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2. die Ubereinstimmung der Intersexualititsgrade aller
Organe; 3. die rein ménnliche oder rein weibliche Struk-
tur der Organe bis zu den einzelnen Zellen. Das schlieBt
eine intersexuelle Entwicklung aus und 1iBt eine alter-
native Ausbildung mit bestimmten Schwellenbedingun-
gen annehmen.

Ein konstantes F/M-Gleichgewicht zusammen mit
phinotypischen Faktoren kann diese Tatsachen nicht
erkldren {(SEILER nahm hierfiir unbekannte genotypische
Faktoren an). Die obenerwidhnte genetische Situation
mit Préddetermination durch die weiblichen Faktoren im
Y-Chromosom erkliart dagegen zwanglos alle drei Tat-
sachengruppen auf der Basis des Zeitgesetzes ohne zu-
satzliche Hypothesen,

Auf Grund der so gewonnenen Erklarung — weibliche
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Pridetermination gefolgt wvon intermedidrer Deter-
mination und langsamem variablen Abklingen der Pri-
determination - werden in einem folgenden Kapitel die
Einzelheiten der Intersexemorphologie analysiert. Die
Erwartungen auf der Basis des Zeitgesetzes werden abge-
leitet. Dann wird gezeigt, daB nur Organe mit alterna-
tiver Determination der gleichen Anlage oder Organe,
die nur in einem Geschlecht vorkommen, entscheidend
Auskunft geben kénnen. Im einzelnen werden deshalb
Gonaden, proximale Gonodukte und das Heroldsche
Organ analysiert, mit dem Ergebnis, daB sie alle dem
Zeitgesetzt gehorchen. Der Grund fiir die abweichenden
SchluBfolgerungen von SEILER wird aufgezeigt.

Abschlieend wird das Zeitgesetz generell disku-
tiert.

Das Intersexualititsphinomen

Zusammenfassende Darstellung des Beobachtungsmaterials an Solenobia triquetrella

{Lepid. Psychidae) und Deutungsversuch

Von J.SEILERYZ, Ziirich

1. Einleitung

Es gliickte, auf verschiedenen Wegen und an ver-
schiedenen getrennt geschlechtlichen Objekten, durch
Kreuzung Tiere zu erzeugen, die weder Mannchen noch
Weibchen sind. In allen Merkmalen, in welchen sich
die normalen Geschlechter unterscheiden, stehen diese
Tiere zwischen den reinen Geschlechtern und werden
deshalb Intersexe genannt. Ihr Bau ist kompliziert;
bald gleichen sie mehr den Weibchen, bald mehr den
Méannchen; wir sprechen von weibchenidhnlichen und
minnchenihnlichen Intersexen; beide kénnen sich in
beschranktem MaBe noch fortpflanzen. Dazwischen
stehen die intermediiren Intersexe, deren Geschlechts-
organe so sehr vom Normalen abweichen, daB eine
Fortpilanzung nicht mehr moglich ist.

Es mag dem AuBenstehenden miiBig erscheinen, im
Experiment solche Tiere zu erzeugen und noch miiBi-
ger, sie in langer Arbeit zu analysieren. Die Bedeutung
solcher Studien wird jedoch verstdndlich, wenn ich
daran erinnere, daf die Losung der schwersten Frage,
welche die Genetiker zu l6sen hatten, die Lsung der
Frage nach der Vererbung und Bestimmung des Ge-
schlechts, sich letzten Endes aus den Intersexualitits-
studien ergab.

1 Zoologisches Institut der Eidg. Technischen Hochschule,
Ziirich.

2 In Dankbarkeit widme ich diese Arbeit Dr. Curt B. HanizL
und Frau Heor Hanieyr, Schlederlohe/Miinchen. In ihrem Privat-
institut fir Genetik durfte ich in freier Forschertitigkeit in den
Jahren 1920-28 das Fundament zu den Intersexualititsstudien an
Solenobia legen.

Dazu kommen praktische Gesichtspunkte. Auch
beim Menschen treten vereinzelt intersexe Individuen
auf. Man mochte wissen, welches die Ursachen dafiir
sind, und der Arzt wird nach Mdoglichkeiten suchen,
diesen Ungliicklichen zu helfen. Voraussetzung dafiir
ist, dal das Wesen der Intersexualitit verstanden
wird.

Dieses Phinomen ist nun an sich schon iiberaus
kompliziert, wohl am kompliziertesten aber bei den
Sdugetieren und im besondern beim Menschen. Das
deshalb, weil hier die Geschlechtsausprigung nicht nur
von genetischen Faktoren abhingt, sondern auBerdem
noch von der richtigen oder nicht richtigen Funktion
einer ganzen Anzahl von innersekretorischen Driisen.
Es diirfte ein fast aussichtsloses Unterfangen sein, an
solchen Objekten das Phinomen der Intersexualitit

16sen zu wollen. Wohl mag es im Experiment gliicken,

den einen oder andern Faktor auszuschalten oder sonst-
wie zu fassen und auf seine Wirkung hin zu priifen.
Aber hinter dieser einen Unbekannten stehen Dutzende
von andern, sich gegenseitig beeinflussender Unbe-
kannten, die bestimmend in das Spiel der Entwick-
lungsprozesse eingreifen. Dazu kommt, daBl man an
solchen Objekten i{iber die genetischen Faktoren zu-
meist nichts in Erfahrung bringen kann. So ist es nicht
verwunderlich, daB die Untersuchungsergebnisse auch
heute noch iberaus widerspruchsvoll sind (vgl. die
neueste Zusammenfassung iiber Intersexualitit bei
Wirbeltieren, Ponsg?). Selbst in Grundfragen wider-

1 K.Ponsk, La différenciation du sexe et Pintersexualité chez les
Vertébrés (Rouge, Lausanne 1949).
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sprechen sich auf diesern Gebiet fiihrende Forscher
(vgl. GoLpscEMIDT! und WirscHi?).

Vielleicht gelingt es, das Wesen der Intersexualitit
zu ergriinden, wenn man zunichst an Objekten mit
denkbar einfachen Verhiltnissen arbeitet und an die-
sen versucht, bis zur vollen Klarheit vorzudringen, um
dann von einem gesicherten Fundament aus die Ana-
lyse komplizierterer Falle in Angriff zu nehmen. An
«einfachen» Objekten kommen in erster Linie die In-
sekten in Frage und unter diesen im besondern die
Schmetterlinge. Hier hdngt die geschlechtliche Deter-
minierung im Normalfall allein von genetischen Fak-
toren ab, und das schwer zu tberblickende und noch
schwerer zu analysierende Spiel der hormonalen Wir-
kungen existiert wohl tiberhaupt nicht oder spielt doch
eine untergeordnete Rolle. Dazu kommt, daB es ex-
perimentell leicht und jederzeit gelingt, Intersexe aller
Grade zu erzeugen.

Eingehend analysiert ist die Intersexualitit an
Schmetterlingen vor allem beim Schwammspinner,
Lymantria dispar, von GOLDSCHMIDT und Mitarbei-
tern (s. seine Zusammenfassungen®.?, KosMINsKY4und
Mitarbeitern, und an dem Kleinschmetterling Solenobia
triguetrella von SEILER und seinen Mitarbeitern. Ich
gebe hier einen zusammenfassenden Bericht {iber die
Hauptergebnisse unserer vor etwa 25 Jahren begonne-

nen und heute noch nicht abgeschlossenen Arbeit und

1 R.Govrpscumipt, Die sexuellen Zwischenstufen (Springer,
Berlin 1931). Hier die gesamte Literatur iiber Intersexualitit bis
1930,

2 E.WrrscHi, Sex and infernal Secretions (Bailliere, Tindell & Co.,
London, 1939).

3 R.GorpscuMiDT, Bibliogr. Genetica 11 (1934); Genetica 20, 1
(1938).

4 P.A.KosMiNsky, C.r. Acad. Sci.de 'U.R.S.S. 22,9, 615 (1939).
Literatur bis 1931 bei GoLpscumipt, 1931,

a
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versuche, die Ergebnisse zu deuten. GOLDSCHMIDT
hatindervorhergehenden Arbeit unsere SchluBfolgerun-
gen kritisch tiberpriift und seine Auffassung dargelegt.
Ich genieBe dankbar den Vorteil, GoLpscuMipTs Kri-
tik zu kennen und werde, unbeschadet der groBen Ver-
ehrung fiir meinen fritheren Lehrer, gerade dort mich
bemiihen, sorgfiltig zu referieren und Argumente zu-
sammenzutragen, wo ich Einwinde zu erwarten habe.

2. Das Untersuchungsobjekt

Ein Objekt, das sich fiir Intersexualititsstudien
eignen soll, muB vor allen Dingen in beiden Geschlech-
tern stark verschieden sein. Das trifft in extremer
Weise fiir unser Objekt Solenobia triquetrella F. zu.
Ich kenne kein Organ, in welchem sich das Weibchen
(Abb.14) nicht stark vom Minnchen (Abb.1d) unter-
scheiden wiirde. So betriigt, um nur einige Beispiele
herauszugreifen, die Zahl der Augenfacetten beim
Weibchen rund 80, beim Minnchen 340, die Zahl der
Fiihlerglieder beim Weibchen 20, beim Minnchen 30;
auBerdem verhilt sich die Linge des Fiihlers :3 etwa
wie 1:2,5 Ebenso groB sind die Unterschiede in an-
dern Organen. Zu all dem kommt, dal das Weibchen
fliigellos, das Mannchen normal befliigelt ist.

Es bedeutet weiter fiir unsere Zwecke einen groBen
Vorteil, daB der sexuelle Dimorphismus auch im
Puppenstadium extrem groB ist. Abb.2 gibt im ersten
Bild eine weibliche Puppe, im letzten eine ménnliche
in Ventralansicht. Zwischen diesen beiden Extremen
stehen die Intersexe. Unser Objekt ist klein; das bringt
zwar in der Handhabung und Ziichtung manche
Schwierigkeiten, andererseits aber auch den unschitz-
baren Vorteil, daB die Tiere als Ganzes geschnitten
werden kénnen. Nur so kann die innere Anatomie von
Intersexen genau analysiert werden.

Abb. 1. 2 Normales Weibchen, Legerfhre streckend; ventral unter der Legerthre der Afterwollbusch, die beiden weiBen Piinktchen am Thorax
sind die Fligelstummeln. b Weibchenédhnliches Intersex, asymmetrisch (vgl. Fiihler, Fligel), Abdomen weibchendhnlich, Legerdhre aber

nicht normal. ¢ Minnchendhnliches Intersex, Abdomen relativ weiblich.

a~¢ Vergr. ca. 10mal.



[15. X1. 1949]

Im rein Tatsidchlichen bestehen zwischen den Fest-
stellungen GOLDSCHMIDTS an intersexen Lymantrien
und unsern Befunden an intersexen Solenobien manche
Verschiedenheiten. Diese mogen z. T. artspezifisch sein,
z.T. vielleicht aber auch daher rithren, daf3 bei unserm
Objekt der sexuelle Dimorphismus viel gréler ist als bei
Lymantria und uns viel mehr geschlechtsdimorphe
Merkmalezur Verfiigungstehen. Deshalbist das sexuelle
Mosaik derintersexen Solenobien viel augenscheinlicher
und leichter zu analysierenalsbei Lymantria. AuBlerdem
ist es mit den Methoden der Variationsstatistik zu-
meist ziemlich genau erfaBbar,

3. Der Bau der Intersexe

Auf zwei verschiedenen Wegen kann man bei
Solenobia triquetrella Intersexe bekommen. Trique-
trella vermehrt sich mancherorts noch rein bisexuell.
AuBerdem aber gibt es zwei thelytok parthenogene-
tische Rassen, eine diploide und eine tetraploide.
Kreuzt man diploid parthenogenetische Weibchen mit
Minnchen der bisexuellen Rasse, so entsteht eine
normale F;. Kreuzt man dagegen tetraploid partheno-
genetische Weibchen mit M#innchen, so entsteht ein
triploider F;-Bastard, der intersex ist.

AuBerdem ergab eine Artkrenzung Intersexe. Kreuzt
man triquetrella @ x fumosella 3, so entsteht eine nor-
male F,. Die reziproke Kreuzung dagegen ergibt in F,,
analog wie bei den Rassekreuzungen von Lymantria,
normale diploide Minnchen und diploide intersexe
Weibchen (vgl. SEILERY). Wie solche Intersexe aus-
sehen, zeigt Abb.2 fiir das Puppenstadium, Abb.15
und ¢ fiir die Imago.

Die Schilderung des Baues der Intersexe vereinfacht
sich, wenn ich die beiden folgenden Hauptergebnisse
vorwegnehme:

1. Das sexuclle Mosaik der triploiden gleicht in allen
Stiicken dem der diploiden intersexen Tieve; abge-
sehen davon, daf die triploiden gemdf ihres dreifachen
Chromosomensatzes grofer sind als die diploiden.

d Normales Mannchen. Vergr. 4 mal.

1 J.SELER, Exper. 5, 115 (1949). Die ausfiihrliche Arbeit er-
scheint im Arch. Jul.-Klaus-Stiftung 24, 122 (1949),
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2. Bei beiden Krewzungen treten in ein und derselben
Geschwisterschaft Intersexe aller Grade auf {Abb.2).

Abb.2. Ventralansicht von Puppen einer F,;-Geschwisterschaft.

Zwischen dem normalen Weibchen (erstes Bild) und dem normalen

Minnchen (letztes Bild) alle Grade der Intersexualitit. An der ersten

Puppe ist gezeigt, wie die Klassengrenzen fir die Intersexe gesetzt
wurden. Vergr. 9mal.

Damit sind wir der Notwendigkeit, die Resultate
beider Kreuzungen getrennt zu besprechen, enthoben
und brauchen in Zukunft auf die Art, wie unsere Inter-
sexe entstanden sind, keine Riicksicht mehr zu nehmen.

Bei der Analyse des Baues der Intersexe steht vor
allem eine Hauptfrage zur Beantwortung: Wenn ein
Tier in einem Merkmal intersex ist, wie verhalten sich
dann die andern Merkmale? Besteht zwischen ihnen
eine positive Korrelation im Grade der Intersexualitit
und gilt das fiir alle Grade der Intersexualitit? Oder
ist das nicht so, und gibt es, entsprechend der Auf-
fassung, welche GoLpscHMIDT fiir Lymantria vertritt,
eine bestimmte Reihenfolge, in welcher die einzelnen
Merkmale intersex werden? Sollte das letztere der



428

Fall sein, so miiBte jede sexuelle Zwischenstufe ihr be-
sonderes sexuelles Mosaik aufweisen.

Die Alternative kann mit absoluter Sicherheit ent-
schieden werden, wenn die folgenden Forderungen er-
fullt sind: 1. es miissen moglichst viele, auf alle Korper-
regionen verteilte Merkmale beriicksichtigt und fir
jedes einzelne Intersex gepriift werden; 2. es ist das
sexuelle Mosaik mdoglichst vieler Individuen, die allen
Intersexualititsgraden angehdren, zu analysieren; 3.
der Intersexualitdtsgrad der Merkmale soll, wo immer
mdoglich, in prizisen Zahlenwerten ausgedriickt werden.

Um das tun zu kénnen, nahmen wir den weiblichen
Wert eines Merkmales als Basiswert und setzen ihn =
09%ige Intersexualitdt und den ménnlichen Wert als
1009%,ige Intersexualitdt; zwischen O und 100 liegen
dann die intersexen Werte. Auf Grund dieser Methode
1aBt sich das sexuelle Mosaik eines J-Tieres mit ziem-
licher Genauigkeit bestimmen.

Die hauptsichlichsten Ergebnisse unserer Analyse
der Intersexe versuche ich in wenige Sitze zu fassen.
Das Tatsachenmaterial findet sich in den Arbeiten von
SeiLer! KEenn?, Brever®, NUescu? Frorin® und
HuMmBeLS.

Zu den schon erwdhnten beiden Hauptpunkten
kommen die folgenden:

3. Istein Tier in einem Merkmal der dufern oder innern
Anatomie intersex, so ist es in allen andern Merk-
malen durchschnittlich in demselben Grad intersex.
Das gilt fiir alle Stufen der Intersexualitit und ist an
sehr groflem Material an F-Puppen (vgl. Abb.2) und
Imagotieren festgestellt.

Es kann fiir unser Obiekt also keine Rede davon
sein, daB die einzelnen Organe bzw. Merkmale in einer
bestimmten Reihenfolge intersex wiirden und daB das
sexuelle Mosaik der verschiedenen Intersexualitits-
grade im Prinzip verschieden wire. Die oben gestellte
Alternative ist eindeutig zuungunsten der GOLD-
scHMIDTschen Auffassung entschieden.

4. Die Ubereinstimmung der einzelnen Merkmale oder
Organe im Grade der Intersexualitit ist aber keines-
wegs eine absolute. Bei paarigen Organen kinnen
zwischen links wund rechis grofe Unlerschiede be-
stehen, und ebemso grofle kinnen zwischen verschie-
denen Organen vorhanden sein (vgl.Abb.2und 75, ¢).

Als Regel aber gilt, daB die Korrelation zwischen
links und rechts und zwischen verschiedenen Organen

1 J.SEI1LER, Biol. Zbl. 47, 426 (1927); Arch. Entw. Mech. 119,
543 {1929); Rev. suisse Zool. 42, 437 (1835); Z. ind. Abst. u. Ver-
erbg. 72, 361 {1936); Rev. suisse Zool. 44, 283 (1937); Z. ind. Abst.
u. Vererbg. 79, 473 (1941); Arch. Jul.-Klaus-Stiftung 20, 217 (1945);
Verh. int. Zool. Kongr., Paris 1948; Exper. 5, 115 (1949); Arch.
Jul.-Klaus-Stiftung 24, 122 {1949).

2 J.Ke1L, Z. ind. Abst. u. Vererbg. 72, 313 (1936).

3 R.BEYER, Z. ind. Abst. u. Vererbg. 79, 83 (1940).

4 H.Nuesch, Arch. Jul.-Klaus-Stiftung 16, 373 (1941); Arch.
Jul.-Klaus-Stiftung 22, 221 (1947).

5 J.Frorin, Arch. Jul.-Klaus-Stiftung 20, 363 (1945).

8 E.HumskgL, Rev. suisse Zool., im Druck (1950).
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um so besser ist, je niher ein Intersex den reinen Ge-
schlechtern steht. Die Korrelation ist bei intermedidren
Intersexen dagegen schlecht (vgl. Abb.2, 30-709,).
Hier hat man oft den Eindruck eines chaotischen
Durcheinanders, und ich kann verstehen, dafl MEISEN-
HEIMER!, der ebenfalls triploide Intersexe analysierte,
zur Feststellung kam: «Die Regel ist die Regellosig-
keit».

Fiir die Deutung des Phianomens der Intersexualitat
ist es von grofler Bedeutung, daB bei Solenobia die
Moglichkeit besteht, zwei Entwicklungsstadien an ein
und demselben Tier vergleichen zu kénnen. An den
F,-Puppenhiillen kann man den J-Grad des 1., 2. und
3. Beines, der Fihler, des Vorder- und Hinterfliigels,
und bis zu einem gewissen Grad auch den der dullern
Genitalien ablesen (vgl. Abb.2) und mit dem J-Grad
derselben Organe bei den zugehérigen Imagotieren
vergleichen. Dieser Vergleich fiihrte zu dem folgenden
Ergebnis:

5. Der J-Grad der genannten Organe stimmi bet den F-
Puppen und den zugehivigen Imagotieren iiberein.
Das gilt fiir alle Grade der Intersexualitit.

Die Feststellungen, welche bis jetzt gemacht wurden,
beziehen sich auf den gesamten Bau der Intersexe.
Jetzt sollen noch zwei Gruppen von Organen geson-
dert betrachtet werden. Sie tragen zum Verstdndnis
des Phinomens der Intersexualitit besonders viel bei.

Die erste Gruppe besteht aus solchen homologen Or-
ganen, die aus geschlechtsdimorphen Zellen aufgebaut
sind. Hierher gehéren z.B. Ovar/Hoden einerseits, die
Anfangsteile der Eileiter und Samenleiter anderer-
seits; die Anfangsteile der Eileiter aus einem flachen
Plattenepithel, die der Samenleiter aus einem gro8-
kernigen, hohen Zylinderepithel bestehend (Abb.4).
Das sexuelle Mosaik beider Organe, also das der Keim-
dritsen und der proximalen Gonodukte ist im Prinzip
bei den Intersexen dasselbe. Fiir die Keimdriisen gilt
folgendes:

6. Weibchendhnliche und wmdnnchendhnliche J-Tiere
haben, in der Regel wenigstens, noch mehy oder minder
normale Ovarien bzw. Hoden, deren Keimzellen zur
vollen Reife gelangen. Schon bei diesen Intersexuali-
tatsgraden kinnen aber in den Keimdriisen beiderler
Keimzellen vorhanden sein.

Die Keimdriisen der intermedidren Intersexe be-
stehen aus mehr oder minder normalen Hodenféchern
und mehr oder minder normalen Eirihven, beiderlei
Keimficher in jeder denkbaren Kombination vereinigt
{Abb. 3a). Wie fiir alle andern Organe gilt auch fiir
die Ketmdriisen, daf zwischen links und rechts starke
Asymmetrien bestehen konnen und die Korrelation
des Mengenverhilinisses Ei]Samenmaterial im Ver-
gleich zum J-Grad der ibrigen Organe auch hier bei
intermedidren Intersexen sehr wunvollkommen 1st.

1 J.MEISENHEIMER, Zool. Jb. 41 (1924).



[15. X 1. 1944]

Auperdem ist fiir diesen Intersexualititsgrad typisch,
dapf die Keimdriisen hiufig nur sehr wenig Keim-
material haben.

7. Vereinzelt gibt es bei Intersexen Keimficher mit bei-
derlei Ketmmaterial (Abb.3t), proximal Samenzellen,
distal Evmaterial. Wir nannten solche Ficher, die im
Siune der GoLDSCEMIDTSschen Theorie gedeutet wer-
den konnen, Drehficher. Thre Zahl belrigt in unserm
Material 3%,, berechnet auf die Gesamizahl der unter-
suchten Keimficher (4024); sie betrigt 6%,, wenn man
nur solche Keimdriisen beriicksichtigt, welche auch
sonst beiderlei Keimmaterial haben (Gesamtzahl der
Keimficher 2188, vgl. BEYERY, S. 100). Auch in
Drehjichern entwickeln sich Ei- und Samenzellen
zur Reife.

An groBem Material von Raupen, Puppen und
Imagotieren haben wir die Frage sorgsam gepriift, ob
Keimdriisen mit gemischtem Keimmaterial in Um-
wandlung vom Ovar zum Hoden begriffen sind, wie
GorpscaMIDT meint. Wir haben keine Tatsachen ge-
funden, welche in diesem Sinne sprechen wiirden,
kénnen vielmehr mit Sicherheit sagen, daB sich im
Prinzip das sexuelle Mosaik der intersexen Keimdriise
im Laufe der Entwicklung nicht dndert (vgl. Statistik
bei BEYER, S. 98 u.f.).

Eileiter und Samenleiter sind nur in ihren Anfangs-
teilen homolog. Fiir diese gilt folgendes:

8. Die proximalen Gonodukte zeigen ein unregelmifiges
Mosaik aus typischem weiblichem Plattenepithel und
typischem Vas-deferens-Epithel (Abb.4). Ein Muttel-
ding zwischen beiden Epithelien gibt es nicht, ebenso
wenig wie zwischen Eizelle und Samenzelle.

1 R.BEVYER, Z. ind. Abst. u. Vererbg. 79, 83 {1940).

Abb.3. a Intersexe Keimdrise mit 3 Hodenfichern und einer Eirchre und dem gemeinsamen Gonodukt. b Intersexe
Keimdriise mit 2 Drehfichern, proximal Spermatozysten, distal Ei- und Nihrzellen. AuBerdem ist rechts noch ein reines
Hodenfach vorhanden. Vergr. 114mal.
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Abb. 4. Proximaler Gonodukt mit Vas-deferens-Einsprenglingen (1)
zwischen weiblichem Plattenepithel (2). Als Anhang ein Vas-
deferens-Blindsack (3). Vergr. 200mal.

Die Anordnung der Vas-deferens-Einsprenglinge
oder, wenn man will, der Eileiter-Einsprenglinge, ist
in raumlicher Hinsicht regellos; das ist bei den Imago-
tieren nicht anders als bei den Fy-Puppen. AuBerdem
kénnen auch hier wieder zwischen links und rechts
Verschiedenheiten bestehen, und auch hier ist die
Korrelation bei intermediiren Intersexen am schlech-
testen. Das
Quantitits-

verhiltnis
beider Kom-
ponenten
steht aber
sichtlich in
Korrelation
zum Inter-
sexualitits-

grad des
ganzen Tie-
res; d.h. bei
J-Tieren, die
dem Minn-
chen nahe-
stehen, Giber-
wiegt das

Vas-defer-
ens-Epithel,
bei weib-
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chenihnlichen Intersexen das Eileiterepithel. An-
haltspunkte dafiir, daB sich das sexuelle Mosaik im
Laufe der Entwicklung im Prinzip idndern wiirde,
haben wir hier ebenso wenig wie bei der inter-
sexen Keimdriise. Diese Feststellung beruht auf

Abb.5. Intersexes Abdomen; Afterwollareale {4w) unzusammen-
hingend, Intersegmentalhautausstiilpungen (J#) und die minnlichen
Kopulationsorgane Penis (P), Tegumen (T) und Valven (V).
Vergr. 33mal.

einer sorgfiltigen Priifung des histologischen Bil-
des von der spinnreifen Raupe ab durch alle Pup-
penstadien bis zum fertigen Imagotier.

Im Prinzip gleich wie die proximalen Gonodukte
verhalten sich viele andere homologe Kdérperteile, die
geschlechtsdimorph sind. So hat das Weibchen im 7.
Segment lateral und ventral den Afterwollbusch {vgl.

i
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Abb.1a); beim Minnchen ist der Pleurit und Sternit
wie in den iibrigen Abdominalsegmenten. Beim Inter-
sex (Abb.5) haben wir im 7. Segment typische After-
wollareale und in unregelmiBiger Anordnung da-
zwischen typisch ménnliche Areale.

Ich erwihne weitere analoge Beispiele: die Inter-
segmentalhaut zwischen dem 7. und 8. und dem 8. und
9. Segment hat beim Weibchen dornartige Borsten,
beim Miénnchen ist sie glatt, und beim Intersex haben
wir ein unregelmiBiges Mosaik aus rein minnlichen
und rein weiblichen Bezirken. Diese letzteren sind
meist ausgestiilpt {(Abb.5, JA), was verstdndlich ist,
da die Intersegmentalhaut beim Weibchen ausgedehn-
ter ist als beim Méannchen.

Was fiir die Imago gezeigt wurde, kann auch an der
F;-Puppe demonstriert werden. So zeigt die Inter-
segmentalzone der Abdominalsegmente eine wabige
Oberflachenstruktur. Diese polygonalen Felder sind
beim Weibchen durchschnittlich gréBer und mehr
linglich, beim Minnchen kleiner und regelmaBiger.
Und beim Intersex haben wir wieder das unregel-
miBige, fleckige Mosaik von weiblicher und méinnlicher
Felderung (Abb.64).

Besonders augenfallig ist der Unterschied beider Ge-
schlechter in der Intersegmentalzone zwischen dem 7.
und 8. Segment. Sie ist beim Weibchen fast ganz glatt,
beim Ménnchen gefeldert, wie zwischen den iibrigen
Abdominalsegmenten. Und auch hier zeigen die Inter-
sexe ein unregelmiBiges Mosaik aus glatten weiblichen
und gefelderten minnlichen Arealen; beide Kompo-
nenten sind, wie immer, scharf gegeneinander abge-
grenzt (Abb.6 ).

Gleiches konnte an andern geschlechtsdimorphen
Bildungen demonstriert werden, wie z.B. der Pig-

b

Abb. 6. Ausschnitte aus intersexen Puppen. a Gefelderte Intersegmentalzone {J) mit einem weiblichen Feld, umgeben von minnlicher,
kleinerer Felderung. b Intersegmentalzone zwischen 7. und 8. Segment mit ménnlicher Felderung und glatten, ungefelderten weiblichen
Arealen. Vergr. a und b 145mal.
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Abb. 6¢. Ventralansicht der ersten Abdominalsegmente (2—4) ciner
intersexen Puppe mit hellen minnlichen und dunkleren weiblichen
Arealen, ganz dunkel 2 gefelderte Intersegmentalzonen.
Vergr. 72mal.

mentierung (Abb.6¢; die weiBen Flecken sind die
minnlichen, die pigmentierten die weiblichen Areale},
der Beborstung usw. Man erhilt den Eindruck, dal} es
bei Solenobia iiberhaupt keine homologen Organe
gibt, die nicht geschlechtsdimorph wiren und dal es
nur von der Griindlichkeit der Untersuchung abhéingt,
ob die sexuellen Unterschiede entdeckt oder iibersehen
werden.

Den in Punkt 8 zusammengefaBten Feststellungen
diirfen wir aus den eben erwihnten Griinden wohl die
folgende, umfassendere Formulierung geben:

9. Wo immer in homologen Organen ein Geschlechts-
dimorphismus nachgewiesen ist, zeigen die Intersexe
ein unregelmdpfiges, fleckiges von Tier zu Tier wech-
selndes Mosaik zwischen rein weiblichen und rein
mannlichen Arealen. Diese sind zumeist deutlich ge-
geneinander abgegrenzt wie die einzelnen Steinchen in
einem Mosaskbild. Das quantitative Verhdlinis der
weiblichen Komponenten zu den mdnnlichen steht in
der Regel in relativ guter Ubereinstimmung mit dem
Intersexualititsgrad des ganzen Tieres.

Die letzte Gruppe von Organen, iiber die noch zu re-
ferieren ist, zeichnet sich dadurch aus, daf3 sie nur in
einem Geschlecht vorkommt und im andern kein Ho-
mologon vorhanden ist. Hierher gehoren die distalen
Gonodukte mit ihren mannigfachen Anhangsgebilden
und die eigentlichen Kopulationsorgane. Die genannten
Organe sind zum kleineren Teil mesodermalen Ur-
sprungs, zum iiberwiegenden Teil sind es ektodermale
Bildungen.

Die letzteren gehen aus larvalen Anlagen, den sog.
Imaginalscheiben, hervor. Das Weibchen hat im 7., 8.
und 9. Segment paarige, ventrolaterale Imaginal-
scheiben (Abb.84). Aus ihnen gehen hervor: der After-
wollbusch im 7. Segment, die Bursa mit der weib-
lichen Geschlechts6ffnung, das Receptaculum seminis,
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die Kittdriise und der distale Teil des Ovidukts mit
der Legedffnung im 8. und 9. Segment. Die mannlichen
Genitalorgane gehen, abgesehen vom mesodermalen
Teil des distalen Vas deferens und den mesodermalen
Anhangsdriisen, aus einer unpaaren und ventralen
Imaginalscheibe des 9. Segments hervor; das ist das
sog. Heroldsche Organ (Abb.8¢). Aus ihm entstehen
Valven, Penis (Abb.5) und Ductus ejaculatorius
(Abb. 7,6).

Man sieht, es handelt sich um reichlich komplizierte
Gebilde, die in beiden Geschlechtern aus verschiedenen
Anlagen hervorgehen und die deshalb auch nicht ho-
molog sind. Dementsprechend haben wir in diesen Be-
zirken des Genitalapparates beim Intersex auch nie
Mosaikbildungen.

Abb.7. Rekonstruktion der Keimdriise und Gonodukte eines inter-

sexen Tieres (Dorsalansicht). Vergr. 35mal. I Hoden, 2 proximales

Vas deferens mit Mosaik aus weiblichem Plattenepithel und zylin-

drischemn 'Vas-deferens-Epithel, 3 «Briicke» zwischen den paarigen

Gonodukten, 4 distales Vas deferens, 5§ Anhangsdriise, 6 Ductus eja-

culatorius, 7 Penis, $~10 Organe des weiblichen Genitalapparates.
8 Receptaculum, 9 Bursa, 10 unpaariger Ovidukt.

Im Rahmen dieses Referats ist es fast unmdglich,
die Verhiltnisse bei den Intersexen anschaulich zu
schildern. Unter Hinweis auf eine Rekonstruktion des
Genitalapparates eines minnchendhnlichen J-Tieres
(Abb.7) muB es geniigen, die prinzipiell wichtigen Er-
gebnisse kurz zu formulieren:
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10. Von den Organen, die nur in einem Geschlecht vor-
kommen und im andern kein Homologon besitzen,
sind beim Intersex in der Regel sowohl die minn-
lichen als auch die weiblichen worhanden (Abb.7).
Bei intermedidren Intersexen sind beiderler Organe
dieser Kategorie meist gleich kitmmerlich ausgebil-
det; bet Intersexen, die dew Mdnnchen nahestehen,
kommen nur die mdinnlichen Genitalorgane mehr
oder minder normal zur Ausbildung. Die weiblichen
werden wohl angelegt und entwickeln sich auch, aber
in teratologischer Richtung. Letzten Endes erfihrt
zwar das, was vorhanden ist, histologisch eine ima-
ginale Ausdifferenzierung (und kann deshalb zumeist
eindeutig identifiziert werden), aber es kommit nicht
zur Ausbildung eimes orgawisierlen Ganzen. Ent-
sprechendes gilt fiir die weibchendhnlichen J-Tiere.

Ich skizziere fliichtig konkrete Fille: Neben einem
mehr oder minder normalen ménnlichen Genital-
apparat (vgl. Abb.7) kann beispielsweise vorhanden
sein: eine kleine Bursa oder ein Oviduktstiick oder
irgendein anderes Element des weiblichen Apparates,
oder es sind mehrere Elemente vorhanden, mehrere
Oviduktblasen, Kittdriisen usw., und zwischen den
einzelnen Teilen kann ein Zusammenhang bestehen
{wie z.B. in Abb.7), oder er fehlt.

Nur Tiere, die den reinen Geschlechtern sehr nahe
stehen, haben in der Regel {aber nicht immer!} einen
einfachen Genitalapparat.

J. SE1LER: Das Intersexualititsphinomen
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Man kann sich im Hinblick auf die GoLbscHMIDT-
sche Theorie fragen: Werden bei Intersexen erst die
Organe des weiblichen Genitalapparates angelegt und
bleiben diese dann in der Entwicklung stecken, wenn
der Umschlag erfolgt, und der ménnliche Apparat an-
gelegt wird und sich zu differenzieren beginnt? Oder
handelt es sich um simultane Entwicklungsvorginge,
wobei die Entwicklungsimpulse weder fiir die Genital-
organe des einen noch fiir die des andern Geschlechtes
ganz ausreichen? Ich glaube, wir kénnen auch hier
eine eindeutige Antwort geben. Sie lautet:

11. Bei triploiden wie bei diploiden J-Treren treten die
Organe des weiblichen und die des mannlichen Geni-
talapparates schon in threr eysten Anlage nebenein-
ander auf. Sie zeigen auf einem gegebemen Stadium
der larvalen Entwicklung den Differenzierungsgrad,
der fiir dieses Stadium ber der Normalentwicklung
charakteristisch ist.

Das zeigt die Abb. 8, die von drei genau gleich alten,
sagittal geschnittenen Raupen in & die Imaginal-
scheiben eines normalen Weibchens, in ¢ das Herold-
sche Organ eines normalen Minnchens und in & die
Verhiltnisse in einem intersexen Tier wiedergibt, mit
den Imaginalscheiben beider Geschlechter im Herold-
schen Organ die Valven- und Penisfalten und Anlage
des Ductus wie bei der normalen Entwicklung. In
einer Spezialuntersuchung, die im Gang ist, sollen diese
Dinge in den Einzelheiten weiter abgeklart werden.

{
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Abb.8. Sagittalschnitte durch drei gleich alte Raupen. ¢ Normales Weibchen mit Iimaginalscheiben im 7., 8. und 9. Segment. b Intersex
mit den weiblichen Imaginalscheiben und dem Heroldschen Organ (H.O). ¢ Normales Minnchen mit Heroldschem Organ im 9. Segment.
Vergr. 110mal.
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Nach der gegebenen Schilderung der Tatsachen
wird es kaum noch notwendig sein, zu sagen, dal die
im Laufe der Entwicklung abnormale Wege einschla-
genden «Organe» des doppelten Genitalapparates
weder mit Embryonalstadien der Normalentwicklung
noch mit Wachstumsstadien der Normalentwicklung
identifiziert werden diirfen. Sie in diesem Sinne zu
deuten, wire rein willkiirlich.

4. Die Geschlechtsfaktorenkonstellation
bei Solenobia

Wir bemiihten uns seit Jahren, auch an Solenobia
eine Geschlechtsfaktorenanalyse durchzufithren, wie
sie GoLpsCHMIDT an Lymantria gliickte. Doch fanden
wir bis heute keinen gangbaren Weg. Unsere Triploiden
scheiden aus, weil in der Meiose die Chromosomen zu-
fallsmiaBig verteilt werden und eine Weiterzucht iiber
Generationen deshalb nicht méglich ist. Die Artkreu-
zung fumosella x triquetrella scheidet aus, weil der F-
Bastard fast ganz steril ist. Somit sind wir vorerst noch
auf Analogieschliisse angewiesen.

Wie geschildert, ergab unsere Artkreuzung im Prin-
zip dasselbe Resultat, das GOLDSCHMIDT an Lymantria
erhielt. Kreuzt man Weibchen einer Lymantriarasse
mit starker Valenz der Geschlechtsfaktoren F und M
mit Mannchen einer schwachen Rasse, so entsteht eine
normale F,, wihrend die reziproke Kreuzung in F,
normale Minnchen und intersexe Weibchen ergibt.
Dieses Resultat erhielten auch wir und z6gern deshalb
nicht, GOLDSCHMIDTS Vorstellungen iiber Geschlechts-
bestimmung auf unser Objekt zu iibertragen. Fu-
mosella miiBte demnach die schwache, triquetrella die
starke Rasse bzw. Art sein. Jedes Geschlecht hat nach
GorpscHMIDT F- und M-Faktoren, und bei der Ge-
schlechtsbestimmung kommt es, um die wesentlichsten
Uberlegungen kurz ins Gedichtnis zu rufen, auf das
Quantititsverhiltnis F:M an. Uberwiegt F, so ent-
steht ein Weibchen, iiberwiegt M, so entsteht ein
Minnchen. Im Normalfall wird dieses Quantititsver-
hiltnis durch den Geschlechtschromosomenmechanis-
mus automatisch so geregelt, daB entweder F oder M
iiberwiegt. Kreuzt man nun zwei Rassen oder Arten,
in welchen die Geschlechtsfaktoren in ihrer Valenz
nicht aufeinander abgestimmt sind, so erhalten wir
dann Intersexe, wenn weder F noch M dominiert. Wir
diirfen fiir unsern Fall also annehmen, daB bei den
genetischen Weibchen mit der Konstitution 24 + xy
die Geschlechtsfaktoren F und M mehr oder minder im
Gleichgewicht sind.und eben deshalb Intersexe ent-
stehen.

Warum aber treten innerhalb der Chromosomen-
konstitution 24 + xy Intersexe aller Grade auf? Auf
dieselbe Frage stoBen wir auch bei den Triploiden, des-
halb sei sie zunédchst zuriickgestellt.

Die Geschlechtschromosomen/Autosomen-Konstitu-
tion der Triploiden ergibt sich aus folgenden Tatsachen
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und Uberlegungen: Es gibt eine diploide parthenoge-
netische Triquetrella; gekreuzt mit Mannchen der di-
ploid bisexuellen Rasse erhilt man eine Fy, bestehend
aus normalen Weibchen und Minnchen. Also miissen
die diploid parthenogenetischen Weibchen die 24 + xy-
Konstitution haben.

Nun entsteht die tetraploid parthenogenetische
Form - wie mit fast absoluter Sicherheit bewiesen
werden kann - aus der diploid parthenogenetischen
durch Verdoppelung ihres Chromosomenbestandes im
Gefolge einer Verschmelzung von Furchungskernen.
Also miissen die tetraploid parthenogenetischen tri-
quetrella-Weibchen 44 + 2(xy) haben. Wihrend der
Meiose wird dieser Bestand auf den diploiden redu-
ziert, und es mubB die Kreuzbegattung nach dem fol-
genden Schema ablaufen:

Ei (24 + xy) + Sperma (4 + x) = 34 4- 2x + y.

Da 2A + xy weibchenbestimmend und 24 + 2x
minnchenbestimmend sind, mufl 34 + 2x + y Inter-
sexe ergeben, gleichgiiltig, ob es auf das Quantitits-
verhiltnis A:x ankommt, was mir fiir meinen Fall
am wahrscheinlichsten scheint, oder auf das Verhiltnis
x:y, was GOLDSCHMIDT annimmt. In jedem Fall liegt
die triploide Konstitution zwischen denjenigen der
reinen Geschlechter. F und M miissen also auch hier
mehr oder minder im Gleichgewicht sein; eben deshalb
treten Intersexe auf. Dem y-Chromosom traue ich in
unserm Fall keine wesentliche Rolle zu, weil bei
nachst verwandten Psychiden das y tiberhaupt fehlt!

Da so gut wie sicher alle Individuen einer Ge-
schwisterschaft genetisch gleich sind, miiBten sie auch
alle denselben Intersexualitidtsgrad aufweisen, wenn
es allein auf die genotypische Konstitution ankdme. In
Wirklichkeit treten, wie geschildert, innerhalb einer
Geschwisterschaft alle Grade der Intersexualitit auf.
Wie ist das mdéglich ? Dieselbe Frage stellten wir be-
reits fiir die diploiden Intersexe. Im Zusammenhang
mit der Deutung unserer Ergebnisse soll sie beant-
wortet werden.

5. Deutung der Befunde

Die Darstellung des Tatsachenmaterials mufite
skizzenhaft bleiben. Ebenso wird der Deutungsversuch
sein. Ich verrate dem engeren Fachkollegen kein Ge-
heimnis, wenn ich gestehe, vor etwa 25 Jahren mit dem
Glauben ausgezogen zu sein, an meinem Objekt die
Richtigkeit der GoLDscHEMIDTschen Lehre vom Wesen
der Intersexualitét verifizieren und in den Einzelheiten
beweisen zu kdénnen. Diese Lehre gipfelt in dem sog.
Zeitgesetz der Intersexualitdt.

Das Resultat, vor dem ich nun stehe, entspricht in-
sofern dem Gegenteil dessen, was ich erwartete, als
heute eindeutig feststeht, daB3 das Zeitgesetz der Inter-
sexualitit auf Solenobia nicht anwendbar ist. Gleiches
gilt fir andere Deutungsversuche (KOSMINSKY,
BALTZER).
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a} Goldschmidts Inferpretation des Infersexualiliils-
phinomens und die Befunde an Solenobia

Zur Erzeugung der normalen Geschlechter ist ein be-
ctimmtes MaB von Uberwiegen der F-Faktoren iiber
die M-Faktoren bzw. der M-Faktoren {iber die F-
Faktoren Voraussetzung. Dieses Mafl nennt man epi-
statisches Minimum (¢). Wird e nicht erreicht, so ent-
stehen Intersexe. Aus dem sexuellen Mosaik der inter-
sexen Lymantrien leitete GOLDSCHMIDT sein Zeitgesetz
ab. Bei den Intersexen beginnt die Entwicklung in der
Richtung auf das eine Geschlecht, sagen wir auf das
weiblichie; von einem bestimmten Moment ab, dem sog.
Drehpunkt, schligt die Entwicklung in die Richtung
auf das andere Geschlecht um, in unsercm Fall auf das
Minnchen. Alle Organe, die in der ersten Phase der
Entwicklung unter der Alleinherrschaft der I'-Faktoren
determiniert werden, werden weiblich determiniert.
Alle Organe, die nach dem Drehpunkt unter der Herr-
schaft der M-Faktoren determiniert werden, werden
mannlich determiniert und differenzieren auch méinn-
lich aus, wenn die zur Verfiigung stehende Entwick-
lungszeit noch ausreicht. Reicht sie nicht aus, so
bleiben diese Organe auf einem Embryonalstadium der
Entwicklung stehen. Die Lage des Drehpunktes gibt
demnach ein MaB fiir den Intersexualititsgrad. Liegt
der Drehpunkt spiit, so werden nur noch die Organe
der kontriaren Entwicklungsrichtung erfaft, die zuletzt
determiniert werden ; liegt er friih, so erhalten nur noch
dieOrganedie Ausprigung des genetischen Geschlechts,
die zuerst determiniert werden.

Daraus ergibt sich, da8 jede Stufe der Intersexuali-
tit ein besonderes sexuelles Mosaik haben miiite. Da-
mit aber steht unser Hauptergebnis der Analyse der
intersexen Solenobien in Widerspruch (Punkt 3). Alle
Intersexualititsgrade von Solenobia haben im Prinzip
dasselbe sexuelle Mosaik. Das gilt fiir diploide Inter-
sexe ebenso wie fiir triploide. Wenn ein Organ intersex
ist, so haben, wie gezeigt wurde, alle iibrigen durch-
schnittlich denselben Intersexualititsgrad.

Auch unsere iibrigen Feststellungen stehen, wie
schon bei der Schilderung der Tatsachen gezeigt wurde,
nicht in Ubereinstimmung mit dem Zeitgesetz. In
unserem gesamten Beobachtungsmaterial gibt es nur
cine Feststellung, die im Sinne GOLDSCHMIDTS ge-
deutet werden kénnte. Es ist die Tatsache der Exi-
stenz der Drehficher (Punkt 7).

Dieser Drehfacher wegen hielt ich solange an der
GoLpscuMiDTschen Lehre fest. Heute beeindrucken
mich die Drehfacher nicht mehr. Abgesehen davon,
daB sie selten sind, kann ihre Existenz ebensogut
anders als im GorpscHEMIDTschen Sinne erklirt wer-
den. Ich werde auf diesen Punkt zuriickkommen.
AuBer diesen Drehfiachern gibt es bei Solenobia kein
Organ, an welchem ein Drehpunkt hiitte nachgewiesen
werden kénnen.

J. SeiLer: Das Intersexualititsphinomen
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b) Kosminskys Dewufung

Auch Kosminsky! rechnet mit einem Drehpunkt.
Nach ihm beginnt die Entwicklung bei J-Tieren in der
Richtung auf das eine Geschlecht, schlagt dann um
und lduft von jetzt ab intermediiir. Bei Solenobia gibt
es, wie gesagt, keinen Drehpunkt, und die Entwick-
lung lduft auch nicht intermedidr. Somit scheidet auch
diese Deutung fiir unser Objekt aus.

c) BALTZERS Deutung

BartzeEr hat zur Kldrung der Intersexualitdtspro-
bleme viel beigetragen, sie vor allemerstmalsvom Stand-
punkt des Entwicklungsmechanikers aus beleuchtet 3,
Manche seiner Uberlegungen mégen durch die in-
zwischen ermittelten neuen Tatsachen iiberholt sein.
In einem wesentlichen Punkte behilt er zweifellos
recht: beim Intersex wirken von Anfang und gleich-
zeitig beiderlei Geschlechtsfaktoren, also I und M.

d) Der eigene Deutungsversuch

Wir diirfen als sicher voraussetzen, daB3 bei unseren
diploiden und triploiden Intersexen F und M mehr
oder minder im Gleichgewicht sind. Die genotypische
Situation ist also derjenigen bei zwitterigen Organis-
men oder bei didcischen Objekten mit ausbalancierten
Geschlechtsfaktoren vergleichbar. Fiir diese Formen
wird niemand zdgern, anzunehmen, daBl die Ge-
schlechtsbestimmung in der Regel phinotypisch ist.
Bei einigen Objekten ist das ja auch direkt bewiesen,
$0 bei Bonellia (BALTZER®), Crepidula (CoE?), Amphi-
bien (WITSCHI®) u.a.m.

‘Was liegt niher als die Annahme, dall auch bei
unseren Intersexen mit ihren ebenfalls ausbalancierten
Geschlechtsfaktoren die Entscheidung {iber die ge-
schlechtliche Determinierung letzten Endes durch
Faktoren gefilit wird, die phanotypischer Art sind. Es
mégen innere Entwicklungsbedingungen verschieden-
ster Art sein, die fiir die Zellen, auf welche sie wirken,
AuBenfaktoren sind; es mégen aber auch AuBenfak-
toren im engeren Sinne des Wortes sein. Dal solche
wirken, ist im Experiment fiir triploide Solenobicen
nachgewiesen (SEILER®); durch Temperaturfaktoren
kann das F;-Resultat nach der minnlichen Seite des
Intersexualititsbereiches verschoben werden. Die
Wirksamkeit von Temperaturfaktoren ist auch von
KosMinsky und von GoOLDSCHMIDT an Lymantria

1 P A.Kosminsky, C.r. Acad. Sci. de PU.R.S.8. 22,9, 615 (1939).
Literatur bis 1931 bei Gorpscumipr, 1931,

2 F. BaLtzer, Publ. Staz. Zool. Napoli 16, 80 {1937).

2 F.BALTZER, Rev. suisse Zool. ¢4, 331 (1937).

4 W.R.CoE, J. caper. Zool. 77, 401 (1938); Biol. Bull. 75, 274
{1938].

5 K. Wirscul, Sex and infernal Secretions {Bailliere, Tindell & Co..
London, 1939).

8 J.SEILER, Rev. suisse Zool. 42, 437 (1985).
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nachgewiesen worden (vgl. GoLDsCcHMIDT? dort 5.105).
Dié Annahme phinotypischer Geschlechtsbestim-
mung bei den Intersexen mit ausbalancierten F- und
M-Faktoren liegt so nahe, dafi man sich dariiber wun-
dern muB, daB sie bis jetzt noch nie zu Erklarungs-
versuchen herangezogen wurde. Das geschah wohl
deshalb nicht, weil die Schmetterlinge im Normalfall
streng genotypische Geschlechtsbestimmung haben.
Das trifft fiir den Normalfall zu, aber den haben
wir bei Intersexen ja nicht!

Wir rechnen weiter damit, daB F und M gleichzeitig
wirken. Das ergibt sich vor allen Dingen aus dem, was
wir itber die Entwicklung der Organe sagten, die nurin
einem Geschlecht vorkommen (Punkt 10, 11). Dall F
und M gleichzeitig wirken, ist iibrigens wohl fast eine
Selbstverstandlichkeit, denn auch normalerweise hat
ja zumeist jedes Geschlecht auch Charaktere des an-
dern Geschlechtes. Erst recht werden £ und M gleich-
zeitig wirken, wenn ihre Valenz ausgeglichen ist und
keiner der beiden Geschlechtsfaktoren den Gegen-
spieler in Schach hilt oder gar ganz unterdriickt.

Endlich nehmen wir an, daB die GroBzahl der De-
terminierungsvorginge bei Schmetterlingen frith ab-
lauft, schon in der embryonalen, spitestens wohl wih-
rend der frithen larvalen Entwicklung. Daf} diese An-
nahme berechtigt ist, ergibt sich schon aus den klas-
sischen Transplantationsexperimenten von MEISEN-
HEIMER? und Kopec?® an Schmetterlingen, dann aber
auch aus neueren entwicklungsmechanischen Unter-
suchungen (vgl. BODENSTEINY, SEILER®, GEIGY® u.a.).

Wir iiberpriifen die getroffenen Annahmen an Hand
der Tatsachen:

o) Die intersexen Bildungen solcher homologer Organe
oder Korperieile, welche aus geschlechtsdimorphen
Zellen aufgebaut oder doch strukturell verschieden
sind.

Hierher gehoren in erster Linie die Keimdriisen,
deren Keimzellen sich ja morphologisch stark unter-
scheiden. Hierher gehdren ferner die proximalen Gono-
dukte, die, wie geschildert, im weiblichen Geschlecht
aus einem flachen Plattenepithel, im ménnlichen Ge-
schlecht aus einem hohen Zylinderepithel aufgebaut
sind. Endlich haben wir hier noch die intersexen Bil-
dungen vieler homologer, geschlechtsdimorpher Kér-
perteile zu kommentieren.

Wenn modifikatorisch wirkende Faktoren bei der
geschlechtlichen Determinierung den Ausschlag geben,
konnen wir verstehen, daBl ein Intersex beispielsweise

1 R.Goupscumipt, Die sexuellen

Berlin 1931}

2 J.MEesENHEIMER, Experimentelle Studien gur Soma- und Ge-
schiechisdifferenzierung 1 (G. Fischer, Jena 1909}; Festschrift fur
Spengel (Jena 1912).

3 Sr. Kopec, Arch. Entw. Mech. 33 (1911),

4 D.BopexNsTEIN, Arch. Entw. Mech. 133, 156 (1935); Ergeb.
Biol. 13, 174 (1936).

5 J.SEILER, Z. ind. Abst. u. Vererbg. 72, 361 (1936).

8 R.Grrcy, Rev. suisse Zool. 48, 483 (1941).

Zwischenstufen {Springer,
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auf der einen Seite ein mehr oder minder normales
Qvar, auf der anderen Seite einen mehr oder minder
normalen Hoden haben kann, obwohl doch beide
Keimdriisen auf ein und dasselbe befruchtete Ei zu-
riickgehen. Wir verstehen auch, dafl reine Eirfhren
und reine Hodenfécher in jeder denkbaren Kombina-
tion in einer Keimdriise vereinigt sein kdnnen (siebe
Punkt 6).

Wenn eine Zelle einmal sexuell determiniert ist, so
geht sie zwangsldufig ihren Weg, und da bei Intersexen
die Entwicklung nach unserer Annahme dauernd unter
der Kontrolle von F und M steht, verstehen wir, dal3-
in ein und demselben Tier, haufig in ein und derselben
Keimdriise oder ausnahmsweise sogar in ein und dem-
selben Keimfach Ei- und Samenzellen nebeneinander
heranwachsen und zur vollen Reife gelangen.

Die viel besprochenen «Drehfiacher» (Punkt 7) ver-
lieren ihren suggestiven Nimbus. Es ist fiir Objekte
mit phinotypischer Geschlechtsbestimmung bekannt,
daB u.a. das Alter der Zellen bzw. der Tiere bei der ge-
schlechtlichen Determinierung eine Rolle spielen kann
(vegl. HartMaNNY, dort S. 212 u.1), und es wire denk-
bar, da3 der erste Schub an indifferenten Gonien bei
Solenobia auf weiblich determinierende Faktoren
leicht anspricht, schwerer dagegen auf verminnli-
chende Faktoren, Die spiteren Gonien mégen sich
anders, vielleicht umgekehrt verhalten. AuBerdem
kénnen in der kurzen Zeit, in welcher in der Keimdriise
bei Solenobia indifferente Gonien vorhanden sind, die
phinotypischen Faktoren ausnahmsweise «umschla-
gen». So kann man sich beispielsweise die Drehfiacher
entstanden denken.

Ob diese Erklarung richtig ist oder nicht, mag von
sekundirer Bedeutung sein, solange Beweise fehlen.
Hier soll nur gezeigt werden, daf§ die Drehficher auch
anders als im Sinne des Zeitgesetzes gedeutet werden
kénnen. Da die GoLpscHMIDTsche Vorstellung sich
weder auf die Keimdriise als Ganzes noch auf das
Soma iibertragen lift, kann das «Drehfach-Problem»
ruhig zuriickgestellt werden,

Was hier an der Keimdriise demonstriert wurde,
lieBe sich . m. auch an allen tibrigen Organen, die ge-
schlechtsdimorph sind (Punkt 8,9), zeigen; denn das
sexuelle Mosaik des Somas entspricht im Prinzip ja
durchaus dem der Keimdriise. Nur verrdt das Soma
iiber den Bau der intersexen Solenobien noch viel mehr
als die Keimdriise. Es tritt klar zutage, dafi dann,
wenn eine Zelle iiberhaupt sexuell determiniert wird,
sie weiblich oder minnlich determiniert wird. Ein
anderes gibt es nicht! Zwar kann das nur an Zellen, die
geschlechtsdimorph sind, direkt demonstriert werden.
Das gilt aber bei Solenobia so gut wie sicher fiir alle Zel-
leneinesintersexen Tieresiberhauptunddariiber hinaus
natiirlich auch fiir alle Zellen dernormalen Geschlechter.
Sie sind entweder alle weiblich oder alle miinnlich de-

1 M.HarTMANN, Die Sexualitdt (G. Fischer, Jena 1943).
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terminiert. Und das Wesen eines Intersexes besteht nun
eben gerade darin, daf in einem Tier in unregelmipiger
raumlicher Anordnung weiblich oder méinnlich deter-
minierte Zellen oder Zellgruppen nebeneinander sind
und kompromiflos rein weibliche und rein mdinnliche
Bezirke aneinander schlieflen (vgl. Abb.7). Ivgendwelche
intermedidre Ovgane oder Gebilde gibt es nicht, selbst
nicht zwischen den beiden Komponenten des intersexen
Mosaiks (wobei wir hier von den quantitativen Merk-
malen, auf die wir noch zuriickkommen, absehen).

Vergleicht man endlich verschiedene Intersexe
gleichen Grades miteinander, so springt als erstes in
die Augen, daB nicht zwei Tiere dasselbe Mosaik-
muster haben.

All diese Tatsachen konnten niemals unter der An-
nahme erklirt werden, daB in einer ersten Phase der
Entwicklung ein weibliches Muster determiniert wird,
sich evtl. zu differenzieren beginnt und in einer spiteren
Phase, nach dem Drehpunkt, ein minnliches Muster
entsteht, sich in das weibliche einschiebt und beide
zusammen passen wie die einzelnen Stiicke beim
«Puzzle» und beide Muster ein liickenloses Ganzes er-
geben. Das ist nicht denkbar. AuBerdem mibBte man
noch annehmen, daBl das Determinationsmuster von
Tier zu Tier wechselt, und gegen eine solche Annahme
sprechen alle Erfahrungen der Entwicklungsmecha-
niker.

Es gibt nur eine Erklarung, die allen Tatsachen ge-
recht wird. Es ist die, daB die Determinationsvorginge
bei den Intersexen zeitlich ebenso ablaufen wie bei der
Normalentwicklung, wofiir schon das Differenzierungs-
und Entwicklungstempo der /-Tiere spricht, das mit
dem der normalen Geschlechter bis zum Schliipfen der
Imago Schritt hilt. Und die Alternative: weiblich/
minnlich muB3 bei den J-Tieren ebenso fiir jede ein-
zelne Zelle gefillt werden wie bei der Normalentwick-
lung. Nur wird sie hier genotypisch gefillt und deshalb
fiur alle Zellen eines Individuums in gleichem Sinne,
wihrend bei den Intersexen phénotypische Faktoren,
die selbst fiir benachbarte Zellen oder Zellgruppen ver-
schieden sein kénnen, den Ausschlag geben. Deshalb
entsteht ein sexuelles Mosaik, das von Individuum zu
Individuum verschieden sein kann.

B} Die intersexen Bildungen solcher homologer Organe,
welche sich wur quantitativ unterscheiden.

Wie bei der Schilderung der Tatsachen bereits be-
merkt ist, scheint es mir fraglich, ob es bei den reinen
Geschlechtern von Triquetrella homologe Organe gibt,
die sich nur quantitativ unterscheiden. Wie dem aber
sei, der Unterschied, der hier in erster Linie in die
Augen springt, ist ein quantitativer (lange Fiihler —
kurze Fiihler, vielgliedriger — weniggliedriger Fiihler,
lange Beine — kurze Beine, viel Facetten - wenig
Facetten usw.}.

BarLTZER hat schon darauf aufmerksam gemacht
{1937}, daB die intersexen Bildungen wvon solchen
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Organen, die sich nur quantitativ unterscheiden, so-
wohl nach dem Zeitgesetz als auch unter der Annalime
der gleichzeitigen Wirkung von F und M verstanden
werden kénnen. Steht die Entwicklung dauernd unter
der Kontrolle von F und M, so ist bei den Organen, die
wir jetzt im Auge haben, als Endresultat der Ent-
wicklung etwas Intermedidres zu erwarten, gleichsam
die Resultante von F und M. Rein quantitativ be-
trachtet sind es intermediire Gebilde. Doch zweifeln
wir nicht daran, daB fiir sie dasselbe gilt wie fiir die im
letzten Kapitel besprochenen Organe.

Den rein quantitativen Merkmalen haben wir grofle
Aufmerksamkeit geschenkt. Wir scheinen deshalb miB-
verstanden worden zu sein! An der Richtigkeit der
Bavtzerschen Uberlegungen hinsichtlich der in Frage
stehenden Organe haben wir nie gezweifelt; auBerdem
war in keiner Phase der Arbeit an den intersexen
Solenobien unser Untersuchungsziel, das Zeitgesetz
zu widerlegen (den gegenteiligen Vorwurf kénnte man
mir vielleicht mit Berechtigung machen!). Was wir
wissen wollten, war: Welcher Art ist das sexuelle Mo-
saik, und wie entsteht es ? Bei der Beantwortung dieser
Fragen spielten die quantitativen Merkmale deshalb
eine besonders wichtige Rolle, weil ihr Intersexuali-
titsgrad mit relativ groBer Genauigkeit zahlenmaBig
angegeben werden kann und weil uns zahlreiche, {iber
den ganzen Kdérper gleichmiBig verteilte quantitative
Merkmale zur Verfligung stehen, deren Intersexuali-
tatsgrad wir mit dem Intersexualititsgrad solcher
Organe vergleichen kénnen, welche sich qualitativ
unterscheiden,

Wir stellten fest,daB dann, wenn ein Intersexin einem
Merkmal beispielsweise 509,ig intersex ist, es in allen
ibrigen Merkmalen durchschnittlich in demselben Grad
intersex ist, gleichgiiltig, ob es sich um quantitative
oder qualitative Merkmale handelt. Wir schlieen
daraus, dall die verschiedenen Blasteme im groBen
und ganzen in gleicher Weise auf die gegebene F/M-
Konstellation ansprechen und daB keine prinzipiellen
Unterschiede zwischen quantitativen und qualitativen
Merkmalen bestehen.

y) Dieiniersexen Bildungen von solchen Ovganen, welche
nur in etnem Geschlecht vorkommen.

Es sind hier die Untersuchungsergebnisse an den
Kopulationsorganen zu kommentieren. GOLDSCHMIDT
hat auf die groBe Bedeutung dieser Organe fiir die
Interpretation des Intersexualititsproblems immer
und immer wieder hingewiesen. Wir haben deshalb ge-
rade hier unsere Analyse am weitesten getrieben {vgl.
Ker und BevYER: duBlere und innere Genitalien der
F,-Puppen; NUrscH: duBere Genitalien der Imago;
HumsEeL: innere und #duBere Genitalien der Imago;
SEILER: Genitalien der diploiden Intersexe; FLORIN:
Entwicklung).

Es handelt sich, wie geschildert, im wesentlichen um
ektodermale Organe, die aus Imaginalscheiben hervor-
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gehen. Wir zeigten, da beim Intersex in der Regel
beiderlei Imaginalscheiben vorhanden sind und diese
auf einem gegebenen Stadium der larvalen Entwick-
lung denselben Differenzierungsgrad erreicht haben
wie bei der Normalentwicklung (Punkt 10, 11), wenn
auch vielleicht mit einem «Minus an Volumen». Das
ist nur denkbar, wenn F und M gleichzeitig wirken.
Da es sich um nichthomologe Organe handelt, die aus
verschiedenen Anlagen hervorgehen, ist es bei unserer
Faktorenkonstellation auch fast selbstverstindlich,
daB beiderlei Organe auftreten: weder unterdriickt M
die F-Reaktionen noch umgekehrt. Es reicht aber in
der Regel zu Ganzleistungen nicht aus. Dazu miiBite
entweder F oder M dominieren, wie das bei der Nor-
malentwicklung der Fall ist; oder es miiBiten, wie bei
manchen Intersexen, die modifikatorischen Faktoren
von Anfang eindeutig zugunsten von F oder zugunsten
von M wirken. Zumeist trifft das bei den J-Tieren aber
nicht zu. Deshalb erhalten wir in der Regel einen dop-
pelten Genitalapparat. Wir haben dann im Prinzip die-
selbe Situation wie bei Induktionsexperimenten mit
einem Induktor, der aus dem einen oder anderen Grund
nicht ausreicht. In beiden Fillen ist eine Minderlei-
stung der Entwicklung die Folge, und die Variation ist
da am gréBten — bei den entwicklungsmechanischen
Experimenten sowohl wie in unserm Fall —, wo die
Abweichung von den normalen Entwicklungsbedingun-
gen am grofiten ist. Deshalb die unerschépfliche Varia-
tion in der Ausbildung des Genitalapparates bei unsern
intermedidren J-Tieren!

Gelegentlich mag bei unserm Objekt die sexuelle
Determinierung in manchen Organanlagen iiberhaupt
ausbleiben. Besonders sensibel scheinen diejenigen zu
sein, aus welchen der Genitalapparat hervorgeht. Was
wir fiir diesen Fall zu erwarten haben, ergibt sich wie-
derum aus einem Vergleich mit entwicklungsmechani-
schen Experimenten. In Blastemfeldern, in welchen
die Organdeterminierung unterbleibt, stoppt die Ent-
wicklung. So verstehen wir die Tatsache, daB bei inter-
medidren J-Tieren vom Genitalapparat oft fast nichts
vorhanden ist. Aus demselben Grunde sind wohl auch
die Keimdriisen intermedidrer J-Tiere oft fast leer, was
hier beigefiigt werden soll.

&) Das sexuelle Mosaik als Ganzes.

Das sexuelle Mosaik der J-Tiere stellt, wie geschil-
dert, kein wildes Durcheinander von Weiblichkeit und
Mannlichkeit dar (Punkt 3, 4, 9). Alle Merkmale eines
Tieres haben, in der Regel wenigstens, durchschnittlich
denselben J-Grad. Das ist zu erwarten, wenn die wich-
tigsten Determinationsschritte frith in der Entwick-
lung Hegen. Dall wir zu dieser Annahme berechtigt
sind, wurde bereits gezeigt. Im Speziellen wissen wir
fiir Solenobia, daBB die Segregation schon frith ein-
setzen muB, denn im Blastoderm beginnt bereits die
sichtbare Organdifferenzierung; die Urgeschlechts-
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zellen sind zu dieser Zeit schon erkennbar (LAUTEN-
SCHLAGER?Y).

Wenn aber die sexuelle Determination an Blastem-
feldern einsetzt, welche noch kein Anlagenmuster, oder
doch noch kaum eines haben, so ist das, was verbliifft,
nicht die Tatsache, daf} eine positive Korrelation be-
steht; auffillig ist vielmehr, daB sie so unvollkommen
ist, dafl vor allen Dingen zwischen links und rechts so
groBe Abweichungen bestehen kénnen. Hier wird nichts
anderes ibrigbleiben, als mit Erkldrungsversuchen zu-
riickzuhalten, bis die Entwicklungsmechanik in der
Analyse der ersten Entwicklungsvorgdnge bei Schmet-
terlingen weiter ist, als das heute der Fall ist.

Es mag deshalb auch verfriiht sein, die Tatsache
kommentieren zu wollen, daf3 bei j-Tieren, die den nor-
malen Geschlechtern nahestehen, die Korrelation bes-
ser ist als bei intermedidren Tieren. An der Tatsache
selbst ist fiir die Triploiden nicht zu zweifeln; sie
scheint aber auch fiir die diploiden J-Tiere zu gelten
(SEILER?). Méglich, daB die Erkldrung in rein entwick-
lungsmechanischen Vorgidngen zu suchen ist. Denkbar
ist allerdings auch, dabB ihr eine genotypische Ursache
zugrunde liegt. Vielleicht muB mit einer normalen
Fluktuation der Quantitédt der F- und M-Substanz ge-
rechnet werden. Das wiire denkbar, selbst wenn F und
M je nur ein Makromolekiil wiren. Natiirlich kann das
Ausmal dieser Fluktuation nicht so sein, daB bei
Reinzucht das epistatische Minimum unterschritten
wiirde; denn dann miiten Intersexe auftreten, und
die treten weder bei Reinzucht der bisexuellen Tri-
quetrella noch bei Linienzucht der parthenogenetischen
Rassen auf, von ganz vereinzelten Ausnahmen abge-
sehen.

Gibt es aber eine Fluktuation der - und M-Fak-
torensubstanz, so miifiten dann, wenn sich F und M
genau die Waage halten, phinotypische Faktoren bei
der Geschlechtsbestimmung allein den Ausschlag ge-
ben, und es werden intermediire J-Tiere auftreten,
deren Korrelation am schlechtesten ist, eben weil die
sexuelle Determination ausschlieBlich durch die varia-
blen modifikatorischen Faktoren erfolgt.

Sinkt die Waagschale dagegen zugunsten der F- oder
der M-Substanz, so spielen neben den modifikatori-
schen noch genotypische Faktoren eine Rolle, und des-
halb hitten wir zu erwarten, dal J-Tiere auftreten,
die den reinen Geschlechtern nahestehen; auBerdem
miifite bei diesen Intersexen die Ubereinstimmung der
Organe im Grad der Intersexualitit besser sein. Dieser
Erwartung entspricht das tatsichliche Resultat.

g} Warum treten in I alle Grade der Intersexualitit auf?

Bei diplofden wie bei triploiden Intersexen ist die
genotypische Situation insofern gleich, als I¥ und M

1 F.LAUTENSCHLAGER, Zool. Jb. 56, 121 (1932).
2 J.SeiLER, Exper, §, 115 {1949). Die ausfiihrliche Arbeit er-
scheint im Arch. Jul.-Rlaus-Stiftung 24, 122 (1949).
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sich mehr oder minder die Waage halten (vgl. Kap. 4).
Ist unsere Interpretation richtig, so haben wir deshalb
zu erwarten, daf3 auch die Ergebnisse beider Kreuzun-
gen im Prinzipiellen {ibereinstimmen miissen. Das tun
sie auch tatsidchlich: das sexuelle Mosaik der diploiden
Intersexe entspricht in allen Einzelheiten dem der tri-
ploiden j-Tierc und aulerdem treten in beiden Kreu-
zungen innerhalb einer Geschwisterschaft alle Inter-
sexualititsgrade auf (Punkt 1, 2}. Kdme es bei der ge-
schlechtlichen Determinierung allein auf genetische
Faktoren an, so miiBten, wie bereits gesagt, alle Fy-
Individuen mzhr oder minder gleich sein, denn alle
J-Tiere einer Geschwisterschaft stimmen genotypisch
soviel wie sicher im wesentlichen iiberein {vgl. SEILERY).
Geben aber phiinotypische Faktoren bei der geschlecht-
lichen Determinierung letzten Endes den Ausschlag,
so kénnen wir das F;-Resultat verstehen.

Wenn man tetraploid parthenogenetische Weibchen
einer bestimmten Herkunft mit Ménnchen irgendwel-
cher Herkunft kreuzt, so ist das F;-Resultat, gleiche
Zuchtmethoden vorausgesetzt, in allen Fillen inner-
halb eines gewissen Schwankungsbereiches gleich. Be-
niitzt man dagegen zur Kreuzung mit denselben Minn-
chen tetraploid parthenogenetische Weibchen verschie-
dener Herkunft, so erhalten wir F;-Geschwisterschaf-
ten, die verschieden sein konnen. Wir erhalten Ge-
schwisterschaften, in welchen die Intersexe mehr im
weiblichen Bereich liegen und andere Geschwister-
schaften mit Intersexen, die mehr im méinnlichen Be-
reich liegen (SEILER!Y). Diesen Tatsachen miissen gene-
tische Unterschiede zugrunde liegen, was sich mit
Sicherheit daraus ergibt, dafl die Wiederholungen ein
und derselben Kreuzung zu prinzipiell gleichen Resul-
taten fihrten.

6. Schlupfbemerkungen

Solenobia ist das erste Objekt, an welchem ein inter-
sexes Mosaik mit den Methoden der Variationsstatistik
wenigstens in den Grundziigen wirklich Kklargelegt
wurde. Ich glaube auch, gezeigt zu haben, daB das
Phinomen der Intersexualitit auf Grund der getroffe-
nen Annahmen im wesentlichen verstanden werden
kann und daB als Erklirungsprinzip GOLDSCHMIDTS
Zeitgesetz der Intersexualitit nicht in Frage kommt.
Dariiber diirften heute nun die Akten geschlossen sein.

Fiir unser Objekt gilt das Zeitgesetz nicht! Gilt es
aber fiir Lymantria ? Dann miiBte es zwei prinzipiell
verschiedene Arten von Intersexualitit geben!? Ich
kénnte verstehen, wenn der Leser von mir eine Ant-
wort auf diese Fragen fordern wiirde. Sie im Rahmen
dieser zusammenfassenden, fiir Solenobia reservierten
Darstellung zu geben und zu begriinden, ist aber ein
Ding der Unmoglichkeit. Vielleicht ist es aber gut und
verhindert MiBverstindnisse, wenn ich kurz andeute,
wie ich die Situation sehe.

1 J.SEILER, Z. ind. Abst. und Vererbg. 79, 473 (1941).
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Ich bin dessen sicher, daB 1. GorpscumIpTs Theorie
der Geschlechtsbestimmung, die er aus dem Inter-
sexualitidtsphinomen bei Lymantria ableitete, richtig
ist; 2.ist nicht daran zu zweifeln, daB die verschiedenen
Intersexualititsgrade bei Lymantria im wesentlichen
genotypisch bedingt sind.

So weit im Positiven! Im Negativen: Ich glaube
nicht, daB es zwei prinzipiell verschiedene Arten von
Intersexualitit gibt und kann nicht verschweigen, dafl
mich die Tatsachen, die GOLDSCHMIDT an seinem Ob-
jekt als Beweis des Zeitgesetzes ins Feld fithrt, nicht
tiberzeugen. AuBerdem scheint es mir sehr wahrschein-
lich, daB auch bei Lymantria phinotypische Faktoren
wirksam sind. Welches ihr Anteil und welches der der
genotypischen Faktoren ist, miiBte erst abgekldrt sein.
Die Frage kdnnte entschieden werden, wenn das sndivi-
duelle Mosaik zahlreicher J-Tiere analysiert wiirde und
die Resultate wiederholter Kreuzungen zwischen Ras-
sen bestimmter Valenz verglichen wiirden. Das wire
eine Aufgabe, die an Lymantria hochstens eine Gruppe
von Forschern l6sen kénnte, wenn sie an Lymantria
tiberhaupt gelost werden kann. Meine Forderungen
stellen aber ein Ziel dar, «aufs innigste zu wilinscheny».

Wie einleitend gesagt, gehdren die Schmetterlinge
zu den Objekten, welche fiir das Studium der Inter-
sexualitit relativ giinstige Voraussetzungen bieten; es
fehlt vor allem das komplizierte Spiel der hormonalen
Wirkungen, oder es kommt diesem doch eine unter-
geordnete Bedeutung zu.

Wohl sind wir nun der Meinung, fiir unser Objekt
das Intersexualitdtsproblem im wesentlichen geldst zu
haben. Ob sich aber unsere Deutung auf andere Ob-
jekte iibertragen 14Bt, muB sich erst zeigen. Dazu ist
notwendig, daB auch an anderen Objekten das inter-
sexe Mosaik mit variationsstatistischen Methoden ana-
lysiert wird. Erst dann wird sich ein begriindetes
Urteil fillen lassen.

Summary

The basic factual material from our analysis of
intersexuality in Solenobia triquetrella is presented here
in summary form. Finally it is shown that neither
GoLpscHMIDT'S interpretation of the phenomenon of
intersexuality nor that of BALTZER or KOSMINSKY can
be reconciled with our factual findings.

On the other hand, our findings can be explained
satisfactorily with the aid of the following assumptions:

(1) F and M are more or less equilibrated in our
intersexes.

{2) As in other objects with equilibrated sexual
factors, sexual determination takes place phenotypically.

{3) As in our case neither the F factor suppresses its
opposite, the M factor, nor conversely the M factor the
F factor, the entire development is under the control of
Fand M.

{4) The sexual determination must take place early,
in the embryonic at the latest in the larval stage of de-
velopment.



