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Iin Laufe langjdhriger Frostspanner-TUntersuchungen hatte ich haulig-
Gelegenheit, zwittrige Falter zu beobachten. Im Ganzen standen mir 108
Zwitter zur Verfigung, von denen 17 im Freien gefangen worden sind, wihrend
91 in meinen Zuchten auftraten. Das ist immerhin ein ganz reichhaltiges
Material, so daB ich mich fiir berechtigt halte, die Ergebnisse der biologischen

und morphologischen Untersuchungen bekannt zu geben.
Um den Baun der Zwitter vichtig verstehen zu kdnnen, ist zun#chst eine
morphologische Untersuchung der normalen Minnchen und Weibchen notwendig..

|. Die Geschliechtsorgane und Geschlechtsmerkmale normaler Tiere.
A. Ménnchen.,

1. Kopulationsorgane. Die ménnlichen Kopulationsorgane ent-
sprechen dem von den Lepidopteren bekannten Schema. An dem fast
ringformigen 9. Tergit sind die als Klammerorgane fungierenden Valvae
(vermutlich Ceile des 9. Sternites) gelenkig befestigt. Dorsal wird dag
9. Tergit durch den TUncus verléngert, der — wie ich spiiter zeigen
werde — mit Recht als Rest des 10. Tergites aunfgefallit wird (Fig. 1a
& Db). Wie Uncus und Valvae bei der Kopula das Weibchen festhalten,
geht aus der schematischen Abbildung 2 hervor, die nach einem in heiflem
Alkohol fixierten Pérchen angefertigt worden ist. (Im Leben sind die
Liingsachsen beider Korper fast gleichgerichtet, jedenfalls nicht so stark
gegenéinander geneigt wie bei den fixierten Tieren.) Zwischen den beiden:
Valvae liegt ein Ringwall, dessen dorsaler und ventraler Teil durch
Gelenke verbunden sind. Die Figuren 3-—5 geben auch iiber die Beborstung
dieses als Fithrungsring fiir den Penis funktionierenden Organes Auskunft.
Zwischen dem Ringwall und dem Uncus befindet sich der After. Der
gelbbrann chitinisierte Penis steckt in einem mit Stacheln bewehrten
Préputinm (Fig. 83— 5). Je nach dem Erregungszustand des Tieres ist.
der Penis im Ringwall fast verschwunden oder deutlich vorgestrecks.
An Préparaten ist zu erkennen, dafl die im 8. wnd 9. Segment liegende
Basis des Penis dort, wo von oben her der Ductus ejaculatorius einmiindet,.
pistolengriffartig ventral mnmgebogen ist (Fig. 83—8). Der hilutige Teil
des Penis mit dem Flagellum ist in der Ruhe vielfach eingefaltet und wird
bis in den Basalteil des Penis durch einen Musculug retractor zuriickgezogen
(Fig. 6). Wihrend der Peniskorper durch verschiedene Muskeln sowohl
vorgestofien wie zuriickgezogen wird, erfolgt die Ausstofiung des hiutigen
Penis’ sowie des Flagellums offenbar nur durch die Erhshung des Turgors
im Penis infolge des Vordringens der Spermatophore. Ein im Pistolengriff
liegender breiter Muskel kann den h#utigen Penis wieder zuriickziehen.

2. Gonaden und Nebenorgane. Von dem.unpaaren, in der
Puppe groflen, im Falter dagegen wesentlich kleineren hellgrinen Hoden
gehen 2 Vasa deferentia ab, die sich bald zu blagenartigen Verdickungen
erweifern (Fig. 7). Ob man diese Blasen, die je nach dem Alter und
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physiologischen Zustand des Tieres friiher oder spiter beginnen und ver-
schieden grof sind, als Vesiculae seminales bezeichnen will oder nieht,
— es sind jedenfalls Samenblasen, d. h. Speicherrinme fiir das Sperma,
dessen Produktion beim Sehliipfen des Falters aus der Puppe im Wesent-
lichen beendet ist. Die Samenblasen verengen sich wieder zu Samen-
leitern, die sich bald jederseits zum sogenannten Ductus ejaculatorins
duplex erweitern; dieser nimmt wenig spiter mit weiter Offuung die
beiden Anhangsdriisen (Nebenhoden) in sich auf,') Die heiden paarigen
Glinge vereinigen sich sehr bald zum Ductns ejaculatorins simplex (Fig. 7).
Aus Abbildung 8 ist zu erkennen, wie sehr sich alle diese Organe durch-
einander schlingen. Da die Schlingen aueh noch durech Tracheen wnd
Fett verbunden sind, gelingt die Priparation bei jugendlichen Individuen
nicht leicht, Alte Tiere, deren Fettkirper nahezu aufgebrauncht ist, sind .
am besten filr diese Untersunchungen geeignet. Nach der Vereinigung
der Samenleiter mit den Nebenhoden treten die beiden Génge zum Ductus
ejaculatorius simplex zusammen, der in seinem Anfangsteil etwas bauchig
erweitert ist und der sich kurz vor seiner Einmiindung in den Penis
zil einem muskulosen Schlaueh mit kréftiger Intima umwandelt (Fig. 6).
Gar nicht selten fand ich in oder auf der #uferen Zellschicht des Ductus
ejaculatorius, der Samenblasen und der Nebenhoden zahllose Bakterien,
kwrze dicke Stibchen von 0,003 bis 0,006 mm Linge, iiber deren Her-
kunft und Bedeutung ich noch keine volle Klarleit gewinnen konute.?)

3. Bildung und Ubertragung der Spermatophore. Der
etwas angeschwollene Anfangsteil des Ductus ejaculatorins simplex macht
den Findruck, als sei er durch Querwinde in Kammern eingeteilt (Fig. 7).
Dieser Eindruck wird durch die hier in der Wandung des Dunetus liegenden
Muskeln und Driisenzellen hervorgerufen. In diesem Teile des Ductus
wird die Spermatophore gebildet, und zwar offensichtlich von den driisigen
Zellen des Ductus und nicht etwa von dem Sekret der Nebenhoden. Erst
einige Stunden nach dem Verlassen der Puppe wird die Spermatophore
gebildet, die in dem scheinbar gekammerten Teile des Ductus vielfach
eingefaltet und troubenfdrmig ausgebeult ist (Fig. 9). Bei Beginn der
Kopula Dbewegt sich die Spermatophore abwirts (Fig. 10). Sie ist zu
diesem Zeitpunkt noch nicht mit Sperma gefiillt, das sich vielmehr in

1) Es macht oftmals den Eindruck, als ob die Samenleiter in die Neben-
hoden einmiinden.

2) Da man im Mitteldarm der Falter neben kokken- und spirellenartigen
TFormen anscheinend dieselben Bakterien findet, wire es nicht ausgeschlossen,
daB ein Teil der Darmbakterien wihrend der Umschmelsungsprozesse in der
Puppe frei wird und sich dann an den Gonaden usw. ansetzt. Das gleiche
gilt ibrigens auch fur weibliche Falter. Wenn sich im Mitteldarm die Bak-
terien nicht finden lassen, dann ist auch die Oberfliche der Gonaden usw.
frei von ihnen,

(i
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charakteristischen Locken (Fig. 11) vom Ductus ejaculatorius duplex
kommend im Anfangsteile des Ductus ejaculatorius simplex anhiunft. Etwa
3—4 Miouten nach Beginn der Kopula ist die Spermatophore aus der
Penisspitze als griinliche Blase in die Bursa eingedrungen. Sie ist aber
zu diesem Zeitpunkte noch leer von Sperma und hdngt mit ihrer Basis
an der Penisspitze fest. Der ganze Ductus ejaculatorius bis in den chi-
tinigen Peniskorper ist von Sperma in Lockenform angefiillt. Etwa 10
Minuten nach Beginn der Kopula ist dag Sperma in die noch mit der
Penisspitze verbundene Spermatophore (Fig. 12 & 18) iibergetreten; der
Ductus hat zwar nech ein weites Lumen aber er ist frei von Sperma.
Nach beendeter Kopula muf erst eine neue Spermatophore im Duetus
gebildet werden, Die hierfilr erforderliche Zeit ist individuell verschieden.
‘Nur #uberst selten wird die Bildung so schnell vor sich gehen, daf} in
einer Nacht zwei Begattungen ausgefithrt werden konnen.

Wie in der Bursa die Ausweitung der Spermatophore zur Blase
erfolgt, konnte ich nicht klarstellen. Nebenhodensekret wird vermutlich
im Laufe der Kopula alles Sperma aus dem Ductus ejaculatorius bis in
die Spermatophore pressen und dann den im Begattungsgang der Weibchen
zu beobachtenden Schleimfaden bilden.

4. Fithler, Die Zahl der auf die beiden Grundglieder folgenden
Geifelglieder ist nicht konstant, sie schwankt etwa zwischen 38 und 42.
Etwa vom 10. Gliede an ist der Fithler deutlich gesiigt (Fig. 14). Auf
der Seite der Sigezilne tragen die Glieder lange Haare, die vornehm-
lich in 2 Querreihen angeordnet sind. Auf dem Rilcken der Glieder
stelen je 2 Gruppen von schlanken Schuppen.

5. Flitgel. Form und Farbe der groflen Fliigel sind hinreichend
bekannt, so daf sich eine nihere Beschreibung eriibrigt. Die blafBocker-
grauen, hellen Schuppen iiberwiegen die dunkleren Schuppenelemente bei
weitem (Fig, 18),

6. Beschuppung des Abdomens. Das normalerweise schlanke
Abdomen ist einheitlich hlaB-ockergrau heschuppt (Fig. 16). Bei Minnchen,
deren Fliigel sich infolge irgend eines Hindernisses nicht entfalten kounnten,
beh&lt das Abdomen anndhernd die gleiche Dicke, die es befm Aus-
schliipfen aus der Puppe besitzt (vgl. Abb. 4 in Mittlg. II). Dadurch kann
das Vorhandensein eines Ovars, also von Zwittrigkeit, vorgetduscht werden.

B. Weibchen.
1. Ovipositor. Nach Eidmann (1929, §. 1—686) ist der Ovipo-
sitor der Schmetterlinge ein Abkommiing des 9. und 10, Segments. An der
- Basis des Ovipositors setzt jederseits eine lange Chitingriite an, mit deren
Hilfe verschiedene Muskelgruppen den Ovipositor ausstrecken und ge-
schickt hin- und herbewegen kinnen. Diese Bewegungen werden durch
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Drehungen des 8. Segwmentes unterstiitzt, die wiedernm durch 2 lange,
gabelférmig angreifende Chitingrdten und deren Muskulatur bewirkt werden.
Die Spitze des mit zahlveichen kréiftigen Sinneshaaren besetzten Ovipo-
sitors ist — besonders auf der Ventralseite — tief gespalten, so daf8
gewissermafen 2 Klappen enstehen, zwischen denen der Ovidukt miindet
(Fig. 16—18). Die beiden Klappen sind offenbar die restlichen Teile
des 10. Segments. Der After liegt dem Oviporus dorsal dicht auf. Der
zur Bursa copulatrix fithrende Begattungsgang miindet in der ventralen
Gelenkhaut zwischen dem 7. und 8. Segment.

2. Gonadenund Nebenorgane. Die 8 Ovarialschliunche miinden
zu je 4 gemeinsam in kurzen paarigen Ovidukten, die sich zu dem un-
paaren Ovidukt veréinigen (Fig. 19). Letzterer erweitert sich plotzlich
zum sogenannten Vestibulum, in das einerseits der Samengang (Ductus
seminalis) von der Bursa copulatrix, andrerseits vom Receptaculum semi-
nis her der Ductus receptaculi eimmiindet (vgl. Abb. 2 in Mittlg. II),
Der Ductus receptaculi bildet in seinem mittleren Abschnitt den gewuu-
denen und offenbar als Samenpumpe dienenden Canalis spiralis. Im Vesti-
bulum erfolgt vermutlich die Besamung der ausgewachsenen Eier, die
beim jungfriiulichen Weibchen besonders die uterusartig aufgetriebenen
basalen Teile der Eirshren, aber auch die paarigen Ovidukte und den
unpaaren Ovidukt erfiillen (Abb. 1 in Mittlg. IT).

Vom Ostium .bursae aus fithrt der in seinem Anfangsteil oft mit
Luft gefiillte, fein gefaltete und daher erweiterungsfibige, im mittleren
Abschnitt gelb chitinisierte!) Begattungsgang (,Bursahals®) zur Bursa
copulatrix (Fig. 20). Die Wandung der Bursa ist zwar weif und diinn
aber doch recht zih. In der Wandung liegen 2 gelbe Chitinplatten (La-
mina dentata), deren zweireihiy bezw, morgensternartig angeordnete
Stacheln wahrscheinlich als Reizorgane fiir den Penis, vielleicht aber
auch zum Festhalten der Spermatophorven dienen. Der Samengang (Due-
tus seminaligs) verliBt die Bursa wnmittelbar neben der Mindung des
Begattungsganges, Die Spermatophore liegt mit ihrem blasenfirmigen
Kopf tief in der Bursa; ihr langer Sehwanz steckt anfinglich im Be-
gattungsgang, wird aber spiter in der Bursa anfgekniiult, so dafi seine
Miindung dem Beginn des Ductus seminalis zugekehrt ist. Eine Auf-
losung der Spermatophoren-Wandung in der Bursa, wie ich noch in
Mitteilung III annahm, ist also fiir das Freiwerden des Spermas nichi
erforderlich. Von dem aufgekniulten Spermatophorenschwanz geht an-
scheinend ein Schleimfaden bis in den Begattungsgang.

) Die gelbe Chitinisierung umfaBt den Begatbtungsgang als eine nicht
vbllig geschlossens Rohre; die Verbindung wird durch eine diinne und wohl
erweiterungsfithige Haut hergestoells.
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Der Ductus receptaculi verlift das gestreckt niervenférmige Recep-
taculum in der Mitte einer Lingsseite, wihrend von dessen einem Pol
die langgestrackte, am Ende geteilte Anhangsdriise abgeht.

Wenig unterhalb des Vestibulums miinden vereint die beiden, in
ihrem hbasalen Teil, namentlich bei jungfriiulichen Weibchen, gewaltig
angescliwollenen Kittdrilsen (Abb. 2 in Mittlg. II).

3. Fithler. Die Zahl der Geilelglieder ist ebenso wenig konstant
wie beim Minnchen, sie schwankt zwisclien 84 und 38. Im Duarchschnitt
hat also das Weibchen etwas weniger Fithlerglieder als das Minnchen.
Viel auffallender unterscheiden sich aber die Fihler der beiden Ge-
schlechter in der Form, Beschuppung und Behaarung der Geiflelglieder
(Fig. 14). Die einheitlich zylindrischen, nur an der Fithlerspitze schwach
gesiigten Geifielglieder der Weibclien sind allseitig beschuppt; Sinneshaare
sind nur spérlich vorhanden.

4. Fligel, Die Linge der funktionsunfihigen kurzen Fliigel ist
auflerordentlich verschieden (Fig. 21 & 22). Im allgemeinen reichen sie
nur bis zum Hinterrande des 3. Abdominaltergites. (Das 1. Tergit ist
sehr schmal und aunf Figur 22 nicht zu erkennen.) Neben Weibchen
mit noeh kiirzeren Fliigelstummeln (Linge der Vorderfligel etwa 2 mm)
kommen aber andere vor, deren Fliigel noch den Hinterrand des 4. Ter-
gites Dedecken konnen (Linge der Vorderfligel etwa 3,7 mm). Alle Uber-
ginge sind vorhanden. Die groBfliiglizen Weibchen erinnern mitunter schon
stark an die Weibchen von Chedmatobic boreata. Von Zwittrigkeit kann
aber hierbei keine Rede sein. Auf den weiblichen Fliigeln iiberwisgen
oft die dunklen Schuppen. Eine dunkle Sehuppenbinde quer vor der Spitze
der Vorderfliigel ist fast stets vorhanden, doch haben wir schon Weib-
chen mit fast einheitlich dunklen Fliigeln gesehen. Die Hinterfligel’
pflegen meistens hellere Schuppen zu tragen. Mit der Reduktion der
Fliigel geht natiirlich eine Rednktion der Flugmuskulatur Hand in Hand
(vgl. BEggers 1939). Die Weibchen konnen ihre Fligel nicht in
schwiirende Bewegung versetzen, sondern nur langsam und schwicehlich
bewegen., .

5, Beschuppung des Abdomens. Die Abdominaltergite sind
mit dunklen und hellen Schuppen besetzt, wodurch eine vegelmifige
Zeichnung — die allerdings bei den einzelnen Individuen nicht villig
gleich ist — entsteht (Fig. 22). Die Sternite sind meist hell beschuppt.
Jedes Stigma steht in einer kreisformigen Fliche heller Schuppen, die
von einem Ringe dunkler Schuppen umgeben ist (Fig, 23).

C. Die Merkmale ménnlicher und weiblicher Puppen.

1, Médnnliche Puppe. Die Fliigelscheiden reichen im allgemeinen
bis zur hinteren Kante des 4. Abdominalsegmentes (Abb. 1 in Mittlg. I).



Arb. physiol. angew. Ent. Berlin-Dahlem, Band 7, 1940, N1. 2. 95

Die Entscheidung, ob eine ménnliche oder weibliche Puppe vorliegt, ist
jedoch mit Hilfe dieses relativen Merkmales nicht immer leicht zu treffen.
‘Ohne jeden Zweifel ist dagegen die minnliche Puppe an der Lage mnad
Gestalt der Geschlechtstffnnng zn erkennen, die man als etwa semmel-
formiges Gebilde im 9. Sternit leicht finden kann (Fig. 24). Im Raume
des 10. Sternites legt zwischen einer Gruppe flacher Furchen die lange
Afterspalte.

2. Weibliche Puppe. Die Fligelscheiden erveichen niemals den
Hinterrand des 4. Abdominalsegmentes, Uber den Wert der Fliigelscheiden
.als Geschlechtsmerkmal s. 0. Entsprechend den Verbilltnissen bei der
Imago findet man anch bei der Puppe 2 Geschlechtsbffnungen angedeutet
(Fig. 25). Das Ostitm bursae liegt als kurze, stirker chitinisierte Spalte
am Hinterrande des 8. Sternites. Dieses Sternit triigt auch noch weitere
flache und wenig anffallende Furchen. Der Oviporus liegt als sehr kurzey
dunkler Eindruck am Vorderrande des 9, Sternites. TLage und Gestalt
der Aftersffnung entsprechen den oben geschilderten Verh#ltnissen.

11. Die Geschlechtsorgane und Geschlechtsmerkmale zwittriger Tiere,

Wir werden bei sdmtlichen untersuchten Merkmalen feststellen, dafl alle
Uberginge vom normalen Minnchen bis zum normalen Weibchen vorkommen.
Die ersten Anfénge einer Zwittrigkeit sind demgemiB oft nur bei groBer Er-
fahrung mit dem Objekt festzustellen und werden selbst dann noch hiufig
tibersehen werden. Kein Zwitteregleicht dem anderen. Ich muf mich auf die
Besprechung der h#ufigsten Bildungen beschrinkenl)

1. Abdomenspitze., Bei dem stdrker ménnlich betonten
‘Tier macht sich die Zwittrigkeit oft nur in einer Verbreiterung des
Dnens bemerkbar. Ist die Zwittrigkeit stéivker, so sind nnr noch die
Seitenkanten des breiten Uncus dunkel chitinisiert, wéhrend die Mittel-
linie hell erscheint. Schliefilich finden wir eine von der Spitze bis zum
-Grunde fortschreitende Spaltung des Uneuns in 2 mehr oder weniger
selbstiindige und hiufig unregelmiifig gekriimmte Hélften. Bei den Valvae
beobachten wir eine fortschreitende Verkleinerung, dis rechfs und links
50 verschieden stark sein kann, dafi die eine Genitalklappe vollstindig
fehlt, wilrend die andere noch gut ausgebildet ist. Nicht selten teilt
gich auch eine Genitalklappe in 2 nahezu selbstiéindige und meist ver-
-schieden groBe Teile. Der ,Ringwall® kann ebenfalls zweimal, sogar
-dreimal vorhanden sein. Im letzteren Falle besafl nur der mittlere Ring-
‘wall einen Penis. Diese Dreifachbildung des ménnlichen Sexualporus

1} Die von mir hereits beschriebenen Melaninbrocken (Mittlg. I, S. 54)
finden sich in der Leibeshshle von Zwittern ganz besonders zahlreich und
haufig. Da die vielfach verkriippelten inneren Organe den Umschmelzungs-
prozessen wihrend der Metamorphose besonders hinderlich sein werden, wird
-diese Erscheinung durch meinen Deutungsversuch (a. a. 0.) hinreichend erkliirt.
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war bereits bei der Puppe zu erkennen. Daf ein Ringwall vorhandem
_ ist, wihrend der Penis fehlt, haben wir mehrfach beobachtet.

Bei den stirker weiblich hetonten Tieren ist zun#chst eine:
etwas stirkere und gelbliche Chitinisierung der Aunfenkanten des Ovipe-~
sitors zu Dbeobachten. Sodann wird den langsam sich verkleinernden
Klappen des Ovipositors (oder auch nur einer der Klappen) ein uncus-
artiger Chitinstab aunfgelagert (Fig. 26 u. 27). Schlieflich kann anf der:
einen Seite ein halber Uncus, auf der anderen Seite ein halber Ovipo-
sitor vorhanden sein (Fig. 28 u. 29). Damit ist die Briicke zu den mehr
minnlich betonten Zwittern geschlagen. Nicht selten steht aut dem Ge-
nitalfeld der Zwitter noch ein itberzihliger, aber stark verkleinerter und
briunlich gefirbter Ovipositor. Die Spitzen des Ovipositors und der
Uncus sind demnach homologe Elemente des gleichen, also des 11. Seg-
mentes (vgl. Witschi 1929, S. 83-—84).

Gelegentlich findet man Zwitter, denen eine kleine nackte Blase
ans der Hinterleibsspitze heraushiingt. Ich habe den Eindiunek, dafl es
sich hierbei um die ausgestiilpte Bursa copulatrix handelt, wenn auch
manchmal eine abnorm kleine Bursa an der normalen Stelle auferdem
noch vorhanden ist. Derartige Organverlagerungen und Organver-
doppelungen sind auch sonst hei ungeren Zwittern nicht selten. In dew
Fillen, in denen die Blase auBen einige Schuppen und Haare trigt, ist
freilich keine Beziehung zur Bursa gegebeu.

2. Gonaden und Neb enorgané. In der Mehrzahl aller Zwitter
findet man Ovarien mit reifen Ejern, anch dann, wenn die Hinterleibs-
spitze stark ménnlich betont ist. Allerdings sind die Ovarien nur selten
villig normal. Einzelne Eiréhren, hiufiz die 4 Eirdhren der einen Seite,
kbnnen fehlen, mitunter ist sogar nur noch 1 Eirthre vorhanden. Un-
regelméfige Querverbindungen zwischen den Ovarialschliuchen sind nicht
selten. Auch die Zahl der vorhandenen Eijer ist sehr verschieden. Einige
Ovarien konnen strotzend voll, andere wieder vllig leer sein. Sehr selten
fehlen Eier vollstéindig. Recht oft findet man Hoden und sonstige minn-
liche Organe neben einzelnen Ovarien usw. Maqéhmal ist der Hoden
mit einem kurzen Ovar fest verbunden. Dafl es sich in diesen Téllen
tatsfichlich uwm Hodensubstanz handelte, konnte durch die mikroskopische
Feststellung von Spermien nachgewiesen werden.

Die Kittdriisen sind teils vorhanden, teils fehlen sie ganz oder nur
anf einer Seite. Der Ovidukt zeigt mannigfache MiBbildungen; er kann
anch vollkommen fehlen, so daf die kurzen paarigen Ovidukte blind
enden (Fig. 80). Auch dis Bursa copulatrix fehlt mitunter vollstindig
oder héingt ausgestiilpt aufien an der Hinterleibsspitze (s. o.); hiufiger
noch ist das Receptaculum seminis stark verkleinert oder ganz ver-
schwunden.
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Von den ménnlichen Organen ist anfer dem Hoden und den Neben-
hoden (die mitunter doppelt und dann ohne Ausfulirgang angelegt werden)
auch der angeschwollene Anfangsteil des Ductus ejaculatorius gelegentlich
zu finden. Infolge seiner scheinbaren Kammernng ist er sogar oft sehy
viel leichter zun erkennen als der Hoden selber, ganz besonders bei Al-
koholmaterial.

Sehr auffallend ist ein herzférmiges, stark chitinisiertes Organ, das.
ich bel einigen Zwittern gefunden habe, und dessen innere Wandung mit
zahlreichen Haarborsten und vereinzelten Schuppen besetzt ist (Fig. 81
bis 33). Ich glanbe annehmen zu diirfen, daf es sich bei diesem Organ.
in den meisten Fallen um den umgestiilpten und in die Leibeshéhle ver-
lagerten ,Ringwall* des Penis handelt. Gelegentlich scheinen aber auch
andere Teile der HuBleren Geschlechtsregion, z. B. die Umgebung des.
Ostium bursae, eingestillpt zu werden, so dal Gebilde entstehen, die mit
dem herztormigen Organ Ahnlichkeit besitzen.

3. Fiihler. Die meisten Zwitter haben rein weibliche Fiihler; dies
war selbst bel einem Falter der Fall, dessen Gonaden rein ménnlich
-‘waren (die Vorderfligel waren etwas verldngert, die Hinterfliigel normal
weiblich, die rechte Valya leicht verkriippelt, der Uncus kreuzschnabel-
artig tief gespalten).

Gelegentlich kommen Zwitter mit je einem méinnlichen und einem
weiblichen Fiihler vor; in einem dieser Fille war der linke Fiihler ménn-
lich, der rechte weiblich, wihrend umgekehrt die rechte Uncushélfte
miinnlich, und anstelle der linken HAlfte ein halber Ovipositor vorhanden
war. Die Vermischung miénnlicher und weiblicher Geifielglieder auf dem-
selben Fiihler ist selten. Nur einmal fand ich 2 minnliche Fiihler bei
einem Exemplar, das hinsichtlich der Fliigel, der Kirperbeschuppung und
der inneren Organe ausgesprochen zwittrig veranlagt war.

4. Fliigel. Die hier beigegebenen Figuren (34—37) zeigen, daf
die Mischung weiblicher und ménnlicher Charaktere aullerordentlich ver-
schiedenartig ist. DaB beide Fliigel der einen Seite rein minnlich, die
der anderen Seite rein weiblich sind, ist zwar selten, kommt aber ge-
legentlich vor (Fig. 38). In diesen Fillen ist der Kopf etwas nach der
weiblichen Seite hin geneigt infolge der stirkeren Aushildung der miinn-
lichen Thoraxhélfte und ihrer Muskunlatur. Kotte (1931) hat einen
ganz Hhnlichen Zwitter abgebildet. Hiufiger stimmen die beiden Vorder-
fliigel bezw. die beiden Hinterfliigel fiberein. Zumeist findet wan Fliigel
von gemischtem Charakter. Die Fliige! sind dann schmal aber oft sehr
lang, dabei vielfach verdreht, eingerollt und gelegentlich in einzelne-
Zipfel verldngert. Niecht selten finden sich grofe Blutblasen in den
Fligelfiichen, Die Feststellung, ob es sich um sogenannte Kriippel-
ménnchen oder um Zwitter handelt, ist in manchen Féllen an den Fliigeln
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allein nicht zu erkemnen, s miissen dann andere Merkmale zur Benr-
teilung herangezogen werden.

5 Beschuppung des Abdomens. Die Verteilung ockergrauer
(3) sowie weiBer (hellgrawer) und schwarzer Schuppen (Q) ist in den
meisten Fillen ganz unregelmiifiig (Abb. 36 u. 87). An dieser fleckigen
Beschuppung sind bei etwa 10facher Vergriferung selbst solche Falter,
die im Anfangsstadium der Zwittrigkeit stehen, fast stefs leicht zu er-
kennen. Bei Zwittern, deren Fligel auf der einen Seite vein weiblich,
auf der anderen rein m#nnlich sind, besteht auch eine scharfe Trennungs-
linie zwischen der dunkel, also weiblich beschuppten einen Abdomenhéifte
(Seite der weiblichen Fliigel) und der ockergrauen, also ménnlichen
anderen Hilfte (Seite der ménnlichen Fliigel). Die Trennungslinie anf
dem Riicken hraucht aber nicht genau in der Mediane zu verlaufen.
Recht oft findet man bei einzelnen Abdominalsegmenten eine scharfe
Trennung der beiden Seiten, wiihvend andere Segmente desselben Tieres
weibliche und ménnliche Schuppen unregelmifig vermischt besitzen.

6. Beziehung der verschiedenen zwittrigen Organe
zweinander. Schon mehrfach wurde in den vorhergehenden Absclnitten
daranf hingewiesen, wie aunferordentlich verschiedenartiz und gesetzlos
.die Beziehungen der einzelnen Organe zueinander sind. Dasselbe soll
hier an dem Beispiel des herzftimigen Organes gezeigt werdemn.

Das herzformige Organ (s, 0.) habe ich hisher in G Fillen
gefunden. Es liegt der Rektalblase dieht auf oder ist tief in der Abdo-
menspitze versteckt, In einem Falle sind die Fibler und die Abdo-
menspitze normal weiblich, und von den sonst weiblichen Fliigeln ist
nur der rechte Vorderfligel fahnenartig verlingert. Dieser Zwitter hat
mit einem normalen Minnchen kopuliert und danach befruchtete Kier
abgelegt. — In einem 2. Fall ist der eine Filbler im Spitzendrittel,
der andere an der Basis ménnlich behaart, beide Valvae fehlen, die rechte
Klappe des Ovipositors lduft in einen hornigen Haken aus, der linken
Halfte ist der chitinige Uncus aufgelagert. X fehlen der Penis mit dem
Ringwall, die Bursa copulatrix, das Ostinm bursae und das Receptaculum
geminis. Vorhanden sind alle Ovarien (prall voll reifer Eier), Reste der Hoden-
Samenblasen mit dem Ductus ejaculatorins und 1 Kittdriise. — Der 3.
Fall betrifft ein Tier, dessen Fithler und Fliigel links rein miinnlich,
rechts rein weiblich sind. Die Halbseitigkeit erstreckt sich anch auf die
inneren Organe: nur 1 Ovar mit 4 Eischlinchen ist vorhanden, von
-denen einer ganz leer ist, die anderen teils verkiirzt und teils annfhernd
normal und mit Eiern angefiillt sind. Auch 1 Kittdriise fehlt. Bursa und
Receptaculum fehlen, aber der in den Ovidukt miindende Canalis spiralis
ist vorhanden. Die linke Valva ist verkriippelt und klein, die rechte
bis zur Unkenntlichkeit verkriippelt. Das herzfirmige Organ liegt der
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Basis der Valven so dicht an, daB man an einen entwicklungsgeschicht-
lichen Zusammenhang beider Organe glanben kbunte, und zwar nm so
mehr, als in diesem Fall der Penis und Teile des Ringwalles vorhanden
sind. Die linke Hilfte des Uncus ist normal, rechts steht ein ver-
kriippelter Ovipositor. — Im 4. Fall handelt es sich um einen Ziwitter,
-dessen linker Fiikler miinnlich, dessen rechter weiblich (mit wenigen
minnlichen Haaren) gebildet ist. Von den Fliigeln ist der linke Hinter-
fliigel sehr kurz, schmal und dick, aber doch von miinnlichem Charakter;
-die anderen sind mehr oder weniger stark fahmenfirmig gebildet, also
-deutlicher ménnlich. Ovarialschliuche und Eier fehlen. Dagegen ist der
Hoden mit den Samenblasen vorhanden; auch die Valvae sind annithernd
normal. Aber vom Uncus ist nur die rechte Hiilfte vorhanden, links
steht ein Ovipositor (die Geschlechtsverteilung ist hier also umgekehrt
als bel den Fithlern). Ringwall und Penis fehlen. Die Bursa fehlt, aber
dort, wo das Ostinm bursae zu suchen ist, ist das hevzformige Organ
in der Leibeshthle der AuBenhant angeheftet. Man konnte fast vermuten,
-daf es ans einer Einstlilpung des Ostium bursae und seiner Umgebuug
entstanden ist. — Der 5. Fall betrifit ein Tier mit ménnlichen Fiihlern,
dessen linker Vorderfliigel fast normal weiblich, dessen linker Hinter-
fliigel fast normal m#&nnlich ist, wihrend die heiden rechten Fliigel schmale,
teilweise verdrehte oder zusammengerollte Fahnen sind. Vom Uncus ist
nur die linke Hilfte vorhanden, die rechte wird durch einen normal be-
haarten halben Ovipositor ergiinzt, Valvae, Geschlechtsiffnung und Penis
sind normal ménnlich, Die Eirthren sind voll reifer Eier. Von den Kitt-
driisen ist nur die linke vorhanden, anstelle der rechten scheint ein Neben-
hoden zu stehen. Bursa und Receptaculum fehlen. In der Nihe des un-
paaren Oviduktes findet sich eine kleine, unregelmifig gestaitete Blase,
die nur schwach gelblich chitinisiert ist und auf ihrer Innenfifiche einige
Haare und Schuppen triigt. Trotz ihver atypischen Gestalt muf diese
Blage wolil als  herzférmiges Organ® gedeutet werden, das hier wiederum
kaum als Einstiilpung des Ringwalles aufgefaft werden kann, da dieser
nebst dem Penis vorhanden ist, — Als 6. und letzten Fall haben
wir ein Tier mit normalen weiblichen Fithlern, dessen Hinterfliigel eben-
falls normal weiblich sind, wihrend sich die Vorderfiligel zu kirperlangen
schmalen Fahnen umgebildet haben. Ovarialschlfinche voll reifer Eier;
auch die Kittdriisen sind vorhanden. Der Begattungsgang ist verkiirzt,
und die Bursa wird durch das ,herzformige Organ® zur Seite gedriickt.
Durch das Organ geht der Penis hindurch. Die an die Basalplatten des
normalen Ringwalles anschlieBenden gelenkigen Teile sind in dem herz-
firmigen Organ deutlich wiederzuerkeunen. -— Die sehr kleinen und ver-
kriippelten Valvae sind in der ventralen Medianlinie miteinander ver-
wachsen, Der Uncns ist etwas verkiirzt und tief gespalten: jede Hilfte
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ist mit einem darnnter liegenden halben Ovipositor verwachsen. Der
Ringwall ist doppelt aber unvollsténdig angelegt, darmunter befindet sich
eine auffallend weite Geschlechtsdffnung.

7. Bildung der zwittrigen Puppen Was von den zwitt-
rigen Faltern gesagt wurde, gilt auch fiir die Puppen: nicht 2 Indivi-
duen sind zu finden, die sich gleichen, Nur selten sind die Fliigelscheiden
der einen Seite ausgesprochen mé#nulich, die der andeven Seite ebenso-
deutlich weiblich. Meistens finden sich undeutliche Uberginge, so daf.
dieses an sich schon wenig geeignete Geschlechtsmerkmal noeh unbrauch-
barver wird, Die Zwittrigkeit einer Puppe —- aber nicht der Grad der:
Zwittrigkeit — ist dagegen stets an der Ausbildung der Geschlechts-
sffnung zu erkennen (Abb. 39). Hiufig tindet man seitliche Verlagerungen
des semmelférmigen mé#nnlichen Porus, dessen eine Hilfte (selten der-
ganze Porus) fiberdies verdoppelt sein kann. Gelegentlich ist auch nech
der Oviporus neben der minnlichen Geschlschtstffnung zu sehen. Meistens.
werden diese beiden verwachsen sein, Oral vor dem ménnlichen Porus
sieht man sehr hAufig eine, manchmal sogar mehrere Andentungen des.
Ostium buvsae. Eine genaue Definition der verschiedenen sonst noch
beobachteten Mifbildungen stoft anf Schwierigkeiten. '

lil. Die Vererbung der Zwittrigkeit.

In der Mehrzabl der von mir beobachteten Félle iiben die zwittrigen
Falter autf normale Minnchen keinerlei Reize aus; die gleichen Zwitter:
interessieren sich ihrerseits auch nicht fiir normale Weibchen, Nur in
2 Péllen fand ich deutlich zwittrige Weibchen, die — wie die Priipa-
ration ergab — zu einer Eiablage nie imstande gewesen wiren, in fester
Kopula mit einem normalen Minnchen, Méinnehen, vor allem aber Weib--
chen, mit den ersten Anfingen einer Zwittrigkeit sind dagegen stets
bereit, eine Paarnng einzugehen. Dadurch ist die Miglichkeit gegeben,
den Erbgang der Zwittrigkeit zu untersuchen.

Zun#chst seien einige Bemerkungen iiber die Herktnfte unserer
Zwitter vorausgeschickt,

Im Freien fand ich Zwitter
1924 ( 1 Sttick) bei Nawmburg/S. im ,Sperlingshalz®,

1925 ( 1 Btitek) n ,, "
1929 (10 Stitek) in Ruschwedel (Kr. Stade) in einer gréBeren Apfelanlage.
1984 ( 2 Stiick) in Brunshausen (Kr. Stade)-in einer kleinen Obstanlage.

Das Sperlingsholz bei Naumburg ist ein gemischter Laubwald, u, a. mit.
vieler Buchen, Hainbuchen und Eichen.

Ruschwedel liegt auf der Geest. Die Apfelanlage grenszt sm einen kleinen
Laubwald, der vornehmlich Buchen und Hainbuchen enthilt. Die andere Lings-
seite der Anlage sttBt an eine mit Birken bepflanzte LandstraBe.

Brunshausen liegt in der Elbmarsch und zwar im sogenannten Aufen-
deichsland. GroBere Obstanlagen fehlen; zu jedem der wenigen, auf » Wurten
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liegenden Bauernhduser gehtrt aber ein Obstgarten. Pappsln und Weiden
sind in der Nachbarschaft zahlreich vorhanden. Birken jedoch fehlen.

Die Zuchten, in denen Zwitter auftraten, stammten ursprimnglich ans
‘GroB-Thun (Kr. Stade, Geestland; Gebiisch, auch Birken, vorhanden), aus einem
Moor bei Campe (b. Stade; Moorboden an die Geest angrenzend; Gebiisch mif
vielen Birken vorhanden), Neuenkirchen im Altenlande (Kr. Stade; Marschland,
an Moorflichen grenzend; aufier Obstanlagen Weiden und Pappeln in der
Nuhe, aber keine Birken) und aus der Schweiz (bei Lausanne, 900 m hoch).
Besonders die Zuchten aus dem Moor bei Campe und aus Neuenkirchen haben
:8ehr viele Zwitter ergeben,

Im Sperlingsholz bei Naumburg, in Ruschwedel, Gr. Thun und im
Moor bei Campe ktnnte neben Cheimatobio brumate anch Cheimatobic bo-
reata vorkommen, wenn wir dort auch keinen Falter dieser nahe ver-
‘wandten Art beobachtet haben. Allerdings haben wir nicht ausdriicklich
nach boreate gesucht. Daf boregta in Neuenkirchen vorhanden ist, er-
scheint mir sehr unwahrscheinlich, Ob boreatz bei Lausanne vorkomms,
entzieht sich meiner Kenntnis. DaB brumate und boreats sich kreuzen
lagsen, habe ich im Versuch festgestellt, und zwar lassen sich brumata-
‘Weibchen ohne Schwierigkeit durch boreate-Minnchen begatten, wihrend
boreata-Weibchen die fremden Minnchen trotz ihres eifrigen Werbens
beharrlich ablehnen (Speyer, Tétigkeitsbericht 1937 u. Mittlg. V, S.
2427), Da bei Art- und Rassenkrenzungen Zwitter besonders leicht anf-
treten sollen, wire in dem gleichzeitigen Vorkommen von brumate und
boreata, die sich zweifellos aunch im Freien - krenzen, eine Moglichkeit
zur Entstehung von Zwittern gegeben. Allerdings traten in meinen
wiederlolt durchgefiiirten und durch mehrere Generationen weitergezo-
genen brumata X boreata-Kreuzungen bisher nur 6 Zwitter auf (einer in
einer F,- und flinf in einer Fy-Generation) ?). Es besteht freilich die Mog-
lichkeit, daf durch die Einschleppung anderer Lokalrassen (als Eier an
jungen Biumen oder an Pfropfreisern) mit stéirkerer oder schwiicherer
sexueller Valenz der Anstof znr Zwitterbildung an den genannten Ort-
lichkeiten gegeben worden ist. Dal die Zwittrigkeit ein erbliches Merk-
mal ist, geht schon auns dem verhiltnismiifig hiufigen Vorkommen der
Zwitter an einzelpen Ortlichkeiten (bzw. in einzelnen Znchtstimmen) her-
vor, wihrend an anderen Ortlichkeiten und in anderen Zuchtstimmen
Zwitter vollkommen fehlen. Zur experimentellen Nachprifung paarte ich
im Herbst 1934 ein schwach zwittriges Weibchen (Herkunft: Bruns-
hausen) mit einem normalen Ménnchen der gleichen Herkunft. Die Zwitt-
rigkeit des Weibchens konnte nur daran erkannt werden, daf der rechte

1) Uber diese Kreuzung wird in der folgenden (VIIL) Mitteilung eingehend
berichtet, Hier sei nur soviel gesagt, dab das zur Kreuzung benutzte brumata-
Weibchen aus meiner Schweizer Zucht 40 A (900 m hoch, bei Lausanne)
stammte, in der auch sonst Zwitter aufgetreten waren.
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Vorderfliigel etwas verlingert war (kaum von halber Korperlinge), und
daff — wie sich bei der Préparation nach dem Tode zeigte — die Auffen-
kannten der beiden Ovipositorhélften etwas stéirker gelblich chitinisiert
waren als bel normalen Weibchen. Ovarien, Xittdriisen, Bursa und
Receptaculum schienen rein weiblich zu seln. Ob die Beschuppung des.
Abdomens fleckig war, wurde damals leider nicht notiert. Die beiden
Tiere gingen die Kopula ohne weiteres ein. Das Weibchen legte 238
Eier (fast seinen gesamten Vorrat) ab, von denen nur 3 unbefruchtet.
waren. Die befruchteten Eier ergaben siimtlich Raupen, von denen jedoch
nur 135 bis zur Puppe gezogen werden konnten. Ks schliipften 16 an-
scheinend normale Minnchen, 82 anscheinend normale Weibchen und 26
deutlich zwittrige Tiere. 11 Puppen waren gestorben. Von den Faltern
waren also 13°/, Mannchen, 66°/, Weibchen und 219/, Zwitter. Rechnet
man die — nicht niher untersuchten —- gestorbenen Puppen als Minn-
chen (die bekanntlich ungiinstigen Einflissen leichter als die Weibchen
erliegen), so hitten wir 20°/, Minnchen, 61°/ Weibchen und 1979/
Zwitter. Auf jeden Fall ist der Prozentsatz der zwittrigen Tiere aufier-
ordentlieh hoch, viel hther als ich jemals unter natiirlichen Verh#ltnissen.
im Freien Dbeobachtet habe. Dafi die Anlage zur Zwittrigkeit in manchen
brumata-Familien erblich ist, kann demnach nicht zweifelhaft sein. Ob
wir einen besonderen Faktor fiir Zwittrigkeit annehmen konnen, oder ob
es sich vielmehr im Sinne Goldschmidt’s (1931; s anch Hartmann
1989) um das Kreuzungsergebnis ,starker und ,schwacher® Rassen
handelt, dies zu entscheiden, michte ich den Genetikern iiberlassen.

IV. Die Bedeutung der Zwittrigkeit fiir den Massenwechsel
des Frostspanners,

Die Versuche und Beobachtungen haben gezeigt, daf in manchen
brumata-Familien neben normalen Minnchen und Weibehen und neben
mehr oder weniger stark zwittrigen, d. h. zur Fortpflanzung unfihigen
Tieren, anch schwachzwittrige Falter anftreten, die sich fortpflanzen
kénnen und damit die Anlage zur Zwittrigkeit weitervererben. Popu-
lationen, in denen Zwitterfamilien vorhanden sind, haben also hei
ihrer Gradation alljghrlich mit einem inneren Widerstand zn kimpfen,
von dem restlos gesunde Populationen frei sind. Dieser Widerstand ist
aber vermutlich praktisch recht gering, da die Zall fortpflanzungsfiihiger
Nachkommen in jeder gesunden Familie erheblich gréfer sein wird als
in einer Zwitterfamilie die Zahl der fortpflanzungsfihigen Nachkommen
mit Anlage zur Zwittrigkeit. Die Zahl der erbgesunden Falter wird also
absolut und relativ schneller anwachsen als die Zahl der Zwitter. Damit
entfillt leider auch dis Méglichkeit, Angehdrige aus Zwitterfamilien in
Obstanlagen usw., die durch Frostspannerfrall regelm#Big gefilhrdet sind,
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auszusetzen und so den Schidling gewissermafien durch Einkrenzen eines
Letalfaktors zn bekémpfen. (Abgeschlossen November 1939).
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Figurenerkldrung der Tafeln 4-—7.
Fig. 1. ZXopualationsorgane des Mannchens (Schuppen und Haare entfernt).
a Seitenansicht, b Ventralansicht, 9 St. = Valvae, 10. = Uncus.
Fig. 2. Méinnliche wund weibliche Hinterleibsspitze withrend der Kopula
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(Schuppen und Haare entfernt). Zwischen dem 8. und 9. Segment
des M#nnchons eine breite Intersegmentalhaut.

Tig. 8. Ringwall mit Penis. Dorsalansicht. Pb = Penisbasis.

Fig. 4. Wie Fig. 8. Seitenansicht.

Fig. 5. Wie Fig. 3. Ventralansicht.

Tig. 6. Penis in Ruhestellung. D. ej. = Ductus ejaculatorius; M. pr. P. =

Muskel zum Ausstofen des Peniskorpers; M. r. P. == Rtickzishmuskel
des Peniskbrpers.

Tig. 7. Msinnliche Geschlechtsorgane. 2 = Hoden; Ves. sem. = Samenblase;
NH = Anhangsdriisen (Nebenhoden); Dr, = drtsiger Teil der Neben-
hoden; Sp. = Anlage einer Spermatophore; D. 8j. = Ductus ejacula-
torius. ‘

Tig. 8, Miunnliche Geschlechtsorgane in matitrlicher Lage (Ansicht von links).
D = Enddarm; Kbl, = Kotblase; U == Uncus; V == rechte Valva;
P = Penis; Vdf s. = Vas deferens simplex (Basis des Duectus eja-
culatorius); H = Hoden; Ves.zem. = Samenblase; Dr = driisiger
Teil des Nebenhodens.

Fig. 9. Bildung einer Spermatophore in der Basis des Ductus ejaculatorius,
Die Spermatophore ist noch leer.

Fig. 10, Wie Fig. 9, aber die immer noch leere Spermatophore ist durch Smmen-
massen weiter abwirts gedriickt worden. '

‘Fig. 11, Sperma in typischen ,,Lockeﬁ“ zusammengerollt (aus einer Samenblase
herausgedriickt). Durchmessor einer Lockenwindung etwa 0,1 mm,

Pig. 12, Spermatophore, unmittelbar nach vollzogener Kopula aus den Ge-
schlechtswegen des Weibchens freipriipariert. Bis zum 1. Pfeil lag die
Spermatophore in der Bursa copulatrix, Der Abschnitt zwischen den
beiden Pfeilen steckte im Begattungsgang; der letzte Teil des Sper-
matophoren-Schwanzes (vom 2. Pfeile an) ragte aus dem Ostium bursae

heraus.

TFig. 18. Zwei aus der Bursa eines alten Weibchens herauspriiparierte Sperma-
topharen,

Fig. 14. Mittlere Glieder eines m#nnlichen (links) und weiblichen (rechts)
Fithlers, .

Fig. 15. Beschuppung eines Minnchens.

'Fig. 16. Hinterleibsende eines Weibchens mit Ovipositor, Dorsalansicht.

"Fig. 17, Wie Fig. 16, aber Seitenansicht.

‘Fig. 18. Wie Fig. 16, aber Ventralansicht,

Tig. 19. Geschlechtsorgane eines alten Weibchens nach fast beendeter Eiablage.

Tig. 20. Bursa copulatrix mit Begattungsgang. In der Bursa liegen 2 Sper-
matophoren mit aufgerollten Schwinzen.,

Wig., 21. Rechtes Flugelpaar eines Weibchens.

.Fig. 22, Beschuppung eines Weibchens,

Fig. 28. Seitenansicht des weiblichen Abdomens mit dunklen Schuppenringen
(links Dorsalseite).

-Fig. 24, Hinterleibsspitze einer mhnnlichen Puppe, An = Afterstfnung.

Fig. 25, Hinterleibsspitze einer weiblichen Puppe. Ost = Ostium bursac;
Ov = Oviporus.

Fig. 26. Hinterleibsspitze eines Zwitters. Rechts (vom Beschauer) normaler
Ovipositor, links mit Auflagerung eines uncusartigen Chitinstabes.
MaBstab wie Fig. 16,
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Tig. 27. Hinterleibsspitze eines Zwitters, Jederseits ein halber Uncus und
ein (verkleinerter) halber Ovipositor vorhanden. (Praparat gequetscht),

TFig. 28. Hinterleibaspitze eines Zwitters. Rechts (vom Beschauer) ein halber
Ovipositor, links ein halber Uncus.

TFig. 29. Hinterleibsspitze eines Zwitters, Rechts (vom Beschauer) ein halber
Ovipositor; links ein halber Uncus, dessen Basis aber wie ein Ovi-
positor mit Haaren besetat ist.

Fig. 80. Zwitter-Ovarien mit VerschluB der Ovidukte (eine Rirshre des rechten
Ovars bei der Pripavation zerstort).

Fig. 81. Sogenanntes ,herzformiges Organ®.

Fig. 82, ,Herzformiges Organ®.

Fig. 38. Herzformiges Organ®.

Fig. 84. Habitusbild eines Zwitters, )

Fig. 85. 6 gleichzeitiz gefangene Zwitter verschiedenen Grades/(uarkotisiert).

Fig, 86. Zwei Zwitter mit verschiedener Beschuppung und Fligelform.,

Fig. 87. Zwitter mit starkem ménnlichen Einschlag.

Fig. 88. Lateraler Zwitter.

Fig. 89. Hinterleihsenden von 8 zwittrigen Puppen.

VIII. Mitteilung!): Kreuzungen zwischen Cheimatobia bru-
mata Lound Cheimatobia boreats Hb. (== fagata Schartbg.).

(Mit 11 Textfiguren.)

Das beim Kleinen Frostspanner mancherorts recht hiufige Auftreten
von Zwittern (s. Mittlg. VII) lief die Vermutung aufkommen, daf diese
Storung moglicherweise durch .spontane Kreuzungen des Kleinen Frost-
gpanners mit dem nahe verwandten Birken-Frostspanner (Cheimatolia
JDoreata Hb.) verursacht wird, Daf bei Art- und Rassenkreuzungen
Zwitter besonders zahlreich entstehen, ist ja schon wiederholt beschrieben
-worden, Wenn sich anch unsere Vermutung bei der Durchfilhrung von
Kreuzungsversuclien nicht bestdtigte, so ist es dennoch vielleicht nicht
-iberfliissig, die wichtigsten Versuchsergebnisse bekannt zu geben.

Wihrend die brumata-Raupen sehr polyphag sind, lassen sich die
JDoreata-Raupen am besten mit Hainbuchenbldttern fiittern; Birken. und
Ahornblitter eignen sich nicht so gut, obwohl boreals z. B. in Schweden
gerade an Birken schiddlich wird. Auch an Buchen sollen die Raupen
leben. Dementsprechend findet man brumaie in Obstanlagen und Wildern,
JDoreats anscheinend nur in Wildern. Die Mbglichkeit zur Bastardierung
ist demnach in Wildern hdufig gegeben, wenn die Falter beider Arten
gleichzeitig erscheinen. Das ist in der Tat der Fall: in meinen Zuchten
schliipften die urspriinglich aus Hamburg-Bahrenfeld stammenden boreata-

1) Mitteilung I— VII s, Schriftenverzeichnis.
Arb. physiol. angew. Ent. 7, 2, 72
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Falter!) regelmifiz von Anfang Oktober bis Anfang November, also
wihrend der Flugzeit der meisten brumata-Rassen (vgl. Mittlg. T).

Zur Prifung der Frage, ob brumate und boreate iberhaupt in der
Lage oder willens sind, mit einander zu kopulieren, setzte ich in den
Jahren 1935, 1936 und 1937 wiederholt einzelne frisch geschlilpfte
Ménnchen und Weibchen zusammen. In allen Féllen lieBen sich die by
mata-Weibchen durch doreafo-Minnchen begatten; die von ihnen abge-
legten Eier erwiesen sich grifitenteils als befruchtet. Dagegen gliickte.
die veziproke Kreuzung niemals (die Versuche wurden mit 55 Doreata-
‘Weibchen ausgefiihrt); es kam trotz der Bemiihungen der brumata-Minn-
chen nicht einmal zZu einer oberflichlichen Vereinigung der Geschlechter.
— Die Bastarde erwiesen sich alg fertil; wir haben sie bis zur F,-
Generation weitergezogen, dann aber die Zucht abgebrochen.

Zum Vergleich der Bastarde mit den Eltern miissen erst die mor-
phologischen Unterschiede von brumata und Doreata beschrieben werden.
Beide Arten sind offenbar sehr nahe verwandt, denn es lassen sich nur
wenige Unterscleidungsmerkmale auftinden, und selbst diese sind oft recht
flieffend.

1. Die Eischale trégt bei brumaie zahlreiche rundliche bis ovale
Eindriicke, so daf sie wie gehiimmertes Metall aunssieht. Bei Doreata sind
diese Eindriicke sehr stark linglich.

IIL. Unterschiede der Raupen. Die boreata-Ranpen sind zu~
nidchst etwas grofer als die brumafa-Raupen, sie bleiben aber spiter im
Waghstum zuriick (vgl. Tabelle 1). Auffallender sind die Firbungsunter-
schiede. Ich beschréinke mich auf einen Vergleich der erwachsenen Raupen..

Tabelle 1. Breite der Kopfkapseln.

Raupenstadium |brumata boreata

I 0,26 mm | 0,81 mm
i 048 , | 0L
III 07 , [0f1 .
LIy e, | os
. v (18, |15,

a) brumate. Grundfarbe des Kirpers mehy oder weniger hell gelb-
lichgriin mit 2 lebhafter gelbgriinen Riickenstreifen. Zumeist laufen seit-
lich von diesen Streifen jederseits noch =zwei etwas blassere Streifen..
Die- Basalpldttchen der Borstenhaave hell griinlichgran, fast unsichtbar..
Kopfkapsel durchscheinend hell graubraun (in den ersten Stadien olivbraun)
bis hell gelblichgriin. Prothorax und Analtergit kaum duuklel als dle‘

') Herrn Praparator Diehl in Hamburg danke ich auch an dieser Stelle»
fur die freundliche Uberlassung von Zuchtmaterial.
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Umgebung. Stigmen hell, etwa von der Farbe des Kiorpers. Thorakalbeine
bréunlichgelb. ,

b) Doreata. Grundfarbe des Korpers mehr oder weniger dunkel oliv-
grau mit jederseits 3 dicht nebeneinander herlanfenden hell gelbgriinen
Seitenstreifen, von denen die beiden dorsalen am breitesten, die 4 late-
ralen héufig unterbrochen sind. Die Basalplittchen der Borstenhaare.fast
unsichitbar. Koptkapsel schmutzig gelb bisolivgriin {in den jungen Stadien
fagt schwarz) mit dunklerer Zeichnung. Prothorax und Analtergit wenig
dunkler als die Umgebung. Stigmen schwarz. Thorakalbeine schwarzbraun.

III. Unterschiede der Puppen. Am Cremaster sind die Puppen
der beiden Arten ziemlich leicht zun wnferscheiden. Wihrend der verhiilt-
nismifig lange Cremaster von brumata nur kurze Seitenéiste besitzt, ist
der Cremaster von boreatas kurz, aber seine Seiteniste sind auffallend
lang (vgl. Fig. 1 u. 2).

7 2
=
boreals brumite Y brumaty boreat (\

Fig. 1. Cremaster von Cheimatobia-Puppen. Ventralansichten,
Fig. 2. Cremaster von Cheimatobia-Puppen. Seitenansichten,

IV. Unterschiede der Falter. Jedem Sammler ist bekannt,
dal die Weibchen von brumate nur kurze Fliigelstummel besitzen,
wibrend die Fliigelstummel der boreata-Weibchen erheblich linger sind.
Fine ganz scharfe Trennung nur nach der Fligellinge ist aber nicht
miglich, denn die Vorderfligel der brumata-Weibchen variieren in dex
TLinge von 2 bis etwa 8,7 mm, die der boreata-Weibchen von 4 bis
5 mm (ohne die wimperartige Behaarung des Fliigel-AuBenrandes). Da-
gegen ist die Aderung ein recht brauchbares Merkmal. Die Aderung der
brumata-Vorderfligel ist — gleichgiiltig ob es sich um grofiliiglige oder
kleinfliiglige Weibchen handelt — anBerordentlich stark reduziert, wihrend
sie bei den boreata-Weibehen ziemlich vollstindig vorhanden ist (Fig. 3).

Die Ménnchen unterscheidet der Sammler hauptsichlich durch die
Firbung. Die Hinterfligel der boreata-Minnchen besitzen einen weili-
seidigen Glanz, der den im Ganzen dunkleren brumata-Minnchen fehlt.
Herrn Préparator Diehl vom Zoologischen Museum in Hamburg verdanke
ich Angaben iiber weitere Merkmale: die Fliigel von boreats, besonders
die Vorderfliigel, sind linger ausgezogen als die von brumata. Die Binde
des Hinterfliigels ist bei Doreata dem Aufienrande viel mehr genihert

als bei Dbrumata; Doreate trigt anf dem Hinterfliigel nie mehr als )
' ’ 72%
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Binde, brumata dagegen 3 Binden. (Die Binden kinnen jedoch bei beiden
Arten, besonders hei boreate villig fehlen,) Im Durchschnitt ist die Zelle
des Hinterfliigels bei boreafo im Verhéltnis zur Fligellinge linger als

T

cu 2 =23

wt,

Fig 8. Linker Vorderfliigel der Weibchen von
boreata (oben) und brumata (unten).

bei brumata, Weiter sind die Binden bei brumafa meistens nach auflen
gewinkelt; dies ist auch bei den Vorderfligeln der Fall, wenn auch oft
nur sehr schwach. — Herr Diehl weist daraufhin, daB bei boreato-
Faltern, die im Laboratorium gezogen worden sind, die Gegensitze zu
brumata nicht so ausgepréigt wie bei Freilandtieren seien. In der Tat
habe ich bei meinen gezogenen Faltern die von Herrn Dieh) genannten
Merkmale — abgesehen von dem Seidenglanz der Hinterfliigel — fiir
eine sichere Unterscheidung nicht benutzen kénnen, Dieser Seidenglanz
scheint nicht nur durch die schwiichere Pigmentierung, sondern besonders
durch die Anordoung und Form der Schuppen bedingt zu sein. Die Hin-
terfligel beider Arten sind dicht bedeckt mit flachliegenden Schuppen,
die an ihrem freien Ende spatelférmig verbreitert sind und in mehrere
Zacken auslaufen. Zwischen diesen gewthnlichen Schuppen stehen in
wesentlich geringerer Zahl etwas grofere und leicht abstehende Schuppen,
die zumeist in einer einzigen Spitze enden. Bei brumate sind diese
,Deckschuppen® breiter als bei boreatn; auBerdem scheinen sie dichter
zu stehen als bei boreate (vgl. Fig. 4 u, 5).

Ein weiteres Merkmal, das aber auch nur miBigen Wert besitzt, fand
ich beim Vergleich der Fliigel-Aderung beider Arten (vergl. Fig. 6~ 9).
Bei boreatw ist im Vorder- und Hinterfliigel die mit a bezeichnete Quer-
ader hiufig kleiner als b. Bei brumate ist a meistens, aber nicht immer
grifer als b; gelegentlich kinnen die verschiedenen Fliigel ein und des-
selben Falters verschiedene Adernverhiltnisse zeigen.
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Fig. 4. Beschuppung des Hinterfliigels (Oberseite) von Ch. brumata.
(Leitz, Ultropak Objektiv U-O 11 X).

Fig. 5. Beschuppung des Hinterfliigels (Oberseite) von Ch. boreata.
(Leitz, Ultropak Objektiv U—O 11 X).

Bei den brumata - Ménnchen ist die sigefirmige Gestalt der Fiihler
sehr viel stirker ausgeprigt als bei den boreata- Mznnchen. Jedes ein-
zelne Fiihlerglied ist bei brumata in der Mehrzahl der Fille nicht nur
breiter sondern vor allem auch linger als bei boreata. Die Lingen ver-
halten sich etwa wie 85:70. Bei brumate ist jedes der mittleren Fiihler-
glieder an der Unterseite seines distalen Endes stark eingeschniirt, bei
boreatw nur Huferst wenig (Fig. 10 u, 11). Zahl und Gestalt der Sin-
neskegel an den Fithlergliedern ist hei boreata und brumata gleich. Die
minnlichen Begattungsorgane dhneln sich bei beiden Arten so sehr, daf
wir keine klaren Unterschiede feststellen konnten.

Beschreibung der Bastarde.

I. Eier. Die Eier der von boreata - Minnchen begatteten brumata-
Weibchen besitzen begreiflicherweise durchaus die Form und Schalenstruk-
tur der normalen brumata- Eier. Wiirden sich boreata- Weibchen von
brumata - Ménnchen begatten lassen, dann miifiten diese Weibchen nor-
male boreata-Eier ablegen. Anders liegen die Verhiltnisse bei den von
den Bastardweibchen abgelegten Eiern. Hier sollte man bei der Schalen-
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struktur etwa einen Mischcharakter erwarten. Tatsichlich aber scheinen
die Eier der F,- und F,-Weibchen durchaus den brumata-Eiern zu
gleichen.

6

Fig. 8. Aderung des rechten Vorderfltigels (Ausschnitt) von Ch. brumata.
Fig. 7. Aderung des rechten Hinterfliigels (Ausschnitt) von Ch. brumata.
Fig. 8. Aderung des rechten Vorderfligels (Ausschnitt) von Ch. boreata.
Fig. 9. Aderung des rechten Hinterfligels (Ausschnitt) von (h, boreata.

II. Raupen. Die Bastardraupen (F,) &hneln in der Jugend sehr
stark den reinen brumaia-Raupen (vergl, P. Hertwig, S. 21), spiter
wird der Mischlingscharakter deutlicher. Die Stigmen sind schwarzbraun,
und die Zeichnung der Kopfkapsel ist dunkler als bei brumaia-Raupen.
Die Bastarde fressen Salix- Blitter ebenso gern wie brumate. Die -
Raupen sind im allgemeinen noch dunkler als die F, - Raupen, Individuelle
Verschiedenheiten sind vorhanden, aber eine klare Aufspaltung lieB sich
nicht feststellen.

III. Puppen. Der Cremaster der F,-Puppen hat etwa die gleiche
Linge wie hei brumata-Puppen, aber die Seitenéiste sind linger und
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<rinnern dadurch stark an bdoreata. I einzelmen kann man aber mancher-
lei kleine Abweichungen feststellen; es ist nur selten eine groBere Ahn-
lichkeit zu boreata, viel hiufiger zu brumate vorhanden. Bei den F,-
Puppen liegen die Verhiltnisse anscheinend ebenso.

Srumale boreata

Fig. 10. 17. GeiBelglied sines minnlichen brumata-Fithlers.
Fig. 11. 17, GeiBelglied eines ménnlichen boreata-Fithlers.

IV. Falter. In der Farbung gleichen die Weibechen der Bastarde
durchaus den brumata-Weibchen, Auch die Aderung der Fliigelstummel
entspricht den von brumate geschilderten Verhiltaissen. Die Griofe der
Fliigel wechselt, sie Dbleibt aber immer etwas geringer als die der borenta-
Fliigel.

Die Minnchen der Bastarde sind grofenteils wie brumata gefirbt,
einige wenige haben etwas hellere, an Doresfn erinnernde Hinterfliigel,
DaB die Adern kein sehr zuverliissiges Merkmal sind, sagte ich bereits
oben (S. 108). Bezeichnen wir das Adernverhiiltnis a < b mit o (boreata),
das Verbiltnis a >> b mit u (brumata), dann finden wir bei boreatw
nicht selten 1009/, o, nur bei manchen brumate-Herkiinften fast 100 %/, u,
sonst oft ganz andere Verhiltnisse (z. B. 10 %/, u, 50 %/ o und 40 ?/; ge-
mischt — d. h. auf einigen Fliigeln u, auf anderen desgleichen Tieres o; oder
87 9,1, 30 %/, o mnd 33 Y, gemischt)!). Das Verhéltnis 1 u:1 0:1 ge-
mischt scheint bei brumafe hinfiger vorzukommen, Bei F, - Faltern fand
ich 80°/, w, 5%, o und 65°/, gemischt. Bei F,-Faltern zihlte ich
249, v, 14°; o und 62°/, gemischt, — es herrschen also in der F,- und
F,-Generation wohl grundsétzlich die gleichen Verhéltnisse. Die zwischen
boreate und brumate bestehenden Verschiedenheiten der Hinterfiiigel - Be-
schuppung (s. 8. 108) sind an sich so gering, daf man bei den Bastarden

1) Herr Diehl schrieb mir, daB er bei Hamburger Sammlungsstiicken
folgende Werte gefunden hat: boreata 20°/, o und 60°%, u; brumata 22, o
und 56 %/, u. Bei den restlichen Exemplaren waren die Ader-Abschnitte a und
b gleich gro8.
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keine deutlichen Verhiltnisse erwarten darf, Ieh beschrinkte mich daher
auf Stichproben bei F,-TFaltern; hierbei fand ich eine sehr stark an
brumate erinnernde Beschuppung.

Die Fiihler der minnlichen Bastarde sind mit sehr wenigen Ausnahmen:
(<K1Y, brumata-artig. Kleine Verschiedenheiten in den Proportionen
der Filhlerglieder diirften wohl innerhalb der normalen Variationsbreite:
liegen.

Das Zahlenverhdltnis der Geschlechter wurde in unseren
Zuchtversuclen ermittelt (Tabelle 2). Wenn bei brumata das Zahlenver-
hiiltnis der Geschlechter in den evsten Jahrven merklich zugunsten der
Weibchen verschoben war, so mag das an den damals noch nicht opti-
malen Zuchtbedingungen gelegen haben (die ménnlichen Tiere scheinen
empfindlicher als die weiblichen zu sein). In der Regel diirfte das Ge-
schlechtsverhidltnis sowohl bei brumate wie bei borealo gleich 1:1 sein.
Das Gleiche scheint — im Gegensatz zu sonstigen Berichten iiber Art-
kreuzungen -— auch fiir unsere Bastarde zu gelten. Aus welchem Grunde
in der F,-Generation die Minnchen so stark in der Uberzahl waren, lieB
sich nicht ermitteln

Tabelle 2. Zahlenverhédltnis der Geschlechter auf Grund
von Zuchtversuchen.

brumata | boreata |Kreuzung
3 % 3% 3%

1930 31,5 _ —
1931 36 _ —
1932 45 — —
1938 44 — —
1984 44 — —
1935 49 50,6 —
1936 49 49 8 (Iy)
1987 52 59 47 (Fy)
1938 - 455 47 (Fy)
1939 — 54 —_

Die sonst bei Bastarden, besonders im heterogenetischen Geschlecht.
(bei den Lepidopteren also bei den Weibchen) hiufige Herabminderung-
der geschlechtlichen Leistungsfihigkeit wurde bei unseren Bastarden nicht
beobachtet, — weder bei den Minnchen noch bei den Weibchen.

Schlieflich kann noch gesagt werden, daf in den T -Generationen
meiner Kreuzungen Zwitter niemals auftraten. In der F,-Generation
kam 1 Zwitter zur Beobachtung. In der sehr individuenreichen Fi-
Generation waren es 5; davon hatten 2 nahezu rein weibliche Fiihler”
wihrend ihve Fligel zwar leicht verkriippelt aber ehenso wie die Kopu-
lationsorgane rein ménnlich waren. Nur einer von ihnen war auSerdem
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an der fleckigen Beschuppung des Abdomens als Zwitter zu erkennen.
Eine auffallende Zunahme der Zwitterhdufigkeit ist also durch die Bastar--
dierung nicht eingetreten.

Zusammenfassend 16t sich sagen, daf durch die Bastardierung von
Cheimatobia brumata-Weibchen und Cheimatobia boreata-Minnchen fertile
Nachkommen erzielt werden, in denen die viterlichen Artcharaktere
(boreatn) zugunsten der miitterlichen (brumata) weitgehend unterdriicks
werden. Eine klare Aufspaltung der Merkmale erfolgt aunch in den spi-
teren Generationen nieht. Riickkreuzungen wurden nicht ausgefiihrt..
Weiteren Aufschluf konnte nur eine Untersuchung der Chromosomen-
Verhéltnisse bringen.

Da die Bastarde gegeniiber den Stammeltern weder einen gestei-
gerten Nahrungsverbrauch zeigen, noch in anderer Weise phytopatholo-
gisch gefihrlicher zu sein scheinen, braucht die Pratis das spontan
mogliche Auftreten der Kreuzung brumata > boreatw nicht zu fiirchten..
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