibien, Zwicke), gehOren sie unter die iibliche Definition 
der Hormone; will man diese einengen, dann konnte man mit 
GLEY und HARMS von Harmozonen sprechen. Die Produktion 
von 1 wie 2 ist die direkte Konsequenz der genetischen Situation, 

F 
also des M-Verhaltnisses. 

3. Die von einem bestimmten Gewebe der Gonade (Intersti
.tium?) erzeugten Gonadenhormone im engeren Sinn, die auf die 
Gonaden wie auf die Gange selbst keinen entscheidenden EinfluB 
haben (abgesehen von der Moglichkeit der Wachstumshemmung?), 
aber mit allen sekundaren Charakteren alternativer Reaktions
norm reagieren, zu denen bei den Saugetieren auch die Produkte 
des Sinus urogenitalis gehoren. 

Nach dem gegenwartigen Stand unseres Wissens scheint diese 
V orstellung der Wahrheit am nachsten zu kommen, wenigstens 
solange nicht ganz unerwartete neue Versuchsergebllisse dagegen 
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sprechen. Die Zwicke konnte dana ailerdings nur als ein Fail echt 
hormonischer Intersexualitat bezeichnet werden, wenn der Begriff 
Hormon hier zu dem soeben unter Nr. 2 aufgefiihrten einge
schrankt wiirde. 

Es scheint, daB auch bei anderen Saugetieren die Erschei
nungen der Zwicke vorkommen konnen. Wir werden spater die 
"Hermaphroditen" bei Schweinen zu besprechen haben. Unter 
diesen gibt es Faile, in denen es feststeht, daB es sich urn zweieiige 
Zwillinge handelt, und daB Chorionverschmelzung mit BlutgefaB
anastomose vorlag. HUGHES (1927) beschrieb vier solche Fane und 
HOADLEY (1928) einen weiteren. Es waren junge Embryonen, und 
zwar ein normales Mannchen und ein Partner, der eine Gonade 
besaB, die wie der junge Eierstock einer Zwicke im Beginn der Um
wandlung aussah. Auch fur Ziegen gibt KELLER (1920) an, einen 
echten Zwickenfall gefunden zu haben. Zu irgendwelchen SchluB
folgerungen genugt das Material aber noch nicht. 

SchlieBlich sei noch bemerkt, daB eine zwickenartige Erschei
nung, bei der umgekehrt sich das Mannchen in ein Weibchen ver
wandelt, nicht bekannt ist, so wenig wie bei Vogeln ein solcher 
V organg vorkommt. Die Embryogenese der Geschlechtsdrusen 
macht seine Existenz ganz unwahrscheinlich, oder hochstens bei 
solchen Formen moglich, bei denen wie beim Schwein auf dem 
Hoden Cortexreste erhalten bleiben konnen. 

d) Genetische Intersexualitat. 
Bei den Wirbellosen fanden wir nur genetischelntersexualitat, 

bei den Amphibien kam sie auch vor, von Vogeln ist sie jedoch 
noch nicht sicher bekannt. Es fragt sich nun, ob sie bei Sauge
tieren vorkommt. Wir begeben uns damit in das verworrene Ge
biet des sogenannten Hermaphroditismus und Pseudohermaphro
ditismus der Saugetiere. Wie wir das schon fruher begrundeten 
(1916c, 1920b), als wir die betreffenden Erscheinungen dem Be
griff der Intersexualitat eingliederten, ist es besser, auf die alten 
Termini zu verzichten. Wir konnen auch darauf verzichten, die 
alten Diskussionen uber den Gegenstand [z. B. SAUERBECK (1909), 
HALBAN (1903) und viele andere] immer wieder zu zitieren, da sie 
vor Kenntnis und Analyse der Intersexualitat ja nicht zu klaren 
V orstellungen fiihren konnten. Wie wenig Wert die alten Be
zeichnungen haben, geht z. B. daraus hervor, daB als Herm-
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aphroditismus masculinus das bezeichnet wird, was sichel' weib
liche Intersexualitat ist. Wenn also Anatomen und Pathologen 
zu deskriptiven Zwecken weiterhin Hermaphroditismus und Pseu
dohermaphroditismus masculinus und femininus, internus und 
externus, completus, lateralis usw. unterscheiden wollen, so mus
sen sie sich daruber klar sein, daB sie Etiketten benutzen, die 
wertlos sind. Es liegt ein ungeheuer groBes kasuistisches Material 
von "Zwittern" bei Saugetieren VOl', und zwar von allen viel be
obachteten Haustieren wie Ziege, Schwein, Schaf, Pferd, Rind, 
Kamel, Hund, Katze, von beliebten Versuchstieren wie Meer
schweinchen und oft geschossenen Wildtieren wie Reh und Opos
sum. Wir wollen hier durchaus nicht eine Beschreibung all diesel' 
Einzelfalle zusammenstellen, sondern vielmehr versuchen, aus 
ihnen das herauszuschalen, was sich bereits einigermaBen unseren 
allgemeinen Erkenntnissen einordnen laBt. Wir werden dabei zu
erst den Nachweis versuchen, daB da, wo ein groBes Material vor
liegt, namlich bei Ziege und Schwein, es sich um wirkliche gene
tische Intersexualitat handelt, wie wir es schon vor langeI' Zeit 
zuerst ausfuhrten (1916c, 1920b) und wie es auch viele neue Be
arbeiter des Problems, z. B. PRANGE (1923), KREDIET (1929), uber
nommen haben. Was wir fruher nul' generell wahrscheinlich 
machen konnten, laBt sich jetzt wohl mit Bestimmtheit in ein 
geordnetes System bringen. Von dieser Gruppe werden dann noch 
ein paar Erscheinungen getrennt werden, die trotz gewisser Alm
lichkeiten wahrscheinlich gar nichts damit zu tun haben. 

a) Die zygotische Intersexualitat von Ziege 
und Schwein. 

Wir reden hier wie fruher von zygotischer Intersexualitat, 
weil es hochstwahrscheinlich ist, daB genetische Bedingungen, 

also eine gestorte !-Proportion, hier, wie bei Lymantria, die Inter

sexualitat hervorrufen. Fiir die Ziegen besonders ist es allgemein 
bekannt, daB bestimmte Bocke mit allen Ziegen, die sie decken, 
Intersexe erzeugen, obwohl die gleichen Ziegen mit anderen 
Bocken normale Nachkommenschaft haben. Es steht auch fest, 
daB solche Boeke fiir die Toggenburger Rasse charakteristisch 
sind, und man kann immerwieder, wenn einem Intersexe begegnen, 
feststellen, daB ein Toggenburger Bock verantwortlich ist. lch 
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selbst habe das z. B. auf den weltabgeschiedenen Ryukyuinseln 
beobachtet. Da es sogar vorkommt, daB intersexuelle Zwillinge 
geboren werden (PRANGE) und ferner feststeht, daB keine der 
Zwicke vergleichbaren Ursachen vorliegen, so kann an der zygoti
schen Beschaffenheit vieler Ziegenintersexe kein Zweifel herrschen. 
Leider fehlt bis jetzt noch v6llig eine genetische Analyse, so daB 
wir nicht wissen, welche genetische Besonderheit verantwortlich 
ist. Ahnliches gilt auch fiir die Schweine. Hier wissen wir durch 
BAKER (1925), daB bestimmte Eber Intersexe erzeugen, allerdings 
nicht mit allen Sauen; wenn es aber mit einer Sau.d~r_FaJl is,t, 
dann in allen WUrfen. BAKER berichtet die folgenden merk
wiirdigen Fitlle :Eine Anzahl nicht verwandte Sauen, die nie Inter
sexe erzeugt hatten, wurden mit einem neuen Eber gepaart, der 
mit allen Intersexe produzierte, bis zu drei in einem Wurf. Als ein 
neuer Eber verwandt wurde, verschwanden auch' die Intersexe. 
In einem anderen Fall traf das gleiche zu, aber der betreffende 
Eber erzeugte nur mit zwei Sauen Intersexe, mit allen anderen 
nicht. Als weiteres Beispiel diene ein von KREDIET (1929) be
richteter Fall: Ein Eber A produziert mit vielen Sauen Zwitter; 
sein Sohn B erzeugte mit der eigenen Mutter und Tante 75% Herm
aphroditen und auch mit nicht verwandten Sauen eines normalen 
Stammes 50% Intersexe. Schweine und Ziegen sind ja auBer
ordentlich stark bastardiert, vor allem auch mit fremden geogra
phischen Rassen, und der Gedanke liegt nahe, daB auch hier eine 
Parallele mit Lymantria zu suchen ist. Irgendwelche Beweise 
fehlen aber bis jetzt. BAKER denkt mehr an ein Verhalten, wie wir 
es von Drosophila simulans kennenlernten. Leider gibt es fiir das 
Schwein ebensowenig wie fiir die Ziege eine genetische Analyse. 
Ubrigens gibt es auch beim Pferd nicht weiter analysierte Fiille, 
in denen ein Hengst mit mehreren Stuten Intersexe erzeugte 
[LEVENS (19lO), LIENAUX (19lO)]. 

au) Erwartungen. 
Die Analyse des Tatsachenmaterials wird wesentlich erleich

tert werden, wenn wir zuerst ableiten, wie eine Reihe zygotischer 
Intersexualitiit bei Siiugetieren sich iiliBern muB, wenn die bisher 
fiir die Siiugetiere besprochenen Tatsachen als Grundlage gelten. 
Zygotische Intersexualitat besagt, daB auf Grund einer gest6rten 
Proportion der F- und M-Gene bei der Befruchtung eine Situation 
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entsteht, die es bedingt, daB zuerst das eine und dann das andere 
das Ubergewicht erhalt. 1m Fall weiblicher Intersexualitat ware 
also die geschlechtliche Differenzierung zuerst von F kontrolliert 
und von einem Drehpunkt an von M, bei mannlicher Intersexuali
tat umgekehrt. Beginnen wir mit weiblicher Intersexualitat, also 
dem genetischen Weibchen, das sich in ein Mannchen umwandelt. 

Wir wissen, daB die direkte Wirkung der !--Proportion ist, daB 

die geschlechtsdifferenzierenden Stoffe der einen oder anderen 
Art iiberwiegen ; bei falscher Proportion wiegen erst die einen, dann 
die anderen iiber. Bei den Wirbeltieren ist sichtlich die Produktion 
dieser Stoffe in der Gonade lokalisiert und bier kontrollieren sie 
die Alternative: Cortexentwicklung - Medullarentwicklung. Tritt 
nun bei gametischer Weiblichkeit der Drehpunkt sehr frUb ein, 
also zu einer Zeit, in der die Gonade noch indifferent erscheint, so 
ist die Moglich»:eit fiir eine vollige Umwandlung in ein Mannchen 
gegeben. Fiir alle folgenden Lagepunkte des Drehpunkts ist aber 
eine vollstandige Parallele zur Zwicke zu erwarten. Also es wird 
sich aus der Medulla der Gonade Hodengewebe entwickeln, und je 
friiher der Drehpunkt, um so mehr Zeit fiir die Entwicklung eines 
richtigen Hodens. Je spater der Drehpunkt, und zwar iiber die 
Zeit bei der Zwicke hinaus, mit der nun die Parallele aufhOrt, um 
so mehr ist zur Zeit des Drehpunkts schon der ovariale Cortex 
differenziert; die Umwandlung muB also zu den verschiedensten 
Stufen eines Ovotestis fiihren mit mehr oder weniger Ovarialteil 
auBen und entsprechend Hodenteil innen. Bei ganz spatem Dreh
punkt ware der ovariale Teil iiberwiegend. Parallel damit miiBte 
die Umwandlungsserie der Gange gehen. Bei sehr frUbem Dreh
punkt konnten sie einen rein mannlichen Zustand erreichen. Je 
spater nun der Drehpunkt riickt, um so mehr ist schon vom 
MtiLLERschen Gang differenziert und kann nicht mehr riickgangig 
gemacht werden. Umgekehrt wird der WOLFFsche Gang mit 
spaterem Drehpunkt schon mehr reduziert sein. Es ist also eine 
Reihe absteigender Intersexualitat zu erwarten von a) nur WOLFF
schem Gang iiber b) beide Gange mit V orwiegen des W OLFFschen, 
c) beide Gange etwa gleich, d) Vorwiegen des MtiLLERSchen Gangs 
zu e) nur MtiLLERscher Gang. Natiirlich muB die Gonaden- und 
die Gangreihe korreliert sein. 

Fiir das Verhalten der Organe des Sinus urogenitalis einschlieB-
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lich der auBeren Geschlechtsorgane kann nun abel' keine sichere 
V oraussage gemacht werden, falls die SchluBfolgerungen richtig 
sind, die am Ende des Abschnitts uber die Zwicke gemacht wurden, 
wenn namlich die Sexualhormone im engeren Sinn von denen del' 
embryonalen Differenzierung verschieden sind. In diesem Fall 
hinge das Resultat ganz davon ab, ob der Umwandlungshoden 
uberhaupt diese Hormone produziert, und ob er sie friihzeitig pro
duziert. Nur im letzteren Fall konnte auch eine dem ubrigen 
Genitale einigermaBen parallele Umwandlung del' auBeren Geni
talien eintreten. Bei spater Produktion del' Hormone konnte 
bestenfalls eine KlitorisvergroBerung eintreten, und bei Fehlen 
odeI' Insuffizienz konnte wie bei del' Zwicke ein rein weiblicher 
Sinus nebst Derivaten vorhanden sein. 

Eine mannliche Intersexualitat erfordert mannliches game
tisches Geschlecht und Umwandlung zum Weibchen yom Dreh
punkt an. Wenn diese uberhaupt vorkommt, so konnten fur die 
Gonade wohl nul' die hochsten Stufen in Betracht kommen, also 
sehr fruhzeitige U mwandlung, die zu volliger odeI' fast volliger 
Geschechtsu;'llwandlung fiihrt. Denn nachdem einmal im em
bryonalen Hoden die Rinde degeneriert ist und die tunica gebildet 
ist, diirfte eine U mbildung zum Oval' morphologisch kaum mehr 
moglich sein, es sei denn, daB sich aus dem Mark in diesem Fall 
Ovarialgewebe bilde. Wir sahen schon fruher, daB das nicht un
moglich ist. WOLFFsche und MULLERsche Gange muBten sich bei 
mannlicher Intersexualitat reziprok zur weiblichen verhalten. Das 
Verhalten des auBeren Genitale hinge wieder von einer eventuellen 
Hormonenproduktion abo Da aber normalerweise beim Mannchen 
die Ausbildung -dieser Organe ziemlich fruh liegt und morphogene
tisch eine sekundare Riickbildung zum weiblichen Zustand kaum 
denkbar ist, so ist fiir die niederen und mittleren Intersexualitats
grade ein mannliches auBeres Genitale zu erwarten. Wir wollen 
nunmehc zusehen, wieweit das Tatsachenmaterial mit diesen Er
wartungen fur zygotische Intersexualitat ubereinstimmt. 

fJfJ) Die Ziegen. 
Del' weitaus haufigste Typus von Intersexualitat bei Ziegen ist 

der in Abb. 167 in zwei etwas verschiedenen Typen abgebildete. 
Nach unseren ausfiihrlichen Erorterungen iiber die Zwicke genugt 
ein Blick auf die Abbildungen, urn zu zeigen, daB der Bau hier der 
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Abb. 167. Zwei Typen des Genitales intersexuellcr Ziegen. a Weniger, b mehr vermiinnlicht. 
Am Ampulle, Ep Epididymis, Gl Glans, Hb Harnblase, Hd Hoden, Lg Ligamentnm, Oe Ori
Heium e,,-ternum, Ov Orificium vaginae, OVd OrificiuDl yas. defer., Pp Plexus pampini
formis, PvU Portio vaginalis uteri, Sb Samenblase, V Vagina, Vd Vas deferens. Neben a 

das iiuJ3ere Genitale Yon links. (Nach PRANGE.) 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 25 
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gleiche ist wie dort: Ein vollstandig oder ein fast vollstandig ent
wickelter mannlicher Apparat mit Roden ist kombiniert mit mehr 
oder minder groBen Resten von Uterus und Vagina und weib
lichem Urogenitalsinus mit Vulva und Klitoris. Es ist wohl keine 
besondere Diskussion mehr dariiber notig, daB hier das typische 
Bild der embryonalen Umwandlung eines genetischen Weibchens 

Abb. 168. Weibliche Intersexualitat 
elner Ziege. Bezeichnungen wie Ab
bild. 167. Dazu: au Corpus uteri, 

C Cervix, R Rectum, Ur Ureter. 
(Nach CREW.) 

Abb. 169. Genltalien eines Ziegen
zwitters. Bezeichnung wie Abb. 168. 

Dazu: Va Vulva. (Nach CREW.) 

zum Mannchen hin, also einer starken weiblichen Intersexualitat, 
vorliegt. Abb. 168 zeigt ein etwas schwacheres Intersex, also 
spaterer Drehpunkt: Die Gonaden sind schon stark hodenahnlich, 
aber Vagina und Uterus noch mehr weiblich ; noch etwas schwacher 
intersexuell ist Abb. 169, wo offensichtlich der Drehpunkt erst 
kam, als die MiiLLERSchen Gange schon fertig waren und auch die 
Gonaden nicht die vollige Umwandlung zum Roden fertiggebracht 
hatten. Die vier Typen zeigen also die erwartete Reihe weiblicher 
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Intersexualitat. Noch hohere Stufen, als die zuerst geschilderte, 
bei der also auch das auBere Genitale mehr mannlich wird, sind 
sichtlich selten, wie sie ja auch bei der Zwicke fehlen. Die dazu 
notige frUhzeitige Produktion mannlicher Hormone (im engeren 
Sinn) kommt sichtlich bei der Umwandlung des Ovars in den Hoden 
nicht zustande, so wenig wie bei der Zwicke, bzw. nur sehr selten 
zustande. [Bei CREW (1923a) findet sich die Abbildung eines posi
tiven Falls.] Es kann also keinem Zweifel unterliegen, daB die 
typischen "Zwitter" der Ziege eine Reihe weiblicher Intersexuali
tat darstellen, wie dies auch von KREDIET (1929) richtig gesohil
dert ist [imGegensatz zuPruNGE (1923)und MEISENHEIMER (1930), 
die unverstandlicherweise mannliche Intersexualitat annehmen]. 

Von entscheidender Wichtigkeit fiir die Richtigkeit der Dar
stellung ist nun das Verhalten der Gonade selbst. Das entschei
dende Material dariiber verdanken wir KREDIET (1927), der auch 
die richtige Einordnung seiner FaIle durchgefiihrt hat. Bei friihem 
Drehpunkt wird aus der Medulla wie bei der Zwicke ein mehr 
oder minder normaler Hoden gebildet. Tritt der Drehpunkt aber 
ein, nachdem die ovariale Rindenwucherung begonnen hat, so ent
steht ein Ovotestis, in dem die ovarialen Teile kappenformig den 
Hodenteilen ansitzen. Wieviel von der ovarialen Rinde erhalten 
ist, hangt natiirlioh von der friiheren oder spateren Lage des Dreh
punkts abo Also auch die Gonade verhalt sich ganz nach Er
wartung. Als histologische Besonderheit muG nach KREDIET noch 
erwahnt werden, daB es vorkommt, daB sich auch in der Rinde 
Samenkanalchen neben Eifollikeln ausbilden, ja, daB sich degene
rierende Follikel dann innerhalb von Samenkanalchen finden 
konnen. Das spricht dafiir, daB ahnlich, wie es FELL bei Hiihnern 
fand, Samenkanalchen auch durch Rindenwucherung entstehen 
konnen. Die theoretische Bedeutung wurde schon bei den Vogeln 
diskutiert. Ab b. 170 gibt diesen merkwiirdigen Befund wieder. 

Bisher besprachen wir nur die typische Intersexualitat mit 
einem embryonalen Drehpunkt, die zweifellos zygotischer Natur 
ist. Bei Ziegen wurde nun auch, ebenfalls von KREDIET, Ge
schlechtsumwandlung in erwachsenem Zustand beobachtet. Zwei 
Ziegen schienen zuerst normale Weibchen zu sein und wurden auch 
begattet. Allmahlich wandelren sich aber aIle ihre somatischen 
und psychischen Charaktere um, und sie sahen aus und benahmen 
sich wie Boeke. Noch wahrend der Umwandlung hatte sich das 

25* 
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Euter ausgebildet und gab Milch, bei erfolgter Umwandlung wurde 
aber nur noch eine ser6se Flussigkeit ausgeschieden. Die auBeren 
Genitalien blieben weiblich. Die Gonadell dieser Ziegen bestanden 
aus einem zentralen ovariellen Teil mit degenerierenden Follikeln 
und einer peripheren Schicht von Hodenkanalchen; es waren also 
wie im Fall von FELL Kanalchen durch Rindenwucherung ent
standen. vVir haben also Intersexe vor uns, deren Drehpunkt erst 
nach del' Pubertat liegt. Urn dieseZeit kann aus morphogenetischen 
Grunden nur noch die Gonade sich umwandeln; wenn nunmehr 

Abb. 170. Ovar eines neugeborenen Ziegenintersexen in Umwandlung znm Hoden (Ovo
testis). Sowohl medullare wie kortikale Tubuli, in einem der letzteren (oben rechts) ein 

Primarfollikel. (Nach KREDlET.) 

aber mannliche echte Hormone gebildet werden, so beeinflussen sie 
alle noch vor sich gehenden Wachstumsprozesse (Skelett, Haar) 
und die psychosexuellen Eigenschaften. Falls die zygotische Ur
sache dieses spateren Drehpunktes feststande, so geh6rten die 
Falle natiirlich in die weibliche Intersexualitatsreihe. Sicherheit 
besteht daruber aber ebensowenig wie im genau parallelen Fall 
der Hiihner. 

Es erh<:>bt sich nun die Frage, ob auch der umgekehrte Fall, der 
mannlichen Intersexualitat, bei Ziegen vorkommt. Es ist mil' 
kein einziger Fall bekannt, del' bei richtiger Interpretation del' 
anatomischen Verhaltnisse so gedeutet werden k6nnte. KREDIET 
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berichtet allerdings uber einen Fall, den er so deuten mochte. 
Einem jungen weiblichen Tier wurde die Geschlechtsdruse opera
tiv entfernt und ein Ovariotestis gefunden mit Spermatogonien 
in den SamenkanaIchen. Del' Hodenteil ist scharf vom OvariaIteil 
geschieden. Nach 4 Monaten wurde dann die andere Geschlechts
druse entnommen, die ebenfalls ein Ovotestis war; del' Hodenteil 
machte abel' den Eindruck, zum Untergang bestimmt zu sein und 
KREDIET meint deshalb, hier eine Umbildung zum Oval' VOl' sich 
zu haben. Da er abel' in del' gleichen Druse einen beginnenden 
Tumor beschreibt, so kann sein SchluB nicht als wahI'scheinlich 
betrachtet werden, um so mehI' auch als wir wisseD, daB die beiden 
Gonaden bei Intersexen sich oft unsymmetrisch entwickeln. 

yy) Die Schweine. 
Die Schweine haben ein besonders reichhaltiges Material an 

wohl sichel' zygotischen Intersexen geliefert, und" die meisten bis
herigen theoretischen Diskussionen beziehen sich auf sie. Wenn 
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Abb.171. Schwache weibliche Intersexualitat vom Schwein. B Blase, CnU Cornus uteri, 
CvU Cervix uteri, E Epididymis, Ee Cyste an der Epididymis, F Tube, Mbc Musculus bulbo
cavernosus, 0 Ovar, OB Ovarialtasche, Ot Ovargewebe am Hoden, Pa Plexus pampini-

formis, T Hoden, U Urethra, V Vagina, va Vas deferens. (Nach BAKER.) 
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wir den Bau del' vielen hier beschriebenen Zwitter iiberblicken, 
[REUTER (1885), PICK (1924), CREW (1924), BAKER (1925), KRE
DIET (1929) u. a.], so kann es keinem Zweifel unterliegen, daB sie 
nach del' Gesamtheit ihres Genitales in eine ebensolche Reihe auf
steigender weiblicher Intersexualitat geordnet werden konnen, wie 
auch bei den Ziegen. Bei friihestem Drehpunkt, also starkster 

(fl/If 

Abb.172. 

Abb. 172-174. Drei weitere Stufen austeigender weiblicher Intersexualitiit beim Schwein. 
Bezeichnungen wie Abb. 171. Dazu: Bl Blase, Bu Bulbourethraldriisen, Mbg Orificium 
urethrae, Gf Ligamentum latum, P Prostata, R Rectum, Sv Samenblase. (Nach CREW.) 

Intersexualitat, finden sich Individuen mit vollig mannlichem 
Apparat, Hoden im Scrotum, abel' weiblichem Sinus urogenitalis, 
eventuell, abel' selten, mit vergroBerter Klitoris und beginnender 
Phallusbildung. In extremen Fallen -finden sich in den Hoden 
Spermatocyten und in einem Fall (SCHMIDT zitiert von KREDIET) 
sind sogar Spermien gefunden worden. Bei etwas spaterem Dreh
punkt folgt dann ein mannlicher Apparat mit inguinalem odeI' ab
dominalem Hoden und daneben ein Uterus mit odeI' ohne Horner, 
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auBeres Genitale hier und weiterhin immer weiblich. Die nachst 
niedere Stufe zeigt Hoden oder OvoteRtis mit mannlichen Gangen, 
aber wohl erhaltenen MiiLLERSchen Gangen und von hier fiihren 
aile Ubergange zu der niedersten Stufe mit Ovotestis, weiblichem 
Apparat und dazu Vasa deferentia. Abb.I71-175 zeigen eine 
solche aufsteigende Reihe weiblicher 1ntersexualitat. 

Abb.173. 

DaB man diese Reihe nicht immer so aufgefaBt hat, wie es im 
groBen Zusammenhang des ganzen 1ntersexualitatsproblems gar 
nicht anders moglich ist, hat mehrere Griinde. Der erste ist das 
Verhalten der Gonaden selbst, die in ihrer Geschlechtsumwand
lung eine gewisse zeitliche Variation zeigen. Zwar stimmt auch 
diese U mwandlung im groBen ganzen mit der Serie, denn bei stark 
mannlichem Ausfiihrapparat sind Hoden vorhanden, bei mittleren 
Stufen Ovotestis und bei niederen Ovotestis oder Ovarien. 1m 
einzelnen kommt es aber VOl', daB auf den niederen 1ntersexuali-
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Abb.175. Starke weibliche Intersexualitiit beim Schwein. Bezeichnung wie Abb. 171. 

(Nach BAKER.) 

tatsstufen auf einer Seite ein Ovar, auf der anderen ein Ovotestis 
liegt, oder sogar auf einer Seite ein Ovar, ~uf der anderen ein 
Hoden (siehe Abb. 176). Man hat sich dadurch viel zu sehr beein-
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Abb. 176 a-c. Drei Typen schwacher weiblicher Intersexualitat beim Schwein mit vel'
schiedeu weit gediehener und teils lmsymmetrischer Gonadenumwandlung. a Links Oval', 
rechts Ovotestis. b Beiderseits Ovotestis. cLinks Ovar, reehts Hoden. Bezeichnungen wie 

Abb.171-175. (Naeh CREW.) 
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flus sen lassen und sich zu komplizierten ErkHirungsversuchen 
verfiihren lassen (CREW). Tatsachlich sind solche Diskrepanzen 
zwischen den Korperseiten auch bei den so typischen Intersexen 
von liymantria haufig. Hier wie dort kommen sie sicher von 
kleinen Unterschieden in der Differenzierungshohe der beiden 
Korperseiten zur Zeit des Drehpunkts; im Fall der Saugetiere 
handelt es sich dabei wohl um das MaB, das die Cortexwuche
rungen erreicht haben, wenn die Vermannlichung beginnt. Es 
kommen ja auch sonst solche Asymmetrien vor, z. B. in der 

Abb. 177. Schnitt durch die AuBenschicht einer Umwandiungsgonade (Ovotestis) vom 
Schwein. AuBen noch Ovar, innen Hodenbildung. (Nach KREDIET.) 

Reduktion der Uterushorner und dem MaB des Descensus, die 
sicher auch nur kleine zeitliche Varianten des gleichen Vorgangs 
darstellen. 

Die zweite Schwierigkeit konnten die MULLERschen Gange 
bieten, die in noch hoherem MaB als bei den Ziegen auch bei relativ 
friihem Drehpunkt erhalten und entwickelt sind, obwohl es doch 
bekannt ist, daB sie bei Kastration weiblicher Tiere riickgebildet 
werden. Man muB wohl annehmen, daB die M ULLERschen Gange 
zur Zeit des Drehpunkts schon determiniert waren und daher 
zunachst weiterwuchsen, bis die spater gebildeten Hodenhormone 
sie hemmten. Eine endgiiltige Erklarung kann aber nicht gegeben 
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werden, bevor wir genau die Wirkung del' embryonalen und del' 
spateren eigentlichen Hormone abgrenzen k6nnen. Das Verhalten 
del' auBeren Genitalien wurde bereits bei den Ziegen diskutiert. 

Auch del' Bau del' intersexuellen Driisen, wie er von KREDIET 
(1927) und BRAMBELL (1929) untersucht wurde, stimmt mit del' 
Annahme einer Reihe weiblicher Intersexualitat iiberein. Bei 
schwacher Intersexualitat, also spatem Drehpunkt, erscheint die 
Gonade in Umwandlung von Eierstock zu Hoden, meist als Ovo
testis bezeichnet. Del' ovariale Cortex ist noch mehr odeI' weniger, 
den medullaren Hodenteil umschlieBend, erhalten und sitzt meist 

Abb. 178. Wie Abb. 177, weiter fartgeschritten. Vom Keimepithel gebildete Kaniilchen 
in der Albuginea. (Nach KREDIET.) 

kappenf6rmig dem stark vergr6Berten und von Samenkanalchen 
erfilllten Medullarteil auf. Die Ovarialkappe enthalt noch richtige 
Eifollikel wie Abb. 177 zeigt. Mit Zunahme del' Intersexualitat 
reduziert sich del' ovariale Teil oft zu einem ganz kleinen Fleck. 
Durch Ausbildung del' Hodenalbuginea wird er von del' Medulla 
getrennt. In dem Cortex abel' bilden sich durch Wucherung von 
RindenstrangeIi Samenkanalchen, wie das in zwei Zustanden 
Abb. 178, 179 zeigen. In solchen Kanalchen k6nnen dann noch 
Ovocyten (BRAMBELL) odeI' auch kleine Follikel (KREDIET) ge
funden werden (Abb. 180). Wenn auch bis jetzt noch eine ent
wicklungsgeschichtliche Untersuchung aussteht, so kann man 
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doch schon aus dem Bau der untersuchten Gonaden mit Sicherheit 
schlieBen, daB es sich um eine Umwandlungsreihe von Ovar zu 
Roden handelt, wie das KREDIET auch ausfillirt. 

Abb. 179. Wie vorhergehende aber reicblich kortikale SamenkaniiJchen. (Nach KREDmT.) 

Dieser Darstellung der Reihe zygotischer weiblicher Inter
sexualitat muB noch zugefugt werden, daB Raltung und Instinkte 

Abb. 180. In Bildung begriffenes kortikales Samenkanalchen mit Ovocyten darin von 
einem intersexuellen Schwein. (Nach BRAMBELL.) 

der Intersexe als mannlich beschrieben werden, woraus folgt, daB 
der Umwandlungshoden frillier oder spater seine hormonale Funk
tion aufnimmt. Irgendwelche Tatsachen, die darauf schlieBen 
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lieBen, daB es auch mannliche Intersexualitat gibt (abgesehen von 
sichel' irrtumlichen Deutungen), gibt es nicht. 

Als Besonderheit (die ahnlich auch von Rind und Mensch be
kannt ist) sei schlieBlich noch ein von WALENTOWICZ beschriebener 
Zwitter erwahnt, del' beide Ovarien und beide Hoden hatte. Da 
bei regularem Ovotestis gelegentlich del' Hoden- und Ovarialteil 
scharf durch eine bindegewebige Scheidewand getrennt ist, so 
haben jedenfalls die Autoren recht [BR.A.MBELL (1930), MEISEN
HEIMER (1930)], die fur solche FaIle annehmen, daB hier durch den 
Zug des Gubernaculums in einem Ovotestis del' Hodenteil vom 
Eierstocksteil weggezogen wurde. 

Die hier gegebene Darstellung, die mit del' von KREDIET uber
einstimmt, und nach dem heutigen Stand unserer Kenntnisse mil' 
die einzige mogliche zu sein scheint, ist verschieden von V orstel
lungen, die von anderen Autoren friiher entwickelt wurden. So hat 
CREW (1923a) eine Theorie gegeben, die zwar ebenfalls von 
unserem Zeitgesetz del' Intersexualitat ausgeht, abel' zu anderen 
Schlussen kommt, weil Dinge als wichtig betrachtet werden, die 
uns im vorhergehenden als nul' unwesentliche zufallige Varianten 
erschienen. Er nimmt also die wohlbekannten Verhaltnisse del' 
relativen Quantitaten del' l!'- llnd M-Faktoren an, die das Ge
schlecht entscheiden. In einer bestimmten Entwicklungszeit fallt 
diese Entscheidung. Zu diesel' Zeit sind beim Saugetier vorhanden: 
indifferente Gonaden, MULLERsche und WOLFFsche Gange, un
differenzierte auBere Genitalien. Daraus differenzieren sich dann 
die definitiven Verhaltnisse in del' einen odeI' anderen Richtung. 
Diese Differenzierungen haben bestimmte zeitliche Beziehungen, 
namlich zuerst die Gonade, dann die auBeren Genitalien, dann die 
Ausfiihrgange. Fur ihre vollstandige Entwicklung sind abel' die 
Gonadenhormone notig, und zwar reagieren die Entwicklungs
vorgange auf den hormonalen Reiz erst von einer bestimmten 
Hohe ab, die zu verschiedener Zeit erreicht werden kann. Fiir 
die I. Gruppe von Intersexen, die Hoden besitzen, ergibt sich 
daraus folgende Erklarung. AHe hier gefundenen Typen sind ver
schiedene Stufen eines V organgs, bei dem ein Zeitfaktor eine Rolle 
spielt. Es wird also angenommen, daB es sich um genetische 
Mannchen handelt, die intersexuell werden. Weiter wird ange
nommen, daB auf friihen Entwicklungsstadien die Gonaden
hormone die Weiterentwicklung del' andersgeschlechtlichen Teile 
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verhindern, die sich sonst ruhig weiterentwickeln wiirden. Fiir 
die mannliche Entwicklung werden nun drei iiberschneidende 
Phasen angenommen (abgesehen von der Gonade), namlich I. die 
Bildung der auBeren Genitalien, 2. die Atrophie der MtiLLERschen 
Gange, 3. die Weiterdifferenzierung der WOLFFschen Gange. (1,2,3 
Abb. 181.) Der Einfachheit halber wird fiir aIle drei der gleiche Mini
malreiz durch die mannlichenHormone angenommen. Und schlieB
lich wird angenommen, daB ein Organ, das bis zu einem gewissen 
Punkt sich ohne den spezifischen Hormonenreiz entwickelt hat, auf 
diesen nicht mehr reagiert. (Das ist also der Determinationspunkt 
der Entwicklungsmechaniker, del' uns schon Ofters begegnete.) 
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Abb. 181. Kurvenschella zu CREWS Interpretation der Intersexualitiit der Siiugetiere. 
(Nach CREW.) 

DannlaBt sich die Gesamtsituation in demKurvenschemaAbb.181 
darstellen. Die Kurve A bezieht sich auf ein normales Mannchen 
(friihzeitiges Eintreten des minimalen Wirkungsquantums del' 
Hormone). B-E sind die vel'schiedenen intel'sexuellen Formen, 
deren Typ ohne weiteres aus den Kul'ven abzulesen ist; die letzte, 
E, stellt die ausgewachsene Embryonalform dar, in der das mini
male Wirkungsquantum nie erreicht wird. Diese Erklarung von 
CREW macht also die genetisch bedingte relative Geschwindigkeit 
der Hormonenproduktion fiir die Intersexualitat verantwortlich 
und ist dadurch interessant, daB sie in eimacher Weise die an 
Lymantria gewonnenen V ol'stellungen auf FaIle mit hormonalel' 
Kontl'olle iibertragt. 
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Was nun den zweiten Typ betrifft (mit beiderlei Gonaden), so 
muB er im Prinzip ahnlich erkIart werden, da ja auBer den Gona
den alles identisch ist, und diese Individuen in den gleichen Wilrfen 
wie die anderen vorkommen. Fiir diesen Fall wird daher weiterhin 
angenommen, daB die anwesenden Geschlechtsfaktoren schnell 
arbeitende weibliche und langsam arbeitende mannliche Faktoren 
waren. Ferner, daB die Differenzierung der Gonaden erst links, 
dann rechts, und ferner von vorn nach hinten erfolgt. In diesem 
Fall werden zuerst die schnellen weiblichen Gene ein Ovar er
zeugen, und spater die langsameren mannlichen Gene in der ge
nannten Ordnung einen Hoden. 

Die geistreich ausgedachte Theorie ist aber, wie wir sahen, gar 
nicht notig, da wir mit den obigen einfachen Annahmen, die iden
tisch ja fiir das ganze Tierreich gelten, vollig auskommen. Wieder 
anders sucht BAKER (1925) die FaIle zu erkIaren. Er glaubt, daB 
jeder Embryo eines Intersexen ein echter Hermaphrodit mit Eier
stock und Hodengewebe war, und daB die EntwickIung unter dem 
antagonistischen EinfluB der beiderlei Hormone stattfand. Der 
Grad der Intersexualitat hinge dann von der relativen und abso
luten Quantitat eines jeden Hormons zu den verschiedenen Zeiten 
der EntwickIung abo Zwei Seiten weiter erkIart allerdings BAKER 
dann, daB er die Intersexe fiir maskulinisierte genetische Weibchen 
halt, womit wir ja iibereinstimmen. BR.A.MBELL (1930) hat ebenfalls 
eine ErkIarung gegeben, die auf den ersten Blick von der hier ver
tretenen verschieden ist. Bei genauerer Betrachtung scheint er 
aber das gleiche zu meinen, wenn auch die Ausdrucksweise es nicht 
geniigend kIar erkennen laBt. Die erwahnten haufigen Asym
metrien, die wir als Zufalligkeiten (d. h. natiirlich durch besondere 
Verhaltnisse auBerhalb des HaupterkIarungsprinzips) bedingt be
handelten, halt er (1926) fiir ein Problem, das noch zu IOsen sei. 

Eine getrennte Besprechung verdient der merkwilrdige Fall 
der ndre, den BAKER (1929) untersuchte. Auf den Neuen Hebriden, 
besonders der Insel Espiritu Santo ziichten die Eingeborenen in 
groBen Mengen sexuell abnorme Schweine (Sus papuensis LESS. 
U. GARN.), die sie ndre nennen, und die eine groBe Rolle in ihrem 
sozialen und religiosen Leben spielen. Es besteht kein Zweifel, daB 
dieser Typ erblich ist, da die Eingeborenen ihn systematisch 
ziichten. Nach ihrer Angabe wirft eine Sau, die einmal ndre er
zeugte, solche in jedem Wurf, und die normalen Schwestern der 
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ndre sind selbst ndre-Erzeuger. AlIe diese Typen haben beson
dere Namen und verschiedenen Wert. Uber den EinfluB des 
Vaters ist nichts bl;lkannt. Dagegen scheint es, als ob lokal nur 
bestimmte von den gleich zu beschreibenden Typen vorkamen. 
BAKER glaubt, daB die ihm bekannten Tatsachen darauf deuten, 
daB die Abnormitat durch ein geschlechtsgebundenes Gen erzeugt 
wird, und daB die ndre Mannchen mit diesem Gen sind. Die 
Weibchen konnen natiirlich nur heterozygot in dem Gen sein, da 
die ndre selbst unfruchtbar sind. 

Was den Bau der ndre betrifft, so sind die inneren Organe stets 
mannlich. Der Hoden kann abdominal oder skrotal sein und ist 
in der Regel unterentwickelt. Die Spermatogenese kommt meist 
nicht iiber das Spermatogonienstadium hinaus, nur selten schreitet 
sie weiter fm. Epididymis und Vasa deferentia konnen normal 
sein, aber auch ganz fehlen. Von Uterus oder Vagina ist nie etwas 
zu sehen. Die Abnormitat bezieht sich vielmehr nur auf die 
auBeren Genitalien. Nach dem Aussehen dieser unterscheiden die 
Eingeborenen folgende Stufen: 

1. ndre rasa = weibliches Intersex:, 
2. ndre runeth = Kokossprossenintersex:, 
3. ndre nsrsogh = zusammengenahtes Intersex:, 
4. ndre ghara = Fliegender Hundintersex:, 
5. ndre nan = Rattenintersex:, 
6. ndre ghor-ghor = verborgenes Intersex:, 
7. ndre selet = Wurmintersex:. 
Beirn Typ rasa sehen die auBeren Genitalien fast weiblich aus, 

die Hoden sind abdominal, nur Corpus cavernosum und Muse. 
bulbo-cavernosus sind mehr mannlich. Beirn runeth-Typ sind die 
Hoden irn Scrotum, das Corpus cavernosum ist groBer, ein Phallus 
ragt nach auBen und die UrogenitalOffnung ist klein geworden. 
In den folgenden Stufen wendet sich das Corp. cavernosum mehr 
und mehr wie beirn Mannchen nach der Ventralseite und riickt 
stufenweise nach vorn. Bei Stufe 3 kann durch den Wachstums
prozeB die Urogenita.lOffnung geschlossen werden; die Einge
borenen operieren sie dann. In 4 und 5 wird der Zustand mit dem 
der Mannchen des Namengebers verglichen, bei 6 ist das Orificium 
schon so weit nach vorn geriickt, daB es von auBen verborgen ist 
und beim 7. Typus ist der Phallus wurmartig vorgetrieben. 
Abb. 182 zeigt drei dieser Stufen nebst den normalen Geschlechtern 
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in einem sagittalen Durchschnitt des Hinterendes mit gleicher 
Zeichnungsart korrespondierender Teile, die bei den reinen Ge
schlechtern bezeichnet sind, Beim rasa-Typ und dem Weibchen 
ist auch das rechte innere Genitale mit eingetragen. 

Uber die Sexualinstinkte der ndre fand ich nichts, die Hauer 
sind wie bei einem Eber entwickelt. 

BAKER bezeichnet die ndre als Intersexe und benutzt zu ihrer 
ErkJ.arung die oben erwahnte Hypothese von CREW. Danach 
waren es genetische Mannchen, die niemals Ovarialgewebe be-

- CorpU3 l'tI ..... "nMum 
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Abb. 182a. UrogenitaIapparat des Ebers im sagittalen Sclmitt von links. (Nach BAKER.) 

saBen, deren Hoden sich aber zu spat entwickelt. Wenn ange
nommen wird, daB die Vulva sich zunachst weiblich bildet und 
nur unter dem EinfluB der Hodenhormone mannlich differenziert, 
so konnte eine verspatete Hodenentwicklung daran schuld sein, 
daB die notwendigen Hormone zu spat eintreffen; frillieres und 
frillieres. Ausscheiden der Hormone bis fast zur richtigen Zeit 
wiirde dann die Zwischenstufen 2-7 erzeugen. 

Die Erklarung erscheint mir wenig befriedigend. Es sind noch 
zwei weitere Erklarungen moglich. Die eine ware eine hochst
gradige weibliche Intersexualitat, also sehr frillier Drehpunkt 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 26 
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Abb. 182. a b Intersex selet. c Intersex runeth. d Intersex rasa. e Normale Sau. 
(Nach BAKER.) 
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eines genetischen Weibchens. Die ndre waren dann direkt an die 
h6chsten Stufen der vorher beschriebenen Schweineintersexe 
(ebenso der Zwicke) anzuschlieBen, bei denen bereits alles mann
lich ist auBer der Vulva. Der noch friihere Drehpunkt erlaubt 
dann auch die rechtzeitige Ausbildung der Hodenhormone, so 
rechtzeitig, daB die Vulva noch differenzierungsfahig ist. Fiir 
diese Erklarung spricht, daB auf einer Insel nur bestimmte ndre
Typen vorkommen. Die Parallele zu den Lymantria-Rassen ist 
klar. Eine Entscheidung ist ohne Kenntnis der Genetik nicht 
m6glich. Denn die oben genannten Daten beweisen nichts, da die 
Tiere wild laufen und somit der oder die Vater unbekannt sind. 

Eine zweite Erklarung ware die, daB es sich iiberhaupt nicht 
um echte Intersexualitat handelt, sondern Ulll richtige Mannchen 
mit Entwicklungshellllllung der Umbildung der Vulva auf Grund 
eines Gens. Mutatis mutandis ware der Fall dann mit erblicher 
Hasenscharte zu vergleichen und geh6rte iiberhaupt nicht in das 
Gebiet der Intersexualitat. Wiirde sich tatsachlich zeigen (was 
auf Grund obiger Daten noch nicht einmal wahrscheinlich ist), daB 
ein geschlechtsgebundenes Gen im Spiel ist, dann hielte ich diese 
L6sung fiir die richtige. 

{J) Andere Siiugetiere. 
Wir erwahnten schon, daB bei vielen Saugetieren sogenannte 

Hermaphroditen beschrieben sind. Da es sich meist um einzelne 
Vorkommnisse handelt, hat es keinen Zweck, sie aufzuzahlen. Die 
meisten ordnen sich ja ohne weiteres einem der schon beschrie
benen Typen ein, andere werden wir beim Gynandromorphismus 
besprechen. Nur zwei Falle seien kurz erwahnt. LIPSCHUTZ 
(1927b) fand eine groBe Zahl von Meerschweinchen mit abnormen 
Bildungen, die erblich zu sein schienen, wenn auch die Angaben 
dariiber ungeniigend sind. Es handelt sich um v6llig nOi"male 
Weibchen, die aber eine penisartige Klitoris besaBen, die die fiir 
das Mannchen typischen Stacheln trug. Von den Gonadenhor
monen erwiesen sich die Bildungen unabhangig. Es ist mir sehr 
unwahrscheinlich, daB es sich dabei um Intersexualitat handelt. 
Sollte nicht einfach eine Mutation der Reaktionsnorm dieses Cha
rakters vorgelegen haben, vergleichbar der erblich differenten Re
aktionsnorm auf Gonadenhormone bei den Sebright-Bantams, 
dort auf die Federkeime, hier auf die Phallusanlage beschrankt 1 

26* 
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Der zweite Fall ist der der schildpattfarbigen Katzen. Die 
dreifarbigen, sogenannten schildpattfarbigen Katzen sind stets 
weiblich; die zugehorigen Kater aber sind' gelb. Ala ganz seltene 
Ausnahmen treten aber auch schildpattfarbige Kater auf, die mit 
Ausnahme eines Falls immer steril waren. Fiir die Genetik der 
Farbvererbung dieses Falls gibt es eine Reihe verschiedener For
meIn (WRIGHT, WHITING, DONCASTER, LITTLE) 1. In jedem Fall 
wird aber damit gerechnet, daB Schildpatt nur auftreten kann, 
wenn zwei Chromosomen vorhanden sind, in denen der be
treffende Faktor heterozygot liegt. Das Auftreten gelegentlicher 
Mannchen und ihre Sterilitat hat verschiedene Erklarungsver
suche hervorgerufen, die nicht hierher gehoren. Darunter findet 
sich aber auch die Hypothese, daB diese Kater genetische Weib
chen seien, die durch Intersexualitat in Mannchen umgewandelt 
seien, zuerst von WRIGHT (1918) ausgesprochen. Neuerdings hat 
sich BONNEVIE (1925) fiir diese Interpretation eingesetzt. Sie fand 
namlich eine weibliche sterile schildpattfarbige Katze, und die 
Untersuchung des Genitales zeigte einen Zustand, der als Stehen
bleiben auf einem embryonalen Entwicklungszustand gedeutet 
werden konnte oder als Beginn einer intersexuellen Umwandlung. 
Sie greift einesteils auf die Annahme von WRIGHT zuriick, daB 
die Schildpattfarbe sowohl einen geschlechtsgebundenen als auch 
einen autosomalen Faktor zur Grundlage habe, sodann auf die 
moderne Theorie der Geschlechtsbestimmung durch eine quanti
tative Relation zwischen Mannlichkeits- und Weiblichkeitsfak
toren (die sie irrtiimlicherweise BRIDGES zuschreibt, der sie ja nur 
fUr Drosophila bestatigte) und meint, daB fUr die Schildpatt
farbung vielleichi eine ahnliche "Balance" existiere wie fUr die 
Geschlechtsfaktoren. Nicht nur diese Interpretation, wie iiber
haupt die Annahme der weiblichen Konstitution der Schildpatt
kater ist aber bis jetzt noch nicht bewiesen. Neue Angaben von 
TJEBBES u. WRIEDT (1926) iiber die Vererbung von Schwarz und 
Gelb·beiKatzen sprechen aber nicht fiir diese Erklarung. Der Fall 
ist vor der Hand ungelost. 

e) Virilismus. 
Unter diesem der menschlichen Pathologie entnommenen Aus

druck sei eine Erscheinung getrennt besprochen, die gewohnlich 

1 Literatur bei BONNEVIE (1925). 
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mit in den groBen Topf des Pseudohermaphroditismus geworfen 
wird, auch die Bezeichnung Intersexualitat erhiUt, der Phanome
nologie nach abel' in das Kapitel Maskulierung gehOrt. Es handelt 
sich darum, daB oft bei alteren, abel' auch jiingeren Tieren eine 
vollige U mwandlung derweiblichen sekundaren Geschlechtscharak
tere in mannliche eintritt, als deren Ursache sich ein Tumor des 
Oval's oder der Nebenniere erweist. Die Erscheinung ist genetisch 
vollstandig von del' zygotischenIntersexualitat zu trennen, da kein 
Grund vorliegt, eine genetische Ursache anzunehmen (ein spater 
Drehpunkt) und auch die fUr solche Intersexualitat charakteristi
sche Umwandlung des Oval's in einen Hoden fehlt. Von Inter
sexualitat konnte man iiberhaupt nur sprechen, wenn man den 
Begriff so erweitert, daB jede Umwandlung irgendwelcher Ge
schlechtscharaktere aus irgendwelchen Ursachen eingeschlossen 
ist. Vielleicht ist es abel' besser, das nicht zu tun, da gerade bei 
den Saugetieren und dem Menschen es notig ist, dem Wirrwarr 
entgegenzutreten, del' durch philologisch vielleicht richtige, aber 
biologisch unhaltbare Terminologie entstanden ist. Nach den 
vorliegenden Beschreibungen scheint fiir den Virilismus charak
teristisch zu sein, daB die beim Weibchen auftretenden.mann
lichen Charaktere sich in geradezu iibertriebener Weise ausbilden, 
daB eine Hypermaskulierung erscheint. Wahrscheinlich kommt 
das gleiche Phanomen auch bei Vogeln vor und die FaIle del' "Ge
schlechtsumwandlung" von tumorentragenden Hennen, die Bo
RING u. PEARL (1918) und BERNER (1925) beschrieben, diirften 
zum Virilismus gehoren. Sie wurden oben nicht gesondert be
trachtet, well die Moglichkeit zygotischer Intersexualitat nicht 
ausgeschlossen werden kann. Bei Saugern sind FaIle von Virilis
mus hauptsachlich von Kiihen bekannt [PEARL und SURFACE 
(1915, CALDER (1927)]. Normale Kiihe, die gekalbt hatten, hOrten 
auf Milch zu geben, wandelten sich auBerlich vollig zur Gestalt des 
Stieres urn und zeigten auch dessen Temperament und Sexual
instinkte. Die Genitalien sind eingeschrumpft und das Oval' ist 
cystisch degeneriert. 

Wir mussen uns nun erinnern, daB durch Kastration bei Sau
gel'll niemals solche Erscheinungen hervorgerufen werden, wohl 
abel' durch Hodentransplantation. Da in diesen Fallen abel' eine 
intersexuelle Umwandlung des Eierstocks in den Hoden fehlte, so 
mussen wir schlieBen, daB entweder der Tumor selbst oder das 
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von ihm veranderte Ovar etwas hervorbrachte, dessen Wirkung 
der der Hodenhormone ahnelte, ja sie iibertraf. Wir stehen da vor 
einem Problem, das wir in ganz ahnlicher Form schon bei der 
parasitischen Kastration der Arthropoden vorfanden, das aber un
seres Erachtens nicht mit der naiven Formel RIDDLES "Hoherer 
- niederer Stoffwechsel" gelOst werden kann. Wir werden den 
Fragenkomplex nochmals im nachstenKapitelzu besprechen haben. 

5. Der Mensch. 
Der Mensch wird hier getrennt behandelt, nicht weil er, abge

sehen vom Psychischen, irgend etwas nennenswertes Neues lehren 
konnte, sondern weil ein betrachtlicher Teil der Diskussionen und 
auch der Verwirrung in Bezug auf sexuelle Zwischenstufen in Be
funden am Menschen seinen Ausgangspunkt hat. Es ist selbstver
smndlich, daB die Verhaltnisse beim Menschen sich nicht prinzi
piell von denen bei Saugetieren unterscheiden konnen und ferner, 
daB versucht werden muB, sie dem Gesamtbild des Tierreichs ein
zuordnen und die aus besser e:xperimentell studiertem Material 
gezogenen Schliisse auf das rein zufallig gefundene kasuistische 
Material vom Menschen zu iibertragen. Bei aller Wertschatzung 
der Arbeit derer, die die Verhaltnisse beim Menschen erforscht 
haben, muB der Biologe darauf bestehen, daB die Befunde nicht 
von sich aus zu irgendwelchen Verallgemeinerungen benutzt wer
den konnen, Verallgemeinerungen, die meist allen Erfahrungen 
der Biologie ins Gesicht schlagen, sondern daB umgekehrt versucht 
werden muB, aus der Gesamtheit der biologischen Erkenntnisse 
iiber Geschlecht und Zwischenstufen auch die Befunde am Men
schen zu verstehen und der Gesamterkenntnis einzuordnen. Wir 
haben dies schon mehrfach versucht, aber erst in jiingster Zeit hat 
man sich auch von medizinischer Seite diesem Vorgehen ange
schlossen. 

a) Allgemeines. 
Die allgemeinen V oraussetzungen fiir die Beurteilung der sexuel

len Zwischenstufen konnen sehr kurz behandelt werden, da alles 
fiir die Saugetiere beschriebene auch fUr den Menschen zutrifft. 
Es steht fest, daB der Mann heterogametisch, die Frau homo
gametisch ist, und zwar ist sowohl der Geschlechtschromosomen
mechanismus cytologisch bekannt (Differenzen zwischen den Be
obachtern beziehen sich auf Einzelheiten, nicht das Prinzip), als 
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auch die geschlechtsgebundene Vererbung mit mannlicher Hetero
zygotie in zahlreichen, zum Teil klassischen Fallen. Bau und Ent
wicklung des Genitalapparats sind in keinem prinzipiellen Punkt 
von dem der Sauger verschieden. 

Uber die Wirkungen der Kastration gibt es bekanntlich eine 
auBerordentlich umfangreiche Literatur. FUr uns hier sind aber 
die Einzelheiten der Kastrationsfolgen von keiner besonderen 
Bedeutung, sondern nur die Frage, ob der Kastratentyp nur einen 
unentwickelten, infantilen Typ darstellt (abgesehen von generellen 
Schadigungen des endokrinen Systems und ihren Folgen), oder ob 
durch Kastration Merkmale des entgegengesetzten Geschlechts 
hervorgerufen werden konnen. Die glelche Frage beschaftigte uns 
ja auch bei den Saugetieren. Die Mehrzahl der Forscher hat sich 
heute wohl den besten Kennern des Materials, TANDLER u. 
GROSS (1908, 1910, 1913), angeschlossen, die im einzelnen zeigten, 
daB die Kastrationswirkung als protrahierte Unrene, als Beharren 
bzw. Riickkehr zu einem infantilen Zustand aufzufassen ist. Beim 
Mann bleibt der Kehlkopf kindlich, Bart und Korperbehaarung 
fallen weg. Auch die Besonderheiten des Kastratenwuchses sind 
kindlicher Natur, soweit sie nicht auf Veranderungen in anderen 
endokrinen Organen (Hypophyse) zuriickgehen. Der Fettwuchs 
mag verscbiedene Ursachen haben, ist jedenfalls keine Verweib
lichung. Umgekehrt sind die Erscheinungen weiblicher Kastraten 
nicht als Vermannlichung zu deuten: Der Altersbart soil in ahn
licher Weise wie bei kastrierten Frauen oder alten Frauen auch 
bei den Kastraten der Skopzensekte auftreten. Eine gewisse An
naherung beider Geschlechter beim Kastratentyp wird anerkannt, 
ebenso daB der Kastratentyp dem weiblichen Typ nahersteht, 
jedenfalls weil der weibliche Typ seinerseits mehr dem infantilen 
Typ gleicht. Aber eine Ausnahme von all dem ist zu verzeichnen, 
die Schambehaarung. Bekanntlich endet sie bei der Frau kranial 
in einer geraden Linie, wahrend sie beim stark behaarten Mann 
spitz zum Nabel konvergiert. Der prapuberal kastrierte Eunuch 
aber zeigt den weiblichen Typ. Vielleicht konnte man es ebenso 
deuten, daB beim Eunuch zwar die Corpora cavernosa penis 
infantil bleiben, aber das Corp. c. urethrae sich normal ausbildet 
(TANDLER u. GROSS). ZAWADOWSKY (1929) neigt dazu, dem Ver
halten der Schambehaarung groBen Wert beizumessen. Bei der 
Beurteilung ist zu beachten, daB sich die Schambehaarung, also 
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ein Pubertatscharakter, iiberhaupt ausbildet, obwohl die Hoden
hormone fehlen.Man muB also sagen, daB der weibliche Typ der 
Behaarung der Typ ist, den beide Geschlechter zeigen, auBer wenn 
die Hodenhormone die Behaarung zum mannlichen Typ steigern. 
Praeter propter gelten also die gleichen Erwagungen, die wir fiir 
den Hahnenkamm schon aufstellten, und es liegt kein Grund vor, 
wegen der Behaarung an der Auffassung von TANDLER und GROSS 
zu zweifeln. DaB man iibrigens auch hier vom asexuellen Typ 
sprach, ist bekannt. Wir haben die Irrtiimlichkeit dieser V or
stellung schon friiher geniigend charakterisiert. Wegen der Einzel
daten iiber Kastration siehe die Biicher von TANDLER-GROSS 
(1913), LlI'SCHUTZ (1924), HARMS (1926) und die Lehr- und Hand
biichel' der inneren Sekretion. 

Wie bei den Saugetieren werden auch beim Menschen nach Er
wartung durch Transplantation einer normalen Driise die Kastra
tionsfolgen wieder aufgehoben (siehe LWRTENSTERN 1924). Mas
kulierungs- und Feminierungsexperimente sind natiirlich am Men
schen nicht ausgefiihrt. Ebenso ist noch kein Fall hormonaler 
Intersexualitat, vergleichbal' del' Zwicke, aufgefunden worden. 

b) Zygotische Intersexualitat. 
a) Terminologie. 

Das Hauptintel'esse kommt del' Erscheinung zu, die als Herm
aphroditismus und Pseudohermaphroditismus beschrieben ist. Die 
Spezialliteratur iiber diesen Gegenstand ist leider keine sehr er
freuliche Lektiire, denn bis in die neueste Zeit herrscht ein erstaun
lich geringes Verstandnis fiir die entscheidenden Fragen. Eine 
groBe Rolle spielt die Terminologie des Erscheinungskomplexes, 
die sicher allein schon ein schweres Hindernis fiir das Verstandnis 
bedeutete, da sie Zusammengehoriges scharf trennte, unwesent
liche Untel'schiede zu wichtigen machte und Getrenntes vereinigte. 
Wenn die MiBbildungslehre solche Bezeichnungen zu deskriptiven 
oder klinischen oder forensischen Zwecken benotigt, so hat der 
Biologe kein Recht, dies hindern zu wollen. Aber eines muE mit 
aller Scharfe gesagt werden; der iiblichen Terminologie kommt 
keinerlei biologischer Wert zu, ja sie ist objektiv falsch und Ver
wirrung anrichtend. 

Es wird gewohnlich unterschieden zwischen Hermaphroditis
mus verus und Pseudohermaphl'oditismus. Bei ersterem sind bei-
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derlei Geschlechtsdriisen vorhanden, bei letzterem nul' die eines 
Geschlechts. Wir haben schon frillier gezeigt und werden es wieder 
zeigen, daB diese Unterscheidung werllos ist, und daB die ganzen 
philologischen Erorterungen dariiber, ob bei echtem Hermaphro
ditismus Eier und Spermien vorhanden sein miissen, oder ob das 
Driisengewebe allein geniigt, ebenfalls wertlos sind. Beim Herm
aphroditismus verns werden dann verschiedene Typen unter
schieden, je nachdem Ovotestes vorhanden sind oder reine Gonaden 
beider Sorten (glandularis, lateralis). Auch diese Bezeichnungen 
haben nur Wert als lrurze Beschreibungen fiir klinische Zwecke 
oder Sektionsprotokolle. Beim Pseudohermaphroditismus gibt es 
dann den Typus masculinus und femininus, je nachdem Hoden 
oder Eierstocke gefunden werden. Dies sind die irrefiihrendsten 
Bezeichnungen, denn wir werden zeigen, daB gerade der Typus 
masculinus in Wirklichkeit ein weibliches Intersex ist, wahrend 
der Typus femininus auch weiblich ist, aber in den meisten Fallen 
in eine ganz andere Erscheinungsgrnppe gehort. Dann kommen 
die Bezeichnungen externus und internus, die wieder haufig die 
Tatsachen verwirren. Ein Individuum mit Hoden und weiblicher 
Vulva wird mit Pseudohermaphroditismus masc. externus bezeich
net. In Wirklichkeit ist es ein weibliches Intersex mit seinen 
richtigen weiblichen auBeren Genitalien, aber einer Umwandlung 
von Ovar in Hoden. Hat er dazu nun noch MtiLLERSche Gange, 
so ist der Bezeichnung noch et internus zuzufiigen, die allein in 
diesem Fall sachlich einigermaBen richtig ist. So verzichten wir 
denn bei biologischer Betrachtung des Problems ganz auf die 
(urspriinglich von MEB!? eingefillirten, seitdem vielfach "verbes
serten") Bezeichnungen. 

Wir halten es nicht fiir notig, eine historische Darstellung der 
Ansichten iiber die menschliche Intersexualitat zu geben, um so 
mehr, als BERNER (1930) kiirzlich die verschiedenen Anschauungen 
ausfiihrlich besprochen hat. Man findet da etwa die Ansicht ver
treten, daB es sich um einen regellosen Mischmasch handle; oder 
daB eine intersexuelle Puberlatsdriise vorhanden sei; oder daB es 
sich nur um embryonale Hemmungsbildungen handle; Unent
schiedenheit der Entwicklungstendenz, hermaphrodite Keim
zellen und vieles ~i\hnliche konnte zitiert werden. AIle diese an die 
Namen BENDA (1895), SAUERBEOK (1909), HALBAN (1903), KER
MAUNER (1909), PIOK (1905), STEINAOR u. a. gekniipften Er-
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klarungsversuche muBten fehlschla.gen, weil sie nicht an genau 
analysierte und durchsichtige Tatsachen im Tierreich ankniipfen 
konnten oder, seit dazu die Moglichkeit besteht, nicht ankniipften. 
Ich habe bereits 1916 und 1920 erortert, daB die betreffenden Er
scheinungen zum Gebiet der Intersexualitat gehoren und von 
dessen Analyse ausgehend verstanden werden miissen. lch habe 
allerdings auf eine Einzelanalyse verzichten mUssen, da damals 
einige entscheidende Tatsachen bei Saugetieren und Vtigeln nicht 
geniigend bekannt waren. Inzwischen haben sich mehrere For
scher, meist nicht von der klinischen, sondern der anatomischen 
Seite herkommend, meinen Gedankengangen angeschlossen und 
sie zum Teil auch mehr ins einzelne gehend auf die menschlichen 
Verhaltnisse angewandt. [Besonders WEISSENl3ERG (1926) hE
DIET (1929), MOSZKOWICZ (1929), BERNER (1930).] 1m folgenden 
sei gezeigt, wie wir nach dem augenblicklichen Stand unserer 
Kenntnisse Stellung nehmen miissen. 

(J) Erwartungen. 
Es wird wieder das Verstandnis erleichtern, wenn wir zuerst 

die Erwartungen fiir zygotische Intersexualitat auf Grund der all
gemeinen wie der speziellen Tatsachen bei Saugetieren ableiten. 
Die Reihe der Intersexualitat konnte auf Grund genetischer weib
licher und genetischer mannlicher Konstitution zustande kommen, 
esktinnte also je eine Reihe weiblicher oder mannlicher Intersexuali
tat bestehen.. Der Grad der Intersexualitat hangt ab von der zeit
lichen Lage des Drehpunkts, schwache Intersexualitat bei spatem, 
starke bei friihem Drehpunkt. 

I. Weibliche 1 ntersexualitat. 1. Beginnende I ntersexualitiit. Dreh
punkt erst im Erwachsenen. Das Ovar hat nach allem, was wir 
wissen, noch die Fahigkeit, durch Bildung von Mark- und Rinden
strangen (siehe Ziegen) sich in einen Hoden umzuwandeln. Eine 
Umwandlungsstufe wird als Ovotestis bezeichnet. Scheidet diese 
Driise keine mannlichen Hormone ab, so muB sich auBerlich ein 
Kastratentyp ausbilden. Scheidet sie Hodenhormone ab, so voU
zieht sich auBerlich eine Vermannlichung (Haare, Stimme, Psyche). 
Die inneren weiblichen Genitalien diirften verkiimmern, die auBeren 
unverandert bleiben. 

2. Schwache Intersexualitiit. Drehpunkt prapuberal oder am 
Ende der Embryonalzeit. AIle Erscheinungen wie vorher; aber 



Erwartungen. 411 

das Ovar hat Zeit, sich weiter oder volistandig in einen Roden um
zuwandeln. Innere Genitalien bleiben infantil. Die Wahrscheinlich
keit einer Rodenhormonproduktion ist groB, daher auBere Ver
mannlichung. Am auBeren Genitale ist die morphogenetische 
Moglichkeit zu einer KlitorisvergroBerung gegeben, aber nach 
Analogie mit der Zwicke nur selten zu erwarten. 

3. Mittlen Intersexualitiit. Der Drehpunkt liegt vor der Degene
ration des W oLFFSchen Gangs. Dieser bildet sich somit mannlich 
aus. Die Derivate des MULLERschen Gangs sind schon so weit 
differenziert, daB sie sich trotz Ausfalls der Ovarialhormone noch 
etwas weiter entwickeln, zumal wirksame Rodenhormone wohl 
nicht gleich gebildet werden, die ja auch auf fertige MULLERSche 
Gange wenig EinfluB haben. Es finden sich somit Vasa deferentia 
und mehr oder minder vollstandige MULLERsche Gange, maximal 
rein weiblich, minimal etwa als Uterus bicornis. Die Gonaden 
zeigen wieder Umwandlungsstufen, also Ovotestis, oder vollstan
dige Umbildung in einen Roden, aber ohne Spermatogenese. In 
dieser Stufe am meisten, aber auch in den vorhergehenden schon, 
ist aus noch unbekannten morphogenetischen Ursachen, analog 
zu Lymantria und Saugetieren, die Moglichkeit fUr das Voraus
eilen oder Zuriickbleiben einer Gonade in der Umwandlung ge
geben, mit dem Resultat im Minusfall von ein Ovotestis, ein 
Roden, im Plusfall ein Ovar, ein Ovotestis, dazwischen zwei gleich 
umgewandelte Ovotestis, die im Plusfall mit Descensus beginnen. 
Die Organe des Sinus urogenitalis bleiben, wie die Zwicke zeigt, 
weiblich. Werden rechtzeitig die Rodenhormone im engeren 
Sinn erzeugt, dann kann sich die Klitoris vergroBern und die 
Vermannlichung in Behaarung, Erotisierung usw. eintreten. Wenn 
nicht, dann bleibt dies alles weiblich. 

4. Starke Intersexualitiit. Drehpunkt bevor sich die Derivate 
der MtiLLERschen Gange differenzieren. 1m Minusfall bleiben 
dann noch Reste von ihnen (Vagina und Uterus masculinus) er
halten, im Plusfall sind die Gange rein mannlich. Gonaden sind 
vollig in Roden umgewandelt mit oder ohne Spermatogenese
beginn. Descensus testis kann beginnen, Gubernacula, Leisten
kanal mannlich. AuBere Genitalien und Geschlechtscharaktere 
wie vorher. 

5. Geschlechtsumwandlung. Alles rein mannlich, eventuell im 
auBeren Genitale Zustande, die einem der Entwicklungsstadien 
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dieser Organe gleichen. Diese Stufe kann morphologisch kaum 
diagnostiziert werden. Sie wiirde nur bewiesen, wenn sich der Fall 
fitnde, daB ein Paar nur Sohne, zum Teil mit GenitalienmiBbil
dungen, erzeugte, die selbst (als XX-Individuen) ausschlieBlich 
Tochter erzeugen. 

II. Miinnliche Inter8exuaZitiit. Die Erwartungen fiir mannliche 
Intersexualitat sind viel schwerer aufzustellen, da weder bei Sauge
tieren noch bei Vogeln ein Fall bekannt ist, der als Vergleich 
dienen konnte. Tatsachlich spricht, wie wir sehen, ja alles dafiir, 
daB dort mannliche Intersexualitat iiberhaupt nicht vorkommt. 
Wollen wir ihre Moglichkeiten fUr den Menschen ausdenken, so ist 
zunachst festzustellen, daB in allen Stufen bis zur hochsten ein 
Roden gefunden werden muB. Denn nach der sehr friihzeitig im 
Embryo erfolgenden Bildung der Tunica albuginea und Degenera
tion des Keimepithels besteht morphogenetisch gar keine Moglich
keit mehr, Ovarialgewebe durch sekundare Proliferation zu bilden. 
Allerdings sahen wir, daB in friihen Entwicklungsstadien des 
Ovars auch in der Medulla voriibergehend Follikel gebildet werden 
konnen. Bei sehr friihem Drehpunkt ware demnach vielleicht im 
embryonalen Roden die Moglichkeit ovarieller Umwandiung der 
Medullarstrange gegeben. Irgendein Vergleichsfall fehlt aber. Bei 
ganz friihem Drehpunkt zur Zeit des Vorhandenseins des Keim
epithels ware natiirlich eine vollstandige Umwandlung des pri
maren Rodens in ein richtiges Ovar denkbar. Bei allen anderen 
Drehpunkten wiirde der Roden aber nur in der Entwicklung stehen
bleiben, also mehr oder minder embryonal verbleiben. Fiir die 
Geschlechtsgange ware zu erwarten, daB bis hinauf in mittlere 
Intersexualitatsstufen das Vas deferens bliebe. Die MULLERschen 
Gange waren in den niederen Stufen abwesend, in den h6heren 
Stufen, also Drehpunkt vor ihrer Rudimentation, konnten sie zu 
mehr oder minder vollstandiger Entwicklung noch kommen. Es 
fanden sich dann weibliche Gange mit oder ohne Vas deferens
Resten und rudimentare Roden. Das auBere Genitale, das schon 
friih entwickelt ist, ware in den meisten. Stufen mannlich, aber 
wegen Fortfalls der Rodenhormone yom Kastratentyp. Nur in den 
hochsten Stufen waren Bildungen zu erwarten, die einem Stehen
bleiben auf embryonalem Zustand entsprechen. Alle auBeren und 
psychischen Charaktere miiBten aber in allen Fallen Kastratentyp 
haben, da zwar die Rodenhormone wegfallen, aber keine Ovar-
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hormone gebildet werden. Wie gesagt sind diese Erwartungen 
nur aus den allgemeinen Kenntnissen abzuleiten, Vergleiehs
material fehlt. Eine vollstandige Gesehleehtsumwandlung diirfte 
unmoglieh sein, es sei denn, daB es wirklieh eine medullare Ova
rialbildung gibt. 

Die vorstehend aufgezahlten Erwartungen sind wie gesagt auf 
Grund dessen aufgestellt, was in Analogie mit den Saugetieren 
und unter Beriieksiehtigung der entwieklungsphysiologisehen Tat
saehen im Augenbliek gesiehert erseheint. Vor kurzem hat aueh 
MOSZKOWIOZ (1929) eine solehe Serie der Erwartungen fUr Inter
sexualitat auf Grund meiner Vorstellungen aufgestellt, die sieh 
in einigen Teilen mit den vorhergehenden Ausfiihrungen deekt, 
in anderen versehieden ist. Die Versehiedenheiten riihren wohl 
daher, daB MOSZKOWIOZ sieh nieht so streng an die Erfahrungen 
an Saugetieren hielt. Seine Tabelle der Erwartungen fUr weibliehe 
und mannliehe Intersexualitat (die letzteren zumindest sieher 
falsch und die ersteren groBtenteils auch) folgt S. 414. 

y) Erblichkeit. 
Es ist nun zunaehst zu zeigen, daB ein Grund dafiir vorliegt, 

anzunehmen, daB wenigstens ein Teil der beim Mensehen ge
fundenen Zwitterbildungen zygotischer Natur sind. Wir schlieBen 
dabei, aus GrUnden, die spater verstandlieh werden, den soge
nannten suprarenalen Virilismus und die Hypospadie des Penis 
(nieht die sogenannte peniskrotale) aus, die beide sieher niehts mit 
zygotiseher Intersexualitat zu tun haben. Leider gibt es keinen 
einzigen Stammbaum, au~ dem man genauere Sehliisse iiber den 
Erbgang ziehen kann. Wenn wir von den Erfahrungen an Insekten 
ausgehen, so ist es das Wahrseheinliehste, daB das M -Gen in einem 
Autosom gelegen ist, wahrend das F-Gen wie bei Drosophila im 
X-Chromosom seinen Sitz hat. Ein weibliehes Intersex kommt 
dann zustande, wenn in der Formel M M F F = C{. ein oder beide M 
zu stark sind (oder beide F zu sehwaeh). Da eines vom Vater, 
eines von der Mutter stammt, so konnen beide Eltern verantwort
lieh sein. 1st ein starkes M zur Erzeugung der Intersexualitat 
geniigend, so braueht nur einer der Eltern der Erbtrager zu sein, 
der selbst homozygot oder heterozygot sein mag und je naehdem 
nur oder zur Halfte intersexuelle Toehter erzeugt. Miissen beide 
M stark sein, dann miissen zur Erzeugung intersexueller Toehter 
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beide Eltern Erbtrager sein. Beide konnen dann homo- oder 
heterozygot sein und demnach entweder alle, oder die Halite oder 
ein Viertel der Tochter intersexuell werden. Wie gesagt, gibt es 
keinen Stammbaum, der eine Analyse in solchem Sinn erlaubte. 
DE;lr beste mir bekannte Stammbaum ist der des Falles DIEFEN
BACH (1912), der folgt: 

~ 1. Gen. 
I 

I I I 
~ ~7 -18 2. Gen. 

I 
5j2 

I I I I 
~ ~l ~2 5j2 3. Gen. 

I ~ i I I I I I I i 
~ &' 2&,? ~ ~ ~ ~ 5j2 -f3 "'4 4. Gen. 

I ~ ~ 

I I i I I 
~ -15 2~ I&, 6? + 5. Gen. 

r+-' ~ 

~6 &' ~ 6. Gen. 

Zwitter 5 und 6 sind sicher weibliche Intersexe von dem gleich 
zu beschreibenden haufigsten Typ, fUr die anderen ist es nur sehr 
wahrscheinlich nach allem, was iiber sie bekannt ist. Der Stamm
baum zeigt, daB eine normale Frau (1. Gen) intersexuelle Tochter 
und intersexuelle Enkel und Urenkel durch eine gesunde Tochter 
hat; links zeigt sich dasselbe, und die betreffende Mutter (4. Gen) 
ist selbst die Enkelin einer Intersexerzeugerin. Dieser Stamm
baum sieht so aus, als ob· die Intersexe zwei starke M haben, die 
von beiden Eltern kommen miissen. Es ist aber auch moglich, 
daB nur Nr.5 und 6, die Hoden besaBen, homozygot sind, und 
1--4, 7, 8, von denen nichts Genaueres feststeht, schwache Inter
sexe waren mit stark M - schwach M. Wie gesagt, ist eine wirk
lich beweiskraftige genetische Analyse nicht moglich, wenn auch 
der Stammbaum durchaus geniigt, eine zygotische Intersexualitat 
zu erweisen. 

Der Hauptfehler solcher Stammbaume ist, daB zweifellos mann
liche Individuen, die den Gynakologen weniger interessieren, nicht 
vollstandig verzeichnet sind und auch ihreNachkommenschaft fehlt. 
So wissen wir nichts dariiber, ob auch durch Sohne die Intersexuali-
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tat vererbt wird. Nicht 'del besser steht es mit einem anderen 
Stammbaum, den KERMAUNER (1925) mitteilt (Fall NOVAK): 

I I I I I 
a 6 ~ ~ ~ 

..-n I 2 I: 1 I I 
~3 ~?4 ~?5 ~?6 ~?7 

Nachgewiesene Intersexe, wieder yom haufigsten Typ, sind nur 
Nr.2 und 3. AlIe anderen sind amenorrhoische Frauen, die nicht 
untersucht sind, aber nach allen sonstigen Erfahrungen der Inter
sexualitat dringend verdii.chtig sind. Der einzige Mann des Stamm
baums solI auffallend weibisch ausgesehen haben. 

Relativ haufig sind auJ3erdem Faile beschrieben, in denen 
mehrere Geschwister typisch weibliche Intersexe warep. (siehe 
nachsten Abschnitt). In dem Fall DOENIOKE (1921) waren es 
sicher drei, vielleicht vier Geschwister, im Fall von MARTIN (1913) 
zwei. 

Wie auch in den allerdings nicht einwandfreien Stammbaurnen, 
so fallt in der sonstigen Kasuistik auf, daB die Intersexe (haufig¥ 
meist¥) keine oder wenig Briider baben. Als Beispiel, das den 
Eindruck von Zuverlassigkeit macht, sei ein Fall von POZZI (1911) 
erwahnt, den er als mannlichen Hermaphroditismus beschreibt, 
der aber nach unserer Darstellung ein Fall starker weiblicher 
Intersexualitat ist. Dieses Individuum batte acht Geschwister, 
darunter nur einen Bruder, der normal sein soIl, ein sicheres und 
ein wahrscheinliches Intersex. In einem Fall von starker Inter
sexualitat HALBANs hat das Intersex sechs Schwestern., davon 
zwei, die selbst verdachtig sind. Es ist begreiflich, daB man ohne 
Kenntnis des Intersexualitatsphanomens aus solchen Fallen 
schlieBen mochte, daB die abnormen Individuen genetisch mann
lich sind. Wenn es sich aber urn echte zygotische Intersexualitat 
handelt, so kann das gleiche Resultat auf ganz andere Weise zu
stande kommen. Der Ausgangserzeuger einer intersexuellen Linie 
konnte z. B. ein Umwandlungsmann, also genetisch weiblich 
MMFF sein, der ja nur Tochter erzeugen kann, die je nach der 
Mutter alle normal, alle intersexuell oder halb normal, halb inter
sexuell sein konnen. Es hat aber keinen Zweck, diese Dinge wei
ter zu verfolgen, bevor die dringend erwiinschten vollstandigen 
Stammbaurne vorliegen. Zum SchluB sei noch erwahnt, daB zwei 
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FaIle von Intersexualitat bei eineiigen Zwillingen [RUMPEL, KER
M.A.UNER (1927)] ihre zygotische Bedingtheit auf das SchOnste 
demonstrieren. Den Arzten, die Gelegenheit haben, Beobachtungen 
an lebenden "Zwittern" zu machen, sei besonders ans Herz gelegt, 
auf geschlechtsgebunden vererbte Eigenschaften (Farbenblindheit 
in der Familie usw.) zu achten, die eindeutige Auskunft uber das 
gametische Geschlecht geben konnten. 

<5) Das Material fur weibliche Intersexualitat. 
Wir haben nun zu zeigen, daB eine typische Reihe weiblicher 

Intersexualitat parallel zu der bei Saugetieren bekannt ist. Bei 
der Betrachtung des Materials, das bisher beschrieben wurde, 
zeigt es sich, daB unter der Fiille der FaIle gar nicht so viele sind, 
die vollstandig bekannt sind. Da sind zunachst die nur lebend 
beobachteten Individuen, bei denen nur in den seltenen Fallen 
abdominaler Operation die ganzen inneren Genitalien bekannt 
sind; da sind die, bei denen nur eine Geschlechtsdriise untersucht 
ist und diese nicht immer in einer vollstandigen Schnittserie; da 
sind die Befunde an Kindern, wo zu dem Genannten noch das 
Nichtwissen iiber sekundare Geschlechtscharaktere hinzukommt. 
Beschrankt man aber die Betrachtung auf die vollstandig oder 
doch einigermaBen vollstandig bekannten FaIle, so zeigen sie kaum 
irgendwelche Abweichungen von der erwarteten Serie weiblicher 
Intersexualitat. 

Nach iibereinstimmender Angabe aller Autoren ist der haufig
ste Fall, der angetroffen wird, der, den >vir als mittlere weibliche 
Intersexualitat beschreiben miissen und der genau mit dem oben 
dafiir abgeleiteten Typ iibereinstimmt. Die Gonaden sind ent
weder Ovotestes oder bereits Hoden ohne Spermatogenese. Bei 
Symmetriestorungen, wie wir sie' fiir die Saugetiere schon be
sprachen, mag eine Gonade noch Ovotestis sein, die andere schon 
Hoden. Descensus mag begonnen haben, ja schon bis in die Labia 
majora gefuhrt haben und mag ebenfalls unsymmetrisch sein. 
Nebenhoden und WOLFFsche Gange sind vorhanden. Die MULLER
schen Gange mogen vollstandig als Vagina, Uterus, Ovidukte und 
Tuben ausgebildet sein oder eine progressive Riickbildung ver
schiedener Art zeigen, die genau wie bei den. Saugetieren bis zu 
einer blind geschlossenen Vagina von verschiedener GroBe ohne 
weitere Reste des MULLERschen Gangs fiihrt. Wie bei der Zwicke 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 27 
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und den entsprechenden Intersexen anderer Saugetiere sind die 
Derivate des Sinus urogenitalis, also Vulva, Labia majora und 
minora, Klitoris rein weiblich (abgesehen von gelegentlicher 
KlitorisvergroBerung). Das merkwfudige nun an diesem Typ ist, 
daB die sekundaren Geschlechtscharaktere vollstandig weiblich 
sind. Abb. 183 gibt das AuBere eines typischen Falls von BELL 

Abb. 183. Mittlere weibliche IntersexualitKt 
ohne Produktion von Hodenhormonen. 

(Fall von BLAlR BELL.) 

der Tatsachen nicht herum. 

(1920) wieder. Innerlich fin
den sich abdominale Hoden 
und Gubernacula, dazu Vagina 
und rein weibliche auBere 
Genitalien; Korperbau und 
sekundare Charaktere nebst 
Psyche waren rein weiblich, 
wie das Bild zeigt. Dies ist 
nun sehr bemerkenswert. 'Vir 
miissen doch im allgemeinen 
annehmen, d<1B aIle diese post
embryonalen Geschlechtscha
raktere von den Gonadenhor
monen (d. h. von den, defini
tiven Hormonen, nicht den 
embryonalen, siehe oben bei 
der Zwicke) abhangen. Wir 
miissen also schlieBen, daB in 
diesen Fallen das in den Ho
den umgewandelte Ovar trotz
dem noch Ovarialhormone und 
keine Hodenhormone produ
ziert. Das ist zunachst er
staunlich, aber wir kommen 
um diesen SchluB angesichts 

Uberblicken wir die Gesamter-
scheinung der menschlichen Intersexualitat, SO ist diesel' Punkt 
sehr wichtig. Sie wird namlich (wie sich im weiteren zeigen wird) 
vollstandig klar, weun wir die morphogenetischen Konsequenzen 
der zygotischen Intersexualitat trennen von den Folgen del' post
puberalen (bzw. schon spatembryonalen) hormonalen Situation. 
Die ersteren ergeben sich vollstandig als Folge der Lage des Dreh
punkts unter Beriicksichtigung einer gewissen individuellen Varia-
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tion einschlieBlich der Rechts-Linksvariation. Die Produktion 
der endgiiltigen Hormone ist aber sichtlich weitgehend davon un
abhangig. Aus ganzlich unbekannten Ursachen vermag die um
gewandelte Gonade meist nicht die mannlichen Hormone zu pro
duzieren. In manchen Fallen gelingt es aber, und dann tritt 
Wachstum der Klitoris und Vermannlichung der sekundaren Cha
raktere ein. Die mittlere Intersexualitat geht dann scheinbar in 
die hOhere uber (siehe spater). 

Wir wollen nun nicht die in der Literatur beschriebenen Falle 
mittlerer Intersexualitat aufzahlen und die Varianten, die sie nach 
vorstehendem bieten konnen, einzeln beschreiben. Wir verweisen 
auf die Zusammenfassungen von KERMAUNER (1927), BERNER 
(1930), NEUGEBAUER (1908). Zur Illustration diene nur der er
wahnte Fall BELL, der sich folgendermaBen tabulieren laBt: 

Fall 
I 

Gonaden I WOLFFscher MtlLLERscher I Sinus Sekund. Psyche 
r. l. I Gang Gang urogen. Charakt. 

BELL I 3 3 \ Vas. def., Blinde I ~ Cf ~ 
Guber- Vagina I 

I nacula 

Gute Einzelbeschreibungen solcher Individuen finden sich bei 
BELL (1926), POZZI (1911) und vielen anderen. 

In Bezug auf die Variation im Drehpunkt, der Lateralitat und 
kleiner Korrelationen sei ein Bericht von KERMAUNER (1927) 
wiedergegeben. 

"Die MULLERschen Gange sind stets mangelhaft entwickelt. 
Die Scheide ist oft sehr eng (GERBIS, FELDMANN, RYDYGIER u. a.) 
oder ganz kummerlich (IIENGGE, UNGER); eine Portio fehlt fast 
immer, wie dies neuerdings auch KOLISKO als wichtig hervorhebt; 
die Scheide im Verhaltnis zur Gebarmutter meist auffallend kurz; 
die Gebarmutter solid, verkummert; sehr oft Uterus rudiment a
rius solidus [ARNOLD, SCHULTZE-VELLINGHAUSEN, WESTERMANN; 
UNGER mit sehr dunnen Hornern; BRllIL, BILLROTH (KLOTZ), 
OBOLONSKY]; in anderen Fallen vergroBert', cystisch ausgedehnt 
(mein Fall), aber dabei doch teilweise defekt, unsymmetrisch. Die 
Eileiter erscheinen manchmalbesonders lang und dunn, oft auch 
solid (LANGER, FINKENBRINK, WESTERMANN, STROEBE u. a.) oder 
gar fehlend (ARNOLD, GERVIS, FELDMANN). Gelegentlich schien 
das Uterushorn direkt mit dem Nebenhoden verbunden zu sein 
(POZZI u. a.). Auch die Samenleiter weisen Eigentumlichkeiten 

27* 
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auf; ihr kaudales Stuck verHiuft sehr haufig >vie der W OLFFsche 
Gang in der Wand des IIalsabschnitts und der Scheide (LANGER, 
REUTER u. a.) ; vielfach sind sie auf groBere Strecken solid (ARNOLD, 

Abb. 184. Hohere Stufe mitt
lerer weiblicher Intersexualitat 
ohne mannliche Hormone, aber 

mit scrotiformen Labien. 
(Nach HALBAN.) 

GODARD, STEGLEHNER, FELDMANN, 
HENGGE u. a.) odeI' doch auffallend 
dunn (KLEIN, BRihIL), teilweise unter
brochen (UNGER, STRASSMANN), teil
weise cystisch (HENGGE), sogar teil
weise miteinander verwachsen (RING
HOFER) oder ganz fehlend (KOOHEN
BERGER)." 

Von diesel' Gruppe mittlerer Inter
sexualitat fuhren aile Ubergange nach 
unten zur schwachen und nach oben 
zur starken Intersexualitat. Nach del' 
Beschreibung der mittleren Intersexua
litat ist es klar, wie die starke Inter
sexualitat aussehen kann: es kann sich 
nul' noch urn eine weitergehende Um
gestaltung der Derivate des Sinus uro
genitalis zum mannlichen Zustand han
deln mit gleichzeitiger weiterer Ruck
bildung del' Vagina und eventuell des 
Uterus; dazu kame forlschreitende Ho
denumbildung bis zur Bildung von 
Spermien. Tatsachlich sind viele Inter
sexe dieses Typs in variierendem Zu
stand bekannt. An die Grenze del' 
vorigen Gruppe gehorten solche Falle, 
in denen die Labia majora sich zu einer 
Art Scrotum umgestaltet haben, das 
Hoden enthalt, die Klitoris vergroBert 
ist, abel' auBerdem noch die Vagina 
und eventuell Uterusrudimente vorhan
den sind. Die sekundaren Charaktere sind 

noch weiblich; sichtlich ist es moglich, daB noch in diesem Zustand 
die Hodenhormone nicht oder nicht genugend produziert werden. Als 
Beispiel diene del' in Abb. 184 abgebildete Fall von HALBAN (1927): 
weiblicher Typ, enge Vagina, vielleicht Uterusrudiment, scrotum-
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artige Labia mit Hoden. Nach Kastration, Ovartransplantation 
und Vaginalplastik ist der Patient ganz weiblich. Ein ahnlicher 
Fail ist der von M.A.THES (1924), unterschieden von dem vorigen 
dadurch, daB sichtlich der Umwandlungshoden weder weibliche 
noch mannliche Hormone produzierte, so daB der Typus mehr 
kastratenahnlich als mannlich war. Es folgen dann als nachst 
starkere Typen die mit sogenannter Hypospadia peniscrotalis 
(nicht mit echter Hypospadie zu verwechseln), die in den ver
schiedensten Ubergangen von dem vorher beschriebenen bis zu 
einem weitgehend mannlichen Zustand des auBeren Genitale 
fiihren. Mehr oder weniger Vagina ist vorhanden. Es sollen ge
legentlich [HmscHFELD u. BURCHARD (1911), POZZI (1911] 
lebende Spermien gefunden werden. Die sekundaren, auch psychi
schen Charaktere scheinen haufiger mannlich zu sein, so daB man 
annehmen kann, daB in diesem hochsten Stadium die Hodenhor
mone meist gebildet werden. Als Beispiel mogen die verschiedenen 
von POZZI beschriebenen Faile dienen, die der vorstehenden Schil
derung entsprechen. Jeder Fall hat seine kleinen Besonderheiten in 
Asymmetrien und Ausbildung bzw. Ruckbildung der einzelnen 
Teile .. Moglicherweise kommt es auch vor, daB noch auf dieser 
hochsten Stufe die eine Gonade sich nicht vollig umgewandelt hat 
und als Ovotestis erscheint. In dem Fall von SINIGAGLIA fand sich 
auf einer Seite im Leistenkanal ein Ovotestis, links aber ein Hoden 
mit Spermien. Der Ovotestis verursachte mensesahnliche Be
schwerden, verkummerter Uterus und Ovidukte waren vorhanden, 
bei auBerem mannlichen Genitale und sekundaren Charakteren. 
1m groBen ganzen diirfte diese Gruppe der starken weiblichen 
Intersexualitat gut abgegrenzt sein. Eine Schwierigkeit entsteht 
erst, wenn die hochsten Stufen erreicht sind, die einer fast volligen 
Vermannlichung entsprechen. Wenn dann namlich auch kein 
nennenswerter Scheidenrest mehr vorhanden ist, so ist es unmog
lich zu entscheiden, ob hochste weibliche Intersexualitat nahe der 
volligen Geschlechtsumwandlung vorliegt, oder nur eine Hem
mungsbildung eines Mannes. 1m Fall der Fruchtbarkeit konnte 
ein solcher Intersex niemals Sohne erzeugen. Mir ist aber kein siche
rer Fall der Fruchtbarkeit eines solchen Typs bekannt. 

Gehen wir nun zur schwachen Intersexualitat uber. DeI: Dreh
punkt liegt hier bereits nach der Differenzierung der MULLERschen 
Gange, also entweder spatembryonal oder sogar nach der Geburt. 
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Letzteres scheint tatsachlich vorzukommen. Da nur noch die 
Gonade selbst sich verandern kann (als weiter differenzierungs
fahiges Organ), so kann sie sich in einen Ovotestis oder gar in einen 
Hoden verwandeln. tTbt dieser aber keine Hormonenproduktion 
aus, so kann nur einZufall, Operation oder Obduktion, die schwache 
Intersexualitat ans Licht bringen. Eine schwache Hormonpro

Abb. 185. Schwache weibliche Intersexualitiit 
mit postpuberaler Hormonproduktion. 

(Nach BLAIR BELL.) 

duktion mag zur Klitorisver
groBerung fiihren und nur eine 
starke zur Vermannlichung der 
sekundaren Geschlechtscha
raktere, also zur Sichtbarkeit. 
Eine ganze Reihe FaIle solcher 
beginnenden und schwachen 
Intersexualitat sind bekannt. 
Wir nennen den Fall SALElN 
(1899, siehe auch PICK 1924): 
Links Ovar, rechts Ovotestis, 
Vagina, Uterus mit Myom, 
Menses, vergroBerte Klitoris, 
Vulva und sekundare Charak
tere weiblich. Als Ub~rgang 
zu der nachst hoheren Gruppe 
kann der Fall BRIAU, LACAS
SAGNE U. LAGOUTTE (1920) ge
nannt werden: Rechts Ovo
testis in der Labie, links Ovo
testis in ovarialer Lage, rechts 
Vas deferens, dazu komplettes 
inneres weibliches Genitale, 
Menses, vergroBerte Klitoris, 
sekundare Charaktere ziemlich 
weihlich. Als Typ gerade be

ginnender Intersexualitat kann das Kind Fall KLEINKNECHT (1916) 
genannt werden, mit beiderseitigen Ovotestes bei volligem weib
lichem Genitale. Der Fall von MOLLER (1917), bei dem zwei Hoden 
an Stelle von Ovarien mit normalem weiblichem Genitale, abgesehen 
von vergroBerter Klitoris und nicht selbstandiger Ausmundung 
der Vagina, beschrieben wurden, gehort auch hierher. Vielleicht 
waren aber doch die Hoden in Wirklichkeit Ovotestes. Endlich 
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gehort hierher der merkwiirdige Fall von BELL (1920), in dem 
links ein Ovotestis, rechts ein Ovar vorhanden war, das innere 
Genitale war weiblich. Dies Individuum von zunachst weiblichem 
Habitus begann sich unter Beobachtung in den auBeren Ge
schlechtscharakteren zu vermannlichen, wie Abb. 185 zeigt. Auch 
die Klitoris vergroBerte sich. Nach Entfernung des Ovotestis ging 
alles wieder zum weiblichen Zustand zuruck. Es laBt sich in diesem 
Fall natiirlich nicht sagen, ob der Drehpunkt, der zum Ovotestis 
fiihrte, embryonal lag oder spater. Sagen laBt sich nur, daB der 
Ovotestis nach der Pubertatszeit begann, Hodenhormone zu pro
duzieren. 

Wir konnen also sagen, daB sich in dem vorliegenden Material 
eine richtige Reihe weiblicher Intersexualitat von ihrem ersten 
Beginn bis zu fast volliger Geschlechtsumwandlung feststellen 
laBt, die in allen entscheidenden Punkten sich nach Erwartung 
verhalt 1. Um sie zu erkennen, muB man allerdings sich zunachst 
uber die Verhaltnisse bei den anderen Wirbeltieren klar sein und 
sodann darauf verzichten, sich durch die iibliche Terminologie in 
die Irre fiihren zu lassen. Ferner muB man zunachst uber kleine 
Asymmetrien und Schwankungen im Fortschritt der Umwand
lungen der einzelnen Teile, also kleine Korrelationsstorungen, hin
weggehen. Endlich muB man sich daruber klar sein, daB die 
Wirkungen der embryonalen Hormone, die nach dem Drehpunkt 
wechseln, zu trennen sind von den eigentlichen Gonadenhormonen, 
die sichtlich erst spater erzeugt werden.. Die Tatsachen zeigen, 
daB gerade hier eine auBerordentliche Variation herrscht, und daB 
die Struktur der Gonade noch gar nichts iiber ihre Hormonpro
duktion besagt: ein typischer Hoden mag noch keine Hodenhor
mone produzieren, und ein Ovotestis mag es tun. 

Der allgemeinen Darstellung seien nun noch einige wenige 
Einzelheiten zugefiigt. Da ist zunachst der Ovotestis zu erwahnen, 
der als Umbildungsstufe des Ovars in einen Hoden vorkommt, 
eine Deutung, die durch Vergleich mit den anderen Wirbeltieren 
sichergestellt wird. Wir haben den Bau fiir die Saugetiere schon 

1 Es sei nur erwahnt, daB die in den Lehrbiichern verbreiteten Sche
mata der verschiedenen Stufen ein vollstanclig falsches Bild geben, und die 
ohrrehin nicht geringe Verwirrung betrachtlich steigern. Dies gilt z. B. fiir 
die auch VOn MEISENHEIMER (1930) iibernommenen Bilder von TUFFIER 
et LAPOINTE (1911). 
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beschrieben und brauchen daher hier nur darauf hinzuweisen, daB 
das meiste dort Gesagte auch fiir den Menschen zutrifft. Zur 
Illustration mogen zwei bekannte Faile dienen, deren Verhalten 
schon geschildert wurde: der Fall SALEN mit einer Anordnung des 
ovariellen und testikularen Teils, der ahnlich auch bei Schweinen 
Yorkommt, und die Gonade des Falls von BRIAU, LACASSAGNE und 
LAGOUTTE, wo der Ovarialteil noch cortexartig den Hodenteil im 
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Abb.186. Der Ovotestis des Falles SALEN. a Albuginea, cl Corpus lutenm, F Follikel, 
h Hodenteil, 0 Ovarteil, R Rete. (Nach PICK.) 

Innern umhiillt (Abb. 186, 187). In der Literatur sind gegen 
20 FaIle von Ovotestis verschiedener Konfiguration verzeichnet 
[Tabelle bei KREDIET (1929)], von denen aber maneher nieht eirier 
strengen Kritik standhalten diirfte. Ob dabei aueh Verweehs
lungen mit einem tubularen Adenom vorkommen, wie PICK (1905) 
. meint, wagt der Biologe nieht zu . entseheiden. 

Bemerkenswert ist, daB sehr oft eine der Gonaden .der inter
sexuellen Individuen pathologisch ist und einen Tumor bildet. 
Dies ist aber nieht mit den im nachsten Abschnitt zu besprechen-
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den Tumoren, die Virilismus erzeugen, zu verwechseln. Irgendeine 
ursachliche Beziehung zwischen diesen Tumoren und der Inter
sexualitat ist h6chst unwahrscheinlich, wenn man die Gesamt
erscheinung iiberblickt. 

Ein Fall sollte besonders erwahnt werden, dessen Parallele uns 
schon bei den Saugetieren begegnete: In einem Fall mittlerer 
Intersexualitat hatte sich offensichtlich in den Ovotestes der 
Hodenteil vom Ovarteil getrennt und einen Descensus durch
gemacht. So resultierte je ein kompletter mannlicher und weib
licher Apparat im gleichen Individuum (Fall SHEPPARD 1920). 

a 

.rl 
Abb. 187. Schematischer Durcbschnitt eines Ovotestis. A Hodenteil, B Ovarteil, 0 FoIIikeL 

(Nach BRIAU, LAOASSAGNE u. LAGOUTTE.) 

(Die weiteren, meistdiskutierlen Falle kniipfen sich an die N amen 
SIMON, UFFREDUZZI, GUDERNATSCH, SINIGAGLIA, PHOTAKIS, 

POLANO.) 

8) Mannliche Intersexualitat(?) und Virilismus. 
Mannliche Intersexualitat, also Umwandlung des gametischen 

Mannchens in ein Weibchen ist bei V6geln und Saugetieren v6llig 
unbekannt. Wir haben allen Grund anzunehmen, daB sie auch 
beim Menschen nicht vorkommt. Unter den vielen Fallen, die 
mehr oder minder klar so aufgefaBt wurden, ist mir kein einziger 
bekannt, der auch nur den Verdacht auf mannliche Intersexualitat 
aufkommen laBt. Wir wissen ja, daB der Hoden kein wachstums
fahiges Keimepithel mehr hat, so daB ffir die Gonade nur eine Um
bildung auf den friihesten Entwicklungsstadien in Betritcht kame. 
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Das Resultat ware dann ein Ovar, das wohl kaum von einem 
normalen zu unterscheiden ware; und da in so friihen Stamen auch 
die Gange noch nicht determiniert sind, so wiirden auch diese rein 
weiblich, kurz, wir erhielten ein Umwandlungsweibchen. Aile nie
deren Stufen aber miiBten einen auf embryonaler Stufe stehen
gebliebenen Hoden erhalten, wahrend sich iiber den sonstigen Bau 
nur schwer eine Aussage machen laBt. Wie gesagt, deutet nichts 
darauf, daB es iiberhaupt mannliche Intersexe gibt. 

Besonders interessant ist eine Gruppe von Zwischenbildungen, 
die gewohnlich mit den Erscheinungen der echten Intersexualitat 
zusammengeworfen wird, aber offensichtlich gar nichts damit zu 
tun hat, die Gruppe, die wir hier Virilismus nennen wollen. Sie 
wird gewohnlich als weiblicher Pseudohermaphroditismus be
zeichnet, weil das ganze innere Genitale rein weiblich ist und nur 
die auBeren Genitalien und die sekundaren Charaktere sich ver
mannlichen. (Es sei daran erinnert, daB in der iiblichen Termino
logie ja die echte weibliche Intersexualitat als mannlicher Pseudo
bzw. Hermaphroditismus bezeichnet wird.) Diese Form ist relativ 
selten und schon die alteren Autoren erkannten vielfach, daB sie 
etwas besonderes darstellt. KERMAUNER benutzt dafiir sogar die 
Bezeichnung Pseudarrhenie, andere Autoren sagen Virilismus, wie 
wir das hier auch tun wollen, der allerdings von dem weiblichen 
Pseudohermaphroditismus unterschieden wird. Die Kasuistik der 
Erscheihung ist in neuerer Zeit Ofters zusammengestellt worden, 
z. B. von NEUGEBAUER (1908), KERMAUNER (1922), SCABELL 
(1924), SCHMIDT (1924), BRUTSCHY (1920), auf die verwiesen seL 
Die beste Diskussion des Gegenstandes stammt von BERNER (1930), 
der sich auch vorziiglich mit den vielen biologisch unmoglichen 
Anschauungen auseinandersetzt, die ausgesprochen wurden. vVir 
konnen daher auch auf derartige Diskussionen verzichten und die, 
wie mir scheint, ganz klaren Haupttatsachen schildern; in ihrer 
Deutung stimmen wir hauptsachlich mit GALLAIS (1914) und 
BERNER (1930) iiberein und werden dariiber hinaus versuchen, den 
AnschluB an bekannte Verhaltnisse im Tiereich zu finden. 

Der Virilismus ist sicher keine genetische Intersexualitat, also 
eine Folge einer falschen Kombination der F- und M-Gene, obwohl 
cihm auch vielleicht ein Erbelement zukommt. Es liegen schon so 
viele FaIle vor, in denen mehrere Schwestern die gleiche Erschei
nung zeigten (siehe BERNER), daB anzunehmen ist, daB die primare 
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Ursache del' Veranderung, namlich die Nebennierenveranderung, 
eine erbliche Abnormitat ist. 

Die Ursache des Virilismus diirfte mit Sicherheit in einer Ver
anderung del' Nebenniere liegen. In einer auBerordentlichen Zahl 
von Fallen ist eine Nebennierenrindengeschwulst festgestellt, in 
anderen eine starke Hyperplasie dieses Organs, und die seltenen 
FaIle, in denen beides nicht beschrieben ist, werden von BERNER 
als nicht geniigend untersucht bezeichnet. Del' kausale Zusam
menhang steht auiler jedem Zweifel, da "einmal in den Fallen, in 

J 

9 

Abb. 188. Sagittalschnitt der Genitalregion eines Falles von Virilismus. 1 Ovidukt, 2 Par
ovarium, 3 Ovar, 4 Uterus, 5 Rectum, 6 Offnung der Vagina in die Urethra, 7 Corpus 

cavern. urethrae, 8,9 Praeputimn, 10 Corpus cavern. penis, 11 Prostata, 12 Harnblase. 
(Nach FIBIGER aus WEISSENBERG.) 

denen del' Virilismus erst nach del' Pubertat eintrat, er mit dem 
Auftreten del' Geschwulst zusammenfiel, und sodann mehrere 
FaIle vorlagen (zitiert nach BERNER), in denen nach Operation del' 
Geschwulst aIle Erscheinungen des Virilismus verschwanden. Es 
scheint abel' auch einzelne FaIle zu geben, in denen ein Ovarial
tumor die gleichen Erscheinungen hervorruft (z. B. SELLHEIM). 
Del' Verdacht versprengter N ebennieren besteht allerdings zum 
mindesten in manchen Fallen. Es sei dazu daran erinnert, dail wIT 
solche }i'alle auch von Kiihen oben beschrieben. 

Die Erscheinungen des Virilismus sind verschieden, je nachdem 
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zu welcher Zeit del' vermannlichende EinfluB des Tumors odeI' del' 
Hyperplasie eintritt. Eine groBe Zahl von Fallen bezieht sich auf 
neugeborene odeI' ganz junge Kinder. Aile besitzen normale 
Ovarien und Derivate des MULLERschen Gangs; dazu abel' fast bis 
vollig mannliche auBere Genitalien, natiirlich ohne Scrotum. Del' 
Penis ist perforiert, manchmal hypospad. Abb.188 gibt eine 
Skizze del' Genitalien eines solchen Falls. Es kann kaum zweifel
haft sein, daB hier ein weibliches Individuum vorliegt, bei dem 
bereits embryonal die Nebennierenhyperplasie begann und ihre 
vermannlichende Wirkung ausiibte, zu einer Zeit, wo die auBeren 
Genitalien noch umbildungsfahig waren. Je spateI' diese Wirkung 
einsetzt, um so unvollkommener natiirlich die Umbildung. 

Tritt die Hyperplasie odeI' wohl meistens die Geschwulst erst 
nach del' Geburt auf, so wird die Erscheinung des suprarenalen 
Virilismus sichtbar. Es ist dabei davon abzusehen, daB eine solche 
Geschwulst in beiden Geschlechtern Pubertas praecox hervorruft, 
die nichts mit dem Virilismus zu tun hat, del' bei weiblichen In
dividuen noch hinzukommt. Und tritt die Geschwulstwirkung 
erst nach del' Pubertat ein, dann kommen die Falle zustande, in 
denen bei einer normalen Frau plotzlich mannliche Behaarung 
erscheint, die Mammae schrumpfen, die Stimme tief wird und die 
Klitoris wachst, Erscheinungen, die alle nach Entfernung del' Ge
schwulst zuriickgehen. Del' ganze Erscheinungskomplex ist also 
vollstandig kIaI'. Natiirlich konnte man fiir ihn auch die Bezeich
nung Intersexualitat im weiteren Sinne gebrauchen, genau wie 
wir friiher von hormonaler Intersexualitat odeI' Intersexualitat 
durch parasitische Kastration sprachen. Wir hatten dann eine 
suprarenale Intersexualitat VOl' uns. Angesichts del' Verwirrung, 
die die Nomenklatur ohnedies schon auf diesem Gebiet angerichtet 
hat, scheint es mil' abel' besser, nur von suprarenalem bzw. tumo
ralem Virilismus zu reden und auch keine besonderen Namen £iiI' 
die vorgeburtlichen Falle zu benutzen. 

Ein erster Schritt zur experimentellen Bestatigung del' hier ver
tretenen Auffassung ist kiirzlich gelungen. Ich veranlaBte meine 
Schiilerin L. MARx zu versuchen, durch Implantation von Tumoren 
in die Nebenniere analoge Veranderungen zu erzeugen. Neben 
vielen negativen Ergebnissen erhielt sie einen Fall, in dem ein 
operiertes junges Weibchen eine Prostata entwickelte; es sei daran 
erinnert, daB sich in den Fallen von Virilismus des Neugeborenen 
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ebenfalls oft eine Prostata findet. Dies ist jedenfalls ein Anfang 
einer experimentellen Bestatigung. 

Was bedeutet das nun, daB eine Nebennierengeschwulst die 
gleichen Wirkungen hat wie die Zufillirung eines Hodenhormons 
extremer Wirksamkeit ¥ Wir erinnern an die Ausfiihrungen, die 
wir frillier bei dem Abschnitt liber die sogenannte parasitare 
Kastration machten. Wir zeigten, daB es sich gar nicht um eine 
Kastration handelt. sondern um eine spezifische Wirkung des 
Parasiten. Dieser Fall und der des Virilismus sind, physiologisch 
betrachtet, v6llig identisch: ein Fremdk6rper libt in irgendeiner 
Weise die gleichen morphogenetischen Wirkungen aus wie ein 
Gonadenhormon. Merkwiirdig wie diese Tatsache ist, so ist sie 
doch keineswegs etwas Ratselhaftes. Die Wirkung der Gonaden
hormone ist ja kein mystischer Vorgang, sondern die Wirkung be
stimmter chemischer Substanzen auf morphogenetische Prozesse, 
eine Wirkung, die letzten Endes auch irgendwo an deren Chemis
mus ansetzen muB. Es ist nun sicher nicht schwer vorzustellen, 
daB die betreffenden Reaktionen, deren Folgen uns als mannliche 
Morphogenese erscheinen, von mehr als einer chemischen Ursache 
in Gang gesetzt werden k6nnen; ja es ware sogar viel verwunder
licher, wenn es nicht so ware. 1m iibrigen verweise ich auf die Dis
kussion dieses Problems in dem Abschnitt libel' parasitare Kastra
tion, die auch mutatis mutandis hierher paBt, namlich, wenn del' 
dort hervorgehobene EinfluB auf die F-M-Reaktionen hier direkt 
auf die sexuelle Differenzierung libertragen wird. Es sei librigens 
noch darauf hingewiesen, daB wir hier wieder deutlich den Unter
schied zwischen den eigentlichen Hormonen, die die auBeren Geni
talien und sekundaren Charaktere kontrollieren und den embryo
nalen Hormonen, die die Ausfillirgange und die Gonadenstruktur 
beherrschen, VOl' uns sehen. 

Hier ware auch del' Platz, auf RIDDLES (1912 ff.) Anschau
ungen libel' Geschlechtsbestimmung hinzuweisen. Er hat ja die 
alte Stoffwechseltheorie der Geschlechtsbestimmung wieder zu 
erwecken versucht, indem er behauptet, daB hohe Stoffwechsel
intensitat mannchenbestimmend, niedere abel' weibchenbestim
mend sei. In dieses vage und rohe Schema sucht er nun alle Er
scheinungen zu pressen. 1st von den Geschlechtschromosomen 
die Rede, so bedingen sie die betreffende Stoffwechselart; wenn 
es aber besser paBt, daB die Stoffwechselart im Ei festgelegt ist, 
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dann beherrscht diese auch die Geschlechtschromosomen. Hat 
ein Tumor eine Wirkung, dann ist es in Wirklichkeit der Stoff
wechseltyp, der verandert wird und so fort fur aIle Einzelialle, 
die beirn Geschlechtsproblem vorkommen. Es bezweifelt natiir
lich kein Mensch, daB in letzter Linie aIle morphogenetischen Vor
gange eine chemische Grundlage haben, und daB die Geschlechts
unterschiede demnach auch in letzter Linie chemisch sind. Die 
einzige Alternative dafiir ware ja die Entelechie oder eine andere 
Form von Mystizismus. Aber daB das groBe Geheimnis dieses 
letzten Chemismus, der aller Morphogenese zugrunde liegt, mit 
den Wort en hohe und niedere StoffweQhselrate gelOst sein solI, 
vermag nicht jedermann zu glauben. Als Arbeitshypothese aber 
kommt die Anschauung gar nicht in Betracht, da sie nur eine 
physiologisch klingende Umschreibung unserer Unwissenheit von 
den wirklichen chemischen Grundvorgangen ist. 

~) Ungeklarte Phanomene. 
Unter dieser Sammelbezeichnung seien kurz ein paar Erschei. 

nungen besprochen, die mit der Intersexualitat beim Menschen 
in Zusammenhang gebracht wurden, ohne daB die Beziehungen 
klar sind, wenn sie uberhaupt vorhanden sind. Als solche seien 
genannt Hypospadie, Gynakomastie, Homosexualitat, Eier im 
Hoden. 

aa) Hypospadie. 
Es ist hier nur von der Hypospadia penis die Rede, nicht von 

der H. peniscrotalis, die wir bereits als starke weibliche Inter
sexualitat kennen lernten. Theoretisch ist es allerdings nicht aus
geschlossen, daB ilie H. penis die hochste Stufe weiblicber Inter
sexualitat direkt vor der volligen Geschlechtsumwandlung dar
stellt. Ware das der Fall, so konnte es einzig und allein aus dem 
Erbgang erschlossen werden. Der Hypospade ware dann game
tisch weiblich mit einem oder zwei starken M. Er konnte somit 
entweder je nach seiner und seiner Frau genetischer Beschaffen
heit, nur Tochter, nur Hypospaden, oder beides erzeugen, nie
mals aber Sohne. Die Stammbaume, unvollkommen wie sie sind, 
stimmen damit nicht uberein, abgesehen davon, daB die groBe 
Haufigkeit der Abnormitat (1 in 300), die angegeben wird, wenig 
dafiir spricht. In den Stammbaumen von LINGARD (1884) und auch 
NEUGEBAUER (1902) kommt eine Vererbung teils vom Vater auf 
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Sohn, teils durch Tochter in bis zu sechs Generationen vor, aber 
liberall auch normale Sohne von Hypospaden. Danach sieht es 
zunachst so aus, als ob es sich urn eine dominante Abnormitat 
vom Typus der HemmungsmiBbildungen (z. B. Hasenscharte), die 
ja so oft erblich sind, handelte. Genaue Stammbaumstudien waren 
sehr erwiinscht. 

f3f3} Gyniikomastie. 
Das Auftreten von Mammae bei Mannern ist eine oft beob

achtete und viel diskutierte Erscheinung, die von einigen neueren 
Autoren auch mit der Intersexualitat in Zusammenhang gebracht 
wurde (PRANGE 1916, MARANON 1929, . MoszKoWIcz 1927; hier 
ist auch die umfangreiche kasuistische Literatur angefiihrt). Will 
man ein Urteil liber die Erscheinung gewinnen, so muB man sich 
zunachst folgendes klarmachen: Normalerweise ist die Brustdruse 
der hoheren Saugetiere ein Organ, das typisch durch die Ovarial
hormone angeregt und durch die Hodenhormone gehemmt wird. 
(Nicht bei allen Tieren ist das der Fall; bei Monotremen und Fleder
mausen sind die Brustdrusen offensichtlich von den Hormonen 
unabhangig und in beiden Geschlechtern entwickelt.) Die Brust
druse verhalt sich abel' offensichtlich nicht so, wie wir es vom Ge
fieder der Vogel kennenlernten (unter Umkehr der Geschlechter), 
daB also der Artcharakter bei Fehlen der Gonadenhormone dem 
weiblichen Zustand entsprache. Denn Eunuchen, auch vom fetten 
Typ, sind keine Gynakomasten. 1m Fall der weiblichen Inter
sexualitat und des Virilismus sahen wir aber ferner, daB die 
Mammae in ihrem Verhalten mit allen sekundaren Charakteren 
konform gehen, also zweifellos durch Hodenhormone gehemmt 
werden und durch Ovarialhormone erhalten werden. 

1m Gegensatz zu diesen einfachen generellen Verhaltnissen wird 
nun bei der Gynakomastie eine auBerordentliche Variation be
obachtet. Wenn wir uns an die von den genannten Autoren teils 
beoachteten, teils zitierten Falle halten, so kommt folgendes vor: 

L Der Grad der Gynakomastie kann schwanken von einer 
DrusenvergroBerung mit mannlicher Warze bis zu einer typischen 
Mamma mit Colostrumsekretion. 

2. Es gibt Gynakomasten, die in jeder Beziehung normale 
Manner sind; andere, die Erscheinungen von Feminismus somati
scher und psychischer Natur zeigen; andere von mehr infantilem 
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oder eunuehoidem Charakter; solehe mit normalen, mit sehwachen 
und mit homosexuellen Trieben. 

3. Manche Gynakomasten haben normale Hoden und sind 
zeugungsfahig; die Mehrzahl diirfte aber irgendwie unterfunk
tiollelle Hoden haben. 

4. Es gibt viele FaIle, in denen Gynakomastie zusammen mit 
eunuchoiden Erscheinungen nach Hodenverletzungen (auch Tu
moren) auftrat. 

5. Oft sind zusammen mit Gynakomastie Schadigungen der 
verschiedensten endokrinen Drusen beschrieben. 

6. Es sind FaIle von Gynakomastie bei Geschwistern und in 
mehreren Generationen beschrieben. 

Betrachtet man diese Angaben, so scheint nur eines sicher, 
namlich daB die Gynakomastie nichts mit Intersexualitat zu tun 
hat, sondern daB sie verursaeht wird durch eine endokrine Sto
rung, die vielleieht nicht sehr einfaeh ist, wie der negative Befund 
bei Eunuchen zeigt. In den Fallen; in denen Erbliehkeit vorkommt, 
muB an eine erblich veranderte Reaktionsfahigkeit des Mamma
gewebes gegenuber den Hormonen gedacht werden. (Die Parallele 
dazu sind die Hiihnerrassen mit hennenfedrigen Hahnen; siehe 
deren Erklarung.) Es sollte moglich sein, die genaue Ursache im 
Tierexperiment zu ergriinden, jedenfalls hat das Phanomen nichts 
mit der eigentlichen Intersexualitat zu tun. 

Y'l') H fYIn08exuaZitiit. 
Uber dieses so viel diskutierte Gebiet kann der Biologe sich 

nur mit groBter Vorsicht auBern. Ich muB zugeben, daB ich fruher 
(1916) weniger vorsichtig war und glaubte, auf Grund umfang
reicher Literaturstudien berechtigt zu sein, die Homosexualitat, 
natiirlich nur die sieher angeborene, als eine beginnende Inter
sexualitat ansprechen zu diirfen. Ich kann diesen Standpunkt 
nicht mehr vertreten. Alles, was wir in den vorigen Abschnitten 
besprachen, macht es sehr'schwierig, fUr die Homosexuellen beider
lei Geschlechts einen Platz in der Intersexualitatsreihe zu finden. 
So mochte ich, ohne selbst mein Urteil fiir sachverstandig zu 
halten, darauf hinweisen, daB das oben fiir Gynakomastie Gesagte 
mir auch am ehesten fur Homosexualitat zu passen scheint, wobei 
als Erfolgsorgan statt der Brustdriise das Gehirn einzusetzen ist. 
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bb) Gonadenlosigkeit. 
Ahnlich wie bei Vogeln so sind auch beim Menschen gonaden

lose Individuen beschrieben worden, und in einigen Fallen liegt 
auch eine griindliche mikroskopische Unfersuchung vor. Eine 
ausfiihrliche Diskussion findet sich bei BERNER (1930) und ROSSLE 
u. WALLART (1930). Die sekundaren Geschlechtscharaktere waren 
in diesen Fallen infantil. Natiirlich weiB man nicht, ob die Go
naden nie da waren, oder ob sie sich sekundar riickbildeten. Letz
teres ist zweifellos sehr wahrscheinlich und dann die Wirkung, 
einer Friihkastration entsprechend, verstandlich. 

88) Eier im Haden. 
In der Gruppe der Amphibien und Vogel besprachen wir das 

gelegentliche, auch experimentell erzeugbare Auftreten von Eiern 
im Hoden, das aber nichts mit der eigentlichen Intersexualitat 
zu tun hat. Auch beim Menschen ist von BABOR (1898) ein 
solcher Fall beschrieben. Ein 63 jahriger Mann, der noch lebende 
Spermien produzierte, zeigte im Hoden Wucherungen, die an 
PFLUGERSche Schlauche erinnerten(?) und von Follikelepithel um
schlossene Primordialeier. Falls die Beobachtung richtig ist, kaDll 
auf sie das angewandt werden, was wir friiher bei den Amphibien 
diskutierten. 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 28 



IV. Gynandromorphismus. 
Wir haben bereits in del' Einleitung den Gynandromorphismus 

(oder mit einem kiirzeren Wort die Gynandrie) definiert und gegen 
die Intersexualitat abgegrenzt. Das Schema Abb. 1 zeigte klar den 
prinzipiellen Unterschied del' beiden Phanomene. Gynandromor
phismus wird in allen Fallen dadurch bedingt, daB auf irgendeine 
Weise am Anfang del' Entwicklung eines Individuums Zellen mit 
verschiedenem Bestand an Geschlechtschromosomen gebildet wer
den, also 1 X- odeI' 2 X-Zellen. AIle von den Derivaten diesel' Zellen 
gebildeten Gewebe und Organe haben somit wieder 1 X- odeI' 2 X
Beschaffenheit und sind dementsprechend weiblich odeI' mannlich. 
Gynander (kiirzer statt Gynandromorphe) sind also Individuen, 
die mosaikartig aus rein mannlichen und rein weiblichen Zell
bezirken zusammengesetzt sind. Dies ist nicht eine Interpretation, 
sondern eine auf Grund des ganzen Materials mit Sicherheit fest
gestellte Tatsache, wie uns die Einzelanalyse zeigen wird. In einem 
giinstigen Fall konnte del' Beweis sogar durch die Chromosomen
untersuchung vervollstandigt werden. PEARSON (1929) fand Gy
nander bei del' Heuschrecke A mblycorypha rotundifolia und oblongi
folia und konnte die Chromosomen in den weiblichen und mann
lichen Teilen untersuchen, und zwar beiSpermatocyten des Hodens 
und Follikelzellen des Oval's des gleichen Tiers; die mannlichen 
Zellen hatten ein, die weiblichen zwei X-Chromosomen. 

Wie sich im Gynander die weiblichen und mannlichen Teile 
mischen, hangt, "\Vie eine einfache Uberlegung zeigt, von zwei Ur
sachen ab: 1. dem Zeitpunkt, an dem die zweierlei Zellen gebildet 
werden, also bei del' Befruchtung, odeI' bei del' 1., 2. odeI' einer 
anderen Furchungsteilung odeI' noch spateI'. 2. Wie die Abkamm
linge del' Furchungszellen sich im Lauf del' Entwicklung auf den 
Karperverteilen. Nehmen wir an, daB die erste Furchungsteilung 
zwei Zellen liefert, die die rechte und linke Karperhalfte entstehen 
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lassen, so wird eine Verschiedenheit del' Geschlechtschromosomen 
in den beiden Zellen zu einem Individuum fwren, das rechts weib
lich, links mannlich odeI' umgekehrt beschaffen ist. Falls es sich 
urn Formen ohne Gonadenhormone handelt, etwa Insekten, so 
bedeutet die genetische Beschaffenheit gleichzeitig auch die sicht
bare. N ehmen wir nun abel' an, daB die chromosomale Verschieden
heit nul' in spateren Entwicklungsstadien entsteht, sagen wir etwa 
in del' Zellgruppe, die den Kopf liefert, dann besitzt das ganze In
dividuum sein genetisches Geschlecht, und nur del' Kopf zeigt 
ein sexuelles Mosaik. Zwischen diesen als Beispiel benutzten zwei 
Typen kann es natiirlieh theoretiseh aIle anderen geben. In Wirk
lichkeit ist abel' del' haufigste Typ del' gehalftete Gynander, so daB 
in den meisten Fallen die chromosomale Verschiedenheit spatestens 
im Zweizellstadium vorhanden gewesen sein muB. Was nun den 
zweiten Punkt betrifft, so ist es klar, daB die Einzelheiten del' An
ordnung des sexuellen Mosaiks bei gegebenem Zeitpunkt des Ein
tritts del' Kel'nverschiedenheit ganz davon abhangt, wohin im 
Laufe del' Entwicklung die Derivate del' ersten versehiedenen 
Zellen gelangen. Bei einem Ausgangspunkt von je einem weib
lichen und mannlichen Kern entsteht ein genau halbseitiger Gy
nander nul', wenn die Derivate diesel' beiden ersten Zellen genau 
eine Korpel'halfte liefern. Wiirden sie abel' naeh Zufall sich un
gleichmaBig auf den Korper verteilen, so entstande ein vollig regel
loses Mosaik und wiirden sie naeh il'gendwelchen anderen Gesetz
maBigkeiten die Korperbezirke liefern, so miiBte die Anordnung 
des sexuellen Mosaiks mit diesen GesetzmaBigkeiten iibereinstim
men. 1m Einzelfall ist 3,lso das sexuelle Mosaik genau analysiel'
bar ,wenn del' Zeitpunkt des Eintritts del' Chromosomenversehieden
heit und die Tatsaehen del' normalen Entwieklungsgesehiehte be
kannt sind. 

Genau analysiert ist das Phanomen del' Gynandrie nur bei den 
Insekten, wo es aueh die groBte Verbreitung hat. Daneben kommt 
es mit Sieherheit, d. h. unter AussehluB von Fallen, die aueh ander~ 
gedeutet werden konnen (z. B. Intersexualitat), nur bei Crustaeeen 
und Vogeln VOl'. Man muB statistischen und kasuistisehen Zu
sammenstellungen tiber Gynandrie sehr vorsiehtig gegeniibertreten. 
Denn stets ist zum mindesten Intersexualitat und Gynandrie 
durcheinandergeworfen. Ieh kenne jedenfalls keine solehe Zu
sammenfassung fUr Schmettel'linge, in del' nicht die mannliehen 

28* 
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Intersexe von Lymantria wegen ihrer mosaikartigen Fliigelfarbung 
als Gynander aufgezablt werden. Sagar in dem Buch von MEISEN-

a 

b 

Abb. 189. a Gynander, fast halbseitig, von Morplw rhetenor, links if blau, rechts !i! gelb und 
schwarz mit einem miinnlichen Keil auf dem Hinterfliigel nach SJOSTEDT. b Papilio ilarilanu8 

links !i!, rechts if ans WELLS-HUXLEY, The science of life. 

HEIMER, in dem die Unterscheidung im Text scharf durchgefiihrt 
ist, werden diese Intersexe sowohl als Intersexe als auch in einem 
anderen Kapitel als Gynander abgebildet. 
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Dber die Haufigkeit del' Gynandrie laBt sich nichts Generelles 
sagen. In del' Regel ist das Phanomen sehr selten; so habe ich in 
meinen nach Hunderttausenden zahlenden Lymantria-Zuchten nul' 
zwei Gynander erhalten. Wir werden abel' sehen, daB es Stamme 
von Schmetterlingen und Fliegen gibt, bei denen die Gynandrie 
erblich ist und daher regelmaBig bei ziemlich vielen Individuen 
erscheint. 

Nach dem, was wir iiber die Entstehung der Gynander horten, 
hat es kaum einen Sinn, die verschiedenen Typen nach Aussehen 
und Bau zu beschreiben, da theoretisch jede denkbare Mosaikzu
sammensetzung moglich ist, sowohl nach auBerem Aussehen wie 
nach Verhalten der Gonaden und Genitalien. Viele Typen werden 
uns bei del' Einzeldiskussion begegnen. Hier seien nur einleitungs
halber ein paar besonders schone Beispiele von Schmetterlingen 
abgebildet (Abb. 189), namlich ein Prachtstiick aus dem Britischen 
Museum eines Papilio dardanu8, rechts mannlich, links weiblich 
und ein Gynander von Morpho rhetenor aus dem Stockholmer 
Reichsmuseum, links mannlich (azurblau), rechts weiblich (ocker
gelb und schwarz) mit ein paar mannlichen Einsprengungen auf 
del' weiblichen Seite. 

In del' Einzelbesprechung werden wir nul' die genauer analy
sierten FaIle behandeln und die zahllosen kasuistischen Beschrei
bungen von Einzelfallen nicht erwiihnen. Sie konnen mehr oder 
mindel' vollstandig verzeichnet, allerdings mit Intersexen vermengt, 
gefunden werden in den Zusammenstellungen von SJOSTEDT fiir 
Lepidoptera, DALLA. TORRE und FRIESE (1899), WHEELER (1914), 
ENDERLEIN fiir Hymenoptera, Beschreibungen fiir Coleoptera von 
KRAATZ (1873), DUDICH (1923), fiir Orthoptera von TOUMANoFF 
(1928) und CAPPE DE BAILLON (1928), fiir Crustaceen NICHOLLS 
(1730) und BURGER (1902) und unzahlige andere, von denen sehr 
viele in dem Buch von MEISENHEIMER zitiert sind. Die FaIle bei 
Wirbeltieren werden spateI' besprochen. 

A. Analysierte FaIle. 
1. Erbliche Gynandrie bei Bombyx mori. 

Del' bestanalysierte Fall, del' genetisch, morphologisch und cyto
logisch durchgearbeitet ist, betrifft den Seidenspinner Bornbyx 
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mm'i in den Untersuchungen von GOLDSCH1WIDT u. KATSUKI (1927, 
19281 ) und KATSUKI (1927,1928). 

a) Genetische Analyse. 
Es waren schon friiher gelegentlich bei Schmetterlingen Stamme 

gefunden worden, in denen die Gynandrie, die sonst nur eine ge
legentliche Abnormitat darstellt, erblich auftrat, derart, daB in 
jeder Generation ein gewisser Prozentsatz von Gynandern erschien 
(GOLDSCHMIDT u. FISCHER 1926). Beim Seidenspinner sind solehe 
Stamme ofters aufgetreten, und zwar erregten sie von Anfang 
an das Interesse del' Genetiker, well ein somatisches Mosaik del' 
Raupen mit Gynandrie verbunden sein konnte. TOYAMA beschrieb 
zuerst eine solehe Mosaikraupe, die einen Gynander ergab, ein 
Fall, del' viel diskutiert wurde, well er nieht in die iiblichen Vor
stellungen paBte (siehe spater). [Einen ahnlichen Fall fand auch 
GOLDSCHMIDT (1923) bei Lymantria, dessen Analyse zu den glei
chen Ergebnissen fiihrte wie in TOYAMAS Fall.] Die Befunde bei 
Bombyx wurden dann von mehreren japanisehen Autoren (IKEDA, 
TAKAHAsm, TANAKA, HAGI) in japanischen Veroffentlichungen 
wiederholt und allerlei Einzelheiten beschreibend zugefiigt; eine 
Analyse wurde abel' erst von uns durchgefiihrt. (Gleichzeitig auch 
von TANAKA, del' abel' noch niehts Genaueres veroffentlichte.) 

Del' Stamm, in dem die Mosaikraupen gefunden wurden, war 
ein Bastardstamm zwischen zwei Rassen, einer mit normaler und 
einer mit durchsichtiger (oliger) Haut. Aus diesem Stamm wurde 
eine Linie isoliert, die regelmaBig einen mehr odeI' mindel' groBen 
Prozentsatz von_Raupen mit somatischem Mosaik und von Gynan
dromorphen ergab. Wir miissen also zunachst das somatische Mo
saik kennenlernen. Es handelt sieh dabei um Raupen, die mei
stens auf einer Korperhalfte olige, auf del' anderen normale Haut 
haben. Diese genauen Halbseitenmosaiks sind in del' groBen Mehr
zahl. Dann gibt es abel' auch Raupen, die dorsoventral gehalftet 
erscheinen; noch seltener sind solche, die hauptsachlich einen 
Hautcharakter zeigen mit unregelmaBigen Einsprengungen des an
deren und am seltensten ganz unregelmaBige Mosaiks. In Ab b. 190 
und 191 sind diese Haupttypen abgebildet. Diese Mosaiks haben 
nun nichts Direktes mit dem Geschlecht zu tun. Denn erstens 

1 Die neuestenErgebnisse erscheinen etwa gleichzeitig im BioI. Zbl. 1931. 
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Abb. 190, 191. Bombyx mori. Die Typen von ~Iosaikraupen. (Nach GOLDSOHMIDT u. KATSUKI). 

steht es fest, daB olige Raut auf einem einfachen rezessiven, auto
somalen Gen beruht (TANAKA, KATSUKI); zweitens konnen Mosaik-
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raupen Gynander ergeben odeI' nicht und drittens k6nnen Gynan
del' auch aus normalen Raupen entstehen. Somatisches Mosaik 
und Gynandrie werden also in diesem Stamm zusammen ver
erbt, sind abel' in ihrem Erscheinen voneinander unabhangig. 
Das Auftreten del' somatischen Mosaiks zeigt nun eine bestimmte 
Regel, die bereits auf das Erbgeschehen schlieBen laBt: sie treten 
fast nul' in Gelegen auf, in denen eine Spaltung von normal: 6lig 
eintritt, also in F2 aus 6lig X normal und del' rezessiven Riickkl'eu
zung (normal X 6lig) X 6lig und reciprok; in fast allen anderen Kom
binationen fehlen sie. (Das "fast" kann erst spateI' erklart werden.) 

Was hinter diesen Befunden steckt, wird sofort klar, wenn die Ver
erbung del' Neigung zur Mosaikbildung (somatisch und geschlecht. 
lich) dUl'ch Kreuzung normaler mit Mosaikstammen untersucht 
wird. Das eindeutige Ergebnis diesel' Kreuzungen ist das folgende : 

P Mosaikstamm X Normalstamm, 
Fl NUl' Zuchten mit Mosaiks 
F2 Nul' normale Zuchten 
Fa 3 Normal: 1 Mosaikzucht 

N ormalstamm X Mosaikstamm 
Nul' nOl'male Zuchten 
Nul' normale Zuchten 
3 Normal: 1 Mosaikzucht. 

Dies an riesigem Material gewonnene Ergebnis zeigt, daB 1. die 
Anlage zur Mosaikbildung im Ei festgelegt sein muB, denn das 
Verhalten in Fl folgt del' Mutter. 2. DaB diese Anlage rezessiv 
ist, denn F 2 ist in beiden Richtungen normal. 3. Wird dies durch 
die einfache MENDEL-Spaltung in Fa bewiesen. Ein rezessives 
mendelndes Gen ist es also, das in den Mosaikstammen das Ei VOl' 
del' Befruchtung so verandert, daB es Mosaiks bildet. (Fur den del' 
Vererbungslehre Fernstehenden sei bemerkt, daB die Spaltung erst 
in Fa eintritt, also alles um eine Generation verschoben ist, weil 
es sich um einen Eicharakter handelt, dessen Wirkung ja erst die 
nachste Generation zeigt.) 

Diese Resultate zusammen mit dem vorher Gesagten erlauben 
nun bindende Schlusse uber die Ursache del' Mosaikbildung und del' 
Gynandrie. Wir erinnern uns, daB die Mosaiks nUl' in spaltenden 
Zuchten auftraten. Spaltung tritt nun bekanntlich ein, wenn ver
schiedene Eikerne (N und n) sich mit rezessiven (n) odeI' von he
terozygoten d' gebildeten, also verschiedenen (N und n) Spermien 
vereinigenk6nnen, bzw. gleiche rezessive Eikerne (n) mit Spermien 
N und n. Eine Spaltung erfordert also mindestens zwei Arten von 
Befruchtung. Da Mosaiks nul' in spaltenden Zuchten auftreten, so 
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muB zu ihrer Bildung die Moglichkeit von zwei .Arten von Be
fruchtung gegeben sein. Fur ein und dasselbe Ei heiBt das abel', daB 
es irgendwie zweikernig sein muB. Wie die Zweikernigkeit und die 
doppelte Befruchtung zustande kommt, ist eine Frage fiir sich; ihre 
erstaunliche Losung werden wir baldkennenlernen. Nun istesklar, 
daB in diesem Fall die Moglichkeit besteht, daB ein Kern XX, der 
andere X Y wird und somit Gynander entstehen. Der autosomale 
Faktor n fiir Oligkeit mag nun so verteilt werden, daB beide Kerne 
Nn odeI' nn sind, somit kein Mosaik entsteht; je nach der Kombi
nation mit XX oder XY kann aus einer solchen normalen Raupe 
ein geschlechtlich normales Tier odeI' ein Gynander entstehen; 
umgekehrt kann ein Kern Nn werden, der andere nn, somit eine 
Mosaikraupe entstehen, die aber auch wieder je nach der Kombi
nation del' Geschlechtschromosomen Gynander odeI' nicht liefert. 
AIle weiteren genetischen Versuche zeigten, daB diese Erklarung 
richtig ist. Vor allem wurde gezeigt, daB das Gen fUr Mosaikbil
dung nicht identisch ist mit dem fiir olige Haut, also in einem 
anderen Chromosom liegt; ferner, daB noch ein weiteres autoso
males Gen fiir eine Raupenzeichnung in genau del' gleichen Weise 
an den Gesetzen fiir die Mosaikbildung teilnimmt. Damit ist be
wiesen, daB mindestens vier Chromosomen (3 Autosomen, 1 X) bei 
dem ganzen V organg zusammengehen, was nul' denkbar ist, wenn 
es sich eben um ganze Kerne handelt. Damit ist die genetische 
Analyse des Falls abgeschlossen und die Entscheidung fallt nun del" 
Zytologie zu. 

b) Cytologische Analyse. 
Schon vor langerer Zeit hatte DONOASTER (1915) bei AbraxaB 

gro88ulariata Eier mit zwei Kernen gefunden, die beide die Reife
teilungen durchmachen und somit von zwei Spermien befruchtet 
werden konnten. Wenn die beiden Kerne nach der Reifung X 
bzw. Y waren, so konnte aus einem solchen Ei ein Gynander ent
stehen. MORGAN u. BRIDGES (1919) schlossen, daB der bereits 
berichtete Fall von TOYAMA (1906) am besten erklart werden 
konne, wenn es sich um solche zweikernigen Eier handelte und 
GOLDSOHMIDT (1923) wie GOLDSOHMIDT u. FISCHER (1926) hielten 
das gleiche fiir in ihren Fallen gegeben. Auch im vorliegenden Fall 
war dies die Erwartung. Die cytologische Untersuchung zeigte 
aber, daB zwar prinzipiell der SchluB auf Zweikernigkeit richtig war, 
dieZweikernigkeit aber in ganz unerwarteter Weise zustande kam. 
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Das Schmetterlingsei zeigt einige Besonderheiten der Reife
teilnngen. Bei der 1. Reifeteilnng entsteht ein Richtnngskorper
kern, der sich gleichzeitig mit dem Eikern teilt, so da13 an del' Ober
Wiche des Eies bei der 2. Reifeteilnng zwei Spindeln hintereinander
liegen. Die anBere Spindel ist die des 1. Richtnngskerns, die innere 
die des Eikerns. Am Ende del' 2. Reifeteilnng liegen senkrecht 
zur Eioberflache somit vier Kerne, namlich von an13en nach innen, 
die zwei Teilprodnkte des 1. Richtnngskerns, die wir als 1. nnd 
2. Richtnngskern bezeichnen konnen, dann del' 2. Richtnngskorper, 

Abb. 192. Schnitt durch den Po) einesnorrnalbefruchteten Bombyx-Eies mit 1., 2. und 3. Rich· 
tungskern, einem Spermakern in der Tiefe. Der Eikern Iiegt im nachsten Schnitt dem Sper

makern ange)agert. (Nach GOLDSOHMIDT-KATSUKI.) 

den wir dritten Richtnngskern nennen wollen, dann del' reife 
Eikern. In dessen Nahe liegt dann anch del' zur Kopnlation bereite 
Spermakern. Das folgende Schema (a-d) verdentlicht diese Lage
verhaltnisse (RK = Richtnngskern, EK = Eikern, SpK =Sperma
kern, ROK = Richtnngskopnlationskern, Z = Zygoten-Befruch-
tungskern). Eioberflache . 

• 1.RK •• RKI 
I RK Spindel I • RK 2 
• EK •• RK 3 = 2Ri 

• •• EK 
EKSpindell SpK 

• 
a b c 

• RKI 
: RCK 

•• Z 

d 
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Die Besonderheit des Schmetterlingseies besteht nun darin, 
daB der 1. Reifekern unter die Eioberflache gerat, wo er allmahlich 
zugrunde geht. Der 2. und 3. Kern aber verschmelzen und bilden 
den sogenannten Richtungskopulationskern, der sich noch lange 

Abb 193. Schnitt dUTch das Mosaikei von Bombyx im Augenblick der Donnelbefruchtung. 
(Nach GOLDSOHlIIDT·KATSUKI.) 

erhalten kann, ja sogar weiter teilen kann, ohne in der Regel am 
Aufbau des Organismu8 teilzunehmen. Gleichzeitig verschmelzen 
Ei- und Spermakern zum 1. Furchungskern. Abb. 192 zeigt die 
Photographie eines Schnittes in diesem Stadium, in der auBen der 
1. Reifekern, dann der Richtungskopulationskern und in der Tiefe 
derSpermakern zu sehen sind. Der Eikern liegt unterdemSperma-
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kern im nachsten Schnitt. In den gynandromorphen Eiern ereignet 
sich nun etwas sem Merkwiirdiges. 

Wir fanden namlich solche Bilder, wie sie in Abb. 193 vom 
ganzen Ei und Abb. 194 vom Eipol starker vergroBert abgebildet 
sind. Die nachstliegende Deutung war, daB das eine Kernpaar der 
Eikern mit dem Samenkern ist, das andere aber der Richtungs
kopulationskern, der in die Tiefe ruckte und ausnahmsweise an der 
Entwickhmg teilnimmt. Tatsachlich konnten so Gynander und 
Mosaiks entstehen, und wir hielten dies auch fiir die richtige Lo
sung. Inzwischen zeigte aber die genaue Analyse del' experimen-

Abb. 194. Wie 193, der Eipol starker vergroJ3ert. (Nach GOLDSCHMIDT-KATSUKI.) 

tellen Daten, daB diese Interpretation unmoglich ist. Es laBt sich 
namlich durch die Untersuchung der Zahlenverhaltnisse von 
a) Gynandern aus Mosaikraupen, b) Gynandern aus durchsichtigen 
bzw. normalen Raupen, c) normalen Faltern aus Mosaikraupen 
mit Sicherheit diese Interpretationwiderlegen und eine andere 
beweisen. (Die Einzelheiten dieser sehr interessanten Analyse 
werden gleichzeitig veroffentlicht; sie sind mehr von speziellem 
genetischem Interesse.) Vielmehr muB das Bild dieser Figuren so 
gedeutet werden, daB das zweite Kernpaar nicht der Richtungs
kopulationskern ist, sondern der von einem zweiten Spermatozoon 
befruchtete zweite Richtungskorperkern, also der KernNr. 3. Merk
wiirdigerweise gibt es abel' im gleichen Material noch eine zweite 
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Art del' Entstehung von Mosaiks, die es ermaglicht, daB auch in 
den nichtspaltenden Zuchten nn x NN und Nn X NN gelegentlich 
Mosaiks auftreten. Wegen del' Einzelheiten dieses Falles sei auf die 
Spezialarbeiten verwiesen. 

c) Morphologie. 
Aus del' Entstehung del' Gynandromorphen muB auch ihre 

Morphologie erklarbar sein. Sie zu verstehen, miissen ein paar 
Worte iiber die Embryologie del' Schmetterlinge vorausgeschickt 
werden. 1m befruchteten Ei wandert del' Furchungskern in 
die Tiefe, teilt sich hier in viele Kerne, die dann strahlenfarmig 
nach del' Eioberflache wandern, sich mit Plasma umgeben und so 
das Blastoderm bilden. In diesem differenziert sich ein ventraler 
Zellstreifen zur Embryonalanlage, dem Keimstreif, del' allein die 
Organe liefert. Durch seitliches Hochwachsen seiner Randel' und 
folgenden dorsalen VerschluB entsteht schlieBlich die auBere Karper
wand. Die Fliigel, Antennen, Beine, Teile del' Genitalien entstehen 
aus Zellgruppen, den Imaginalscheiben, die sich frUb bilden, abel' 
erst in del' Metamorphose ausdifferenzieren. Die Gonaden ent
stehen aus einer am hinteren Pol des Blastoderms gelegenen Zell
gruppe, deren Plasma schon abgesondert ist, bevor es mit 
Furchungskernen versehen wird. 

Aus diesel' Entwicklung folgt nun fiir die Entstehung von 
Gynandern aus dem zweikernigen Ei: Damit genau gehalftete Gy
nander entstehen, miissen die Abkammlinge del' beiden Kerne ge
trennt bleiben und bei del' Keimstreifbildung von beiden Seiten 
gleichmaBig del' ganzenLange nach zusammenkommen. 1st das 
del' Fall, dann sind aIle Imaginalscheiben rechts und links auf die 
beiden Kerne zuriickzufiihren, und in Anbetracht del' Bildung del' 
K6rperwand auch diese, die dann in einer scharfen dorsalen Ver
wachsungslinie die verschiedengeschlechtlichen Halftenzeigen muB. 
Man muB sagen, daB es bei dem Furchungstypus des Insekten
eies sehr schwer vorstellbar ist, daB nun wirklich gehalftete Gy
nander vorkommen. Da sie abel' tatsachlich sehr haufig sind, so 
muB die Wanderung del' Furchungskerne zur Oberflache doch sehr 
viel regelmaBiger sein, als man nach den Bildern glauben sollte. 
Unter diesen Umstanden ist nun zu erwarten, daB am ehesten 
solche Organe rechts-links verschieden sind, die einmal im Bereich 
del' auBeren und dorsalen K6rperwand liegen, sodann die, die 
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aus relativ weit auseinanderstehenden Imaginalscheiben gebildet 
werden. Am seltensten sollte die Rechts-Linksverschiedenheit 
Organe der Mittellinie und der Eipole, also z. B. die Gonaden, 
treffen. Stets ist aber die Moglichkeit·gegeben, daB sich Kernderi
vate der beiden urspriinglichen Kerne iiber die Mittellinie begeben 
und damit Organteile der anderen Seite mitliefern. Dies ist ja 

a 

b 

Abb. 195. Zwei Halbseitengynander von Lymantria dispat, beide rechts vorwiegend mann
lich, links weiblich. a gezeichnet, b Photo ohne Abdomen. (Nach GOLDSCHMIDT-il'IACHIDA.) 

relativ haufig zu erwarten. Am einfachsten konnen wir uns den 
Vorgang an den Mosaikraupen Abb. 190, 191 klarmachen, die 
ja in ihren verschieden gefarbten Hautstellen sichtbar zeigen, wie 
die von den beiden ersten Kernen stammenden Tochterzellen 
schlieBlich am Aufbau der Haut teilnehmen. Oft haben sie sich 
genau auf ihrer_Seite gehalten, _oft hab.eu die meisten es. getan, 
aber andere sind durcheinandergewachsen und manchmal haben 
sich aIle unregelmaBig vermengt. Wenn nun eine solche Mosaik-
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raupe gleichzeitig gynandromorph ist, so mogen etwa die Imaginal
scheiben beider Flugel im rein weiblichen und mannlichen Bezirk 
liegen. Bei den mehr unregelma.Bigen Mosaiks aber mag es sein, 
daB beide Flugelanlagen in gleichgeschIechtliche Bezirke kommen, 
oder in ubers Kreuz verschiedene, oder in einen gemischten Bezirk, 
oder bei den ganz unregelmaBigen Mosaiks in einen fein gemischten. 
Je nachdem werden dann die Flugel auf der weiblichen Seite weib
lich, der mannlichen mannlich sein, oder aber umgekehrt ubers 

Abb. 196. Chitinteile der letzten Segmente und des KopuJationsapparates des Gynanders b 
der Abb. 195. Mannliche Teile (rechts, in der Abb. Jinks): Pe Penis, Ps Penisscheide, R Seg
mentring, VValven. WeiblicheTeife: Ap. I und II Apophysen, LLabie B.c Bursa copulatrix. 

(Nach GOLDSCHMIDT·IIfACHIDA.) 

Kreuz oder beide eines GeschIechts oder gar rechts-links entgegen
gesetzt, aber mit Einsprengungen des anderen Geschlechts oder 
schlieBlich ganz unregelmaBige Mosaiks. Es ist· wohl nicht notig, 
dies fUr alle einzelnen Organe auszufUhren, da dies eine genaue 
Verfolgung der Entwicklung erfordert. Das Prinzip ist klar, und 
es ist danach nicht schwer, die verschiedensten Typen von Gynan
dern zu verstehen, . die auf Grund der gleichen Ausgangssituation, 
der DoppeIkernigkeit, entstehen konnen. 

Zur Illustration sei zuerst einFall benutzt, der sich auf Lymantria 
dispar bezieht (GOLDSCHMIDT und MACHIDA). Abb. 195-97 zeigen 
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Form und Organisation von zwei Gynandern, die zweifellos als 
Gauzes genommen rechts mannlich, links weiblich sind. Fur viele 
Organe trifft das genau zu, so fiir die Antennen, den Korper, bei 
dem einen den gesamten Geschlechtsapparat. Dagegen sind die 
Flugel bei beiden gemischt. Bei dem einen sind sie auf der mann
lichen Seite mannlich geformt, aber weiblich gefarbt, bis auf einen 
mannlichen Fleck, auf der weiblichen Seite weiblich. Bei dem an-

Abb. 197. Innere Genitalien des Gynanders a der Abb. 195 von ventral, links (in der Abb. 
rechts) weiblich,:rechts mannlich. B.c Bursa copulatrix, Ho Roden, Kd Kittdriise, Ov Ovar, 
ll8 Receptaculum seminis, Va Vagina, v.a Vas deferens, V.s Vesicula seminalis. * Verbin-

dung zwischen Vagina und Vas deferens. (Nach GOLDSOH!I1IDT-MAOHIDA.) 

deren erscheinen beide Flugel mannlich, aber auf der weiblichen, 
weniger auch auf der mannlichen Seite mit weiblichen Einspren
gungen. Der Kopulationsapparat des einen (Abb. 196) ist genau 
gehalftet, aber auf der mannlichen Seite sind die Derivate des 
HERoLDschen Organs komplett. Sehr charakteristisch ist das 
innereGenitale (Abb.197). Rechts Hoden, links Ovar, die paarigen 
Teile der beiderlei Ausfiihrgange nur auf einer Seite entwickelt, 
die unpaaren aber vollstandig. 
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Bei den zahllosen Gynandern der erblichen Linie von Bombyx 
finden sich dementsprechend aile moglichen Kombinationen von 
genau gehalfteten Gynandern bis zu den verschiedensten Mosaiks. 
Urn lange Beschreibungen zu ersparen, seien ein paar Typen tabel
larisch verzeichnet. 

Antenne Flligel Abdomen I Kopulations- I Ausflihrgange Gonaden apparat 
1. r. 1. r. 1. r. 1. r. l. r. 1. r. 

~ (J ~ (J ~ (J ~ ~' ~' (J (J 

I 
(J/ 

~ (J ? ~ (J ~ (J ~ (J ~ (J 

~ (J ~ (J ~ (J ~ (J ~' (J (J (J 
(J (J (J ~ (J ~ (J ~ (J ~' (J ~ 
~ (J ~ (J ~ (J ~ ~' (J (J (J 

(J! 
(J ~ (J ~ (J ~ (J ~ (J ~' ~ ~ 
~ ~ ? (J ~ ~ (J ~ (J ~' 

I /(J 
(J ~' ? (J ~ (J (J' ~' I ~ ~ 

I 

~ 

I 

(J (J ~ (J , ~ (J regellos ~' (J' ~ ~ 
(J' (J ~ (J 

I 
~ (J ~ ~ ~ ~ ~' 

(J/ 

In dieser Tabelle bedeuten: 6" !i!' bedeutet mannlich oder weib

lich mit anders-geschlechtlicher Beimischung. J bedeutet vorn 

weiblich, hinten miinnlich und / das V orhandensein einer Valve auf 
der betreffenden Seite. Wegen zahlloser weiterer Einzellieiten sei 
auf die Arbeit von hlTSUKI verwiesen, in der die Anatomie von 
348 solcher Gynander beschrieben ist. Zur Illustration diene 
Abb. 198 u. ff. Abb. 198 zeigt das Aussehen eines typisch bilatera
len Gynanders zwischen den Faltern der normalen Geschlech
ter. Abb. 199 zeigt die normalen Kopulationsapparate der beiden 
Geschlechter und Abb. 200 sehr verschiedene gynandromorphe 
Mischungen, in a l'ichtig gehalftet, in d fast mannlich und dazu die 
verschiedenen Mischungen. Zum Verstandnis sei auf die genaue 
Analyse des Kopulationsapparats im Kapitel iiber Zygotische 
Intersexualitat von Lymantria verwiesen und zugefiigt, daB beim 
Mannchen von Bombyx noch ein weiterer Teil, das Scaphium, hin
zukommt. Abb. 202 endlich zeigt ein paar der merkwiirdigen Kom
binationen, die bei den inneren Genitalien vorkommen im Vergleich 
mit den normalen GonadenAbb.l 0 1. Aus den Figurenbezeichnungen 
gehen ohne weiteres die Anteile der beiden Geschlechter hervor. 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 29 



450 Gynandromorphismus. Analysierte Fane. 

Endlich sei noch demonstriert, was ja nach der Entwicklungs
geschichte selbstverstandlich ist, daB die einzelnen Teile des Geni-

Abb. 198. Bombyx mari, links \" rechts i!. Dazwischen gehiilfteter Gynander. 
(Nach KATSUKI.) 

A , 
\ 

" 

I 

Be 
b 

,. 

Abb. 199. Nonnale Kopulationsapparate von Bombyx mori, von hinten gesehen. a i!, b \'. 
A An"lkonus, Ap Apophysen, Be Bursa copulatrix, L Labie, Pe Penis, Ps Peuisscheide, 
j' Rand des 8. Segments, Se Scaphium, Sl Saccus lateralis, St Sternit des 8. Segments, T 
'l'ergit des 8. Segments, U Uncus, V Valve (die Bezeichnungen der folgenden Abbildung 

zugefiigt). (Nach KATSUKL) 

talapparats, die aus verschiedenen Anlagen entstehen, auch dem
entsprechend in ihrer Geschlechtlichkeit nicht zusammengehen, 
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Abb. 200. Kopulationsapparate verschiedener Typen von Gynandern. a gehiilftet, d fast 
mannlich. Die iibrigen verschiedenartig gemischt. Bezeichnungen siehe Abb. 199. 

(Nach KATSUKI.) 

also vor aHem Kopulationsorgan und Gonade. Die folgenden beiden 
Tabellen zeigen die Haufigkeit der Fane, in deneri sich unter 348 

29* 
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-. ... 0. 

Od 

Abb. 201. Die normalen inneren Genitalien von Bombya; mori, links \" reehts 6. 
1. \' Be Bursa copulatrix, Dr Kittdriisen, Er Eiriihren, Od Ovidukt, Rs Receptaculum 

seminis. 2. 6 De Ductus ejaculatorius, Dr Anhangsdriise, H Hoden, V d Vas deferens, 
Vs vesicula seminalis. (Nach KATSUKI.) 

Individuen die verschiedenen Gonadentypen mit den Typen von 
Kopulationsapparat und Geschlechtsgangen kombinieren. (Be
zeichnungen wie in der vorhergehenden Tabelle.) 



Abb. 202. Verschiedene Typen innerer Genitalien von Gynandern von BombyllJ mm. Be
zeichnungen wie in Abb. 201. a Genau gehalftet, b Gonaden gehalftet, weibliche Ausfiihr
gange fast fehlend, mannliche vollstandig fiir beide Seiten. c Beiderseits Ovarien an normaIen 
mannlichen Ansfiihrgangen sitzend. d Beiderseits Roden mit Teilen der Ausfiihrgange. 
Rinten die von weiblichen ImaginaIscheiben gebildeten weiblichen Anhangsorgane. e Links 
Ovar und Teile der weiblichen Gange, dazu Teile der weiblichen Anhangsorgane. Rechts 

mannliche Gange ohne DrUse. (Nach KATSUKI.) 
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d Abb.202d-e. e 

Beziehung zwischen Kopulationsorgan und Gonade. 

'" R.IL. R.I:L. r. Kopulatious- ~ \ L. R.I L. R.\ L. R./ L. R.I L. R. 
organ .§ 5/ ~ ~ 'I 'I 'I! 0 'I ~ ~ 0 ~ ~'? 'I 

I 

N 

1 ~ J 15 

1 I 
25 I 

I 

12 ! 

I 

52 
2 ~ J 2 4: 21 9 
3 ~ J 4 15 I 1 20 
4 J ~ 17 19 i 3 18 1 58 
5 J ~ 1 1 16 I 2 2 22 
6 J ~ 1 5 3 9 
7 ~ 10 1 9 19 1 40 

J/ 
8 ~ 4 10 2 8 24 

/J 
9 ~ 1 4 4 1 34 I 44 

/J/ 

I 

i 
, 

10 ~ I 
6 6 

J i 
11 ~ 3 3 6 

J I 

12 ~ 24 ! I 
24 

J 
13 ~' 2 2 
14 J' 2 24 4 30 

Regellos 2 

29 I 168 I 8 106 I 1 1 I 348 
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Beziehnng zwischen Gonade nnd N ebenteilen der inneren Genitalorgane. 

Nr.1 Gonade Nebenteil I L. R·I L. R.I L. R.I L. R.I' L. Ro·1 
I. r. 'i' 3 3 'i' 'i' 'i' 3 3 0 

11 (J 'i2 2 24 

I 

2 35 
21 'i2 (J 27 1 5 29 

:1 
(J'i2 'i2 1 1 
'i2 'i2 48 47 54 18 1 168 
0 'i2 8 8 

61 (J (J 43 38 7 18 106 
7 ' 0 'i2 1 1 I 

1121 119 1 68 39 I 1 I 348 

N ach dem V orstehenden kann man wohl sagen, daB in diesem 
Fall die Analyse des Gynandromorphismus vollstandig durchge
fiihrt ist. 

2. Gynandrie bei Drosophila. 
Unter den zahllosen, vor allem von der MORGAN-Schule ge

ziichteten Dro8ophila erschienen gelegentlich auch Gynander, und 
in zwei bestimmten Fallen sogar in groBer Zahl. Ihr Studium durch 
MORGAN u. BRIDGES (1919), L. V. MORGAN (1929), BRIDGES 
(1925a) und STURTEVANT (1920, 1929) hat allerdings keine so 
vollstandige Analyse ermoglicht wie im vorigen Fall, da weder die 
Morphologie so vollstandig untersucht ist, noch die Cytologie bis
her untersucht werden konnte. Dafiir ist aber die genetische Seite, 
dank der genauen Kenntnis der Vererbung bei Dro8ophila, sehr 
vollstandig analysiert und erlaubt dadurch ziemlich bindende 
Riickschliisse auf die cytologischen Vorgange, denen die Gynander 
ihre Entstehung verdanken. Dies ist vor allem dadurch der Fall, 
daB hier auBer den Geschlechtscharakteren und den autosomalen 
Genen, wie bei Bombyx, noch geschlechtsgebunden vererbte Gene 
vorhanden sind, durch die ja die X-Chromosomen" markiert sind. 
In solchem Fall kann man nach dem Aussehen der weiblichen oder 
mannlichen Mosaikteile sofort entscheiden, ob sie ein oder zwei 
X-Chromosomen enthalten, und ob es das yom Vater oder der 
Mutter stammende ist; in manchen Fallen kann man sogar mit 
Sicherheit feststellen, daB im mannlichen Gewebe das Y -Chromo
som fehlt. Auf solche Weise wurde nachgewiesen, daB die Mehrzahl 
der Gynander von Dro8ophila so zustande kommt, daB in einem 
weiblichen XX-Ei bei einer der ersten Furchungsteilungen das 
eine X-Chromosom auf irgendeine Weise verlorengeht. Dann sind 



456 Gynandromorphismus. Analysierte FaIle. 

a 

ill ill 

b 

XY xx 

c 

Abb. 203. Darstellung der Methode der Analyse der Gynander von Drosophila mit Hilfe:von 
durch Mutanten markierten Chomosomen (entworfen von C. STERN). Erkliirung im Text. 

Kerne mit je XX und nur X vorhanden, deren Deszendenten in 
ahnlicher Weise, wie wir es fiir Bombyx erorterten, weibliches 
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oder mannliches Gewebe liefern. Bevor wir die Einzelheiten be
richten, -wollen wir uns an einem schematischen Beispielgenerell den 
Weg der Analyse klarmachen. 

d 

e 
Abb.203d-e. 

a) Schema der Analyse. 
In Abb. 203 ist in einem Schema die Entstehung von zwei 

Typen von Gynandern bei Vorhandensein bekannter Mutations
charaktere dargestellt. Die erste Reihe (a) zeigt die Elterntiere, die 
die Gynander erzeugen, links das Mannchen, rechts das Weibchen. 
Zunachst sind die Geschlechtscharaktere zu sehen: Beirn cr der 
schwarze Geschlechtskamm an den Vorderbeinen, das abgestumpfte 
Abdomen mit Schwarzung der letzten Segmente, kiirzere FIiigel; 
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beim ~ spitzes Abdomen ohne Schwarzung, langere Fliigel, keine 
Kamme a.n den V orderbeinen. AuBerdem tmgen sie die folgenden 
mutierten Gene, a.lles rezessive Muta.nten: a) autosomale Gene. 
Das Weibchen hat die rezessive Mutation fadenformige Antennen, 
das Mannchen die normalen gefiederten Antennen. b) Geschlechts
gebundene Gene: Das Mannchen besitzt das rezessive geschlechts
gebundene Gen fiir weiBe Augen und ein ebensolches fUr ge
kriimmte Borsten; beides ist beim Weibchen normal, also rote 
Augen, gerade Borsten. Unter diesen Elterntieren ist del' Chromo
somensatz ihrer Zellen dargestellt (b); die bekannten vier Paare von 
Chromosomen, davon beim Weibchen ein Paar X-Chromosomen, 
beim Mannchen die XY-Gruppe, und es ist angegeben, in welchen 
Chromosomen die genannten Gene liegen, mit denen die Elterntiere 
markiert wurden (ChI'. III und X). Die dritte Reihe (c) zeigt nun die 
normale Entwicklung eines weiblichen Eies aus diesel' Kreuzung. 
Links die 1. Teilung des befruchteten Eikerns, in del' Mitte ein Blasto
dermstadium und rechts die F1-Tochter, die natiirlich vollig normal 
ist, da ja in del' Heterozygote die normalen Gene dominieren. Die 
4. Reihe (d) gibt nun die Entstehung eines Gynanders aus einem 
ebensolchen Ei wieder, dadurch, daB in del' 1. Furchungsteilung 
das yom Vater stammende X-Chromosom eliminiert wird. Dies 
X-Chromosom enthielt ja die Gene fUr weiBe Augen und krumme 
Borsten. Nunmehr haben aIle Deszendenten del' rechten Kern
platte ~ur ein X-Chromosom, sind mannlich, aIle Abkommlinge 
del' linken Kernplatte abel' haben zwei X-Chromosomen, sind weib
lich. In dem Blastodermstadium sind die ersteren Zellen punk
tiert dargestellt. Damus entsteht ein Gynander, del' rechts mann
lich, links weiblich ist, falls aus den punktierten Zellen die rechte 
Korperhalfte hervorgeht. Die Abbildung zeigt diesen Gynander 
und zeigt auch, daB auBer den Geschlechtscharakteren alle Eigen
schaften normal sind. Denn rechts ist ja nur das miitterliche X
Chromosom vorhanden, in dem keine mutierten Gene waren, 
links abel' beide, wobei die normalen Gene dominieren. Das Auto
somenpaar mit den Antennengenen ist abel' auf beiden Seiten 
gleich und auch hier dominiert wieder das normale Gen. 

Die 5. Reihe endlich (e) zeigt die Entstehung eines Gynandel's, 
wenn 1. es das miitterliche X-Chl'omosom ist, das eliminiert wird, 
2. die Elimination erst bei del' 2. Furchungsteilung in del' einen 
Spindel erfolgt. In dem folgenden Bild des Blastodel'mstadiums 
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sind wieder die Zellen punktiert, die von dem Kern stammen, der 
das miitterliche X verloren hat, und wir nehmen an, daB aus ihnen 
die linke Halite von Kopf und Thorax und ein Keil im rechten 
Auge entsteht. Dann miissen aIle diese Teile mannlich sein (ein X). 
Und da sie das vaterliche X besitzen, dessen rezessiven mutierten 
Genen nun kein dominanter Partner gegeniibersteht, so miissen 
aIle mannlichen Teile weiBe Augenfarbe und gekriimmte Borsten 
zeigen. Die Antennen werden aber wieder nicht betroffen, da die 
Autosomen im ganzen Korper gleich sind. 

Auf Grund dieses einfachen Beispiels ist es klar, daB ein jeder 
Gynander, der aus einer bekannten Kreuzung hervorgeht, dem 
mit der Vererbung der in Betracht kommenden Gene Vertrauten 
sofort enthiillt, daB ihm in den mannlichen Teilen ein X-Chromo
som fehlt, und zwar entweder das vaterliche oder das miitterliche. 
Und aus der Verteilung der Mosaikbezirke laBt sich auch schlieBen, 
wann das X eliminiert wurde. Ebenso laBt sich feststellen, ob die 
Autosomen aIle normal vorhanden sind, und ob nur eine Elimi
nation von X oder etwa ein anderer Entstehungsmodus fiir den 
Gynander in Betracht kommt. 

b) Einzelheiten. 
Zuerst seien ein paar Beispiele gegeben. Abb. 204 zeigt einen 

genau gehaliteten Gynander, enstanden durch Elimination eines 
miitterlichen X in der ersten Furchungsteilung. Links ist er weib
lich und zeigt eine dominante Fliigelmutante (notch), die die 
Mutter hatte. Rechts ist er mannlich und zeigt die geschlechts
gebundenen Charaktere _seines Vaters, davon deutlich das hellere 
Auge und das abnorme Verhalten der Borsten auf Thorax und 
Scutellum und die breiten Fliigel, in Wirklichkeit fiinf rezessive 
Gene. Abb. 205 gibt einen etwas komplizierteren Fall. Die linke 
Halite und hinten etwas mehr ist mannlich, die rechte weiblich. 
Links ist die Augenfarbe eosin-vermilion, rechts rot, links ist die 
Augenform normal, rechts bandformig. Die Gonaden waren 
weiblich, die auBeren Genitalien fast mannlich. In diesem Fall 
hatte das miitterliche X die Gene fiir Eosin-Vermilionaugen mit
gebracht, das vaterliche X das fiir Bandaugen (dominant) und die 
normalen Augenfarbengene. Ohne Zweifel war das vaterliche X 
eliminiert worden, so daB die mannliche Seite die miitterlichen 
geschlechtsgebundenen rezessiven Gene zeigt, die weibliche Seite 
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aber die dominanten vaterlichen geschlechtsgebundenen Gene. 
Noch etwas komplizierter ist der Gynander Abb. 206, dessen 
Mutter in ihren beiden X die rezessive Augenfarbe eosin und die 
Fliigelform miniature trug; der Vater war normal. Ein vater
liches X wurde eliminiert, so daB aIle mannlichen Teile die miitter
lichen geschlechtsgebundenen Gene zeigen. Die ZeIlgruppen mit 
und ohne X wurden aber sehr verwickelt auf den K6rper verteilt. 
Der ganze Kopf ist mannlich, weiblich die rechte Riickenhalfte des 

Abb. 204. Gynander von Dro8ophila. Erklarung im Text. 
(Nach MORGAN, BRIDGES, MULLER, STURTEVANT.) 

Thorax mit dem rechten Fliigel; auBerdem war links die Ventral
seite des Thorax mit den linken Beinen weiblich. Alles andere ist 
mannlich. Diese drei Beispiele diirften geniigen. 

Aus der gegebenen Darstellung folgt, daB die mannlichen Teile 
der Gynander X 0 sind, also im Gegensatz zu normalen mann
lichen Geweben kein Y-Chromosom besitzen. Nun steht es fest 
(BRIDGES), daB Drosophila-(J ohne Y steril sind. Somit k6nnten 
Gynander mit Ovarien fruchtbar sein, solche mit Hoden aber nicht. 
Das ist auch der Fall. AuBerdem kennen wir jetzt auch Gene im 
Y-Chromosom von Drosophila (STERN), mit deren Hilfe sich auch 
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bei Gynandern das Fehlen des Y in den mannlichen Teilen nach
weisen laBt. So ist denn trotz des Fehlens der cytologischen Unter
suchung der Nachweis der Entstehung der Dro8ophila-Gynander 
durch Elimination eines X - und zwar gleichoit eines vaterlichen 
und eines mutterlichen X, wie die Analyse lehrt - als bindend zu 
betrachten. 

Nun sind aber auch eine Anzahl Gynander gefunden worden, 
bei denen es sicher ist, daB sie anders entstanden sein mussen. 

Abb. 205. GynandervonDrosophila. 
Erklarung im Text. 

(Nach MORGAN-BRIDGES.) 

Abb. 206. Gynander von Drosophila. Erklarung 
im Text. (NachMORGAN-BRIDGES.) 

Bei einer Anzahl handelt es sich darum, daB auBer der Gy
nandrie auch autosomale Oharaktere als Mosaik erscheinen (analog 
dem Bombyx-Fall), und daB so mit die Erklarung durchElimination 
eines X nicht genugt. Vielmehr muB in diesen Fallen (L. V. MOR
GAN) ein zweikerniger Zustand des Eies mit doppelter Befruchtung 
im Sinne von DONCASTER angenommen werden. In einem solchen 
Fall z. B. waren die Eltern F1-Bastarde zwischen den rezessiven 
Mutanten vestigial und speck im 2. Ohromosom. Da der Gynander 
auf der mannlichen Seite vestigial, auf der weiblichen speck zeigte, 
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die beide nur homozygot sichtbar werden (da sie rezessiv sind), 
muB ein Eikern vg, del' andere sp gewesen sein und ferner je eine 
Y-Spermie mit vg und eine X-Spermie mit sp befruchtet haben. 
Es ist klar, daB diese Erklarung erfordert, daB es ebenso wie bei 
Bombyx auch somatische Mosaiks ohne Gynandrie gibt, die auch 
gefunden wurden. Ein cytologischer Beweis odeI' ein Beweis fUr 
die Art del' Entstehung del' Zweikernigkeit steht abel' noch aus. 
Bei einem Versuch von L. V. MORGAN, Kreuzungen aufzubauen, 
bei denen Gynander aus zweikernigen Eiern mit Sicherheit aus 
dem Verhalten del' autosomalen Charaktere diagnostiziert werden 
konnten, trat kein sichel' positiveI' Fall auf. Jedenfalls entstehen 
bei Drosophila die Mehrzahl del' Gynander durch Chromosomen
elimination entweder in del' einfachen 'hier beschriebenen Weise 
odeI' durch noch kompliziertere Eliminationen, wie sie L. V. MOR
G.A.N analysierte. 

Auch bei Drosophila ist erbliche Gynandrie bekannt. Del' erste 
sonderbare Fall stammt von BRIDGES (1925). Er fand eine rezes
sive Mutation mit Borstenverkiirzung im X-Chromosom (Minute 
n genannt), die es bewirkt, daB ein bestimmter Prozentsatz del' 
Fliegen, die sie besitzen (nul' heterozygote ~, homozygot ist die 
Mutante letal), in ziemlich spaten Entwicklungsstadien ein X eli
minieren, und zwar stets das, in dem die Mutante liegt, d. h. stets 
das miitterliche X, da Mannchen mit del' Mutante nicht existieren 
konnen. Diese Fliegen zeigen dann also kleine Mosaikbezirke 
mannlichen Gewebes mit den zugehorigen geschlechtsgebundenen 
Charakteren des Vaters. 

Ein noch merkwiirdigerer Fall wurde von STURTEVANT (1920,2, 
1929) bei Drosophila simulans (nicht del' gewohnlichen Versuchsart 
melanogaster) gefunden. Auch hier ist es eine Mutante, rotwein
farbene Augen (claret), die im 3. Chromosom liegt und es typisch 
bewirkt, daB in Eiern, die von solchen homozygoten claret-Weib
chen gelegt werden, friihzeitig ein X-Chromosom eliminiert wird, 
und zwar immer das miitterliche X, Die mannlichen Mosaikteile 
del' Gynander zeigen also stets die vaterlichen geschlechtsgebunde
nen Charaktere. Del' Fall wird dadurch noch kompliziert, daB 
unter dem EinfluB des gleichen Gens auch noch andere Chromo
somenabnormitaten eintreten konnen, so z. B. Nichttrennen del' 
X-Chromosomen odeI' Chromosomenelimination del' 4. Chromo
somen zu verschiedenen Zeiten, wahrscheinlich auch Elimination 
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der 2. und 3. Chromosomen, wie STURTEVANT in einer scharf
sinnigen Analyse zeigte. Die Moglichkeit ist iibrigens nicht von 
der Hand zu weisen, daB· eine cytologische Untersuchung 
andere Ursachen aIs eine Chromosomenelimination auidecken 
konnte. 

Den gleichen Fall hat dann STURTEVANT benutzt, um aus der 
Verteilung der Mosaikteile in den Gynandern Riickschliisse zu 
ziehen, wie bei der Entwicklung der Fliege die Abkommlinge der 
ersten Furchungszellen sich am Aufbau des Korpers beteiligen. 
Die Verteilung ist offensichtlich viel unregelmaBiger als bei den 
Schmetterlingen mit ihren so haufig genau gehalfteten Gynandern. 
Die Furchungskerne mit 2 und 1 X werden vielmehr ganz unregel
maBig aui das Blastoderm verteilt. Da aber die Korperhalften 
fiir viele Organe genau von den Imaginalscheiben der beiden Seiten 
gebildet werden, so konnen sie, wenn jene verschieden sind, auch 
genau gehalliet erscheinen. An anderen Korperteilen aber hangt 
es vom Zufall ab, welche Imaginalscheibe sie bildet, und so ist 
das Resultat meist mehr einheitlich. Weitere Einzelheiten sind 
von groBtem entwicklungsphysiologischem Interesse, ohne in dem 
Zusammenhang dieses Buches neues zu lehren. 

3. Gynandrie bei der Honigbiene. 
Der dritte genauer untersuchte Fall ist der der Honigbiene 

Apis melli/ica, von der schon in alter Zeit Gynandromorphe be
kannt wurden, deren Erklarung vor Kenntnis des Geschlechts
bestimmungsmechanismus groBe Schwierigkeiten bereitete. Die 
Tatsache ist ja allgemein hekannt, daB parthenogenetische Bienen
eier Drohnen (Mannchen) liefern, befruchtete Eier aber Arbeiterin
nen und Koniginnen (Weibchen). BOVER! (1903) hatte nun bei 
Seeigeleiern die BeoQachtung gemacht, daB unter gewissen ab
normen Bedingungen der eingedrungene Spermakern in einem 
gleichsam gelahmten Zustand verharrt, wogegen sein Centrosoma 
zum Eikern vorriickt und dessen karyokinetische Teilung bewirkt. 
Der Spermakern gelangt dann, je nach Zufall, in die eine oder 
andere Zelle und kann sich dann mit deren Kern vereinigen. So 
entstehen zwei Blastomeren, von denen die eine nur miitterliche, 
die andere vaterliche und miitterliche Kernelemente enthalt. 
Wiirde das gleiche nun bei einem Bienenei eintreten, so wiirden 
die Abkommlinge der einen Blastomere denen eines befruchteten 
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Eies entsprechen, die der anderen denen eines parthenogenetischen 
Eies und so konnten natlirlich Gynandromorphe entstehen. 

Der altberiihmte Fall von Gynandromorphismus bei der Biene 
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sind nun die sogenannten EUGSTERSchen Zwitterbienen. Herr EUG
STER in Konstanz besaB in den 60er J ahren des vorigen J ahrhunderts 
einen Bienenstock mit Bastarden zwischen einer italienischen Ko
nigin und deutschen Drohnen. Dieser lieferte nun jahrelang ganz 
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regelmaBig eine groBe Anzahl Gynandromorphe, die v. SIEBOLD 
(1866) genau untersuchte. Nachdem die italienische Konigin des 
Stockes gestorben war, erhielt er eine Bastardkonigin, die ebenfalls 
Gynandromorphe erzeugte, die allerdings von den friiheren sich 
etwas unterschieden. Neuerdings haben nun BOVERI (1913) und 
MEHLING (1915) das Originalmaterial wieder untersucht und folgen-

a b 

d 

Abb. 208. Rapfe von yorne yon a Arbeiterin, b Drohne, c Afterdrohne, d-f drei Typen 
von Gynandern. (Nach MEHLING.) 

des festgestellt: Die Mosaikbildungen, die sich auf samtliche sexuell 
differente Organe des Korpers erstrecken, sind sehr verschiedener 
Art. Es konnen rein laterale Zwitter sein odeI' auch posterio
anteriore. Abel' auch jede andere Kombination kommt VOl', bis 
auf minimale Einsprengungen von Organen eines Geschlechts in 
den Korper, del' im iibrigen dem anderen Geschlecht angehort. 
Abb. 207 gibt eine schematische Darstellung von vier solchen 

Goldschmidt, Sex. Zwischenstufen. 30 
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Typen, wobei die mannlichen Charaktere hell gehalten sind, die 
weiblichen dunkel. Sie seien erganzt durch ein paar Einzelbilder. 
Abb. 208 zeigt die Kopfe von Arbeiterin, Drohnen und vier ver
schiedenen Gynandromorphen. Abb. 209 die so charakteristischen 
Hinterbeine von Arbeiterinnen und Drohnen, verglichen mit denen 
von Gynandromorphen. 

Da nun in diesem Fall die Gynandromorphen Bastarde ver
schiedener Rasse waren, so lag die Moglichkeit vor zu entscheiden, 

a b c d 

Abb. 209. Hinterbeine von a Arbeiterin, b Drohne, c, d Gynander. (Nach MEHLING.) 

ob ein gegebener Mosaikteil Bastardcharakter hatte, also von 
verschmolzenen Geschlechtskernen abstammte, oder rein vater
lich bzw. miitterlich war und somit reines Eikern- oder Samenkern
material enthielt. BOVERI findet nun, daB alle mannlichen Teile 
typisch der italienischen Rasse angehoren, wahrend die weiblichen 
Bastardcharakter haben. Dnd das zeigt, daB seine oben zitierte 
Hypothese wahrscheinlich richtig ist. 

Diese SchluBfolgerungen BOVERIS sind allerdings nicht unbe
stritten geblieben. Etwa gleichzeitig mit BOVERIS Arbeit erschien 
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ein Bericht von ENGELHARDT (1914) iiber einen ahnlichen Fail, 
in dem die Mutter der italienischen, der Vater der kaukasischen 
Rasse angehorte. Hier zeigten aber gerade umgekehrt die weib
lichen Mosaikteile die miitterliche, die mannlichen die vaterliche 
Farbung. MORGAN u. BRIDGES (1919) fiihrten nun aus, daB beide 
Faile dann zu erwarten sind, wenn die Ursache wie bei Dro8ophila 
in einer Elimination des X-Chromosoms besteht, vorausgesetzt, 
daB das Gen fiir die Korperfarbe im X-Chromosom liegt. In diesem 
Fail waren ailerdings auch Bienen zu erwarten, die auf der mann
lichen wie weiblichen Seite gelb sind, da, was BOVERI noch nicht 
wuBte, in solchen Kreuzungen Gelb dominant ist. MORGAN-BRID
GES glauben, daB dies tatsachlich bei den EUGSTER-Bienen derFail 
gewesen sei, da SIEBOLD das doch so auffailende Gegenteil nicht 
erwahnt und BOVERIS Untersuchungen nur an wenigen noch 
brauchbaren Stiicken ausgefiihrt wurden. 

Zu diesem Streit sei noch die Tatsache zugefiigt, daB eine 
Tochter der urspriinglichen EUGSTERSchen Konigin auch Gynander 
produzierte, andere Tochter aber nicht. Zweifeilos war also hier 
Erblichkeit im Spiel. Wir kennen aber bereits Faile von erblicher 
Gynandrie nach dem Eliminationstyp von Dro8ophila sowohl wie 
nach dem ganz andersartigen Doppelbefruchtungstyp von Bombyx, 
so daB aus der Tatsache der Erblichkeit als solcher nichts ge
schlossen werden kann. 

Wahrend somit fiir die Biene, trotz einer Reihe weiterer Einzel
beschreibungen von Gynandern [sowohl bei der Honigbiene wie bei 
anderen Bienenarten (BISCHOFF u. ULRICH 1929, LEUENBERGER 
1925, PERKINS 1928, ROSCH 1926,1928, STOCKHERT 1914)] zunachst 
keine sichere Entscheidung zu failen ist, konnte WmTING (1925, 
1927, 1928) bei der Schlupfwespe Habrobracon in Zuchten bekannter 
genetischer Konstitution Gynander finden, deren mannliche Teile 
nach der Mutter gefarbt waren, und zwar nach einem rezessiven 
Gen, wahrend die weiblichen Teile die Herkunft aus Befruchtung 
durch Anwesenheit der vaterlichen dominanten Charaktere bewie
sen. Die genetischen Resultate verbunden mit Ergebnissen an ein
geschlechtigen Mosaiks veranlassen WmTING anzunehmen, daB 
in seinen Failen die beiden Produkte der zweiten Reifeteilung, also 
Eikern und 2. Richtungskorper, selbstandig an der Entwicklung 
teilnehmen, der eine haploid, wie er ist, der andere nach Befruch
tung. Wie >vir es auch fiir Bombyx beweisen konnen, findet die 

30* 
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Reduktion ofters erst in der 2. Reifeteilung statt. Es handelt sich 
sOInit um eine Erklii.rung, die Teile der von BOVER! und Teile der 
von GOLDSOHMIDT-IU.TSUKI enthaIt und in den Tatsachen gut be
griindet erscheint. Auch diese Erklarung laBt sich auf den Bienen
fall anwenden. Wenn wir noch zufiigen, daB es auch einen Er
klarungsversuch gibt mit Hille eines befruchteten Kerns und eines 
sich selbstandig entwickelnden iiberzahligen Spermakerns (MoRGAN 
1905), so zeigt es sich, wie notig eine cytologische Untersuchung 
dieses Falles ware, falls wieder einma! ein dem EUGSTERsChen ahn
licher Fall gefunden wiirde. 

4. Zusammenstellung bewiesener und moglicher 
Erklarungen ffir die Entstehung von Gynandern. 

Im folgenden seien an Hand eines Schemas Abb. 210 die bis
her bekannten Arten der Entstehung von Gynandern nebst den 
als moglich diskutierten Entstehungsweisen zusammengestellt. 

~ ~ 

~ 

a 
Abb. 210. a-f. Schematische Darstellung von 6 verschiedenen cytoiogischen Moglichkeiten 

ffir die Entstehung von Gynandern. Erkiii.rung im Text. 

1. Typus Bomhyx nach GOLDSOHMIDT-IU.TSUKI. (a) Der einzige 
sowohl cytologisch beobachtete als auch genetisch bewiesene Fall. 
Die Entwicklung beginnt mit zwei Kernen, von denen der eine 
der normale Befruchtungskern, der andere der befruchtete 2. Rich
tungskorperkern ist. Dabei sind je nach dem Ablauf der Reife
teilung (siehe oben) Moglichkeiten dafiir gegeben, daB ein Kern 
XX (3), der andere XY (~) ist, von denen eine im Schema dar
gestellt ist. Die punktierte Teilungslinie zwischen den beiderlei 
Kernen ist unregelmaBig gezeichnet, um anzudeuten, daB die 
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d 
Abb.21Ob-d. 
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Kernderivate in verschiedener Weise am Aufbau des Embryos 
beteiligt sein konnen und dementsprechend das Mosaik ausfiillt. 

o 
o 

2. Typus Drosophila nach MORGAN-BRIDGES. (b) Cytologisch 
noch nicht nachgewiesen, aber genetisch mit Sicherheit erschlossen. 
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In der 1. oder einer spateren Furchungsteilung wird das miitterliche 
oder das vaterliche X aus dem Kern eliminiert, so daB Kerne mit X 
(d') oder XX (~) entstehen. AIle weiterenKonsequenzen wie vorher. 

3. Typus A pis nach BOVER!. (c) Fiir die Biene moglich gemacht, 
aber weder cytologisch bewiesen, noch genetisch die einzige Er
klarungsmoglichkeit. Der Eikern teilt sich nach der Reifung noch 
einmal und der eine Tochterkern wird befruchtet. Es entstehen 
wieder zweikernige Eier, ein Kern haploid mit X (0'), ein Kern 
diploid mit XX (~). 

4. Typus Apis nach MORGAN. (d) Ebenfalls unbewiesen und we
niger wahrscheinlich als der vorhergehende. AuBer dem normal 
befruchteten Eikern nimmt der Kern eines iiberzahligen Spermato
zoons an der Entwicklung teil, also wieder einKern diploid (XX = ~), 

einer haploid (X = 0'). 
5. Typus Abraxas nach DONCASTER mit der Zufiigung von 

LENGERKEN (1928). (e) Cytologische Befunde liegen vor, die den Typ 
ermoglichen, aber kein Nachweis, daB er in einem konkreten Fall 
zutrifft. Einige Drosophila-FaIle werden am besten so erklart, 
hier aber kein cytologischer Befund. Gelegentlich kommen zwei
kernige Eier vor, die nach LENGERKEN durch Verschmelzung von 
Ovocyten entstehen. Wenn beide normale Reifeteilungen haben 
und beide befruchtet werden, konnen Gynander entstehen a) bei 
weiblicher Heterogametie (XY = ~), wenn die Reduktionsteilung 

in beiden Kernen in entgegengesetztem Sinn verlauft (~ i) (im 

Bild dargestellt); b) bei mannlicher Heterogametie (X Y ~ 0'), wenn 
je eine X- und Y-Spermie die beiden Kerne befruchten. 

6. Typ Habrobracon"nach WmTING; (f) cytologisch nicht be
obachtet, aber genetisch wahrscheinlich gemacht. Der 2. Rich
tungskorper bleibt im Ei und nimmt haploid an der Entwicklung 
teil. Konsequenz wie beim Apis-Typ von BOVERI, nur daB hier es 
einen wesentlichen Unterschied fiir die genetischen Konsequenzen 
macht, ob die 1. oder 2. Reifeteilung eine Reduktionsteilung ist. 

B. Versnche znr experimentellen Erzengnng 
von Gynandern bei Insekten. 

Nach der vorhergehenden Analyse sollte man glauben, daB 
es ohne groBe Schwierigkeit moglich sein miisse, experimentell 
Gynander zu erzielen. Tatsachlich ist aber auf diesem Gebiet 
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noch sehr wenig erreicht. (lch selbst habe zahllose vollig negative 
Versuche ausgefiihrt.) Das einzige positive Experiment, das nach 
Lage des Falls als einwandfrei erscheint, ist von ROSCH (1926, 1928) 
an Bienen ausgefiihrt. Er ging von der Tatsache aus, daB normaler
weise im Bienenstock sich die Eier bei 350 entwickeln, und daB 
vom Moment der Eiablage bis zur Verschmelzung von Ei und 
Samenkern 3 1/ 2 Stunden vergehen. Unter Zugrundelegung von 
BOVERIS Theorie konnte es daher moglich sein, durch Abktihlung 
der Eier den Befruchtungsmechanismus so zu storen, daB Gynander 
entstehen. Tatsachlich wurden durch Abkiihlung der Eier auf 7 bis 
130 zur richtigen Zeit eine Anzahl Gynander erhalten. Wie die fol
gende Tabelle zeigt, ist die Zahl eine geringe, aber in Anbetracht der 
Seltenheit ihres Auftretens im Normalfall statistisch beweisend: 

Versuchs- I,Jauer der I Tempe- Zahl der I Davon I Entwick- Konigin 
Nr EmwJrkung ratur Versuchs- aufge- Gynander lungszeit Nr. . in Stunden eler zogen in Tagen 

1 
I 

2 9,5 85 20 
I 

1 22 
i 

3 
2 21/4 13,0 141 53 4 21 3 
3 2 8,0 289 156 1 24 6 
4 3 7.0 45 17 4 22 6 
5 21/. 8,0 102 64 4 22 4 
6 1 

I 
8,0 109 87 1 23 4 

7 I 2 9,0 121 I 97 2 22 4 
8 21/4 8,0 77 , 31 2 

I 
21 4 

Wenig beweisend ist dagegen eine Angabe von MA VOR, daB er 
in der Nachkommenschaft von mit Rontgenstrahlen bestrahlten 
Dro8ophila-Weibchen Gynander erhielt. Denn erstens entstanden 
sowohlGynander, bei denen das mtitterliche X eliminiert wurde, wie 
solche, bei denen es das unbestrahlte vaterliche X war. U nd zweitens 
war die Zahl der Gynander (in einem Fall 2 von 25000 Fliegen) 
so klein, daB sie auch ohne Bestrahlung entstanden sein konnten1 • 

Ganz merkmiirdige Angaben hat POULTON (1928) veroffentlicht, 
die, wenn sie richtig gedeutet waren, alles was wir tiber Gynandrie 
wiiBten, auf den Kopf stellten, auBerdem aber auch alles, was wir 
tiber das Determinationsproblem bei lnsekten wissen. Es ist 
allerdings leicht zu zeigen, daB die Interpretation irrig ist. POUL
TONs Mitteilungen basieren auf lndividuen von Papilio dardanU8, 
die Dr. VAN SOMEREN in Nairobi ztichtete. Unter seinen Zuchten 

1 Anmerkung bei der Revision. Soeben veroffentlichte PATTERSON 

ein positives Ergebnis des gleichen Versuchs. 
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Abb. 211. Papilio da1'dant/s. Die 8 sogenannten Gynander der Zncht v.'""" SO~IERENS. 
Beschreibung im Text. (Nach POULTON.) 

von einigen hundel't Individuen el'hielt el' neun abnorme Stucke, 
die el' Gynandromorphe nennt. Sie sollen Puppen entstammen, 
die im Augenblick del' Verpuppung entwedel' dul'ch Schlagen an 
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den Zuchtkasten erschiittert wurden, oder durch Herabfallen von 
der Decke des Kastens einen Shock erlitten. Bei diesen Tieren nun 
fanden sich auf den Fliigeln mehr oder minder groBe Einsprengun
gen von Schuppen des anderen Geschlechts, aber auch Bezirke, 
die in der Terminologie der Entomologen einen "Riickschlag zur 
Ahnenform" darstellen. Die Weibchen bildeten zum Teil etwas 
von den bei der fraglichen Rasse nur den Mannchen zukommenden 
Schwanzen. Sonst waren diese Tiere ganz normale Weibchen oder 
Mannchen mit einer Ausnahme. Abb. 211 zeigt diese abgeanderten 
Tiere, unter denen eines, Abb.8, wirklich wie ein bilateraler Gy
nander aussieht und auch auf der weiblichen Seite einen abnormen 
Kopulationsapparat zeigen soIl. Dies ist vielleicht auch wirklich 
ein zufallig erhaltener Gynander. Es sei noch bemerkt, daB Nr. 1 
bis 3 weibliche Genitalien haben und der gleichen Familie ent
stammen, aIle anderen mannlich sind und jeder aus einer anderen 
Zucht stammt. 

Sehen wir nun von dem Exemplar Nr. 8, moglicherweise einem 
Zufallsgynander, ab und verzichten auch auf die naheliegende Kri
tik an der experimentellen Basis, so ist das, was im giinstigsten 
Fall iibrigbleibt, daB durch Schadigungen der jungen Puppe die 
Fliigelzeichnung und Form in manchen Bezirken mehr oder weniger 
abgeandert werden kann, und daB diese Abanderungen zum Teil 
dem Verhalten des anderen Geschlechts gleichen. lch erinnere 
nun an folgende Tatsachen: lch habe gezeigt (1921b), daB es 
moglich ist durch Hemmung der Nahrungszufuhr einen Puppen
£liigel in der Entwicklung so zu verlangsamen, daB er bei Fertig. 
stellung die Zeichnung eines friiheren Entwicklungsstadiums zeigt. 
Es ist weiterhin hekannt, daB im Fall eines Geschlechtsdimorphis
mus der Schmetterlingsfliigel die Fliigel der beiden Geschlechter 
in der Puppe bis fast zum SchluB gleich sein konnen und die Diffe
renz erst im letzten Moment zugefiigt wird. Das ist z. B. deutlich 
bei Gallosamia promethea. Sodann ist bekannt, daB Fliigel mit 
Schwanzchen genau so ganzrandig angelegt werden wie die anderen 
(SUFFERT 1929) und erst sekundar die peripheren Teile der Fliigel
£lache degenerieren. Wenn bei manchen Formen das Vorhanden
sein von Schwanz chen ein sekundarer Geschlechtscharakter ist, 
so handelt es sich nicht um verschiedenartige Fliigelanlagen in den 
Geschlechtern, sondern um eine verschiedene sekundare Degenera
tion eines Fliigelteils. Diese Tatsachen erklaren ohne weiteres die 
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sogenannten Shockgynander von POULTON. Es sind keine Gy
nander, sondern verschiedenartige Hemmungsbildungen in del' 
Entwicklung del' FlUgelzeichnung, die zwar vom Standpunkt del' 
Entwicklungsphysiologie des Flugelmusters hochinteressant sind 
und weitere Analyse verdienen, abel' mit Gynandrie nicht das Ge
ringste zu tun haben. 

Zum SchluB diesel' Darstellung del' Gynandrie bei Insekten 
mochte ich nochmals darauf hinweisen, daB auch eine Kombina
tion von Gynandrie und Intersexualitat im gleichen Individuum 
moglich ist, namlich wenn bei einem genetischen Intersex obendrein 
noch eine Elimination von X-Chromosomen vorkommt. Es ist 
leicht abzuleiten, daB in einem solchen Fall ein Intersex entsteht 
mit gynandrischen Einsprengungen von Bezirken eines reinen 
Geschlechts. Der Fall wurde bereits friiher im Abschnitt uber 
triploide Intersexualitat besprochen. Auf etwas anders verursachte 
lYIoglichkeiten der Entstehung des gleichen Phanomens in den 
lYIosaikstammen von Bombyx sei nur hingewiesen, da unsere Unter
suchungen dariiber noch nicht abgeschlossen sind. 

C. Gynandrie bei Wirbeltieren. 
Das Vorkommen del' Gynandrie bei Wirbeltieren miiBte ein 

besonderes theoretisches Interesse beanspruchen, da sie zu inter
essanten Konsequenzen beziiglich del' Beziehungen zwischen zygo
tischer Geschlechtsdetermination und hormonaler Beeinflussung 
fiihren wiirde. Zwar ist die Bezeichnung Gynandromorphismus 
oft auch auf Abnormitaten bei Wirbeltieren angewandt worden, 
aber fast ebenso oft auch kritiklos. Ich erinnere z. B. an das frUber 
iiber PEZARDS gerupfte Hiihner Gesagte. Demgegenuber muB be
tont werden, daB einigermaBen sichere Gynander nur bei Vogeln 
beschrieben sind. Bei allen anderen Wirbeltieren kennen wir nur 
vereinzelte Stucke von sogenannten Zwittern, bei denen iiberhaupt 
keine Diskussion dariiber moglich ist, ob sie eventuell Gynander 
sein konnten. 

1. Gynandrie bei Vogeln. 
Die Gynander bei Vogeln sind sehr seltene Zufallsbefunde, die 

immer wieder diskutiert wurden. Am haufigsten tritt das Phano
men beim Gimpel (Pyrrhula pyrrhula) auf, von dem bereits vier 



476 Gynandromorphismus. Gynandrie bei Wirbeltieren. 

FaIle bekannt sind (TICHOMIROFF 1923, HEINROTH 1909, POLL 1909, 
NEUNZIG 1924), dann gibt es je einen gynandrischen Buchfink 
(Fringilla coelebs) (WEBER 1890) und einen Formosafasan (Phasia
nus torquatus nach BOND 1914). Nicht ganz so klar ist ein Fall 
beim Huhn nach l\1A.cKLIN (1923). Gei den Gimp~ln besaBen drei 
scharf in der ventralen Mittellinie abgegrenzte rechts das dunkel
rote Brustgefieder des Mannchens, links das graubraune des Weib
chens; bei dem vierten Fall (nur lebend untersucht) war es um
gekehrt. Auch WEBERS Buchfink hatte rechts mannliches Gefieder. 

Abb. 212. Schnitt durch die Gonadenregion des Gynanders vom Gimpel. 
1 Niele, 2 Mesenteriq.m, 80var, 4 Niere, 5 Hohlvene, 6 Nebenhoden, 7 Hoden, 8 Aorta. 

(Nach POLL aus HARMS.) 

Wo in diesen Fallen die Anatomie genau untersucht wurde, fand 
sich auf der mannlichen Halite ein Hoden, auf der weiblichen ein 
Ovar (Abb. 212). 1m bestuntersuchten Fall, dem von POLL, sind 
auch beiderlei Ausfiihrgange vorhanden, die weiblichen allerdings 
rudimentar. Der Eierstock ist normal (ja im Fall von TICHOMIROJfF 
fand sich noch ein Ei im Eileiter), im Hoden ging die Spermiogenese 
bis zum Spermatocytenstadium. 

Etwas anders war der Fasanengynander von BOND gebaut. 
Er war im Gefieder rechts weiblich, links mannlich. Er besaB auch 
nur seine linke Gonade mit dem Ovidukt, diese war aber aus mann
lichen und weiblichen Teilen zusammengesetzt, und zwar, wie BOND 



Gynandrie bei V6geln. 477 

meint, funktioniel'endem Hodengewebe und in Ruckbildung be
gl'iffenem Oval'ialgewebe. Am mel'kwiirdigsten vel'hielten sich die 

Abb.213. Phasianus t()rquatus- Gynander. (Nach BOND.) 

Schwanzfedern, von denen jede einzelne die auBel'e Halfte del' 
Fahne mannlich zeigt, die innel'e weiblich. Abb. 213 zeigt diesen 
Vogel von del' Dol'salseite, besondel's deutlich den he11en Halsl'ing 
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des Mannchens und den Sporn auf der mannlichen Seite; Abb. 214 
illustriert das absonderliche Verhalten der Schwanzfedern. 

Der Fall MACKLIN vom Huhn endlich ist nicht ganz so klar, 
weil der Verfasser nur Korperteile zur Untersuchung hatte und 
sich auf die Beschreibung des lebenden Tieres beschranken muBte, 
die der Besitzer gegeben hatte. Danach sah der Vogel im Gefieder 
wie eine Henne aus, mit etwas Hahnencharakter an Hals und 

Abb.214. Die Schwanzfedern des Gynanders von Abb. 213. 
(Nach :BOND.) 

Schwanz; er hatte einen Hahnenkamm und nul' rechts mannliche 
Kehllappen. Er krahte und kampfte nicht, abel' trat Hennen. 
Wahrscheinlich legte er auch kleine Eier. Beim Toten fand sich 
rechts ein Hoden, links ein Oval' und Ovidukt. 1m Oval' einge
sprengt abel' fanden sich auch Hodentubuli mit Spermatogenese 
und Nebennierengewebe. Das Merkwiirdigste aber war, daB das 
Skelett del' rechten Kfuperhalfte von mamrlicher, das del' linken 
von weiblicher GroBe war; auch del' Schadel zeigte diese Asym
metrie. 
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In allen diesen Fallen handelt es sich urn V ogelarten, fiir die 
die Beziehungen zwischen Gonadenhormonen und sekundaren 
Geschlechtscharakteren genau bekannt sind, wie friiher diskutiert 
wurde. Zugefiigt sei, daB auch fiir Gimpel und Fink Kastrations
versuche von ZAWADOWSKY (1926d) vorliegen, deren Ergebnisse 
in den entscheidenden Punkten mit denen an anderen Vogeln iiber
einstimmen. 

Man hat viel iiber die Deutung dieser FaIle diskutiert, Erorte
rungen die oft dadurch wertlos sind, daB der Unterschied zwischen 
Intersexualitat undGynandrie den Autoren nicht bekannt ist, oder 
gar, daB sie, wie im Fall von PEZARD, von Gynandrie reden, wenn 
gar nichts auch nur entfernt Vergleichbares vorliegt. Die einzige 
Erklarung, die nach dem jetzigen Stand unserer Kenntnisse moglich 
ist, wurde zuerst von BOND (191:5) gegeben, spater von mir selbst 
wiederholt (1927 c), wobei ich leider BONDS Prioritat iibersehen 
hatte, und kiirzlich wieder von ZAWADOWSKY (1929), allerdings in 
verworrener Form und ohne Kenntnis beider Vorganger, wieder
holt. Es muB sich urn echte Gynandrie wie bei den Inl?ekten han
deln, derart, daB eine Korperhalite XX und die andere X Y ist. 
Da die Gonadenhormone aber beiderlei Korperseiten gleichmaBig 
treffen, so muB imFall der Bilateralitat dersekundarenGeschlechts
charaktere angenommen werden, daB beigleichzeitigem Vorhanden
sein von beiderlei Geschlechtshormonen die XX-Gewebe vorzugs
weise mit den Hodenhormonen, die X Y-Gewebe mit den Ovarial
hormonen reagieren. Diese Annahme ist gliicklicherweise einer ex
perimentellen Priifung zuganglich. Das besondere Verhalten der 
Schwanzfedern beiBoND~Fasan ist natiirlich einreinentwicklungs
mechanisches Problem, d. h. es muB aus del' Art der Verschie
bungen des Embryonalmaterials bei der Bildung des Schwanzes 
erklart werden. 

2. Gynandrie bei anderen Wirbeltieren und dem ]Uenschen. 
Wenn die Erklarung der Gynandrie bei den Vogeln richtig ist, 

so soUten auch in den anderen Wirbeltiergruppen Gynander auf
treten konnen. Tatsachlich ist aber kein sicherer Fall von Gynan
drie bekannt. Wir miissen uns da an unsere friiheren Schilderungen 
der Intersexualitat erinnern, wo wir oft fanden, daB die inter
sexuelle U mwandlung auf den beiden Korperseiten nicht ganz 
symmetrisch erfolgte. Dadurch konnte Gynandrie vorgetauscht 
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werden. Au.Berdem sind Hemmungsbildungen einseitiger Natur in 
den verscruedenen Geschlechtscharakteren denkbar, die ebenfails 
Gynandrie vortauschen. So sind die Beschreibungen von Gynan
del'll bei Wirbeltieren mit Vorsicht zu betrachten. Mehl'ere Faile 
liegen fiir Selacruer VOl' (HOEK 1895, V AISSrERE U. QUINTARET 
1914, DANIEL 1922), die sich auf das Kopulationsorgan beziehen. 
Von Saugetieren ist mir ein auch nur einigermaBen wahrschein
licher Fail nicht bekannt. Vom Menschen sind ailerdings Indivi
duen beschrieben (z. B. MACKLIN 1. c.), die auf einer K6rperseite 
mamuiche Behaarung und Mamma zeigten, auf del' anderen weib
liche und dazu auch entsprechende Unterschiede in Skelett und 
Muskulatur. Es bleibe dahingesteilt, wie sich solche Faile bei ge
nauer Kenntnis erklaren wiirden; die Kasuistik zu referieren, lohnt 
sich VOl' del' Hand nicht (siehe die bei Intersexualitiit des Menschen 
zitierten Werke). 
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- hirticincta 172, 173. ! BEAUMONT 208, 209, Bistoniden 132. 
Anseres 284. '210, 2II, 213, 214, BLACHER 197, 200, 204. 
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1 BURGER 437. 313, 314, 325, 327, Blatta 126, 127. 
BLYTHE 314. 
Bombyx 461, 462, 

: BURNS 223, 224, 225, 328, 346, 347, 386, 
467, I 226, 228, 229, 

, 231, 259, 314, 
230, 387, 390, 393, 394, 

468, 475. 378. I 397, 398, 401. 
Bombyx mori 148. 
- - erbliche Gynan- I Cairina 329. 

drie bei 4~7. i CALDER' 405. 
BOND 476, 477, 478, I Oal108amia 474. 

479. i Campinen 306. 
Bonellia 21, 183, 214 - hennenfedrige 307. 
- genetisches Ge- - Hauttransplanta-

schlecht bei 191 tion bei 307. 
- die Riisselstoffe del'· CAFPE DE BAILLON 437. 

186 i CARIDROIT 285, 290, 
- Riisselwirkung und· 291, 293, 297, 298, 

Intersexe 193 300, 301, 302, 307, 
BONNEVIE 404. 314, 326, 345, 347. 
BO~~ER 319,321,346, ! Castration alimentaire 

. 326: 214. 
BORING 309, 325, , ! CAULLERY 125. 

405. C' . 
BOVERI 463, 465 466 aVlCorruer, Horner 

467 468 471' 472' der 360. 
B '18' , . I Cerviden, Geweihe del' 

RAKE . I' 360 
BRAMBELL 270, 325, . 

326 348 349 395 CHAMPY 208, 213, 214, 
396; 397: 399~ , i 220, 232, 234, 258. 

BRANDES 363. i CHAPIN 370, 372. 
BRANDT 325. ! CHAPPELLIER 279, 281, 
BRESCA 208, 213. I 284. 
BRIAU 422, 424, 425. I CHAUDHURY 314. 
BRIDGES 78 81 1:27 CHENG 244, 245. 

128, 131: 155, 156: CHILD 74, 189. 
157, 158, 159, 160, Ohironomu8 thummi 
161, 163, 164, 165, 125. 
166, 404, 441, 455, CHRISTIE 125. 
460, 461, 462, 467, Oircu8 279. 
470. COBB 125. 

'COCKAYNE 107. 
363. i COLE 309, 333. 

BRODE 278, 280. 
BROWN-SEQUARD 
Brunstcharaktere 216 . 
BRUTSCHY 426. 
Bryonia-Typ 7. 
Buchfink 476. 
Bujo 263, 265, 267. 
Bufoniden 262. 
BUHLER 352. 
BURCHARD 421. 

COMAS 125. 
. CONEL 199. 
I Coracidae 284. 
, CORRENS 4, 5, 243, 330. 
: COURRIER 168, 170. 

CREW 234, 244, 245, 

I 269, 285, 298, 299, 
300, 301, 309, 311, 

I Crustaceen, Intersexua
litat bei 114. 

- Keimdriisenhor
mone bei 115. 

- innere Sekl'etion der 
Gonade del' 179. 

Crypturi 284. 
CURTISS 325. 

DALLA TORRE 437. 
DANFORTH 301, 303, 

305, 307, 308, 313, 
336. 

DANIEL 480. 
Daphnia atkinsoni 117. 
Daphniden, Intersexua-

litat bei 116. 
Datura 131. 
DAVENPORT 362. 
DELAGE 168. 
DEMEREC 198. 
Determination 22. 
DIEFENBACH 415. 
Differenzierung 22. 
Dinophilus 4. 
Dii:izie 1. 
DOBZHANSKY 128, 157, 

158, 159, 160, 161, 
165, 166. 

DOMM 285, 288, 289, 
291, 319, 320, 321, 
322, 323, 324, 345. 

DONCASTER 132, 133, 
404, 441, 461, 471. 

DOENICKE 416. 
Drehpunkt 12, 19, 22, 

100, 161, 214, 216, 
217, 221. 

Dro8ophila 81, 157,158, 
161, 162, 163, 164, 
165, 253, 404, 413, 
456, 467, 470, 471, 
472. 
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Dro8ophila, Gynandrie 
bei 455, 460, 461, 
462. 

- simulans 110, 113, 
115, 120, 382, 462. 

- - diploide Inter
sexualitat bei 110. 

- somatische Mosaiks 
bei 462. 

- triploide Intersexe 
bei 155. 

- -Typ 7. 
Du BOIS 18, 22, 24, 34, 

38, 39, 41, 44, 48, 
49, 54, 72, 219. 

DUDIOH 437. 

EGGERT 266. 
Eier 1m Hoden beim 

Fasanen, Kastration i Forelle 199, 200. 
von 295. • formative Reize 362, 

Fasanengynander 476. 343. 
Fasanenkreuzungen Formosafasan 476. 

327, 328, 330. FOSTER 301. 
FEDERLEY 108, 109, FRANZ 360. 

127, 128, 129, 131, FRASER 204. 
132, 133, 143, 329. FRIESE 437. 

Federregeneration und Fringilla 476. 
-transplantation bei Fringilliden, Urnieren-
Hiihnern 301. kanalchen bei den 

FELIX 279. 284. 
FELL 285, 309, 326, I Frosche 233. 

327, 345, 347, 387, i - Adulthermaphrodi-
388. ten der 243, 245, 

Feminierung von Enten 269. 
297. - genetische Analyse 

- von Froschen 258. der transitorischen 
- bei Saugern 363. Intersexualitat der 
- von Vogeln 297. 246. 

Menschen 433. FIBIGER 427. _ Eizellen jm Hoden 
Eierstockentwicklung 

der Schmetterlinge 
.25. 

Einsiedlerkrebs 170. 
Eizellen im Hoden von 

Froschen 257. 
EMELJANOFF 18. 
EMELJANOVA 106. 
ENDERLEIN 437. 
ENGELHARDT 467. 
Enten, Feminierung 

von 297. 
- Kastration von 295. 
- Sommermauser der 

295. 
ESSENBERG 200, 202, 

203, 205, 206. 
EUGSTERSche Zwitter

biene 464. 
Eunuchoidismus 362. 

Fink, Kastrationsver- von 257. 
suche am 479. - Entwicklung der 

FINLAY 285, 288, 297, Gonaden 234. 
298, 319. - Feminierung von 

FmKET 278, 279, 284. 258. 
Fische, Geschlechts- - genetisches Ge-

chromosomen bei schlecht der 243. 
197. - Geschlechtsum-

, - Geschlechtsum- wandlung bei 257. 
wandlung bei 200. - Hormone u. Inter-

- Hermaphroditismus sexualitat bei 258. 
bei 198. - transitorische Inter-

- Hochzeitskleid der sexualitat der 274. 
196. - Kastrationsver-

- transitorische Inter- suche an 234, 258. 
sexualitat der 198. - Lokalrassen von 

- Kastrationsver- 233, 242. 
suche an 197. - Maskulierung von 

: - Sexualhormone bei 258. 
196. - Modifikabilitat des 

- Vererbung im Y- Geschlechts der 256. 
Faktorenaustausch Chromosom 197. - Parabioseversuche 

zwischen X und Y - geschlechtsgebun- an 258. 
9. dene Vererbung bei - differenzierte Ras-

Falco 279. 197. sen der 235. 
Fasan 296, 325, 326, FIsOHER 9, 438, 441. - Temperaturver-

328. FOGES 285. I suche an 233. 
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Erosche, Transplanta- Geschlechtsgene der Gonadenhormone bei 
tionsversuche an Frosche, Valenzver- Vogeln 285. 
234, 258. haltnisse der 253. Gonadenlose Vogel 327 . 

- Uberreifeversuche Geschlechtshormon, GOODALE 285, 290, 291, 
an 233. prinzipielles 215. 295, 297, 300, 319. 

- Valenzverhaltnisse - der Vogel 309. ,GORDON 197, 204. 
der Geschlechtsgene Geschlechtshormonel0,! GRASSI 199,200. 
der 253. 105. 'GREENWOOD 285, 298, 

Fr h d'ff Geschlechtsumkehr bei i 299, 300, 301, 307, 
~::n=:::' 26~ ~7:- L. di8par 94. 314, 315, 319, 327, 

. - bei Vogeln 319. 328. 
Fuchs, Ovar 351. 267 1- spontane, bei Vo-' GROSCHOWSKY lI6. 
FUHRMANN 266, , I geln 325. GROSS 407, 408. 

269. Geschlechtsumwand- GRUNBERG 25. 
GALLAIS 426. lung bei Froschen GUDERNATSCH 425. 
GammarU8 chevreuxi, 

Intersexualitat von 
lI5. 

GEDDES 299, 336. 
Gefieder der Htihner 

292. 
Genitalapparat bei 

den Vogelweibchen, 
Asymmetrie des 279. 

Genitale, auBeres der 
Sauger 356. 

Geschlecht, genetisches 
der Frosche 243. 

- - der Kroten 269. 
- - der Sauger 348. 
- - der Vogel 277. 
- heterogametisches3. 
- homogametisches 3. 
Geschlech ts bestim-

mung, metagame 4. 
- phanotypische 13. 
- bei U rodelen, gene-

tische Grundlageder 
208. 

Geschlechtscharaktere, 
sekundare 9, 168, 
171, 173. 

- - Vererbung der 
337. 

- - der Vogel 285. 
Geschlechtschromo-

somen 5. 

257. GuERIN-GANIVET 170. 
- bei Kroten, 268. 'I' GUriNOT 222, 272, 275, 
- nach Artkreuzung 276. 

bei Vogeln 329. GUSTAVSON 300. 
- bei Ziegen 387. GUYER 329. 
Geschlechtsumwand- ' Gynakomastie 431. 

lungsweibchen 85. Gynander von Dro8o-
Geschlechtsunter- phila 460, 461. 

schiede der Vogel - mogliche Erklarun-
285. gen fur die Ent-

Geschlechtszellen der stehung von 468. 
Vogel, Determina- - experimentelle Er-
tion der 344. zeugung von 471. 

GIARD 167, 168,1 70,178. - vom Fasan 476. 
GIERHAKE 318. - von Morpho rhetenar 
Gifu-Typ 65. 436. 
Gimpel 475, 479. - von Papilio darda-
- Kastrationsver- nU8 436. 

suche am 479. Gynandrie beiderBiene 
GLEY 379. 463. 
Gold-Sebright-Bantam - bei Bombyx mari, 

305. erbliche 437. 
GOLOWINSKAJA 145. - bei Dro8ophila 455, 
- U. KOSMINSKY 18, 462. 

37, 38, 62, 69, 74. - und Intersexualitat, 
Gonade, rechte der Vo- Kombination von 

gel 344. bei Insekten 475. 
Gonaden, intersexuelle, - beim Menschen 479. 

Entwicklung der 32. - bei Vogeln 475. 
- der Sauger 348. - bei Wirbeltieren475, 
- der Vogel 277. 479. 
Gonadenhormone der Gynandromorph 12, 

Kroten 267. 106, 107, 127, 327. 
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Gynandromorphismus 
15, IS, 109, 113, 
12S, 132, 141, 145, 
14S, 154, 161, 163, 
303, 336, 403, 434. 
erblicher 14S. 
und Intersexualitiit 
Kombination 
131. 

von 

HERBST IS7, ISS, 190, I' HOUWINCK 326. 
192, 193, 262, 343. HUGHES 380. 

Hermaphroditen 12. ! Huhn 476. 
- bei Kroten 266. 'Huhner, Ausfuhrgange 
- protandrische 2,114. . der 293. 
- protogyne 2. . - Federregeneration 
- bei Reptilien 277. und -transplanta-
Hermaphroditismus, tion bei 301. 

akzidenteller bei! _ Gefieder der 292. 
Kroten 270. 

Habrobracon 467, 471. - echter 275. 
, - Hauttrausplanta

tion bei 303. 
HAECKER S. 
HAG! 43S. 
Hahne, hennenfedrige 

305. 

- experimenteller 
HUhnern 300. 

bei _ experimeuteller 
Hermaphroditismus 
bei 300. - beim Menschen 40S. 

- - Schilddrusenek-
tomie bei 313. 

Hahueufedrigkeit 325. 
HAIG-THOMAS 327, 330. 
HALBAN 3S0, 409, 416, 

420. 

- - der Sauger 366. 
- der Saugetiere 380. 
HERoLDsches Organ 21, 

39, 41, 44, 53. 
- - Entwicklung des 

40. 
HERTWIG 16S. 
- G. u. P. 1. 

- Hyperthyreoidisie-
rung von 309. 

- Iustiukte der 293. 
- Kamm der 290. 
- Sporeu der 291. 
- geschlechtsgebun-

Halcyon 2S6. 
HALDANE 107. 
HAEMMERLI-BoVERI 

ll5, 179. 

- R. 233, 234, 
24S, 249, 251, 
274. 

. deue Vererbung bei 
277. 

246, HUMPHREY 223, 225, 
256, 227, 22S, 231, 259, 

37S. Heterandria jormosana HANCE 277. 
HANIEI, IS. 207. 

HEYMONS 126, 127. 
Haploide Hymeuopte- Hirsch, 1;(astration 

ren 166. beim 360. 
Harmozoue 261, 262, _ Maskulieruug am 

343, 379. . 363. 
HARMS 169, 170, 179, 

201, 206, 20S, 213, 
21S, 234, 25S, 261, 
263, 266, 267, 26S, 
269, 270, 276, 343, 
364, 379, 40S, 476. 

HARRISON 329. 
- J. W. H. lOS, 109, 

1l0, 12S, 132, 133. 
HART 369. 

HmSCHFELD 421. 
HOADLEY 3S0. 
Hochzeitskleid 216. 
- der Vogel 2S6. 
HOECK 19S. 
Hoden beim Menscheu, 

Eier im 433. 
Hodenhormon 309. 
HOEK 4S0. 
Homosexualitat 432. 

HARTMANN 5. Hormou 9. 
Hauttransplautatiou I Hormonbegriff IS2. 

bei Campinen 307. I Hormone und Iuter-
- bei Hiihuern 303. : sexualitat bei Fro-
HEINROTH 295, 329,' scheu 25S. 

476. . HORNING 309, 310. 

Hund, Maskuiierungam 
363. 

- Zwitter beim 3S1. 
HUNTER 285, 369. 
HUXLEY 101, 115, 309, 

330, 436. 
Hyperthyreoidisierung 

vou Huhneru 309. 
Hypochera chalybeata 

296. 
Hypophyse 362. 
Hypospadia peniscrota

lis 421. 
Hypospadie 413, 430. 

IHLE 356, 357. 
IKEDA 43S. 
ImagiuaIscheiben 21. 
lnachus 16S, 169, 179, 

ISO, lSI. 
Iudexhypothese S. 
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Insekten, Komhination i Intersexualitat, mann-
von Gynandrie und' liche (?) heim Men-
Intersexualitat 475. schen 425. 

Instinkte der Hillmer - Ma13 der 20. 
293. - phanotypische 14. 

Intersexe 12. ' - durch Temperatur-
- Allgemeines iiher einwirkung 105. 

triploide 162. - transitorische 126, 
- triploide 108, 109, 202, 203, 204, 206, 

. 114, 116, 121, 127, 207, 240, 260, 273. 
214. - - hei Froschen 

- - von Drosophila 
Ill, 128. 

- zygotische 
Schweinen 389. 

hei 

235. 
- - der Frosche, ge

netische Analyse der 
246. 

Intersexualitat, di- - - hei Petromyzon-
ploide 14, 17. ten 199. 

- triploide 15. 
- - nach Spezies- _ weihliche 19. 

·kreuzungen von Le- - der Wirheltiere 196. 
pidopteren 110. - Zeitgesetz der 20, 

- - hei Drosophila 
simulans 110. 38, 52, 161, 175, 

181, 188, 190. 
- genetische der Sau- hei Ziegen 381, 384. 

ger 380. _ hei eineiigen Zwil-
- - hei Vogem 318. lingen 417. 
- und Gynandrie hei _ zygotische 14. 

Insekten, Komhi- __ vom Schwein 
nation von 475. 381. 

- und Gynandromor- __ der Wirhellosen 
phismus, Komhi- 17. 
nation von 131. 

- hormonale 13, 14, JUliN 300. 
297. JUNKER 127. 

- - (?) hei Ambly
stoma 222. 

- - hei Saugern 357. 
- - hei Urodelen214, 

216. 
- echte hormonische 

hei Saugern, 369. 
- - - hei Vogeln 

314. 
- und parasitare In

fektion 167. 

Kamel, Zwitter heim 
38!. 

Kamm der Hiihner 290. 
KAM:MERER 208, 213, 

218. 
Kaninchen 363. 
Kapaun 288. 
Kastratentyp der Vogel 

288. 
Kastration, alimentare 

220. 

Kastration von Enten 
295. 

- von Fasanen 295. 
Kastrationsversuche 

am Fink 479. 
- an Fr6schen 234, 

258. 
- am Gimpel 479. 
- an Kr6ten 267 . 
- heim Hirsch 360. 
- des Memlchen 407. 
- von Nagetieren 361. 
- parasitare 114, 167, 

168, 181, 429. 
- heim Reh 360. 
- der Renntiere 360. 
- von Rindvieh 360. 
- der Sauger 358. 
- von Schafen 360. 
- von Singv6geln 296. 
- hei Tauhen 294. 
- von mannlichen 

Truthahnen 294. 
- v6llige hei V6geln 

288. 
- von Ziegen 360. 
KATSUKI 128, 148, 438, 

439, 442, 443, 444, 
449, 450, 451, 452, 
453, 468. 

Katze, schildpattfar-
hige 404. 

- Zwitter hei der 38l. 
KAUFMANN 370. 
KElLIN Ill, 112, 113. 
KELLER 360, 370, 371, 

377, 378, 380. 
KEMP 315, 316. 
KERMAUNER 409, 416, 

417, 419, 426. 
Kernplasmarelation 

234. 
KING 208, 257, 264, 

269. - hei Kreuzung von 
Lausen Ill. - hennenfedriger KLEBS 409. 

- mannliche 19. Bantamhahne 306. KLEINKNECHT 422. 
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KLUNZINGER 210. 
KNAPPE 234, 262, 266. 
KOHN 348, 350, 351, 

352, 353. 
KOPEO 197. 
Kopulationsapparate 

von L. di8par 38. 
KORNHAUSER 177, 178. 
KOSMINSKY 49, 72, 105, 

106, 145. 
- und GOLOWINSKAJA 

18,37,38,62,69,74. 
KOSSWIG 197, 201, 207. 
KOZELKA 291, 292. 
KRAATZ 437. 
Krabben, Stoffwechsel 

normaler u. saccu
linisierter 180. 

KREDIET 381,382,387, 
388, 390, 395, 396, 
397, 410, 424. 

KRfzENECKY 309, 310, 
31I. 

Kroten 233, 262. 
- Adulthermaphrodi

tismus bei 275. 
- genetisches Ge-

schlecht del' 269. 
- Geschlechts

umwandlung bei 
268. 

- Gonadenhormone 
del' 267. 

- die Hermaphroditen 
del' 266. 

- akzidenteller Her
maphroditismus bei 
270. 

- Kastrationsver
suche an 267. 

- Transplantations-
versuche an 267. 

Kuh, kastrierte, Milch-
produktion 362. 

Kiihe 405. 
KUHN 295. 
KUMMERLOWE 278,281. 
KURZ 116. 

KUSCHAKEWITSCH 
235, 256. 

233, Lymantria dispar L. 18, 
, 1I3. 

KUSNEZOW 49. 
KUTTNER 116. 

Labyrinthfische 207. 
LACASSAGNE 422, 424, 

425. 
Lagopus 279. 
LAGOUTTE 422, 424. 

425. 
LAPOINTE 423. 
Lause, Intersexualititt 

bei Kreuzung von 
111. 

Lebistes 197, 198, 200, 
204, 205, 206, 207. 

LENGERKEN 471. 
LENZ 18, 19, 98, 128. 
LEUENBERGER 467. 
LEVENS 382. 

- monacha 18. 

llACHIDA 18, 446, 447, 
448. 

MCCURDY 223, 228. 
MACKLIN 476,478,480. 
Macropodu8 viridiaura-

tU8 207. 
MAGNUSSEN 369. 
MALAN 132, 133. 
MALM 168. 
Mammarapparat des 

Ochsen 362. 
MARANON 431. 
MARRION 325, 326. 
MARX, LORE 428. 
Maskulierung 405. 
- von Froschen 258. 

'1- am Hirsch 363. 
LICHTENSTERN 408. _ am Hund 363. 
L:rENAUX 382. !I_ bei Saugern 363. 

LEVY 272. 

LILLIE 281, 285, 341, _ von Vogeln 297. 
343, 345, 370, 371"1 MASur 301. 
372, 375, 376, 377, I MATHES 421. 

378. I Maulwurf, Ovar 351. 
LINGARD 430. I 
LIPSCHUTZ 179, 295 MAVOR 472. 

339 361 363 365' Meerschweinchen 363. 
, , , , ,- Penis des 361. 

'366, 403, 408. 
LITTLE 404. 
Lungenschnecken I. 
LuteinzeJIe 306. 
Lymantria 109, 111, 

120, 130, 131, 132, 
137, 140, 145, 153, 
154, 158, 161, 162, 
164, 165, 166, 198, 
205, 207, 214, 215, 
221, 235, 238, 242, , 
243, 246, 252, 253, • 

~ Zwitter beim 381, 
403. 

MEHLING 465, 466. 
MEISENHEIMER 109, 

128, 132, 133, 135, 
136, 137, 138, 139, 
140, 141, 142, 143, 
144, 145, 146, 147, 
234, 258, 277, 291, 
387, 397, 423, 436, 
437. 

254, 328, 330, 338, Membraciden 167. 
377, 381, 382, 394, Mensch 406. 
398, 403, 411, 436, 
437, 438, 446, 447, 

- Eier im Hoden beim 
433. 

449. , - Gynandrie beim479. 
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}Iensch, Hermaphrodi- Nagetiere, Kastration i Paramermis contorta 
tismus beirn 408. vOn 361. I 125. 

- man.nliche Inter- ndre 399. I PARISER 128, 130, 131, 
sexuaJitat (?) beim Nebenniere 427. 132, 327. 
425. Netta rufina 327. PATTERSON 472. 

- Kastration des 407. NEUGEBAUER 419, 426, PEARL 325, 326, 405. 
- Ovotestis des 423. 430. PEARSON 434. 
- Stammbiiume der NEUNZIG 476. PEASE 307, 309. 

Intersex. 415. NICHOLS 370, 437. Pediculus humanusl11. 
- Virilismus beim 425, Nilgauantilope 358. Penis 284. 

426. . NILSSON-CANTELL 168, - des Meerschwein-
M ermis subnigrescens 170. chens 361. 

125. NONIDEZ 307, 309, 327. PEREZ 173, 178. 
MEYNS 257, 271. NUMAN 369. PERKINS 171,467. 
Milchproduktion der NUSBAUM 234, 258. Perla marginata 126. 

kastrierten Kuh362. , NUTTALL Ill, 112, 113. Perlhuhn 329. 
MINAMI 9, 18, 63, 69. i Persistieren der rechten 
Minimum, epistatisches i OBRESHKOVE 119. Gonade bei Vogeln 

79, 99, 101. I Och8e, Mammarapparat 279. 
MINOURA 285, 314, 315. , des 362. Petromyzon 198, 199. 
Modifikabilitat des Ge- I Ochsenfrosch 241. PEZARD 285, 288, 290, 

schlechts der Fro-: Odynerus 171, 174. 291, 293, 294, 297, 
sche 256. OGUMA 7, 277. 298, 301, 302, 303, 

Modifikationsgene bei· OKKELBERG 199. 307, 339, 340, 475. 
Lymantria 97. Opossum, Zwitter beim 479. 

MOLLER 422. . 381. Pfau 329. 
Mollienisia 11elefera 207. Organisator 261, 262, Pferd 382. 
MOORE 361, 363, 366, 343. . - Zwitter beim 381. 

374. Ovar eines Fuchses 351. Pflanzen, Geschlechts-
MORGAN 131, 156, 306, - eines Maulwurfs351. problem der 1. 

307, 309, 441, 455, ' - rechtes der Vogel PFLUGER 233,241,256. 
460, 461, 467, 468., 319. PFLUGERSche Herma-
470, 471. Ovotestis 367. phroditen 233, 235. 
L. V. 156, 455, 461. - des Menschen 423. Phasianus 476, 477. 

Morpho rhetenor 437. : PmLIPPI 200. 
- - Gynander von I PAINTER 333, 348. PmLLIPS 328. 

436. ,Papilio dardanus 437, PHOTAKIS 425. 
Mosaiks, somatische bei ! 472, 473. Phoxinu8 laevis 197. 

Dro8ophila 462. : - - Gynander von PICK 390, 409, 424. 
MOSKOWICZ 410, 413, I 436. PIQUET 257. 

431. I Parabiose 223. Platypoecil1l8 197, 204, 
MRSIO 199, 200. - bei Amphibien 317. 207. 
MULLER 460. , - bei Rana sylvatica Plebeiu8 argu8 107. 
MULLERsche Gange 259. Plectropleru8 329. 

verschiedener Am- Parabioseversuche an Plymouth-Rockhahn 
phibienarten 275. Axolotln 258. 303. 

MURISIER 325. - an Froschen 258. Podicep8 279. 
Myxine 198. - an Urodelen 228. POLANO 425. 
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Polistes 171. Rasse Hokkaido v. L. SALT 171,172,173,174, 
POLL 285, 295, 327, dispar 85. . 181. 

328, 329, 476. ! Rassen, halbschwache I SAND 285, 290, 293, 
PONSE 234, 262, 264" von L. dispar 84. . 297, 301, 302, 307, 

265, 266, 267, 268, . - neutrale von L. di8- 361, 363, 366, 367, 
269, 270, 271, 272, I par 84. 368. 
273, 275. : - schwache von L. Satnrnia-Bastarde 130. 
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fessor Dr. Richard Goldschmidt, 2. Direktor des Kaiser Wilhelm
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.... Eine umfassende Theorie der Vererbung kauu nur aus einer Verkniipfung einer 
genetischen und entwieklungsphysiologiseheu Analyse herauswachsen. Es ist das Verdienst 
Goldschmidts, dies znm erstenmal klar erkaunt und den Weg gefunden zu haben, der 
zum Ziele filhren muBte. G.s Theorie der Vererbung ist nieht am grfinen Tisch entstanden, 
sondern wurde abgeleitet aus den Ergebnissen ausgedehnter und jetzt bald zwanzig Jahre 
laufender Experimente fiber die Gesehlechtsvererbung bei Lymantria dispar. . ... Die 
Fruchtbarkeit der G.seben Theorie zeigt sieh darin, daB es G. gelingt, eine ganze Reihe 
von Vererbungserscheinungen, bis jetzt Biieher mit sieben Siegeln, in befriedigender Weise 
zu interpretleren. . ... Wir verweisen auf das Buch selbst, das zweifeUos eine neue Ara 
der Erblichkeitsforsehung einleiten wird und, gleichgiiltig Db die Theorie, wie sie jetzt 
gefaBt ist, lange bestehen bleibt oder bald dureh eine bessere abgeJiist wird, steUt sie in 
unseren Augen einen genialen Versueh dar, zwei ungeheure Tatsachengebiete, das der 
Vererbung und der Entwicklung, unter einheitlichen Gesiehtspunkten zusammenzufassen 
und zu erklaren. "Beriehte iiber die wissensehaftliche Biologie." 

Einfiihrung in die Vererbungswissenschaft. Ein 
Lehrbueh in einundzwanzig Vorlesungen. Von Professor Dr. 
Richard Goldschmidt, 2. Direktor des Kaiser Wilhelm-Instituts fUr 
Biologie in Berlin-Dahlem. Fiinfte, vermehrte und verbesserte Auf
lage. Mit 177 Abbildungen. IX, 568 Seiten. 1928. 

RM 30.-; gebunden RM 32.40 
.... Heute liegt nun die neue Auflage des Go Ids e h mid t schen Lehrbuehes vor, die dem 
Forseher wie dem Lernenden gleieh willkommen sein muB. G.s Vererbungslehre war von 
Anfang an das umfassendste der Vererbungslehrbiieher. Das gilt in erhfihtem Mal3e von 
der fiinften Auflage, in die eine ganze Reihe von Kapiteln aufgenommen wurden, die bis 
jetzt noch in keinem anderen Lehrbueh der Vererbung dargestellt sind oder die hfiehstens 
gestreift wurden. So gibt G. in der neuen Auflage seines Buehes eine zusammenfassende 
Darstellung der Ergebnisse der Oenotheraforschung, sowohl nach der experimentellen wie 
zytologisehen Richtung; er verwertet erfreulicherweise zum ersten Male In grfil3erem Mal3-
stabe die Ergebnisse der Bastardzytologie, faBt in einem neuen Kapitel das Wesen der 
Chromosomentheorie der Vererbung zusammen uud illustriert die Chromosomentheorie 
mit eindrucksvollen neuen Abbildungen. Last not least gliedert G. seine eigene physio
logisehe Theorie der Vererbung der ganzen Darstellung so organiseh ein, daB der Leser 
das Gefilhl hat, ein neues, aus einem GuB geformtes Bueh vor sieh zu haben. 

"Anthropologiseher Anzeiger." 

Ergebnisse der Blologie. Herausgegeben von K. v. Frisch
Miinchen, R. Goldschmidt -Berlin -Dahlem, W. Ruhland -Leipzig, 
H. Winterstein-Rostock. Zweiter Band. Mit 177 Abbildungen. 
VI, 729 Seiten. 1927. RM 56.-; gebunden RM 58.-
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P. Stark-Breslau, Das Reizleitungsproblem bei den Pflanzen im Liehte 
neuerer Erfahrungen. - L. Brauner-Jena, Die Blaauwsche Theorie des 
Phototropismus. - W. Zimmermann-Tiibingen, Die Georeaktionen der 
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E. v. Skramlik-Freiburg i. B., Die Milz. Mit besonderer Beriicksichtigung 
des vergleiehenden Standpunktes. - R. Goldschmidt-Berlin-Dahlem, 
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Selbststerilitat und Kreuzungssterilitat im Pflan-
zenreich und Tierreich. Von Dr. Friedrich Brieger, Privatdozent 
an der Universitat Berlin. (Bildet Band 21 der "Monographien aus 
dem Gesamtgebiet der Physiologie der Pflanzen und der Tiere"). Mit 
118 Abbildungen. XI, 395 Seiten. 1930. RM 32.-; gebunden RM 33.80 

Inh al ts ii b ersi c h t: 
Einleitung. 1. Sterilitat und Ontogenie. 2. Erblichkeit der Sterilitat. 3. Para
sterilitat. - Spezieller Teil. A. Parasterilitiit der hoheren Pflanzen. 
I. Parasterilitat, bedingt durch Besonderheiten des Bliitenbaues. 1. Risto
rischer Riickblick. 2. Dichogamie. 3. Rerkogamie. 4. Diskussion. II. Para
sterilitat, bedingt durch Besonderheiten der Pollenphysiologie. 1. Grund
lagen der Pollenphysiologie. 2. Selbst-Parasterilitat verbunden mit Kreu
zungsfertilitat. 3. Kreuzungs-Parasterilitat verbunden mit Selbstfertilitat. 
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