
Zwitterbildung beim Seidenspinner (Lep. Bombycidae)
von R o b e r t  G l e i c h a u f  

(Mit 13 Abbildungen)

Mit dem Begriff Z w i t t r i g k e i t  faßt 
man sowohl die n o r m a l e  Ausbildung 
männlicher und weiblicher Geschlechts­
organe in einem einzigen Organismus als 
auch a b n o r m e  Verbindung geschlechtlich 
verschiedener Körperbezirke in einem Indi­
viduum zusammen.

Die normale bisexuelle Veranlagung wird 
als H e r m a p h r o d i t i s m u s  bezeichnet. 
Er ist für eine große Zahl von Tier- und 
Pflanzenarten — bei letzteren spricht man 
von Einhäusigkeit (Monoecie) — die gesetz­
mäßige Form der Geschlechtlichkeit, z. B. 
bei Trematoden, den meisten Schnecken­
arten u. a.

Die als Ausnahmeerscheinung bei nor­
malerweise getrennt-geschlechtlichen Arten 
auf tretende Vereinigung männlicher und 
weiblicher Charaktere im gleichen Individu­
um ist dagegen'je nach ihrer entwicklungs­
physiologischen Ursache als G y n a n d r o ­
m o r p h i s m u s  oder als I n t e r s e x u a ­
l i t ä t  zu bezeichnen. Bei gynandromorphen 
Individuen liegen vom Anfang der Entwick­
lung an während des gesamten Lebens 
männlich und weiblich determinierte Or­
gane oder auch nur einzelne Organteile un­
vermittelt und ohne Zwischenstufen mosaik­
artig nebeneinander. Die Lebensfunktionen 
solcher Gynander sind trotzdem im allge­
meinen nicht merklich gestört, mit Aus­
nahme der geschlechtlichen. Beim intersexu­
ellen Zwitter dagegen beginnt die Entwick­
lung des Individuums zunächst rein in der 
Richtung auf das eine Geschlecht. Früher 
oder später aber erfolgt eine Umstimmung 
der geschlechtlichen Differenzierung, d. h. 
der weitere Verlauf der Entwicklung voll­
zieht sich in Richtung auf die Ausbildung 
der Charaktere des anderen Geschlechts. Je 
nach der zeitlichen Lage des „Drehpunktes" 
ergeben sich die verschiedenen sexuellen 
Zwischenstufen.

Der G y n a n d r o m o r p h i s m u s ,  mit 
dem wir uns im Folgenden allein beschäf­
tigen, ist' weitaus am häufigsten bei Insek­
ten gefunden worden und hier wiederum 
hauptsächlich bei S c h m e t t e r l i n g e n .  
Aber auch bei H a u t f l ü g l e r n  sind ver­
hältnismäßig viele Fälle bekannt geworden; 
es sei nur an die berühmten Zwitterbienen 
des E u g s t e r sehen Stockes erinnert, die 
v. S i e b o 1 d bereits 1864 beschrieben, über 
deren Entstehung B o v e r i  (1915) ein­

gehend berichtet und A n k e 1 (1934) einen 
zusammenfassenden Überblick gegeben hat.

Obgleich der Gynandromorphismus in 
mannigfaltiger Weise und in sehr verschie­
den starker Ausprägung in Erscheinung tre­
ten kann, von kaum erkennbaren Anzeichen 
bis zu ganz offensichtlichen Geschlechts­
unterschieden nebeneinanderliegender Kör­
perbezirke, lassen sich dennoch alle gynan­
dromorphen Formen in vier Grundtypen 
einordnen, und zwar in den

bilateralen Typus (linke oder rechte 
Körperhälfte männlich bzw. weiblich), 

transversalen Typus (Vorderteil -oder 
Hinterteil männlich bzw. weiblich), 

frontalen Typus (Ober- oder Unterseite 
männlich bzw. weiblich), 

unregelmäßigen Typus (männliche und 
weibliche Bezirke mehr oder weniger 
regellos über den ganzen Körper ver­
teilt).

Im allgemeinen werden Gynander inner­
halb einer Nachkommenschaft oder Popula­
tion nur sehr selten gefunden: Bei Schmet­
terlingen kommen auf etwa 100 000 Indivi­
duen kaum 2 bis 3 gynandromorphe Falter 
( M e i s e n h e i m e r ,  1930). Bei Säugetieren 
und beim Menschen sind überhaupt keine 
sicheren Fälle gynandromorphen Zwitter- 
tums bekannt, sondern nur in das Gebiet 
der Intersexualität gehörende sexuelle 
Zwischenstufen.

Die relativ häufige Feststellung gynandro- 
morpher Formen bei den Insekten, in erster 
Linie bei den Schmetterlingen, erklärt sich 
aus drei Tatsachen: Einmal wird durch das 
gleichzeitige Eindringen mehrerer Samen­
fäden in das Ei (Polyspermie) eine günstige 
Voraussetzung für das Entstehen der 
Gynandrie geschaffen, zum anderen sind 
gerade in der Ordnung der Schmetterlinge 
die äußeren, sekundären Geschlechtsunter­
schiede oft auffallend ausgeprägt (Sexual­
dimorphismus), und drittens verfügen die 
meisten Insektenarten über eine recht um­
fangreiche Nachkommenschaft, so daß bei 
einer Massenaufzucht die Wahrscheinlich­
keit des Auffindens von Zwitterformen be­
deutend erhöht ist. So ist es denn auch 
nicht verwunderlich, daß bei dem Maulbeer­
seidenspinner (Bombyx moii L.), von wel­
chem alljährlich Millionen vielen erfah­
renen Züchtern vor Augen kommen, des



öfteren unsymmetrisch mosaikartig gefärbte 
R a u p e n  entdeckt werden, die dann mei­
stens, aber nicht in allen Fällen, auch zwitt­
rige Falter liefern.

Aus dieser Beobachtung geht hervor, daß 
die Mosaikbildung, die Verbindung ver­
schieden geformter oder gefärbter Körper­
bezirke, sich nicht nur auf den Bereich der 
primären und sekundären Geschlechtsmerk­
male beschränkt. Es können vielmehr auch 
Kombinationen genetisch verschiedener 
Rassen in einem Individuum zusammenge­
fügt sein ohne Beziehung zur Ausbildung 
der Geschlechtsmerkmale. Der Gynandro­
morphismus stellt somit nur einen Sonder­
fall der Mosaikbildung dar und ordnet sich 
harmonisch in deren Erklärung ein, wie wir 
später sehen werden. Nicht nur die M erk­
male beider Geschlechter, sondern auch z. B. 
Farbzeichnungen zweier Rassen können also 
in einem Tier vereinigt sein, wofür gerade 
der Seidenspinner eindrucksvolle Beispiele 
liefert, für deren Erörterung zunächst drei 
deutlich voneinander unterschiedene geneti­
sche Typen von Raupen aus den zahlreichen 
Seidenspinnerrassen der Zentralforschungs­
anstalt für Kleintierzucht gekennzeichnet 
seien:

1. N o r m a l f a r b e n e  R a u p e n  ( c o m­
mo n ,  n o r m a l ) ,  Abb. 1. Voll erwach­
sene Raupen haben weiße Grundfarbe und 
drei Paar deutliche Zeichnungsmuster: Die 
„ Augenflecke“ (Ocularmuster) auf dem 
zweiten Brustsegment, die sog. „Hufeisen“ 
oder „Monde“ auf dem zweiten Hinterleibs­
ring, ein den „Monden" ähnliches, aber 
weniger auffallendes Paar auf dem fünften 
Hinterleibsring.

2. G e s t r e i f t e  o d e r  g e b ä n d e r t e  
R a u p e n  ( z e b r a ) ,  Abb. 2a. Dieser Typus 
tritt bei den verschiedensten Rassen auf, 
wie sie in Japan, China, Indien, Siam und 
Korea gezüchtet werden, und ist auch aus 
den europäischen Wirtschaftszuchten be­
kannt. Weiße und schwarze Ringe wech­
seln auf den Segmenten miteinander ab, 
wobei die schwarzen Ringzonen am Vorder­
rand der einzelnen Segmente scharf abge­
grenzt sind.

3. R i n d e n f a r b e n e  R a u p e n  (m o - 
r i c a u d ) ,  Abb. 3. Diese zuweilen auch bei 
den derzeitigen deutschen W irtschaftsrassen, 
z. B. dem „Ungarischen Gelbspinner', auf­
tretenden Formen sind über den ganzen 
Körper bräunlich bis schwarz-braun gefärbt, 
indem die Haut mit feinen, unregelmäßigen, 
in der Längsrichtung angeordneten dunklen 
Rieselungen und Punkten versehen ist. An

Abb. 1. Normal gezeichnete erwachsene Seiden­
raupen. Nat. Gr. (Bildarchiv d. Zf. f. Kleintierzucht)

den Seiten und um die Augenflecke der 
Brustringe sind rötlich getönte Zeichnungen 
sichtbar. Der Gesamteindruck dieser Raupen 
entspricht weitgehend dem der Raupen des
wilden Maulbeer-Seidenspinners (Bombyx 
mori mandarina MOORE), so daß man diese 
Form wohl als die stammesgeschichtlich 
älteste ansprechen kann.

Raupen, die jeweils zwei dieser Fär­
bungsmuster in mosaikartiger Verteilung 
aufweisen, wurden erstmals von C o u -  
t a g n e  (1902), dann von T o y a m a  
(1906) und seitdem von einer ganzen 
Reihe vor allem japanischer Forscher 
beschrieben. Restlos geklärt wurde die 
Entstehung solcher M osaik-Individuen beim 
Seidenspinner aber erst durch die Unter­
suchungen von G o l d s c h m i d t  und K a t -  
s u k i  (1927 bis 1931).

Auch in den Versuchszuchten der Reichs­
forschungsanstalt wurden im Laufe der letz­
ten Jahre wiederholt derartige Mosaik- 
Raupen gefunden und in einem Zuchtstamm



Abb. 2. a (links) Gebänderte Seidenraupe, b (Mitte) Mosaik-Raupe, linke Seite gebändert, 
rechte Seite normal, c (rechts) Mosaik-Raupe, linke Seite normal, rechte Seite rindenfarben. 

Nat. Gr. (Bildarchiv d. Zf. f. Kleintierzucht)

einer Kombinationskreuzung sogar in er­
höhtem Prozentsatz beobachtet. Die meisten 
von ihnen gehörten dem bilateralsymm etri­
schen Typus an. Eine Raupe, deren linke 
Körperhälfte das Zebramuster und deren 
rechte den Zeichnungscharakter einer nor- 
malfarbenen Raupe erkennen läßt (Abb. 2b), 
fand sich in einem Zuchtstamm, der aus 
der Kreuzung zwischen einer französischen 
Rasse mit einheitlich zebrafarbenen Raupen 
und einer solchen mit normalfarbenen her­
vorgegangen war. Bei zwei anderen Raupen 
gehört — in ganz besonders scharfem Kon­
trast — die linke Hälfte der normalfarbe­
nen, die rechte dem rindenfarbenen Typus 
an (Abb. 2c). Mehrfach wurden auch Raupen 
mit unregelmäßiger Mosaikbildung beobach­
tet, bei denen z. B. an den Seiten und ven­
tral asymmetrische und völlig regellose Ein­
sprenkelungen rindenfarbener Hautbezirke 
vorgefunden wurden (Abb. 4).

Besondere Beachtung fand ein gynandro- 
morpher F a l t e r ,  der sich 1940 in einer 
Versuchsgruppe entwickelt hatte, in der 
keine abnorm gezeichnete Raupe beobachtet 
worden war. Zwittrige Falter des M aulbeer­
seidenspinners sind ebenfalls schon mehr­
fach beschrieben worden. Mit einer Aus­
nahme handelte es sich in allen diesen

meist als Halbseiten-Zwitter ausgebildeten 
Fällen — soweit mir bekannt ist — um 
Individuen, bei denen die geschlechtlich ver­
schiedenen Körperbezirke im übrigen der 
gleichen Rasse angehörten. Bei dem in 
Abb. 5 wiedergegebenen Falter liegt aber 
nicht nur bilateral-symmetrischer Gynandro­
morphismus vor, sondern die linke, weib­
liche Körperhälfte zeigt die weiße Beschup- 
pung und schwache Flügelzeichnung des 
normalen Seidenspinners, während die 
rechte, männliche Seite braun-schwarz ver­
dunkelt ist und somit der als f. brunnea 
GRUNB. bekannten melanistischen Rasse 
von B. mori L. angehört. Die Verbin­
dung von Gynandromorphismus mit Gegen­
sätzlichkeit in der Ausprägung von Körper­
merkmalen, die nicht geschlechtsgebunden 
im X-Chromosom vererbt werden, sondern 
für beide Geschlechter verschiedener Rassen 
bezeichnend sind, ist bei Faltern von Bom- 
byx mori anscheinend bisher nur ein­
mal beobachtet (T o y a m a , 1906) und auch 
bei anderen Schmetterlingsarten nur sehr 
selten festgestellt worden ( C o c k a y n e ,  
1935). W i s k o t t  (1897) hat bei der Nonne 
(Lymantria monacha L.) die Kombina­
tion einer normal schwarz-weiß gefärbten 
weiblichen Körperhälfte mit einer melanisti-



Abb. 3. Rindenfarbene Seidenraupen. Etwas vergr. 
• (Bildarchiv d. Zf. f. Kleintierzucht)

Abb. 4. Mosaik-Raupe mit regellosen, rindenfar- 
benen Einsprenkelungen. Nal. Gr. (Bildarchiv d. 

Zf. f. »Kleintierzucht}

Abb. 5. Gynandromorpher Maulbeer-Seidenspinner. Linke Seite weiblich und bis zur Körpermitte mit 
normaler weißer Färbung, rechte Seite männlich und melanistisch verdunkelt. 2fach vergr. (Bild­

archiv d. Zf. f. Kleintierzucht)



Abb. 6. Männlicher Kopulationsapparat des Sei­
denspinners. Ansicht von hinten. lOfach vergr. 
(Orig.) S Saccus, St VIII. Sternit, P Penisrohr, 
Sc Scaphium, 1. V. linke Valve, r. V. rechte Valve, 

U Uncus, Teg Tegumen, Terg. VIII. Tergit

Abb. 8. Zwittriger Kopulationsapparat des Mosaik- 
Falters von Abb. 5. Ca. 13fach vergr. (Orig.) 
ac. V. überzählige Valve, b. c. Bursa copulatrix,

übrige Abkürzungen wie in Abb. 6 und 7

sehen männlichen (f. eremita O.) beschrie­
ben, ein Fall, der unserem normalmelani- 
stisch gefärbten Seidenspinner-Zwitter ge­
nau entspricht.

Der Hinterleib des Zwitters war nach 
rechts gekrümmt, eine Folge der stärkeren 
Entwicklung der weiblichen linken Körper­
hälfte. In die Nähe eines Weibchens ge­
bracht, benahm er sich wie ein normales 
Männchen und versuchte, unter lebhaften 
Flügelbewegungen zu copulieren, allerdings 
erfolglos. Setzte man andererseits ein nor­

Abb. 7. W eiblicher Kopulationsapparat des Sei­
denspinners. Ansicht von unten. lOfach vergr. 
(Orig.) O. b. Ostium bursae (Kopulationsöffnung), 
r. lam. ab. rechte Lamina abdominalis (Chitin­
umrandung der Mündungstelle von Eileiter und 
Enddarm), h. Ap. hintere Apophyse, v. Ap. vor­

dere ApophySe

males Männchen in seine unmittelbare 
Nähe, so versuchte dieses, sich mit dem 
Gynander zu paaren. Der Zwitter entsprach 
demnach sexual-physiologisch dem Verhal­
ten des Gynanders, den E n g e l  (1909) aus 
einer bilateralen Mosaikraupe erhalten hat.

Die äußerlich genau halbseitige Ausbil­
dung der geschlechtlich verschiedenen Kör­
perhälften war bei dem Seidenspinner-Zwit­
ter im Bereich des G e n i t a l  - A p p a r a - 
t e s  nicht gewahrt. Zum besseren Verständ­
nis der verwickelten Lagebeziehungen der 
männlichen und weiblichen Teile des zwitt­
rigen Genital-Apparates ist in Abb. 6 der 
normale Bau der männlichen chitinösen 
Copulationsorgane und in Abb. 7 der des 
weiblichen Geschlechtsapparates von B. 
mori dargestellt. Abb. 8 gibt den zwitt­
rigen Genital-Apparat wieder. Denkt man 
sich eine Medianlinie durch den Apparat 
des Gynanders gelegt, so fällt auf den 
ersten Blick die Störung der Bilateralität in 
der Anordnung männlicher und weiblicher 
Teile auf, das ganze Gebilde erscheint zu­
nächst beinahe regellos asymmetrisch auf­
gebaut, wobei der Gesamteindruck aller­
dings ganz deutlich mehr dem männlichen 
als dem weiblichen Typus entspricht. Aus­
gesprochen halbseitig angelegt sind eigent­
lich nur die im männlichen Geschlecht aus 
Anlagen des zehnten Abdominalsegmentes 
hervorgegangenen, als Uncus und Scaphium 
bezeichneten pinzettenartig gegeneinander 
beweglichen Chitinhaken, die bei dem Zwit­
ter nur auf der rechten äußerlich männ­
lichen Seite vorhanden sind. Männliche



Greifzangen (Vahren, Anhänge des 9. Hin­
terleibsringes) dagegen sind auf beiden Sei­
ten ausgebildet, auf der linken (weiblichen) 
Seite ist sogar eine überzählige Valve vor­
handen. Voll entwickelt ist auch das un- 
paare eigentliche männliche Begattungs­
organ, der durch einen Führungsschild 
ragende Aedeagus (Penisrohr), ferner der 
als Saccus bezeichnete ventral gerichtete 
Fortsatz des 9. Hinterleibsringes. Diese un- 
paaren männlidien Teile sind nach rechts 
orientiert, wahrscheinlich eine Folge der 
Doppelbildung der linken Valve. Das Te- 
gumen, die dorsale siegelringartige Ver­
breiterung des männlichen 10. Tergites, ist 
rein männlich angelegt, also von der 
Gynandrie unberührt geblieben, wenn man 
von der starken Formverbildung absieht. 
Der äußeren Bilateralität entsprechend halb­
seitig rechts entwickelt sind von den männ­
lichen Teilen des Chitinapparates also nur 
Uncus und Scaphium, denen als homologer 
weiblicher Teil auf der linken Seite — aller­
dings nach der Medianlinie verschoben — 
ein mit starken Sinnesborsten besetztes Ge­
bilde gegenüberliegt, das im wesentlichen 
der linksseitigen Lamina abdominalis ent­
sprechen dürfte; eine linke hintere Apo- 
physe ist allerdings nicht zu erkennen. 
Neben der verformten linksseitigen Lamina 
abdominalis liegt als weiterer weiblicher 
Teil die Bursa copulatrix, ein unpaarer, 
dünnhäutiger Chitinsack zur Aufnahme der 
Samenmassen, der im ungefüllten Zustand 
auf engen Raum zusammengefaltet ist. Im 
ganzen gesehen ist also der Genitalapparat 
des Zwitters überwiegend männnlich ange­
legt, wenn auch in den Einzelteilen stark 
verformt. Sichere weibliche Elemente sind 
nur die Bursa copulatrix und ein linksseiti­
ges Teilstück der Laminae abdominalis, der 
Umrandung von Oviporus und After. Im 
Bereich des Genitalapparates ist demnach 
die Bilateralität bei dem besprochenen 
Gynander nicht gewahrt, wie übrigens auch 
bei anderen von B. mori beschriebenen 
Halbseiten-Zwittern nicht (K a t s u k i , 1927).

Uber die Entstehungsursache gynandro- 
morpher Individuen sind verschiedene Theo­
rien entwickelt worden, die alle eine be­
friedigende Erklärungsmöglichkeit bieten, 
teilweise sogar durch cytologische Unter­
suchungen als Realität erwiesen werden 
konnten. So verschieden auch diese Deu­
tungsmöglichkeiten im einzelnen zu sein 
scheinen, sie gehen doch alle in einem 
Punkt von der gleichen Voraussetzung aus, 
von der heute wohl unbestrittenen An­
nahme, daß die Ursache des Gynandromor­

phismus letztlich in einem abnormen Ab­
lauf der Ei-Reifung oder -Befruchtung zu 
suchen ist. Es erübrigt sich, auf die einzel­
nen Phasen der Reifungsteilungen und der 
Befruchtung beim Insektenei näher einzu­
gehen, da A n k e 1 (1934) in seinem Aufsatz 
über Zwitterbildung bei der Honigbiene 
eine vorzügliche Schilderung dieser Vor­
gänge gegeben und dargestellt hat, wie die 
erstmals von B o v e r i aufgestellte Gynan­
dromorphismustheorie durch die neueren 
Experimente von R ö s c h  als zutreffend be­
stätigt worden ist. Nach seinen Ausführun­
gen sind für die Gynandrie der Honigbiene 
Entwicklungsstörungen verantwortlich zu 
machen, die auf eine „säumige" Bewegung 
des in das reife Ei eingedrungenen Samen­
fadens zurückgehen. Infolge dieser Verzöge­
rung kommt die Verschmelzung von Ei und 
Samenkern zum diploiden Befruchtungskern 
erst zustande, wenn der haploide Eikern 
bereits in die erste Furchungsteilung ein­
getreten ist, so daß die eingedrungene 
Samenzelle sich nunmehr nur mit einem der 
beiden ersten Furchungskerne vereinigen 
kann. Dieser abnorme Verschmelzungsvor­
gang führt dazu, daß sämtliche Körper­
bezirke, die aus dem mit dem Spermakern 
verschmolzenen und daher diploiden Fur­
chungskern hervorgehen, weiblichen, die­
jenigen, die sich aus dem haploid geblie­
benen Furchungskern entwickeln, männ­
lichen oder Drohnen-Charakter annehmen.

Die von D o n c a s t e r  aufgestellte Theo­
rie der Entstehung von Gynandromorphen 
durch doppelte Befruchtung primär zweiker­
niger Eier, sowie die von M o r g a n  ent­
wickelte Vorstellung, daß durch unregel­
mäßige Chromosomenverteilung (Elimina­
tion) während der ersten Furchungsteilun­
gen Gynander erzeugt werden können, fan­
den ihre Begründung auch in cytologischen 
Befunden.

Für die Diskussion der komplizierten 
genetischen Analyse der Mosaikraupen des 
Seidenspinners sowie des oben beschriebe­
nen Falterzwitters erscheint es angebracht, 
auf die von G o l d s c h m i d t  und K a t - 
s u k i  (1927, 1928, 1931) veröffentlichten
Arbeiten etwas ausführlicher einzugehen. 
Aus der Fülle der Einzelergebnisse der ex­
perimentellen Untersuchungen dieser beiden 
Forscher seien daher im Folgenden die wich­
tigsten Feststellungen angeführt:

1. In mehreren Zuchten trat ein so außer­
gewöhnlich hoher Prozentsatz von Mosaik­
raupen auf (bis zu 30°/o), daß eine Erb­
lichkeit dieses Charakters angenommen 
werden mußte. Tatsächlich führte die gene-



tische Analyse auch zu dem Ergebnis, daß 
ein rezessiver Erbfaktor das Auftreten von 
Raupen mit Mosaikfärbung in einer Häufig­
keit von 0,2.°/o bis etwa 30 °/o bewirkt. 
Kreuzungen zwischen einem normalen und 
einem Mosaikstamm entsprachen in der 
Fi-Generation dem Typ der Mutter; wenn 
also die M utter sich aus einer Mosaikraupe 
entwickelt hatte, war auch ein Teil der 
FfNachkommenschaft von diesem Typus. 
War die Mutter aber aus einer Normal-, 
der Vater dagegen aus einer Mosaikraupe 
hervorgegangen, so blieb die Fi-Generation 
vollständig normal. Daraus wurde ge­
schlossen, daß die Fähigkeit zur M osaik­
bildung schon im Ei durch vor der Befruch­
tung eintretende Zweikernigkeit des Eies 
festgelegt wird.

2. Neben der Zwittrigkeit der Geschlechts­
organe (sexuelles Mosaik) wird gleichzeitig 
auch die Anlage zu m osaikartiger V ertei­
lung nicht geschlechtsbegrenzter Eigenschaf­
ten vererbt, wie z. B. rassenbedingter Farb- 
unterschiede (somatisches Mosaik).

3. Aus M osaikraupen können sowohl ge­
schlechtlich normale wie auch gynandro- 
morphe Falter entstehen, wie umgekehrt

Abb. 9. Schematische Darstellung der Keimzellen­
bildung und Befruchtung bei Schmetterlingen. Im 
weiblichen Geschlecht werden durch die Reifungs­
teilungen zweierlei Keimzellen (Gameten) gebil­
det, nämlich X- und Y-Eier, während im m änn­
lichen Geschlecht nur X-Samenzellen entstehen. 
Aus ihren Kombinatiohsmöglichkeiten bei der 
Befruchtung ergibt sich ein Zahlenverhältnis der 
Geschlechter von 1: 1.  P Eltern- oder Parental- 
Generation, G Keimzellen (Gameten), Fj Kindes­

oder 1. Filial-Generation

aus äußerlich normalen Raupen auch gynan- 
dromorphe Falter hervorgehen können.

4. W eitaus am häufigsten treten genau 
gehälftete Individuen (bilaterales Mosaik) 
auf, aus denen sich meistens auch halb­
seitige Zwitterfalter (bilaterale Gynander) 
entwickeln. Es kommen aber auch Über­
gänge vor, bei denen die somatische und 
sexuelle Halbseitigkeit nicht gewahrt wird. 
Für die Erklärung dieser Beobachtungen 
schienen zunächst mehrere Möglichkeiten 
gegeben, zu deren Verständnis wir etwas 
weiter ausholen müssen.

Bekanntlich wird'' die Geschlechtsbestimmung 
durch den Chromosomen-Mechanismus während 
der Reifungsteilungen der Keimzellen geregelt. 
In jeder diploiden Zelle befinden sich ein m ütter­
licher und ein väterlicher Chromosomensatz, 
deren Einzelchromosomen sich ijj ihrer Gestalt 
und Größe paarweise entsprechen. Ein homo­
loges Paar der diploiden Chromosomengarnitur 
realisiert das Geschlecht und wird daher auch 
als Geschlechtschromosomenpaar bezeichnet. Die 
Linzelpartner dieses Paares sind bei den meisten 
Lebewesen männlichen Geschlechtes ungleich und 
werden als X- bzw. Y-Chromosom bezeichnet, 
denen im weiblichen Geschlecht zwei X-Chromo­
somen entsprechen. Bei den Vögeln und Schmet­
terlingen liegen diese Verhältnisse gerade um­
gekehrt; hier ist das männliche Chromosomen­
paar XX und das weibliche XY. Hieraus folgt 
für die Schmetterlinge im weiblichen Geschlecht 
die bei den Reifungsteilungen ungleichwertige 
Verteilung der Geschlechtschromosomen. Zweier­
lei reife Eizellen werden gebildet, solche mit 
einem X- und solche mit einem Y-Chromosom, 
während im männlichen Geschlecht nur Samen­
zellen mit einem X-Chromosom entstehen kön­
nen. Bei den Schmetterlingen wird dementspre­
chend das weibliche als heterogametisch, das männ­
liche als homogametisch bezeichnet. Die normale 
Befruchtung ergibt durch die wechselseitige Ver­
einigung von X- und Y-Eizellen mit X-Spermien 
der Wahrscheinlichkeit nach wieder etwa 50 %  
männliche und 50%  weibliche Individuen (Abb. 9).

Gegenüber diesen normalen Vorgängen 
der Geschlechtsbestimmung bei der Befruch­
tung soll nach B o v e r i ,  M o r g a n  und 
D o n c a s t e r  die Zwittrigkeit aus drei ab­
normen Befruchtungskombinationen, aber 
auch aus einem gestörten Verlauf der ersten 
Furchungsteilung ihre Entwicklung nehmen 
können (Abb. 10).

Es würde zu weit führen, im einzelnen 
darzulegen, wie G o l d s c h m i d t  und 
K a t s u k i zunächst auf Grund ihrer ein­
gehenden genetischen Analyse der Seiden­
spinner-M osaikraupen zu dem Ergebnis ge­
langten, daß keine der vorgenannten vier 
Möglichkeiten zur Erklärung dieses Falles 
ausreicht. K a t s u k i erbrachte dann durch
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Abb. 10. Möglichkeiten der Entstehung eines halb­
seitigen Zwitters bei weiblicher Heterogametie 

(nach P l a t e  aus G o l d s c h m i d t ) .
RK Richtungskörper.

1. B o v e r i : Der weibliche Vorkern mit einem 
X-Chromosom hat sich bereits vor der Be­
fruchtung geteilt. W ährend der eine der beiden 
so entstandenen Furchungskerne von einem 
X-Spermium befruchtet wird, entwickelt sich 
der andere parthenogenetisch (ohne Befruch­
tung).

2. M o r g a n I: Der weibliche Vorkern wird von 
einem X-Spermium befruchtet, während ein 
zweiter in das Ei eingedrungene Samenfaden 
(Dispermie) sich selbständig weiterentwickelt.

3. M o r g a n II: W ährend der ersten Furchungs­
teilung des normal befruchteten Eies bleibt 
beim Auseinanderweichen der Chromosomen­
hälften die Hälfte des einen X-Chromosoms 
in der Mitte der Spindel zurück und degene­
riert (Elimination). Infolge dieser abnormen 
Chromosomenverteilung enthält die eine Fur­
chungszelle XX und läßt „männliche" Zellen 
aus sich hervorgehen. Die andere mit einem 
X bildet nur „weibliche" Körperzellen aus.

4. D o n c a s t e r  : Durch Verschmelzung zweier 
Eizellen entsteht ein zweikerniges Ei. Wenn 
der eine Eikern X enthält, der andere Y und 
beide Kerne gleichzeitig von X-Spermien be­
fruchtet werden, entsteht ein gynandromorphes 
Tier.

cytologische Untersuchungen den Nachweis, 
daß die Mosaikbildung bei B. mori dar­
auf zurückgeht, daß neben dem Eikern auch 
noch ein Richtungskörper befruchtet wird.

W ährend der Reifungsperiode der Eizellen 
spielen sich zwei aufeinanderfolgende Teilungs­
vorgänge ab, die zur Bildung des reifen Eikernes 
und dreier Richtungskörper führen. Der erste 
Teilungsschritt kann nun entweder die Tren­

nung ganzer Chromosomen herbeiführen, die 
Chromosomenzahl also auf die Hälfte vermin­
dern (Präreduktion), während bei der nach­
folgenden zweiten Teilung eine erbgleiche Längs­
teilung des reduzierten (haploiden) Chromo­
somensatzes erfolgt, oder aber es findet ; 
nächst eine einfache Längsteilung aller Chromo­
somen statt, wonach in der zweiten Reifungs- 
leilung die eigentliche Reduktion durgeführt wird 
(Postreduktion). Bei der ersten Teilung ent­
stehen aus dem unreifen Eikern zwei Kerne, von 
denen der eine weiterhin als Eikern, der andere 
ils erster Richtungskern oder -körper bezeichnet 
wird. Bei der darauffolgenden zweiten Teilung 
wird der Eikern in den befruchtungsfähigen weib­
lichen Vorkern und einen weiteren Richtungs- 
körper aufgeteilt. Auch der erste Richtungskörper 
macht gleichzeitig nochmals eine Teilung durch. 
Es liegen dann also im Eiplasma als Ergebnis 
der zwei Reifungsteilungen drei Richtungskörper, 
die wir weiterhin rein ihrer Anordnung nach als 
ersten, zweiten und dritten Richtungskörper be­
zeichnen können und am weitesten nach Innen 
der weibliche Vorkern (Abb. 11). Die drei Rich­
tungskerne, die bei vielen Tierarten aus der Ei­
zelle ausgestoßen werden und zugrunde gehen, 
bleiben bei den Schmetterlingen im Eiplasma 
liegen und degenerieren normalerweise.

Abb. 11. Schematische Darstellung der Kernver­
hältnisse in einem Schmetterlingsei nach Ablauf 
der Reifungsteilungen. 1. R und 2. R erster und 
zweiter Richtungskörper, aus dem 1. Richtungs­
körper bei der 2. t Reifungsteilung gebildet; 
3. R dritter Richtungskörper, bei der 2. Reifungs­

teilung des Eikerns (E) gebildet.

Entscheidend ist nun, daß diese Degenera­
tion bei dem durch die zweite Teilung des 
Eikernes, gebildeten Richtungskörper unter­
bleiben und dieser Richtungskörper be­
fruchtet werden kann, sich also verhält 
wie das andere Teilprodukt der zweiten 
Reifungsteilung, der weibliche Vorkern 
(Abb. 12). Die Entwicklung des Embryos 
nimmt in diesen Fällen ihren Ausgang nicht



Abb. 12. Teilansicht eines Schnittes durch ein Seidenspinner-Ei mit Doppelbefruchtung. Links der 
Ei-Befruchtungskern (EBK), rechts der Richtungskörper-Befruchtungkern (RBK) (nach K a t s u k i)

Abb. 13. Die bei Prä- und Postreduktion ein­
tretenden Kombinationsmöglichkeiten hinsichtlich 
der Lage von X und Y. A und B: bei Prä­
reduktion, C u n d D : bei Postreduktion. 1. R, 2. R, 
3. R erster, zweiter, dritter Richtungskörper, 
E Eikern, Sp Spermakern, EBK Ei-Befruchtungs- 

kern, RBK Richtungskörper-Befruchtungskern

nur von dem befruchteten Eikern (EBK), 
sondern auch von dem ebenfalls befruchte­
ten dritten Richtungskörper (RBK). Hat die 
Trennung des XY-Chromosomenpaares in 
der ersten Reifungsteilung stattgefunden

(Präreduktion), so können der weibliche 
Vorkern und der dritte Richtungskörper 
übereinstimmend entweder beide nur mit 
X oder mit Y ausgestattet sein. Die Samen­
zellen bringen in jedem Falle ein X mit, 
so daß bei der Befruchtung des weiblichen 
Vorkerns und des dritten Richtungskörpers 
zusammeritreten können: XX +  XX oder
XY +  XY (Abb. 13 A und B). Im ersten 
Falle entwickelt sich ein reines Männchen, 
im zweiten ein reines Weibchen.

Findet die Aufteilung des Geschlechts­
chromosomenpaares aber durch Postreduk­
tion statt, dann werden durch die Doppel­
befruchtung des weiblichen Vorkernes und 
des dritten Richtungskörper die Vorausset­
zungen für die Entwicklung eines G ynan­
ders geschaffen, indem der Richtungskörper 
das X-Chromosom, der weibliche Vorkern 
das Y-Chromosom zugeteilt erhält oder 
umgekehrt. Bei der Befruchtung durch zwei 
Spermakerne mit X ergeben sich daraus 
die Kombinationsmöglichkeiten: XY +  XX
bzw. XX +  XY (Abb. 13 C und D). In die­
sen beiden Fällen werden EBK und RBK 
zum Ausgangspunkt von geschlechtlich ver­
schieden determinierten Zellfolgen und lie­
fern ein männlich-weiblich zusammengesetz­
tes Individuum.

Damit wäre das sexuelle Mosaik durch 
die nebeneinander erfolgende Befruchtung 
von Eikern und Richtungskörper erklärt, 
das somatische, die Unterschiede der Farb-



eigenschaften bei Mosaikraupen und Fal­
tern, aber noch nicht. Wie bereits oben er­
wähnt, werden die Anlagen für die Färbung 
bei B. mori nicht geschlechtsgebunden ver­
erbt, aber natürlich stehen die körperlichen 
Mosaik-Bildungen ebenfalls in Beziehung 
zu den abnormen Vorgängen im Ei, was so­
fort verständlich wird, wenn man für die 
Farbanlagen bestimmte Symbole anführt.

Bezeichnet man z. B. die dominante dunkle 
Raupenfarbe (moricaud) mit M, die weiße Farbe 
wegen ihrer Rezessivität mit m, so sind folgende 
verschiedene Paarungskombinat.ionen möglich:
1. $  MM X (5 MM • 2. $  Mm X (5 MM

Mm Mm
mm mm

3. 2 mm X <3 MM 
Mm 
mm

F a l l  1 :
Bei Präreduktion und bei Postreduktion ent­

halten der weibliche Vorkern und der dritte 
Richtungskörper stets M, so daß bei Doppel­
befruchtung durch ein Männchen MM hinsichtlich 
M homozygote Nachkommen entstehen. — Bei 
Paarungen mit einem Männchen Mm, das 50 °/o 
Gameten mit M, 50 °/o mit m produziert, können 
dem Zufall nach folgende Kombinationen in 
etwa gleicher Zahl resultieren:

EBK RBK
MM MM
Mm MM
MM Mm
Mm Mm

Die Nachkommenschaft aus der Verbindung 
mit einem homozygoten mm-Männchen enthält 
in allen aus EBK und RBK abgeleiteten Körper­
zellen Mm.

Infolge der Dominanz von M über m sind 
alle Kombinationen des Falles 1 phänotypisch 
einheitlich dunkel, es treten also keine somati­
schen Mosaiks auf.
F a l l  2 :

Bei Präreduktion enthalten Eikern und Rich­
tungskörper entweder beide nur M, was zu 
denselben Kombinationen führt wie in Fall 1, 
oder beide m, woraus sich folgende Verbindun­
gen ergeben können:

EBK RBK
mM mM
mM mm
mm mM
mm mm

Von diesen vier Kombinationen liefert die 
erste phänotypisch dunkle Nachkommen, die 
zweite und dritte ergeben somatische Mosaiks, 
die vierte phänotypisch einheitlich helle Nach­
kommen.

Bei Postreduktion erfolgt bei der Eireifung 
die Trennung der Anlagen M und m erst bei 
der zweiten Teilung, woraus die beiden Mög­
lichkeiten sich ergeben: Eikern: M, Richtungs­
kern: m oder Eikern: m, Richtungskern: M.

Die Begattung durch ein Männchen MM liefert 
die Verbindungen

EBK RBK
MM mM
mM MM

Es wird also in diesem Falle nicht zur A us­
bildung von Mosaik-Tieren kommen. Erfolgt je­
doch die Begattung durch ein heterozygotes 
Männchen Mm, so ergeben sich für die beiden 
Typen von Eiern je 4 Kombinationen:

1. EBK RBK 2. EBK RBK
a) MM mM e) mM MM
b) MM mm f) mM Mm
c) Mm mM g) mm MM
d) Mm mm h) mm Mrti

W ir erhalten daher in jeder der beiden Kom­
binationsreihen 50 °/o Mosaik-Typen, und zwar 
in der 1. bei b) und d), in der 2. bei g) und h).

W erden schließlich Eikern und Richtungskern 
durch Spermien von einem Männchen mm be­
fruchtet, so erhalten wir hierbei die Kombina­
tionen:

EBK RBK
Mm mm
mm Mm

somit also in beiden Fällen Mosaik-Individuen. 
F a l l  3 :

Wie bei Fall 1 erhalten Eikern und Richtungs­
kern sowohl bei Prä- wie bei Postreduktion die­
selbe Anlage, hier m. Die Begattung durch die 
drei Männchentypen ergibt nur bei der Verbin­
dung mit heterozygoten Mm-Männchen wieder 
Mosaik-Tiere, und zwar in 50 °/o der Nachkom­
menschaft.

EBK RBK
mM mM
mM mM
mm mm
mm mm

Aus der cytologisch nachgewiesenen Tat­
sache der Doppelbefruchtung von Eikern 
und Richtungskern in Verbindung mit dem 
unabhängigen Erbgang von Geschlechts­
faktoren und Anlagen für somatische Cha­
raktere wie Raupen- oder FalteriacDe. läßt 
sich also die Entstehung von sexuellem 
(Gynandromorphismus) und somatischem 
Mosaik verstehen, wobei sich der Gynandro­
morphismus als auf das Geschlecht bezüg­
licher Sonderfall der Mosaik-Bildung dar­
stellt. Falter, die auf beiden Körperseiten 
die Färbung verschiedener Rassen aufwei­
sen, können zugleich entweder gynandro- 
morph oder geschlechtlich vollkommen nor­
mal sein. Bei dem oben beschriebenen 
Seidenspinner-Zwitter liegt der erstge­
nannte Fall vor. Dieses Tier läßt sich ver­
stehen als das Ergebnis der abnormen 
Doppelbefruchtung eines Eies, dessen Ei­
kern X und dessen Richtungskern Y ent­
hielt oder umgekehrt (Postreduktion) und



bei dem ferner sich die in einem homo­
logen Autosomenpaar gelegenen, in domi­
nant-rezessivem Verhältnis zueinander 
stehenden Erbanlagen für die Färbung 
unterscheiden ,wie z. B. in Fall 2 b, d), g) 
oder h) oder in Fall 3 bei der Verbindung 
mit heterozygoten Männchen.

Die Untersuchungen über Gynandromor­
phismus und Mosaik-Bildung beim Seiden­
spinner liefern ein eindrucksvolles Beispiel 
fruchtbarer Zusammenarbeit von experi­
menteller G e n e t i k  (Kreuzungsanalyse) 
und C y t o l o g i e  (Zellforschung). Die 
Spaltungsverhältnisse und das gesetzmäßige 
Auftreten bestimmter Faktorenkom bina­
tionen endgültig zu erklären, das 
vermag häufig erst die cytologische Unter­
suchung. Auch für die Mosaik-Bildungen 
beim Seidenspinner standen lange Zeit 
keine anderen Erklärungsmöglichkeiten zur 
Verfügung als die von D o n c a s t e r  und 
M o r g a n  entwickelten. Erst als die 
Doppelbefruchtung von Eikern und Rich­
tungskern cytologisch erwiesen war, gelang 
es, das Problem der sexuellen und somati­
schen Mosaik-Bildung beim Seidenspinner 
vollständig zu klären.

Z u s a m m e n f a s s u n g  :

1. Es werden verschieden gefärbte Raupen- 
vassen des Seidenspinners Bombyx mori L. be­
schrieben sowie aus diesen Rassen zusammen­
gesetzte Mosaiktypen.

2. Ferner wird ein bilateral-symmetrischer 
gynandromorpher Falter beschrieben, dessen 
linke weibliche Körperhälfte die normale weiße 
Beschuppung und dessen rechte männliche Hälfte 
die braun-schwarz verdunkelte Färbung der 
f. brunnea zeigt.

3. In die Nähe eines normalen Weibchens ge­
bracht, benahm sich dieser Gynander wie ein 
normales Männchen und versuchte erfolglos zu 
copulieren. Setzte man andererseits ein normales 
Männchen in seine unm ittelbare Nähe, so ver­
suchte dieses" sich mit dem Zwitter zu paaren.

4. Im Bereich der chitinösen Copulationsorgane 
dieses Gynanders ist die sonst strenge Bilatera- 
lität nicht gewahrt. Vielmehr scheint das ganze 
Gebilde beinahe regellos asymmetrisch aufge­
baut, wobei der Gesamteindrude allerdings über­
wiegend dem männlichen Typus entspricht.

5. Die von G o l d s c h m i d t  und K a t s u k i 
entwickelten Vorstellungen über die Entstehung 
von Mosaik-Individuen beim Seidenspinner w er­
den ausführlich erläutert.

6. Danach läßt sich der beschriebene Seiden­
spinnerzwitter als das Ergebnis einer abnormen 
Doppelbefruchtung eines Eies verstehen, dessen 
Eikern X und dessen Richtungskern Y enthielt 
oder umgekehrt und bei dem ferner sich die in 
einem Autosomenpaar gelegenen, in dominant-

recessivem Verhältnis zueinanderstehenden Erb­
anlagen für die Färbung unterschieden.
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