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A. Einleitung. 
Die einzige eingehendere Darstellung unserer Kenntnisse von den Sym

biosen der Tiere mit niederen pflanzlichen Organismen ist in meinem 
Buche "Tier und Pflanze in intrazellularer Symbiose" vom Jahre 1921 

enthalten. Seitdem hat sich der Stoff ganz gewaltig erweitert und in 
mancher Hinsicht auch schon abgerundet. Selbst dem auf dem Gebiet 
Arbeitenderi macht es schon oft Schwierigkeiten, das Tatsachenmaterial 
in allen Einzelheiten zu uberschauen. Daneben aber treten immer klarer 
die groBeren Zusammenhange hervor und fiihren zu Ergebnissen, die 
auch weitere Kreise in hohem MaBe interessieren mussen. Kaum ein 
Gebiet scheint mir so geeignet, das letzte groBe Problem der Entstehung 
zweckmaBiger Einrichtungen neu zu beleuchten, wie das der Symbiose
forschung. 

Wie keines bedarf es aber auch der helfenden Arbeit des Physiologen, 
Bakteriologen, Mykologen und Mediziners zu seiner gleichmaBigen Weiter
entwicklung. 

Das sind die Griinde, die mich veranlaBten, mit diesem Kapitel uber 
die 0bertragungserscheinungen eine Reihe von zusammenfassenden Dar
stellungen zu eroffnen, die dem Ausbau unserer Kenntnisse folgend 
einander zwanglos folgen mogen. 
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B. Spezieller Teil. 
I. Fehlen besonderer Ubertragungseinrichtungen. 

Erwerb mit der Nahrung. 
Keineswegs alle Organismen, die im erwachsenen Zustande stets mit 

irgendwelchen Symbiont en vergesellschaftet leben, weisen besondere 
Ubertragungseinrichtungen auf, die dieses Zusammenleben sichern. 
T rotzdem liegen die Verhaltnisse so, daB, zum mindesten praktisch ge
nommen, der Symbiont von einem gewissen Entwicklungsstadium an 
nie fehlt. Dieser muB dann allerdings in der Umgebung so haufig vor
handen sein, daB das Material zu einer Neuinfektion sich stets bietet. 
Dies gilt z. B. fUr die Chlorellen der SuBwassertiere und die Cryptomona
den der Meerestiere. Alle aus Schwarmern oder Gameten entstehenden 
Radiolarien oder etwa die Gameten einer Peneroplis sind zunachst, schon 
aus Grunden der Kleinheit, frei von Algen, und doch hat man noch nie 
etwa ein algenfreies Sphaerozoum, eine algenfreie Peneroplis gefunden. 
Die nackte Korperoberflache und die Pseudopodien der Rhizopoden be
gunstigen naturlich von vornherein die Aufnahme der hier im freien 
Zustand GeiBeln tragenden Symbionten. Bei SuBwasserrhizopoden liegen 
die Dinge ganz ahnlich. Auch hier wird der Wirtsorganismus zeitweise 
frei von Algen und die Vorbedingung fur eine N euinfektion geschaffen, 
wenn der Wirt die Algen ausst6Bt oder aufzehrt oder in der Cyste manch
mal die Algen zugrunde gehen (Amoeba vespertilio nach DOFLEIN 1907; 
Actinosphaerium Eichhorni nach GOETSCH und SCHEURING 1924), und 
die unbeweglichen Chlorellen sind im SuBwasser nicht minder haufig 
wie die freien Zustande der "gelben Zellen" im Meere, so daB es genugt, 
wenn bei dem Nahrung aufnehmenden Organismus eine Abneigung, die 
betreffenden Algen zu verdauen, besteht. 

An Ciliaten, die die Algen naturlich nur durch das Cytostom auf
nehmen konnen, sind durch LE DANTEC (1892) sorgfaltige Infektions
versuche gemacht worden. Mischte er eine algenfreie und eine durch 
symbiontische Algen grun gefarbte Kultur von Paramaecium bursaria, 
so waren nach wenig en Tagen keine farblosen Tiere mehr vorhanden. 
Auch unter dem Deckglas ergrunt ein unter einige grune Tiere gesetztes 
farbloses Tier in Balde. Bier stellen vereinzelte Algen, wie sie standig 
das Tier verlassen, das Ausgangsmaterial der Infektion dar. In ganz 
ahnlicher Weise kann man den Versuch naturlich mittels VerfUtterung 
von algenhaltigem Material anstellen und hat damit die Moglichkeit, 
die zwischen verschiedenen Algenstammen und Protozoen bestehenden 
Anpassungsgrade experiment ell zu analysieren (OHLER 1922). 

Ganz entsprechende Verhaltnisse k6nnen auch bei vielzelligen Tieren 
noch vorkommen. Bei den Schwammen z. B. wissen wir nichts von einer 
Infektion der Eizellen, ja nicht einmal der Gemmulae; sowohl das aus letz
teren kriechende Schwammchen als auch das geschlechtlich entstandene 

r* 
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ist auf Algen angewiesen, die dank dem GeiI3elstrom durch die Poren 
in die Gastralkammern getragen werden. Die COlenteraten habcn zwar, 
wie wir noch sehen werden, den wichtigen Schritt in der Reihe der An
passungen an die Symbiose getan, den cine geregelte Eiinfektion be
deutet, aber daneb E'n wird die altere und durch die immer noch eine groI3e 
Rolle spielende intrazellulare Verdauung besonders nahegelegte Obung 
der Aufnahme durch den Mund in breitestem Umfang beibehalten. So 
gibt es Hydroidpolypen, bei dencn die Eizellen infiziert werden neb en 
solchen, bei denen Ei und Planula frei bleiben und erst der fressende Polyp 
Gegenstand einer dem Zufall uberlassenen Neuinfektion ist. Die jungen 
Medusen, die sich an einer Velella bilden, ubernchmen wohl Algen des 
mutterlichen Stockes, aber ihre Eizellen bleiben steril und die Larven 

sy 

d" 

b: 

sy 

ALb. 1. Daly~l/ia viridis. Symbiolltl'11 cines jun
gen Tieres in Darmepithel und Bindegcwebszell en. 
sy Symbionten; def Darmepitlwlzellell; bz freie 

Bindegcwebszell en; nt Muscu laris. 
N ach \'. H .\FFXER. 

infizieren sich beim Aufsteigen aus 
graI3eren Tiefen neu. Auch einE' 
Infektion der Scyphomeduseneier 
wurdc bis jetzt nie beobachtet und 
es werden die gel ben Zellen bei 
manchen Formen vom Polyp en er
worben, bei anderen bleibt auch 
dieser frei und nimmt erst die Me
duse wieder als Ephyra die Algen 
durch den Mund auf. Desgleichen 
schiebt sich bei den Anthozoen eine 
larvalc Periode ohne Symbionten 
zum mindesten in der uberwiegen
den Zahl der Falle ein. 

Uber den Erwerb der Algen bei 
Turbellarien hat uns VON HAFFNER 
(r925) in erfreulicher Weise aufge
klart. Junge, den Eiern entschlUpfte 

Dalyellia sind zunachst langere Zeit vallig farblos, dann ergrunen sie 
allmahlich. Hierbei werden die Chlorellen durch den Mund aufgenommen, 
gelangen in die Darmepithelzellen und aus diesen in embryonale freie 
Bindegewebszellen, die dicht dahinter liegen und nun die Algen, die in 
ihnen liegen (bis dahin wuI3te man nichts von einer intrazellularen Sym
biose bei den Rhabdozalen), nach der Periphcrie des Karpers trans
portieren (Abb. r). Hier vermehren sich diese erst in ihnen, dann aber 
in der periviszeralen Flussigkeit, die von diesen Zellen ihren Ursprung 
nimmt und die Lucken des Mesenchyms ausfUllt. Eine alte Meinung 
SEKERAS, daB die Algen durch die GeschlechtsOffnung eintraten, wird 
damit erledigt. 

Bei man chen Typhloplana-Artcn entwickeln sich die dunnschaligen 
Sommereier schon im Mutterleib. Wenn diese Embryonen dann ein ge
wisses Alter erreicht haben, nehmen sie nach Angaben mehrerer Autoren 
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Chlorellen aus dem Mesenchym des Muttertieres auf, die durch den 
Pharynx in den Darm dieser Tiere eintreten, was sich mit den Beob
achtungen VON HAFFNERS sehr gut vereinen laBt. 

Auch die marinen Convoluten infizieren sich jeweils nur durch den 
Mund. Die Untersuchungen KEEBLES und GAMBLES (1907) haben hier
liber AufschluB gegeben. Die dem Kokon frisch entschllipften Convoluta 
yoscoffensis sind wieder anfangs farblos, infizieren sich aber sehr schnell 
durch Algen, die stets die Eikapseln auBerlich besudeln, ohne etwa bei 
deren Bildung vom miitterlichen Tiere beigesellt worden zu sein. Die 
nach KEEBLE zu den Chlamydomonaden gehorigen Symbionten sind 
vielmehr im Seewasser in der Umwelt der Convoluten iiberall in freiem, 
geil3eltragendem Zustand vorhanden und werden zudem, wie sich zeigen 
laBt, durch die Gallertwandung der 
Eikapseln chemotaktisch angelockt 
(Abb.2). 

Convoluta paradoxa lebt mit an
dersgearteten gelben Algen in Sym
biose. Obwohl hier keine solche Ver
unreinigung der Eipakete mit Algen 
besteht, infizieren sich die jungen 
Wiirmer in der Natur sehr schnell 
und sicher mit ihnen. Urn die In
fektion im Aquarium zu erzielen, ist 
es notig, von dem Tang beizufiigen, 
an dem die Wiirmer leben. Dann 
taucht alsbald in dem den Darm er
setzenden Synzytium inmitten man
nigfacher N ahrungskorper die eine 

. .. 

.... -t.. ' .. . 

~""") 

. . .. .. 

rrn :. VI .. 
• .. 

ALb. 2. C.nl'lloluta roscoffensiF. Kokon mit 
symbiontischen Algen behaftet. 

Nach K EEBLE U. GAMBLE. 

oder andere symbiotische Alge auf und vermehrt sich schnell (Abb. 3). 
Es ist interessant, daB Tiere, die in so inniger Algensymbiose leben 

wie diese Convoluten, die zum Teil (roscoffensis) vollig auf eigene weitere 
Nahrungsaufnahme verzichten und ohne die Algen nicht leben konnen, 
trotzdem die Neuinfektion jedesmal dem Zufall iiberlassen. 

Per os treten natiirlich auch mit den zahllosen gleichgiiltigen Darm
bewohnem bakterieller Art diej enigen Formen in den Wirtskorper ein, 
die ihm so wesentliche Vorteile bringen wie die zelluloselOsenden Formen 
der Herbivoren, die Blinddarmbewohner der Hiihnervogel usw., und 
weiterhin die Ciliaten des Wiederkauer- und Nagetiermagens, des Blind
darmes der Ungulaten wie der Menschenaffen. In letzterem Fall kann 
es sich hierbei nur urn Zysten handeln, die an Griinfutter und Heu in 
gleicher Weise haften, obwohl man sie nie gesehen haL Solange die 
Tiere mit Milch emahrt werden, treten auch keine Ciliaten in ihnen auf, 
und das gleiche ist der Fall, wenn die Nahrung in sterilisiertem Heu 
besteht. Es kann nicht anders sein, als daB aus dem Darmkanal des 
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Wirtstieres standig enzystierte Protozoen abgehen und das Weideland 
damit behaften. 

An all diese so unfehlbar funktionierenden Zufallsinfektionen bei der 
Nahrungsaufnahme schlieI3en sich jene Falle an, bei denen der mutter
liche Organism us insofern die Aussichten der Infektion von vornherein 
auf das gunstigste beeinfluJ3t, als ihn seine Instinkte treiben, die Eier 
dort abzulegen, wo die fur die Nachkommen lebenswichtigen Keime in 
reichem MaI3e vorhanden sind. J ene zahlreichen Insekten, die im Ver
lauf ihres Darmkanals besondere Garkammern ausgebildet haben, in 
denen zahllose Zellulosebakterien zwischen den Holzpartikelchen der 

N ahrung leben, gehoren hierher. 
1m besonderen hat WERNER (I, 2 
1926) fur die im modernden 
Ameisenhaufen Iebenden Larven 
von Potosia cuprea nachweisen 
konnen, daB das nutzliche Bak
terium der Garkammer auch 
auI3erhaIb im Ameisenhaufen die 
gleiche Tatigkeit. nur langsamer 
abIaufend, entfaltet und daI3 es 
von der jungen Larve mit der 
erst en Nahrungsaufnahme einge
fiihrt wird. Alle entsprechende 
Einrichtungen besitzenden La
mellicornier- und Tipulidenlarven 
werden sich ahnIich verhalten. 

Bei der Verbreitung der Poly
mastiginen des Termitendarmes, 
die sich nach den Untersuchungen 
CLEVELANDS als Iebensnotwendig 

Abb. 3. Convotufa faradoxa. Aufnahme der ersten fur den Wirt herausgestellt haben, 
symbiontischen Alge. Nach KEEBLE . 

spielen vielleicht schon kompli-
ziertere Anpassungen eine Rolle. Wir wissen nur Ieider noch nicht sehr 
viel davon. Der genannteAutorteilt mit, daI3 hiernicht wie sonst beiDarm
protozoen cnzystierte Zustande mi t dem Kot entleert wiirden. Die Infektion 
frisch geschIiipfter oder kiinstlich sterilisierter Tiere, die in Gemeinschaft 
mit ihren Genossen gehalten werden, geht trotzdem rasch vor sich. Von 25 
frisch geschIiipften Termopsis waren nach 24 h bereits 15 infiziert. Sie 
sollen nach CLEVELAND die Symbionten yom After derselben zu er
halten, wobei eine zeitweise Verfliissigung des Kotes eine Rolle zu spielen 
scheint. Wie aber durch die normalerweise flagellatenfreie Konigin bei 
Neugriindung eines Nestes die Symbionten mitgenommen und verfiittert 
werden, ist Ieider unbekannt. 



~-- - -- -. --- - ----

Ergebnisse der Symbioseforschung 1. 7 

II. Einfache Ubertragungsweisen bei Ambrosiaziichtern. 
a) Ameisen. Seit MOLLER (1893) in so vorbildlicher Weise die Pilz

zucht der Blattschneiderameisen untersucht hatte, muBte die Frage, wie 
es kommt, daB jede junge Kolonie erneut den gleichen spezifischen Pilz 
(Mycelien von Rhozites-Arten) zur Verfligung hat, lebhaft interessieren. 
MOLLER selbst ist den Einzelheiten der Neugrundung eines Nestes noch 
nicht nachgegangen. Die entscheidenden erst en Beobachtungen lieferte 
VON IHERING (1898), der das Sicheingraben der begatteten Konigin be
schreibt und feststellt, daB nach einigen Tagen neben einem Haufchen von 
20-30 Eiern auch ein 1-2 mm groBer flacher Pilzhaufen, zunachst ohne 
Kohlrabibildung, vorhanden ist, und weiterhin, daB jedes dem Nest ent
gangene Weibchen im hinteren Teil der Mundhohle eine 0,6 mm groBe 
Kugel tragt, die aus Pilzfaden des Rhozites gongylophora besteht, auBer
den aber auch Stucke gebleichter Blattreste und allerlei Chitinborsten ent
halt (Atta sexdens). In allen Einzelheiten aber beschreibt erst HUBER 
(1905) die uns interessierenden Vorgange, nachdem GOELDI (1904), der ihn 
zu der Untersuchung veranlaBte, kurz vorher bereits einige erganzende 
Mitteilungen gemacht hatte, an Hand der gleichen Form. Die Pilzkugel 
liegt in einer besonderen Tasche, der Infrabukkaltasche, die auch sonst bei 
Ameisen getroffen wird, und ist nicht immer rein weiB, sondern gelegentlich 
gelblich bis schwarzlich, da ausnahmsweise die Pilzsubstanz gegenuber den 
anderen Bestandteilen in den Hintergrund treten kann. Borsten und Sand
kornchen werden vermutlich bei der Putztatigkeit der Konigin in die 
Tasche hineingelangen. Ausgespieen findet man die Kugel bereits im 
kunstlichen Nest an dem dem Hochzeitsflug folgenden Tage, ein Vor
gang, den man auch kunstlich nachahmen kann, wenn man bei einer 
lebenden Atta die Mundteile mit der Pinzette faBt und nach vorn zieht 
(der Hypopharynx des Mannchens ist sehr klein und stets pilzfrei). Am 
dritten Tage beobachtet man fast stets die ersten 6-10 Eier und zeigt 
die Pilzkugel nach allen Seiten ausstrahlende Faden und allmahlich 
wachst nun die Kultur, obwohl ihr naturlich nur sehr geringe Mengen 
von dem ursprunglichen Substrat beigemengt sind, Zu einem Garten von 
etwa 2 cm Durchmesser heran. Dies ist nur dadurch moglich, daB die 
Konigin hier und da plotzlich mit ihren Mandibeln ein kleines Stuck aus 
dem Pilzgarten herausreiBt und am After mit einem austretenden, klaren, 
braunlichen Tropfen betupft, um es alsbald wieder einzufligen. Es wird 
also mit Exkrementen gedungt; die hubschen Photographien, mit denen 
HUBER diesen Vorgang belegte, sind bekannt. 

Manchmal miBlingt, wenigstens im Laboratorium, die Anlage eines 
Pilzgartens. HUBER berichtet von einem Fall, wo die erbrochene Kugel 
schwarz blieb und kein Mycel austrieb. Dargebotenes Pilzmaterial wird 
dann erregt ergriffen und eben so gepflegt. Notig fur die erste Phase der 
Koloniebildung aber ist der Pilz noch nicht, denn die einen guten Teil 
der Eier stets wieder verzehrende Konigin ruhrt ihn nicht an und flittert 
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auch die Larven mit diesen. Erst die frisch geschliipften Arbeiter be
dienen sich dann der eiweiBreichen Kohlrabi als Nahrung. 

b) Borkenkafer. Wir haben die Ubertragung der Ambrosia derAmei
sen vorangestellt, nicht weil sie die urspriinglicheren Verhaltnisse bietet, 
sondern weil sie die besser erforschte ist. Tatsachlich liegen die Ver
haltnisse bei Borkenkafern und Termiten eher einfacher, naher an einer 
dem Zufall iiberlassenen Verschleppung, wenigstens soweit wir von den 
Vorgangen heute Kenntnis haben. 

DaB auch hier besondere Anpassungen vorhanden sein miissen, die 
ein stetes Zusammenleben der beiden Partner gewahrleisten liegt auf 
der Hand. Die iiberwinternden Weibchen verlassen im Friihjahr die 
alten Gange, urn neue Familien zu begriinden und schon in ganz jungen 
Gangen findet man, stets auf die nachste Wihe der Gangwanderung be
schrankt, den Pilz, der sonst ohne den Kafer nie getroffen worden ist 
und der sich obendrein, wenn man mehrere Formen vergleicht, mit alIer 
Deutlichkeit als jeweils spezifisch herausstellt. SCHNEIDER-ORELL! (I9II) 
hat nun iiberwinternde \Veibchen von Xyleborus dispar untersucht und 
gefunden, daB sie in ihrem Darmtraktus siets intakte Dauerzellen des 
Ambrosia-Pilzes enthaltell. Wahrend im Enddarm und in den hinteren 
Regionen des Mitteldarmes nur Kotballen, nie Pilze waren, traf er sie 
"dicM hinter und vor dem Kaumagen" ganz in der Form, wie sie im 
Wandbelag der Gange sich finden, als intakte dickwandige Zellen. Das 
Ergebnis war das gleiche, ob die Tiere Halzern entnommen waren, die 
seit Monaten in Zimmerluft vollkomen ausgetrocknet waren, so daB die 
schwarz gewordenen Gangwande keine Spur von Ambrosiazellen mehr 
aufwiesen, oder so1che gepriift wurden, die seit \Vochen im Freien in 
strenger Winterkalte vallig erstarrt waren und sicherlich auch schon seit 
langerer Zeit keine Nahrung aufgenommen haben konnten. In zwei 
untersuchten Mannchen fehlten die Pilze. 

SCHNEIDER-ORELL! konnte dann weiterhin die interessante Fest
stellung machen, daB die Ambrosia-Zellen aus dem Karper derWeibchen 
im Gegensatz zu sonstigen mit Leichtigkeit zum Keimen zu bringen sind, 
wenn man sie nur in einen Wassertropfen bringt. Die Entleerung der 
Keime, die nicht mit echten Sporen zu verwechseln sind - bei keinem 
Ambrosia-Pilz der Borkenkafer sind bisher Sporangien gefunden worden 
-, denkt er sich durch den Mund, also durch eine Art Erbrechen. 

NEGER (3, I9II) scheint es viel wahrscheinlicher und wir machten 
ihm hierin folgen, daB die Dauerzellen durch den After abgegeben werden. 
Wenn die Weibchen ihre neuen Gange bohren, nehmen sie sicher Holz
teile auf und mit diesen werden die Pilze dann austreten. Er hat auBer
dem auch in ganz jungen, wohl erst einige Tage alten Ambrosia-Rasen 
zwischen der zarten hyalinen Pilzvegetation in geringer Zahl dick
wandige, braune, ausgekeimte Zellen gefunden, die offenkundig den zu
nachst von dem Weibchen ausgesaten entsprechen. 
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1m wesentlichen scheint damit die Ubertragung gekHirt zu sein; im
merhin wiirden wir sie gerne in einzelnen Punkten noch genauer erforscht 
sehen und vermuten, daB dann die Innigkeit der wechselseitigen An
passung noch deutlicher zutage treten wiirde. 

c) Termiten. Uber die Art, wie die von den Termiten in ihren Garten 
geziichteten Pilze bei der Neugrundung eines Staates diesen iibermittelt 
werden, ist wenig bekannt. In der reich en Termitenliteratur scheint bis 
vor kurzem nur BUGNION (I9IO) sich etwas eingehender zu der Frage 
geauBert zu haben. Nachdem fUr eine Reihe von Formen, teils durch 
Beobachtung in der freien Natur, teils im Experiment festgestellt worden 
ist, daB ein konigliches Paar sehr wohl imstande ist, ganz nach Weise 
der Ameisenkonigin einen Kessel zu bauen und in ihm einen neuen Staat 
zu begrunden, erstand naturlich die Frage, ob die Konigin auch hier, 
wie etwa eine Atta, Pilzmaterial in irgendeiner Weise in ihrem Korper 
mitnimmt und im neuen Heim aussat. Hat doch PETSCH z. B. gezeigt, 
daB die Termitenpilze, wieXylaria und Agaricus, eng in ihrem Vorkom
men an die Nester geknupft sind. Eine Infrabukkaltasche fehU der Ter
mitenkonigin durchaus. BUG~'nON ist der Meinung, daB die Geschlechts
tiere, bevor sie einen neuen Garten anlegen, Zokum und Enddarm mit 
Holzpartikelchen und Sporen fulIen und daB diese hierin ihre Keim
kraft nicht einbuBen, sondern mitsamt den ersteren im Kessel abge
geben und Ausgangspunkt des neuen Gartens werden. 

Die kiirzlich erschienene Mitteilung von HARMS (I927) geht iiber 
diese hochstwahrscheinlichen Vermutungen insofern einen Schritt hinaus, 
als bei dem Studium der Staatengrundung des Volvaria-ziichtenden 
M acrotermes gilv21s tatsachlich das erste Auftreten der Pilzmasse beob
achtet wurde, aber erst als Larven des dritten Stadiums vorhanden 
waren, also viel spater als bei den Ameisen. Ob sie von Sporen stammen, 
die zufallig mit den Tieren in den Bau geschleppt, in der Erde schon vor
handen waren oder im Darmkanal mitgebracht wurden, was auch uns das 
wahrscheinlichste dunkt, kann HARMS leider auch noch nicht entscheiden. 

d) Anhang: Asphondylia. Die Erscheinung, daB die Innenseite der 
mannigfach gebauten Gallen der Asphondylarien (Muck en) einen Pilz
belag tragt und daB es tatsachlich dieser ist, der der Larve zur Nahrung 
dient, ist weit verbreitet. In ihrer Bedeutung fur die Larve wird sie ver
schieden beurteilt. NEGER (1, I908, 4, I9I3), der sich mehrfach mit 
diesen Pilzen beschiiftigt, sieht darin eine fur den tierischen Insassen 
hochst zweckmaBige, wenn wir so sagen durfen, gewollte Einrichtung 
und schlieBt damit die Asphondylien den Ambrosia-Ziichtern an, Ross 
(I9I4, I9ZZ) bekampft diese Auffassung energisch, weist darauf hin, daB 
gelegentlich der Pilz fehle oder hochst mangelhaft entwickelt sei, ohne 
daB dies sich an der Larve schadlich bemerkbar mache und daB es auch 
vorkomme, daB der Pilz in peinlicher Weise uberhandnehme. Er spricht 
daher nur von "verpilzten Tiergallen". 
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Wie dem aueh sei, Tatsaehe ist, daJ3 in der uberwaltigten Zahl der 
Falle Insekt und Pilz vereint sind, und damit die uns hier interessierende 
Frage entsteht, wie dies denn zustande komme. Die Eier der Gall
muck en werden, soweit man davon weiJ3, auJ3en an die Blattknospen, 
Blutenknospen oder SproJ3aehsen gelegt. Die ausschlupfende Larve 
zwangt sieh dann zu den Blattanlagen, Bluten, Fruehten dureh und 
verursaeht hier die versehiedensten Gallbildungen. Ross (1, I9I4; 2, 
I922) denkt sich, daJ3 sie sieh hierbei mit Pilzkeimen, wie sie uberall 
vorhanden waren, verunreinige und diese mit nach innen versehleppe, 
wobei wir uns allerdings fragen mussen, warum dann solche verpilzte 
Gallen nieht viel haufiger vorkamen. NEGER nimmt an, daB dank ir
gendeiner besonderen Anpassung yom Muttertier jedesmal Ei und Pilz
keime gemeinsam deponiert wurden, bleibt aber die Einzelheiten hierzu 
aueh schuldig. 

BUCHNER hat, wie den Rosssehen Veroffentliehungen zu entnehmen, 
von diesem veranlaBt, fruher vergeblieh nach entspreehenden Uber
tragungseinriehtungen gesueht, erklart aber neuerdings (11, I928), daB 
er damals die raffinierten Moglichkeiten, die inzwisehen bekannt ge
worden, nicht kannte und eine erneute Prufung fUr notig halte. 

Wenn von dem Pilz Pykniden gebildet werden, so liegen diese nicht 
in der Galle, sondern brechen nach auBen dureh und lassen winzige 
Konidienranken austreten. Auch die Puppe der Asphondylia sehiebt sich 
zunachst beim Sehlupfen durch ein selbstgebohrtes Loch etwa bis zur 
Halfte aus der Galle heraus und entlaBt dann erst die Imago, so daB 
diese erst auf der Galle in Beruhrung mit den Konidien kommen kann. 
Ross denkt, daB diese lediglich in einer unbeabsichtigten Besudelung 
bestehen konne. Dns erseheint das Zusammenleben auf Grund eigener 
Anschauung doch eher als ein zweckmaJ3iges llnd nach dem heutigen Stand 
unserer Kenntnisse halten wir es nicht fUr unwahrscheinlich, daB sich 
doch noeh eine geregelte Ubertragungseinrichtung wird aufdecken lassen. 

III. Komplizierte Ubertragungsweisen bei Ambrosiaziichtern. 
a) Hylecoetus dermestoides. Den pilzziichtenden Borkenkafern reiht 

sich als weiteres Coleopteron mit entsprechender Lebensweise Hylecoetus 
dermestoides an. An den Wanden der Gange, die die Larven standig 
vollkommen frei von Holzmehl halten, das mit einem besonderen ehiti
nosen Apparat am Korperende ins Freie befordert wird, gedeiht uppig 
ein Pilz, der nur in Gemeinschaft mit Hylecoetus gefunden wird, auch 
nur im engeren Dmkreis urn die Gange das Holz durchzieht und in die 
Nahe der Endomyceten gehOrt (Abb.4a). 1m Fruhling verpuppen sich 
die Larven, die zwar meist gesellig, aber doch jede in ihrem eigenen 
Gang leben, in einer zu dem Zweck vergroJ3erten Puppenwiege unmittel
bar vor dem spater als AusschliipfOffnung dienenden Loch, das zugleieh 
der Stelle entspricht, wo die dem Ei entschlupfte Larve sich fruher ins 
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Holz hineingebohrt hatte, und durch das das Nagsel hinausbefordert 
wurde. Ende April, Anfang Mai treten die geschlechtsreifen Tiere auf, 
die den Gang verlassen, auf benachbarten Bliiten und Stammen sich 
herumtrieben, urn schlie13lich auf die Rinde der Buchen- und Tannen
stiimpfe ihre Eier einzeln abzulegen. Aus diesen schliipfen Larven, die 
sich nicht sofort einbohren, sondern erst noch eine Weile umherkriechen, 
bis sie eine giinstige Stelle hierzu gefunden haben. Untersuchen wir den 
jungen Gang, so floriert an seiner 
Wand alsbald der gleiche Pilzbelag 
und dient als alleinige ~ahrung. 

a b 

Abb. 43, b. Hylecoetlls drr111est{);des. a typischer Pilzbelag cler Larvengange; b cler Ambrosiapilz 
Sporangien bilclencl. Nach BUCHNER. 

Hier standen die bisherigen Erforscher der Pilzzucht von Hylecoetus 
(NEGER 2, I909; GERMER I9I2) vor einem Ratsel. Da die neue Pilz
kultur fern vom miitterlichen Tier, ja fern von der Stelle, wo es das Ei 
legte, entstand, konnten so naheliegende Ubertragungsweisen, wie sie 
Ameisen, Borkenkafer und Termiten iiben, hier nicht in Frage kommen. 
NEGER, der die Ambrosia-Zucht des Kafers entdeckte, dachte an eine 
Eiinfektion. Aber nach allem, was wir noch von Ubertragungsweisen 
und Ubertritt von Symbiont en ins Ei hOren werden, ist dies bei einem 
nicht intrazellular lebenden Symbiont en von vornherein hochst unwahr
scheinlich. BUCHNER hat neuerdings (13, I927; 14, I928) die Verhiilt
nisse im wesentlichen aufgeklart. 
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Das Hylecoetus-Weibchen nimmt, wenn es den Gang, in dem es graB 
geworden ist, verlaBt, einen Vorrat von den Sporen des Pilzes mit. Wah
rend normalerweise sonst nur vegetative Zustande des Symbiont en an
getroffen werden, der auch hier, recht ahnlich den wahrscheinlich nachst 
verwandten Borkenkaferpilzen, am freien Ende eine oder mehrere, sehr 
dickwandige, plasmareiche Dauerzellen produziert, trifft man im Be
reich der Puppenwiegen auf echte Sporangienbildung (Abb. 4 b), und mit 
den hierbei enstandenen Sporen fullt das Weibchen besondere Taschen 

Abb. sa-d. Hylecoetus derntestoides. a Hinterende des Weibch ens, Yon der Ventralse ite gese he n J 

b und c Q uerschnittc durch dasselbe i d die g e fUlltcn Taschen s tark er vergrof3ert. N ach B UCH N ER. 

am Hinterleibsende. Wie das vor sich geht, ist noch nicht festgestellt 
worden. Wahrscheinlich fUIlt sich schon die Larve unmittelbar vor der 
Verpuppung den Darm mit so1chen Sporen und werden sie dann am 
Ende der Metamorphose in jenen Einstiilpungen deponiert. Fur ahn
liche Erscheinungen werden uns im folgenden Anobiiden , Bockkafer und 
Riisselkafer noch zahlreiche Beispiele liefern. 

Betrachtet man das Hinterende eines Weibchens von der Ventral
seite, so zeichnet sich eine besondere Zone, die unmittelbar an die Ge
schlechtsoffnung und die beiden Cerci anschlieBt, dank der spezifischen 
Muskelanordnung deutlich ab (Abb. sa) . In der Medianlinie verlauft 



Ergebnisse der Symbioseforschung I. 13 

eine feine Rinne, und beiderseits von ihr zieht der Rand je einer tief 
einsehneidenden, langgestreekten Tasehe. Rinne und mit Chitin aus
gekleidete Tasehen laufen genau dort aus, wo das Ei aus der Seheide aus
tritt, und sind alle drei mit den Sporen gefiillt (Abb. Sb, c, d)! Die Muskel
ziige endlieh sind so angeordnet, daB ihre Kontraktion das Austreiben 
der Sporen begiinstigt, das Ganze stellt einen Apparat zur Beschmierung 
der Eioberflache mit Ubertragungsstadien des Ambrosia-Pilzes dar. 

Soweit die augenbliekliehen Feststellungen, die in der kommenden 
Saison wohl ihre Erganzung finden werdpn. So wiinsehenswert sie ist, 
so kO'1nen wir doch dank un serer Kenntnis ahnlich gelagerter Falle, die 
wir noeh zu sehildern haben werden, den symbiontischen Zyklus heute 

b c 

Abb.6a- c. Sirex gigas. a Die pilzgefullten Spritzen am Legeapparat von cben gesehen ) bin 
seitlicher Ansicht, c Schnitt durch c ine Spritze \'on Sirex augur. Nach BUCHNER. 

schon mit groDer Bestimmtheit sehlieDen. Die yom Weibehen da und 
dort abgelegten Eier werden oberflaehlieh mit Sporen besudelt sein. Die 
ihnen entsehliipfende Larve wird einen Teil der Eisehale aufzehren und 
damit die Pilzsporen in ihren Darm einfiihren. Bei der Anlage eines 
Ganges wird sie dann, vielleieht mit Holzteilehen, die sie hierbei auf
nimmt, diese Sporen unverdaut wieder von sieh geben, sie werden' als
bald keimen und das benaehbarte Holz mit ihrem Myeel durehsetzen. 

Leider ist bis jetzt nieht bekannt, ob die weitere, bei uns vorkommende 
Lymexylonide, Lymexylon navale, der Werftkafer, ahnliehe interessante 
Einriehtungen besitzt. 

b) Die Siriciden. Dureh BUCHNER (13, 1927; 14, 1928) ist neuerdings 
noeh eine weitere Insektengruppe in die Reihe der pilzziiehtenden ein
bezogen worden, die Holzwespen (Sirieiden). Von vornherein sehien bei 
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ihnen mit einer Ambrosia-Zucht nicht zu rechnen zu sein, da sie im Gegen
satz zu Borkenkafern und Hylecoet~ts das Bohrmehl nicht aus dem Gang 
entfernen, ohne daB es den Darmkanal passiert hatte, sondern vielmehr 
tatsachlich ihren Darm damit fullen, es alsdann wieder wenigstens auBer
lich unverandert abgeben und hinter sich im Gange feststopfen. Obwohl 
es also kein freies Ganglumen gibt, durchsetzen Basidiomyceten das 
benachbarte Holz und werden beim Fressen unter die Holzspane ge
mengt, vielleicht weniger ihres EiweiBgehaltes, als der an dieses gebun
denen Enzyme wegen. 

J'" , . . , 
" 

a 

U 

Abb.7. Oidien aus der Spritze von Sirex jlt11l!llCUS (a/ , Sirex gigrr-'i (b), ,Xipltydrial ongicol/is (c); 
b Stichkanal des Legeapparates mit 6 abgehenden Larvengangen. a-c nach BUCHNER, 

d nach SCHEIDTER. 

Jedenfalls ist das Zusammenleben ein altes und inniges, denn fUr 
dessen Dauer sorgen kompliziert aufgebaute Organe, die BUCHNER als 
zwei birnformige, mit Oidien des Pilzes gefUllte Spritzen beschreibt 
(Abb. 6a, b). Bei Sirex munden sie dort, wo auch der Eileiter zwischen 
den bogenfOrmig sich krummenden Chitinteilen des komplizierten Lege
apparates endet, aus, so daB ihr Inhalt den gleichen Weg wie die abzu
legenden Eier nehmen muB. Besondere Chitinteile, als "akzessorische" 
bisher in ihrer Bedeutung nicht erkannt, geben den Spritzen Halt und 
sorgen fur einen Ansatzpunkt der Spritzenmuskulatur. Ein vorderer 
Teil jedes Organs wird von einer umfangreichen Druse eingenommen, 
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deren zahlreiche Sekretkana1chen aIle in den durch die Druse eingeengten 
gemeinsamen, medianwarts gelegenen Ausfuhrgang munden. Durch ihn 
mussen auch die dahinter in dichten Massen gelegenen und von der Druse 
wie von einem Riegel zuruckgehaItenen Pilze austreten (Abb. 6c). Jede 
bisher untersuchte Siricide enthalt in dem freien Raum, der hinter der 
Druse liegt, spezifische Organismen. Die gedrungenen, die ein oder an
dere Querwand und kleine Knospen tragenden Stadien bekunden sich 
durch die typische SchnalIenbildung, die an ihnen zu beobachten, als 
Oidien von Basidiomyceten (Abb. 7). Zum Austritt werden sie nur ver
anlaDt, wenn sich die Muskulatur kontrahiert, die oberflachlich vom 
Scheitel der Spritze, wo sie an einem besonderen zungenfOrmigen Chitin
fortsatz inseriert, gegen den Ausfiihrgang hinzieht. 

Bei den einzelnen Gattungen muD die spezielIe Ausbildung dieser 
hochst merkwurdigen, bisher seItsamerweise ganzlich ubersehenen Or
gane eine ziemlich verschiedene sein, denn die Chitinteile derselben sind 
bei Sirex, Xeres, Tremex, Xiphydria recht abweichend gebaut. Aber eine 
vergleichende Schilderung steht zunachst noch aus - das Material zu 
ihr ist ja auch nicht ganz leicht erhaItlich, genau so, wie wir zunachst noch 
nicht wissen, wie und wann die Pilzstadien aufgenommen werden, die 
dann in der Imago die Spritz en fiillen. Vermutlich wird, ahnlich wie bei 
Hylecoetus, nur zu bestimmter Zeit, wohl vor der Verpuppung, ein Wandel 
in der EntfaItung des Pilzes vor sich gehen und werden spezifische 
Stadien von der Larve gefressen, aber nicht verdaut. Manchmal scheint 
die Fullung der Spritzen nicht ganz glatt zu verlaufen, denn BUCHNER 
hat eine Sirex prapariert, bei der eine von ihnen normal gefiillt, die an
dere leer war. 

DaD die Einimpfung des Pilzes bei der Eiablage so vor sich geht, 
daD dieser gleichzeitig oder zwischen den einzelnen Ablagen mit in den 
Stichkanal geschickt wird, geht aus der ganzen Situation so eindeutig 
hervor, daD es hierfiir kaum noch des Beleges bediirfte. Bis die Larven 
den Eiern entschliipfen, wird das Mycel ihre Umgebung bereits nach allen 
Richtungen durchsetzen (vgl. Abb. 7d). 

IV. Einrichtungen zum Beschmieren der Eischale mitintrazelluHir 
lebenden Hefen und LarveninfektJon durch den Mund. 

a) Anobiiden. Die Literatur iiber die Symbiose der Anobiiden ist 
schon verhaItnismaDig umfangreich, wenn sie von KARAWAIEW (1899) 
entdeckt, wenn auch nicht verstanden, von ESCHE RICH (1900) erstmalig 
genauer studiert, von BUCHNER (3, 1921) in ihrem ganzen Zyklus auf
geklart, von HEITZ (1927) nach botanischen Gesichtspunkten erforscht 
worden ist. Trotzdem vermochte eine erneute Bearbeitung von BREIT
SPRECHER (1928), die demnachst erscheinen wird, unsere Kenntnisse noch 
entscheidend zu vertiefen. 
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Alle Anobiiden tragen als Larven und Imagines knollige Ausstiil
pungen am Anfang des Mitteldarmes, deren Zellen zum groBen Teil mit 
Saccharomyeeten dieht gefiillt und stark vergroBert sind. Bei der Meta
morphose geht ein groBer Teil der Pilze in das Darmlumen iiber und mit 
dem Kot ab und nur wenige infizieren die imaginalen Darmzellen, urn 
sich dann erneut lebhaft zu vermehren. Daneben aber entdeekte BUCH
NER bE'i Sitodrepa panicea noeh eine zweite Stelle, an der sieh die Sym
bionten, aber lediglich im weibliehen Tiere, regelmaBig in der Imago 
finden . Zwei sehlauehfOrmige chitinausgekleidete Einstiilpungen, die 
STEIN (1847) bercits als "Anhangsdriisen" besehrieben, entspringen dort, 

d 

Abb. Sa-d. Sitodrepa janicea. a Geschlechtsapparat und Hintcrcnde e ines Wcibchens; b ein Stlick 
Eischale mit Hockern und Hefezellen; c die schli..i.pfenden Larven fressen die Eischale; d die erstl' 

Neuinfektion des Darmcpithels. a nach STEIN, b-d nach BUCHNER. 

wo die Intersegmentalhaut in das normalerweise tief eingezogene Darm
scheidenrohr, den letzten Korperabschnitt, iibergeht und sind prall mit 
den gleiehen Organismen gefiillt. Untersueht man die Ovarialeier, so 
ergibt sich, daB sie symbiontenfrei sind, priift man aber die hoekerige 
Eioberflaehe abgelegter Eier, so findet man da und dort Hefezellen kle
ben, die nur aus diesen Sacken kommen konnen und bei der Eiablage 
daraufgeschmiert sein muBten. Schliipft die Larve aus, so friBt sie ein 
gut Teil der Eischale auf und befOrdert damit eine wenn aueh geringe 
Zahl von Hefen in das Mitteldarmlumen. Naeh einigen Tagen liegen die 
erst en Symbiont en erneut intrazellular, aber nur dort, woo das Epithel 
unter gleichzeitiger Vermehrung der Pilze allmahlich die Einstiilpungen 
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entwickeln wird (Abb. 8). Damit war zum erstenmal der Ubertragungs
modus des Beschmierens der Eischale mit darauffolgender Infektion 
durch den Mund beschrieben worden, von dem wir heute wissen, daB 
er auch bei anderen Kafern eingebiirgert ist, und den wir im vorangehen
den auch bei einem Ambrosia-Ziichter antrafen. 

Die Ergebnisse BREITSPRECHERS erlauben nun das interessante Bild 
der Anobiensymbiose noch viel mehr zu detaillieren, ja fiihren zu einer 
wesentlichen Erganzung auch hinsichtlich Sitodrepa. BUCHNER hat iiber
sehen, daB der Kafer auBer den beiden, sich tief in das Abdomen sen
ken den Schlauchen noch eine wei
tere, am aul3ersten Hinterleibsende 
lokalisierte Beschmiereinrichtung 
tragt, die der bei H ylecoetus beschrie
benen in iiberraschender Weise 
ahnelt. Dnter der Vagina liegen 
namlich zwei langliche Chi tin taschen, 
die nach der Medianlinie zu in ihrer 
ganzen Lange einen offenen Spalt 
besitzen und schlieBlich mit der Off
nung der Vagina einen gemeinsamen 
Raum bilden (Abb.9). Gegen die 
Aul3enwelt sind sie und ihr Pilzin
halt aber doch in hohem MaGe ab
geschlossen, denn die ventrale Be
grenzung stellen zwei Platten dar, 
deren Rander iibereinandergreifen 
(Abb. IO). Das durch das Hinterleibs
ende herabgleitende Ei mul3 hierbei 
notwendig einen Teil der Pilze aus 
der Tasche herausquetschen und 
dann beim Austritt aus der Vagina 
in diese eintauchen. 

Auch die oberen Beschmierein-

Abb. 9. Erlloblus 'mollis. Hinterende cines 
Weibchens mit Vaginaltaschen. 

N ach BREITSPRECHER. 

richtungen wurden genauer untersucht. Eine feine, langs und transversal 
verlaufende M uskulatur ermoglich t hier auf andere Weise ein Ausdriicken 
des Inhaltes, ein am Ende jedes Schlauches ansitzender Muskelfaden zieht 
zum tiefeingesenkten "spiculum ventrale" des 8. Segmentes, einzellige 
Driisen liegen in weitem Dmfang hinter der flachen Hypodermis und 
entsellden durch feine Kapillaren ein Sekret in das Schlauchlumen, in 
das die Hefen eingebettet sind und das sie auf der Eischale fest
klebt. 

Hier haften sie sehr fest, denn einmal vergehen schon 3-4 Wochen, 
bis die Larve dem Ei entschliipft, und dann hat BREltSPRECHER sie auch 
auf Schalenresten gefunden, welche noch viel alter waren. 

Ergebnisse cler Biologie IV. 2 
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Die embryonale Anlage der Taschen geht auf zwei anfanglich flache 
Einbuchtungen zuruck, die der Sacke besteht znnachst aus hohen zylin
drischen Zellen. In ihnen setzt die Absonderung eines Sekrets schon 
fruhzeitig in der Puppe, jedenfalls vor der Fullung, ein. Diese selbst wird 
durch eine zweite Peri ode der R efeausstof3nng in das Darmlumen ein
geleitet, die offenbar eigens zu diesem Zweck einsetzt, wenn die Puppe 
sich schon weitgehend braunt. Die Afteroffnung liegt so hoch und ein
gesenkt, daf3 leicht ein Teil der R efen in die Sacke und Taschen gelangt. 
Schritt fur Schritt kann man ihre allmahliche Fullung verfolgen. In 
den Sacken findet man stets viele Knospungsstadien der Symbionten. 

Die Neuinfektion der Darmzellen geht in der Regel wahrend der 
ersten Woche des larvalen Lebens vor sich, manchmal kann es aber 
3 Wochen dauern, bis man die erst en intrazellularen Refen nachweisen 

Abb.IO. Ernobius moll!.>;. Quersrhnitt durch das eingezogene Hinterende mit den Vaginaltaschen. 
Nach BREITSPRECHER. 

kann. Interessanterweise beginnt in solchen Fallen trotzdem schon die 
Ausbuchtung der Darmblindsacke. 

BREITSPRECHER vergleicht nun eine Reihe weiterer Anobiiden und 
findet einige beachtenswerte Modifikationen des Sitodrepa-Types. Erno
bius mollis aus Fichtenzapfen hat Taschen ganz wie diese, aber das obere 
Paar Sacke fehIt. Statt dessen munden an der gleichen Stelle je eine 
umfangreiche Gruppe lang ausgezogener, aber keine Einstiilpung bilden
der Drusen und die Refen sind nur in dem Zwischenraum zwischen Inter
segmentalhaut und Darmscheidenrohr vorhanden, aber durch eine origi
nelle Einrichtung hier fixiert. Erstere bildet namlich an dieser Druse an
grenzend im Chitin Grube an Grube aus, die durch die im rechten Winkel 
umgelegten und nach hint en schauenden Raare hochgradig nach auf3en ab
geschlossen sind - auch bei den VaginaItaschen werden Raare als Sperr
vorrichtung verwendet - und diese zahlreichen kleine Kammerchen sind 
hier mit den Symbiont en gefullt, die daneben auch frei zwischen beiden 
Korperoberflachen liegen (vgl. Abb. 12). Die beiden Funktionen, die sons t 
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in den Intersegmentalsacken vereint sind - Sekretbildung und Pilzreser
voir - sind also hier raumlich getrennt worden, aber eng benachbart. 

Ernobius abietis verhiHt sich wie Ernobius mollis. Etwas abweichend 
aber stehen die Anobium-Arten da, die, was die Entfaltung der Uber
tragungseinrichtungen und die Flille der in ihnen deponierten Pilze und 
nicht minder die Entwicklung der Larvenorgane anlangt, einen Hohe
punkt darstellen (Abb. II). Die Intersegmentalschlauche sind auBer-

4-\ bb. II. A1loblum striatum. Hinterendc des \Veibchens mit Vag inalsacken und sehr groOen 
Intersegmentalschlauch e n. ~ach BREITSPR ECHER. 

ordentlich lang, so daB sie bis zu einem gewissen Grade das Fettgewebe 
verdrangen. Drlisenzellen umgeben sie allseitig. An Stelle der Vaginal
taschen sind ebenfalls lange Vaginalschlauche getreten, die einen aus
miindenden Abschnitt und einen rundum geschlossenen, kopfwarts sich 
erstreckenden unterscheiden lassen. Die Gegend urn die weibliche Ge
schlechtsoffnung ist daher wie mit einem Hefepfropf verschlossen und 
die Symbiontenmenge, die auf die einzelnen Eier gelangt, ist eine vieI 
groBere als bei Sitodrepa. Waren es dort meist nur einzeln verstreute 

2* 
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Zellen, so sind es hier groBere Klumpen von Hunderten von Pilzen. 
Wenn sich diese Schilderung auch zunachst auf Anobium striatum be
zieht, so ergibt der Vergleich anderer Arten doch ahnliche Entfaltung. 

Xestobium rufovillosum ist insofern interessant, als die Intersegmental
schlauche ziemlich abweichend gebaut sind. Hier ist die eine Halfte des 
Schlauches allein drusig, die andere, gegcnuberliegende Halfte aber so 
differenziert wie bei Erl10bius jene benachbarte Region, d. h. von Chitin
krypten eingenommen, die mit Hefen gefullt sind und nur als Retentions
einrichtungen gedeutet werden konnen. Die beiden dort raumlich geson
derten Differenzierungen, Drusen und Nischen, sind hier in eine schlauch
formige EinstUlpung einbezogen worden (Abb. I2). Die Muskulatur setzt 

in diesem Fall in zwei Reihen dort 
an, wo die Drusen- und die Nischen
halfte aneinandergrenzen. Fur die 
Entleerung will sie BREITSPRECHER 
trotzdem nicht sonderlich verant
wortlich mach en und stellt sich 
vor, daB sie vor allem auch durch 
die durch den Legeapparat herab
gleitenden Eier ausgequetscht wer
den, da sic, wenn dieser vorgestoBen 
wird, mit in das enge Rohr einbe
zogen werden. 

b) Cerambyciden. Bei einem 
groBen Teil der Bockkaferlarven 
sind ahnliche MitteldarmausstUl-
pungen bekannt geworden, wie bei 

Abb. I2. Xestobimn rujovillos1t1n. Miindung den Anobiiden (HEITZ 192 7; BUCH
cines Intersegmentalschlauches mit Chitinkryp~ 
ten und Driisenzellen. Nach BkEITSPHECHER. NER 13, 14, 1927, 1928), nur sind 

sie in Gestalt und GroBe mannig
faltiger und liegen auch nicht unmittelbar hinter dem Kaumagen, 
sondern eine kurze Strecke weiter hinten. HEITZ stellte dann bereits 
fest, daB diese Organe ausschlieBlich der Larve eigen sind, ja daB die 
Imagines auch nicht etwa an einer anderen Stelle des Darmkanals die 
intrazellular lebenden Hefepilze, urn die es sich allemal handelt, ein
quartieren, wie das in der Folge noch mehrfach von anderen Formen 
zu berichten sein wird, sondern daB lediglich die weiblichen Tiere uber 
die Verpuppung hinaus einen Teil der Symbiont en in besonderen Uber
tragungsorganen sich erhalten. Wir werden nicht fehl gchen, wenn wir 
dieses bisher einzig dastehende Vorkommen dadurch erklaren, daB der 
gleichzeitig eintretende durchgreifende Wechsel in der Ernahrungs
weise (Minieren im Holz, Besuch von Bluten) einen solchen Unterschied 
bedingt. Der Wert aber, den der tierische Organismus auf die Vererbung 
der Hefen legt, wird dadurch nur noch deutlicher herausgestellt. 
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Der Sitz der Organe, die fiir Spondylis buprestoides abermals schon 
von STEIN (1847) getreulich abgebildet wurden, ist ganz der gleiche, wie 
der der langen oberen Beschmiersacke bei den Anobiiden (Abb. I3a). 
Die Intersegmentalhaut bildet dart, wo sie umschlagt in das tief eill
gezogene Hinterleibsende, jederseits einen zumeist nicht sehr langen und 
etwas abgeflachten, schmalen Schlauch. Rhagium bifasciatum mag als Bei
spiel fiir diesen haufigsten Typus gelten (Abb. I3a, 14a, b). Unser frontal 
gefiihrter Langsschnitt laI3t erkennen, daB die Schlauchwandung keine 
einheitliche ist, sondern daB die eine Halfte derselben wesentlich dicker 

a b 

Abb. I3. a Rkagium bifasciatum. Weibliches Hinterleibsendc mit IntersegmentalschHiuchen (i). 
b Oxymirus cursor, ebenso. Die Schlauche enorm entwickelt. Nach BUCHNER. 

ist und hier eine mehrreihige Lage von einzelligen Driisen tragt, die ihr 
Sekret in das Innere del' Einstiilpung schicken. Dieses ist dicht und 
gleichmaBig mit den symbiontischen Hefen gefiillt. N ach der Offnung 
zu verengt sich das Lumen zu einem Ausfiihrgang. Eine komplizierte 
Muskulatur verbindet diese Sacke in breiter Front mit dem Eileiter 
und am freien Ende inserierend mit der Basis und dem Ende des 
stabartigen Spiculum ventrale des 8. Segmentes. Der Muskelstrang, 
der zur Basis des letzteren zieht, bedingt ein Zuriickklappen der Sacke 
und verhindert damit fiir gewohnlich ein Austreten del' Pilze. Beim 
Herausstrecken des Hinterleibsendes, wie es bei del' Eiablage und schon 
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beim Suehen nach einer geeigneten Stelle standig stattfindet, wird diese 
Klemme beseitigt und ein Herabtreten der Hefen auf die AuBenseiten 
des letzten Segmentes moglich. 

Vergleicht man eine groBere Anzahl von Formen, dann kann man auf 
mannigfache Varianten der Einrichtung treffen (BUCHNER 13, 1927; 14, 
1928). Bei Evodinus z. B . sind die Saeke zwar auch noch klein, aber sie 

a 

erweitern sich am Ende mehr und laufen 
dort in drei oder mehr Zipfel aus. Bei 
Rhamnusimn bicolor sind sie schon wesent
lich verlangert und enden in zwei kleinen 

b 

Abb. I4 a-c. Rkagium bifasciatum. a Intersegmentalschlauch lim Langsschnitt, b im QuerschnittJ 

c O::cymir1~$ cursor Intersegmentalschlauch qu er. Nach BUCHNER. 

Astchen, bei N ecydalis major und Oxymirus cursor (Abb. 13 b) wird 
die Entfaltung eine enorme. Die Schlauche bilden groBe, dorsal iiber 
dem Genitalapparat liegende Knauel und zum Stabende ziehcn langs 
des sich scharf absetzenden Ausfiihrungsganges zahlreiche und weiter
hin vereinzelte zarte Muskelfasern. Ein Querschnitt (Abb. 14c) lehrt, 
daB hier nun run dum die ganze Wandung des Schlauches driisig ist; 
die Chitinauskleidung aber nimmt mit der VergroBerung des Uber-
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tragungsapparates an Starke ab. Beim eingangs geschilderten Rhagium
Typ tragt das Chitin noch zahlreiche, nach der Miindung zu immer 
starker werdende und dichter gestellte Borsten. 

Der Inhalt dieser Sacke ist von Art zu Art ein spezifischer. Die Durch
sicht einer groBeren Zahl von Formen bietet daher ein mannigfaches 
Bild. In Abb. IS ist der Inhalt von neun verschiedenen Ubertragungs
sacken von Cerambyciden wiedergegeben. Sehr schlanke, bis plump 
tranenfOrmige und rundliche Gestalten reihen sich aneinander. Von 
besonderem Interesse ist hicrbei Tetropium, denn dieses macht uns mit 

a 

d 

g h i 
Abb. 15 a-i. lnhalt dcr Beschmiereinrichtungen von 9 Bockkaferarten. a Rhamn1tsium bicolor; b Oxy
mints cursor; c Cerambyx scopolij d Rhagiu11l bifasciatll11l; e TetropillHt castaneum; f Strangalia 

macula; g Necydalis major; h Leptura yubya; i Leptura cerambyciformls. Nach BUCHNER. 

der merkwiirdigen Erscheinung bekannt, daB, wahrend sonst im wesent
lichen die Gestalten, die wir im Larvenorgan treffen, ebenso im Uber
tragungsapparat wiederfinden, aIle Spondylinen und Tetropiinen hiervon 
eine Ausnahme machen. Sie fiillen in die Ubertragungsorgane Sporen 
von jener typischen Gestalt, wie sie von Willia unter den Saccharo
myceten und von einigen Endomyceten bekannt sind, kugelige Gebilde 
mit einem zarten, abstehenden Reif. BUCHNER hat sie bei Asemum, 
Tetropium, Criocephalus und Saphanus beobachtet, HEITZ schon vorher 
bei Spondylis, und ersterer konnte an Spondylis-Larven feststeIlen, daB 
die Sporenbildung schon im larvalen Organ einsetzt. 



PAUL BUCHNER: 

Die Art der Fullung der Sacke ist bisher noch nicht genauer unter
sucht worden. Sie wird jedoch sehr ahnlich ablaufen wie bei den Anobien. 
Die Einschmelzung der larvalen Organe geht schon vor der Verpuppung 
in alten Larven vor sich (BUCHNER) und damit treten die Refen in gro
Berer Menge in das Darmlumen uber. 

a 

b 
Abb. 16 a-c. Oxymirus cursor. a frisch abgelegte Eier mit anklebenden Klumpen von Hefen; b ein 
salcher Klump en bei starker Vergro£erung; c die Hefen aus dem Beschmierapparat des Muttertieres. 

N nch BUCHNER. 

Das Funktionieren der Beschmiereinrichtung konnte BUCHNER bei 
Oxyrnirus besonders schon kontrollieren. Die in der Gefangenschaft 
unter die Rinde abgelegten Eier zeigen tropfenahnliche langliche Klum
pen an ihrer Schale, welche bei genauer Besichtigung sich als dicht zu
sammengebackene Massen von Hefezellen bekunden, die naturlich iden
tisch mit den in dem Ubertragungsorgan zu findenden sind (Abb. 16). 
Daraus erhellt aufs neue die Bedeutung der wohlentwickelten Drusen
zellen in diesem. Denn ihr Sekret verklebt einmal die Symbionten 
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untereinander und kittet sie andererseits an das Chorion. Und wir 
konnen weiter daraus schlieBen, daB die Refen, so wie sie ausgepreBt 
werden, auch in wurstformigen Verbanden bei der Eiablage am Rinter
leibsende beiderseits herabrutschen. Bei Rhagium traf BUCHNER auf 
Eischalen, die mit lauter geraumigen Nischen bedeckt sind und fand 
diese dann gelegentlich mit den Symbionten gefiillt. 1m einzelnen wird 
man also hier bei weiterem Studium auf allerlei Varianten stoBen. 

Leider ist die Neuinfektion der jungen Larve bisher noch nicht er
forscht worden, aber wie sie vor sich gehen wird, lehrt uns ja Sitodrepa 
zur Geniige. Man kann mit Sicherheit voraussagen, daB auch die schliip
fende Bockkaferlarve eine T eil des Chorions verzehren wird und so die 
Pilze in das Darmlumen und von da an bestimmten Stellen in das Darm
epithel gelangen. 

Manchmal scheint die Fiillung wenigstens bei Imagines, die sich im 
Laboratorium entwickelt haben, auch hier zu versagen, REITZ berichtet, 
daJ3 er mehrfach Leptura-Weibchen erhalten hat, deren Beschmiersacke 
vollig leer waren. Wir erinnern uns hierbei daran, daB Ahnliches uns 
nun schon bei Sirex begegnet ist, ohne den Spekulationen des Autors 
folgen zu konnen, der daran denkt, daB dies das Normale sein konnte 
und die Symbionten vielleicht erst durch das Zutun des begattenden 
Mannchens hier erscheinen. 

Uber die Verbreitung der Einrichtung bei den Bockkafern sind wir 
noch nicht hinreichend informierL Bisher ist sie bei allen Stenochorina, 
Lepturina, Necydaliina, Saphanina, Spondylina, Tetropiina und bei ver
einzelten Cerambycina festgestellt worden. Verteter anderer Gruppen 
haben dort, wo wir hier die pilzgefiillten, driisigen Ubertragungsorgane 
finden, homologe driisige Einstiilpungen von bescheidenen Dimensionen, 
aber ohne Refen. Ob es sich dann urn symbiontenfreie Formen handelt, 
oder diese nur anderweitig lokalisiert sind, ist noch zu untersuchen. 
Die letztere Moglichkeit bleibt, wenn wir uns daran erinnern, wie bei 
Ernobius mollis auch im Gegensatz zu Verwandten an der Stelle, wo 
sonst ein typisches Ubertragungsorgan zu suchen, nur eine Driise sitzt, 
oder wenn wir die im folgenden Abschnitt zu schildernden Verhaltnisse 
von Pyrrhocoris heranziehen, sehr wohl bestehen. 

v. Einrichtungen zum Beschmieren der Mikropylengegend mit 
Bakterien und Durchtritt durch diese. 

1. Die Bakterien kommen aus dem Rektum. 

a) Heteroptere Wanzen. Wir kennen eine ganze Reihe von Insekten, 
bei denen die ausgewachsenen und mit einem derben Chorion umgebenen 
Eizellen vollig symbiontenfrei befunden werden, trotzdem aber die dem 
Ei entschliipfenden Larven bereits infiziert sind. Es bleibt in solchen 
Fallen nur die eine Moglichkeit, daB die Mikropylen des Eies nicht nur 
fUr die Spermien, sondern auch fUr die Symbionten den Weg durch das 
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Chorion darstellen. Damit ist auch schon gesagt, daB es sich bei diesem 
Typ nur urn Bakterien handeln kann, allen anderen Symbiont en ist 
diese Bahn ja schon aus Grunden der Praportionen verschlossen. Sie 
mussen, wenn Ovarialciinfektion nicht in Frage kommt, den im Voran
gehenden beschriebenen Weg des oberflachlichen Beschmierens mit dar
auffolgender Aufnahme per as bcschreiten. Beziiglich des Zeitpunktes 
des Ubertrittes bieten sich zwei Moglichkeiten: entweder treten die Sym
bionten sofort bei der Besamung mit den Spermien durchmengt in die 
Eizelle ein oder zwischen Spermien- und Symbionteneintritt schiebt sich 
eine verschieden groBe Spanne Zeit. Ei- oder Embryoinfektion konnen 
also hier die Folge sein. Vier Kategorien von Vorkommnissen sind es 
bereits, die wir mit Sicherhcit als hierhergehorig bezeichnen konnen, ob
wahl bei keiner schon aIle Einzelheiten aufgedeckt sind. Es handelt sich 
eben naturgcmai3 urn eine Ubertragungsform, bei der der Augenblick 
des Eindringens der Symbionten und ihr anfangliches Verhalten im Ei 
bzw. im Embryo nur unter graBen Schwierigkeiten gefaBt werden konnen. 

Unter den heteropteren Wanzen scheinen aIle sich von Pflanzensaften 
ernahrenden Formen Bakteriensymbionten zu fiihren; die Arbeiten von 
FORBES (1896), GLASGOW (1914) und KUSKOP (2, 1924) haben uns auf 
Grund eines schon ziemlich breiten Materials eine Vorstellung von der 
graBen Mannigfaltigkeit der stets am letzten Abschnitt des Mitteldarmes 
sitzenden Ausstulpungen gegeben, deren Lumen und bei manchen For
men auch Zellen von zahllosen, jeweils typisch gestalteten Bakterien 
bewohnt sind. Nie aber findet man Entsprechendes bei rauberischen Ver
wandten. 

Die Art der Ubertragung wurde im wesentlichen von KUSKOP auf
geklart. Schon GLASGOW hatte festgestellt, daB die den Eiern ent
schliipfenden Larven die entsprechende, sich durch gelbliche Pigmentie
rung vielfach auszeichnende Darmzone bereits infiziert haben. Anderer
seits suchte KUSKOP vergebens nach Anhaltspunkten fUr eine Eiinfek
tion An Hand von Graphosoma ttalicum konnte sie jedoch zur Zeit 
der Fortpflanzung eine Reihe von Veranderungen an den symbiontischen 
Einrichtungen der weiblichen Tiere feststellen, die offenkundig mit der 
Ubertragung im Zusammenhang stehen. Vor oder bald nach der Ko
pula untersuchte Tiere zeigen zunachst etwa die letzten 20 der hier in 
vier Langsreihen zu Hunderten urn den Darm gereihten Krypten be
trachtlich vergroBert; in den 3-5 Tagen, die vergehen, bevor zur Eiab
lage geschritten wird, schwillt nun das Ovar an und erhalten die ver
groBerten Krypten eine goldgelbe Farbung, wahrend beim Mannchen 
VergroBerung und Verfarbung vollkommen fehlen. Ein Schnitt durch 
die Krypten zeigt sie jetzt enorm gefullt, das Epithel zu einem schmalen 
Saum reduziert und zugleich eine Sekretbildung von einer Starke im 
Gang, wie sie weder vorher hier noch uberhaupt sonst in der Krypten
reihe vorkommt. 
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Vergleicht man die Bakterien, so taUt auf, daJ3 sie Hand in Hand 
mit der Vermehrung betrachtlich kleiner geworden sind. Gleichzeitig 
fUUt sich das Lumen des eigentlichen Mitteldarmes, das sonst nahezu 
freigeblieben war, mit Symbionten und das Rektum des weiblichen Tieres 
wird vor der Eiablage ganz ebenso mit Bakterienmassen gefullt, die, je 
naher sie ruckt, desto mehr zunehmen. Beim Mannchen sucht man auch 
diese Veranderungen in jeder Lebensperiode vergeblich. 

Es kann kein Zweifel sein, daB bei der Eiablage vom After aus auf die 
aus der benachbarten Vagina tretenden Eier Bakterien gelangen, aber 
hier besteht insofern eine be-
dauerliche Lucke, als weder das 
Beschmieren, noch der eigent
licheDurchtritt insEi beobach
tet werden konnten. Die Bakte
rienmussen den Weg der Sper
mien durch das Chorion des 
Eies gehen, aberdie Mikropylen 
sindderart unscheinbar, daB sie 
bis jetzt auch von fruheren 
Untersuchern nicht gefunden 
werden konnten. 

Wirwerden nicht fehlgehen, 
wenn wir diese an einigen For
men gemachten Erfahrungen 
verallgemeinern. Unter Um
standen ist die besondere Ent
faltung der letzten symbion ten
bewohnten Darmausstulpun
gen im weiblichen Geschlecht 
sogar eine noch viel markan
tere. GLASGOW gibt von Pelio
pelta abbreviata an, daJ3 beim 

a b 
Ahb. 17. Peliopf'lta abbre7Jiata. Darmkanal des lVHu1l1-

chens (a) und Weibchcns (b). Nach GLASGOW. 

"Mannchen nur die gewohnlichen Krypten in zwei Reihen angeordnet 
vorkommen und bis zu den MALPIGHISchen GefaJ3en reichen, wahrend 
beim Weibchen zwischen diese und jene noch zwei stattliche keulen
formige Sacke eingeschaltet sind (Abb. 17). Der Autor gibt keine Er
klarung dafUr, aber wir werden ruhig die Ergebnisse KUSKOPS auch auf 
solche FaIle ausdehnen konnen. Ja es konnte sein, daJ3 in dieser Gruppe 
uberhaupt der phylogenetische Gang der Dinge folgender war: Antang
lich lebten die Bakterien im Lumen des indifferent en, magenartig erwei
terten Mitteldarmes, ohne daJ3 besondere Dbertragungsorgane vorhanden 
waren. Dann traten am Ende des Mitteldarmes lediglich beim Weibchen 
kleinste Drusen auf, die vielleicht von vornherein die Aufgabe hatten, 
zur Anheftung der herabgleitenden Bakterien auf die Eioberflache Sekret 
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zu liefern, diese Drusen wurden auf einem folgenden Stadium besiedelt, 
weiterhin ahnlich gebaute Ausstulpungen ohne solche sekretorische 
Leistungen in groBerer Zahl vom anschlieBenden Darmabschnitt auf
gebaut und diese allein auch auf das andere Geschlecht ubertragen. 
SchlieBlich siedelten sich die Symbiont en nur noch hier an und lieBen 
das Mitteldarmlumen frei. 

Eine Reihe von Etappen eines solchen Weges sind namlich tatsach
lich verwirklicht, so daB er an Wahrscheinlichkeit sehr gewinnt. So 
fehlen Pyrrhocoris apterus nach KUSKOP die bakterienbewohnten Aus
stulpungen, leben aber gewaltige Bakterienmassen im Magen und be
sitzt allein das Weibchen ganz kleine, unscheinbare, steril bleibende 
Drusen an obengenannter Stelle; Dysdercus suturellus hat an gleicher 
Stelle schon zwei Reihen von je sechs bis sieben nach vorn zu immer 
kleiner werden de Ausstulpungen, die beim Mannchen fehlen. Nach 
GLASGOW mussen wir sie fur besiedelt halten, dann aber wohl annehmen, 
daB mindestens im Mannchen die Bakterien sonst noch wo im Darm
lumen existieren. Die groBe Masse aber besitzt Ausstulpungen in beiden 
Geschlechtern und nur im Weibchen sind die letzten (dann phylogene
tisch altesten) gelegentlich der Eiablage Produzenten besonders reich
lichen Sekretes. 

So kommen wir zur Auffassung, daB hier wahrscheinlich die spezi
fische Ubertragungsweise zum Wegweiser fur eine zweckmaBige Unter
bringung der Symbiont en uberhaupt geworden ist und den heute herr
schenden Modus geradezu nach sich gezogen hat. Aufbreiter vergleichen
der Basis lieBe sich sicher auf diesem Gebiet noch manches erarbeiten. 
Auch waren die beiden Geschlechter zur Zeit der Eiablage bei den Formen, 
die nich t lange Reihen von Ausstulpungen, sondern wenige, aber sehrlange, 
unter Umstanden MALPIGHISchen GefaBen gleichende Schlauche treiben, 
noch zu vergleichen, sowie zuzusehen, wie dort,.wo nach GLASGOW die 
Bakterien zu umfangreichen Gebilden heranwachsen, vermutlich in den 
letzten Sacken eine noch betrachtlichere Verkleinerung stattfindet. 

b) Trypetiden. Bei den Trypetiden (Dipteren) liegen die Dinge prinzi
piell ahnlich wie bei den Heteropteren. Abermals leben Bakterien frei im 
Darmlumen, teils auf spezifische Ausstulpungen beschrankt, teils ohne be
sondere Differenzierungen im Mitteldarmlumen und gelangen sie bei der 
Ablage des Eies auf dieses und alsbald auch in dasselbe. Wir schildern 
die Verhaltnisse zunachst so, wie sie PETRI bei der bis vor kurzem allein 
untersuchten Trypetide, Dacus oleae, aufgedeckt hat (1909). Neuerdings 
wird die ganze Gruppe auf breiterer Basis von STAMMER untersucht und 
dabei stellt sich heraus, daB die Dinge wiederum von Fall zu Fall einen 
sehr verschiedenen Grad von Vervollkommnung aufweisen konnen. 
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meisten Symbiont en in seinem Lumen der Auflosung und nur ein kleiner 
Teil entweicht in ein driisiges Organ, das nun im Kopf von einer un
paaren Ausstiilpung des Osophagus gebildet wird. In der warmen Jahres
zeit vermehren sie sich nach dem Schliipfen in dem hier gebotenen Sub
strat in kurzer Zeit ganz gewaltig und schon 30 Stunden spater treten 
im Mitteldarm von hier ausgestoBene Bakterien, in einer hyalinen 
Grundsubstanz groBe Ballen bildend, auf. Hinter der Einmiindung der 
Vasa Malpighi findet man dann nur noch mehr oder weniger zahlreich 
isolierte Stabchen in den Falten der Kutikula oder in den Resten der 
peritrophischen Membran, die mit den Exkrementen abgehen. 

b 
Abb. I8 a-c. Dfl.':us olL7ae. Beschmiereinrichtun~ am Legcapparat des Weibchens. a im Langsschnitt; 

b im Querschnitt; c I\Iikropyle mit Bakterien. Nach PETRI. 

Diese standige Passage von Bakterien durch den Darmkanal bedingt 
nun auch die Impfung der typischen Ubertragungsorgane, die bei Dacus 
am Enddarm angebracht sind. 

Damit lernen wir abermals einen zweiten Typ von Beschmierung der 
abgehenden Eier vom Enddarm her kennen. Vagina und Enddarm 
stehen durch einen medianen Schlitz eine Strecke weit miteinander in 
Verbindung und soweit diese Kommunikation reicht, tragt der Enddarm 
etwa 40 dorsal und lateral angeordnete, mit Chitin ausgekleidete, nicht 
driisige, keulenformige Sackchen (Abb.I8). In diese dringen die herab
gleitenden Bakterien ein und in ihnen vermehren sie sich alsbald bis 
zur vollstandigen Fiillung. Bei den im Winter geborenen Fliegen fiillen 
sich Kopf- und Ubertragungsorgane wesentlich langsamer. 
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Wenn die Fliege ihr Ei in das Fruchtfleisch der Olive senkt, gleitet 
es vorher an der Anali:iffnung entlang und wird hier von den Keimen be
schmiert, die sich dann auch zahlreich im Enddarm auBerhalb der Sacke 
und selbst iIi der ventralen Rinne des Legebohrers finden. Dorsoventral 
ziehende Muskelziige begiinstigen noch das Austreten der Bakterien aus 
ihren Depots. Untersucht man ein eben oder vor einigen Stunden ab
gelegtes Ei, so finden sich zunachst nur wenige Bakterien in der Mikro
pylenregion, die zuletzt dem Mutterleib entgleitet und vornehmlich be
dacht wird; aber alsbald - im Sommer schon nach I2 Stunden - haben 
sie sich hier urn die verdickte Mikropylenplatte auf Kosten einer 
schleimigen Substanz, die das ganze Ei umgibt, sich hier aber am 
reichlichsten sammelt und wohl von den Drusen der Scheide stammt, 
sehr lebhaft vermehrt. Das Innere des Mikropylenaufsatzes ist von 
unregelmaBigen Raumen durchsetzt, in die die Bakterien alsbald 
ebenfalls vordringen, und nach einiger weiteren Zeit lassen sie sich auch 
zum ersten Male auf Schnitten im embryonalen Mitteldarm feststellen 
(6. Tag). DaB die Bakterien auf diesem Wege eindringen, steht auBer 
Zweifel, auch wenn der Augenblick der Uberwanderung nicht gefaBt 
werden konnte und es natiirlich kaum moglich ist, die ersten vereinzelt 
eintretenden Organismen aufzufinden. Jedenfalls beginnt die Entwick
lung des Embryos zunachst mit einer mehrtagigen sterilen Periode. 

Die Beobachtungen STAl\DiERS an anderen Trypetinen, von denen 
wir hier erstmalig einiges mitteilen, tun dar, daB Dacus nur einen Typ 
unter den Symbiosen dieser Fliegenfamilie darstellt, und zwar den kom
pliziertesten. Formen mit Larvalorganen und Ubertragungsorganen, 
aber ohne Kopforgan (Paroxyna) , ohne beide, aber mit einer diffusen 
Besiedelung des Mitteldarmes schon im Larvenstadium und Ubertra
gungsorganen (Tephritis) und endlich so1che, bei denen aIle drei Organ 
bildungen vermiBt werden, also auch keine eigenen Ubertragungsorgane 
ausgebildet werden (Ceratitis), wiirden drei weitere, immer urspriing
lichere Typen darstellen. Letzterer Fall ist besonders interessant, denn 
ihn miissen wir uns natiirlich als Ausgangspunkt der ganzen Kompli
kation vorstellen. Prinzipiell wird die Ubertragung auch bei ihm in 
gleicher Weise vor sich gehen (Abb. Iga). Denn es besteht eine, wenn 
auch viel kiirzere mediane Verbindung zwischen Enddarm und Vagina, 
auch hier und an der betreffenden Stelle finden sich frei in ersterem, der 
hier ganz ohne Falten ist, die Symbiont en in Schwa den vor (vgl. Abb.), 
so daB der Fall etwa dem Pyrrhocoris-Typ unter den Heteropteren ent
sprache. Der Tephritis-Typ und der Paroxyna-Typ besitzen dagegen End
darmeinstiilpungen, aber insofern nicht in der Vollendung, wie Dacus, als 
sie nicht wohlindividualisierte fingerformige Einstiilpungen der Hypoder
mis darstellen, sondern mehr oder weniger scharf sich abschniirende Langs
rinnen, die offenkundig von gewohnlichen Langsfalten des Enddarmes her
zuleiten sind (Abb. Igb, c). Auch ist die Darm-Vagina-Verbindung hier 
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kiirzer als bei Dacus. Bei Tephritis ohne jegliche spezielle Wohnstatten 
ist ihre Ausdehnung und damit die Kommunikation zwischen den beiden 
AusfUhrgangen eine noch geringere als bei Paroxyna, die wenigstens das 
Iarvale Organ entwickelt. Es besteht also eine sehr beachtenswerte 

Abb. 19. Querschnitte durch das Hinterleibsend e a von Ceratitis capitata; b, c von Tej/trUis COUllra 

Bei a und b die Verbindung zwischen Enddarm und Vagina getroffen. Original nach STAMM ER. 

Parallelitat zwischen der H6he der organologischen Differenzierung der 
Symbiontenwohnstatte einerseits und der Ubertragungseinrichtungen 
andererseits und nimmt im besonderen die fUr die Beschmierung der 
Eier so wichtige schlitzartige Verbindung zwischen Darm und Vagina 
an Ausdehnung auch zu, je h6her organisiert die Beherbergung der 
Bakterien ist. 
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2. Die Bakterien werden unter die Spermien gemengt. 

Curculioniden. Sob aId einmal die Mikropylen als Einfallspforte in 
das Ei auch fUr die Symbiont en entdeckt worden waren, lag die M6g
lichkeit nahe, diese schon von vornherein mit den Spermien zu mengen 
und Besamung und Infektion auch zeitlich nicht hintereinander anzu
ordnen, sondern gleichzeitig zu vollziehen. Ein groI3er Teil der Riissel
kiter verfahrt offenbar tatsachlich nach dieser origin ellen Methode. 

Die neuesten Untersuchungen von BUCHNER (13, I927; 14, I928) 
haben ergeben, daI3 zum mindesten die Mehrzahl der holz- und rinden
fressenden sowie der Bliitenb6den, Blatter und Stengel verzehrenden 
Curculioniden Bakteriensymbionten besitzen. Sie werden durchweg in 
der Larve in massiven, den Anfang des Mitteldarmes auI3en umziehen
den Organen deponiert, gleiten aber dann samt ihren Wirtszellen bei 
der Metamorphose am Darm herab und bewohnen in der Imago iiber 
den Mitteldarm mehr oder weniger weit verstreute Zellen. Ovarialeier 
werden nicht infiziert, organologische Differenzierungen zwecks Uber
tragung fehlen, eine bcsondere Fiillung der weiblichen Enddarme eben
falls, aber wenn man den Inhalt der Begattungstasche untersucht, jenes 
unpaaren muskul6sen Sackes, der eine Ausstiilpung der Vagina darstellt 
und bei der geschlechtlichen Vereinigung den Penis und andere Teile 
des mannlichen Geschlechtsapparates aufzunehmen hat, so findet man 
hier die Bakterien in groI3er Zahl wieder. 1m oberen Teil der Tasche 
bleibt dann stets ein stattlicher Spermienklumpen zuriick. Nicht nur, 
daI3 er durchsetzt wird von den Symbionten, auch auf dem ganzen aus
leitenden Wege, iiberall in den reichlich vorhandenen Winkeln und 
Falten des Chitins, zwischen den Haaren usw. haften teils vereinzelt, 
teils in gr6I3ere Lagen vereint, teils mit Samenzellen durchmengt, die 
Bakterien. Die Spermien, die in das eigentliche Rezeptakulum gelangen, 
bleiben dagegen frei von ihnen, ein deutlicher Hinweis, daI3 nicht etwa 
das mannliche Ejakulat von vornherein infiziert ist, sondern die weib
lichen Geschlechtswege. Nach Beobachtungen an Otiorrhynchus scheint 
die Fiillung der Begattungstasche so vor sich zu gehen, daI3 ein Teil 
der Mycetocyten degeneriert, in das Darmlumen ausgestoI3en wird und 
hier die Bakterien frei werden. Sie gehen durch den After ab und von 
ihnen werden einige den Weg zur Vagina und der Bursa kopulatrix 
finden, deren Driisensekrete einen geeigneten Nahrboden darstellen 
diirften. Auch die Einzelheiten der Besamung, das Verhalten der Bakte
rien hierbei sowie ihre Schicksale wahrend der Embryonalentwicklung 
gilt es erst noch zu fassen, Dinge, die wiederum aus technischen Griinden 
nicht leicht zu beobachten sind. 

Bisher ist die Mengung der Spermien mit den Symbionten bei Hylo
bius und Otiorrhynchus festgestellt worden, das Fehlen anderer Uber
tragungsorgane aber noch bei vielen anderen, wie Pissodes, Cryptor-
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rhynchus usw., so daB damit nur die ersten Stichproben vorliegen. Die 
auf die Riisselkafer sich beziehenden Untersuchungen BUCHNERS sind 
zur Zeit noch im Gange t. 

3. Die Bakterien werden In zwei Spri tzen gehillt. 
Cleoniden. Eine Ausnahme hinsichtlich des geiibten Ubertragungs

modus machen, soweit wir augenblicklich die Verha1tnisse iiberschauen 
k6nnen und wenn wir von den Angaben PIERANTONIS tiber Calandra 

C 
Abb. 2oa-d. Cleonus spe c . Bakterienspritze a im Langsschniu ; b total; c ein Stuck im Schniu; d die 

isolierten Bakterien aus der Spritze. N ach BUCHNE R. 

absehen, unter den Riisselkafern nur die Cleoniden, und zwar die ganze 
Unterfamilie, Cleonini und Lixini. Sie unterlassen nach BUCHNER 
(14, 1928) eine Mengung von Spermien und Bakterien in der Begattungs
tasche und die Ubertragung ist durch besondere, in nachster Nahe der 
Vagina ausmiindende Bakterienspritzen gesichert, stellen also in dieser 
Hinsicht, wenn man gr6Beren organisatorischen Aufwand h6her bewerten 

t Neuerdings machte PIERANTONI Mitteilungen iiber eine Symbiose bei 
Calandra. Obwohl er eine Eiinfektion fiir wahrscheinlich halt, scheinen mir 
seine Angaben auch im Sinne der hier verlretenen Auffassung deutbar zu 
sein. (Rend. Acc. Sc. Fis. Mat. Napoli. Ser. r Vol. 35, 1927.) 

Ergebnisse der Bi olog ie IV. 3 



34 PAUL BUCHNER: 
======-:---.. ----====---:;-~=~---------... -----====~ 

will als tatsachlich ebensogut funktionierende Einfachheit, einen "Fort
schritt" gegeniiber den sonstigen Riisselkafern dar. 

Bei Cleonus, den wir als Typ gelten lassen wollen, miinden in der 
diinnen Umschlagshaut, die vom achten zum neunten, normalerweise 
eingezogenen Segment zieht, die weibliche Geschlechtsoffnung flankie
rend mittels eines schlanken, etwas gewundenen Ausfiihrweges zwei an
sehnliche, keulenformige Gebilde, die man bei fliichtiger Betrachtung 
wieder einmal als "Anhangsdriisen" bezeichnen konnte. Tatsachlich 
sind es regelrechte, bakteriengefiillte Spritzen (Abb.20). Oberflachlich 
iiberzieht sie eine vom blinden Ende ausgehende wohlentwickelte Langs
muskulatur, die sich auch iiber den Ausfiihrgang bis zur Miindung fort
setzt. Das Epithel des Sackes ist in zahlreiche Ringfalten gelegt, die 
nach der Ansatzstelle des Ausfiihrganges zu nur unvollstandig einseitig 

ausgebildet werden und als eine 
dem Zuriickhalten des Inhaltes 
dienende Einrichtung zu bewerten 
sind. In dieser Aufgabe unter
stiitzt sie noch weiterhin in ihrer 
ganzen Ausdehnung die Ausbil
dung zahlreicher langer Chitin
haare, die zur Folge haben, daB 
bis zu ihrer Lange und dariiber 
hinaus ein ansehnlicher Rand
saum in dem dicken Bakterien
brei, der das Innere fUllt, sich ab
sondert und wahl auch bei starker 
Kontraktion des Organs zuriick
behalten wird. In der mittleren 

Abb. 2I. Cleollus spec. Chitinpraparat vom Q R' b l' d t . h . 
Hinterende, die Spritzen zeigend. Nach BUCHNER. eglon a er g Ie er SIC elne 

wurstformige Bakterienmasse ab, 
die sich in den Ausfiihrungsgang fortsetzt und am fixierten Tier oft einen 
Klumpen Bakterien aus der OHnung herausschauen laJ3t. Die ganze Art 
der Schichtung der Bakterien in der Spritze und die Formierung dieser 
austretenden Bakterienportionen deuten schon darauf hin, daB auch hier 
eine die Symbiont en einbettende Kittmasse vorhanden ist. 

Trotzdem fehlen ausgesprochene Driisenzellen, die etwa Sekret
kapillaren erkennen lieBen. Andererseits sind die Epithelzellen, die den 
ganzen Raum auskleiden und insbesondere die zuinnerst in den Buchten 
liegenden so hoch und plasmareich, daB sie ganz den Eindruck von sezer
nierenden Elementen machen. 

Stellt man ein Chitinpraparat her, so wird die Gestalt der Anhange, 
da die die einzelnen Abschnitte zusammenhaltenden Muskeln fehlen, 
eine andere (Abb. 21). Die Chitinauskleidung gleicht dann einer Perlen
kette. Bier kann iiber die Funktion der Organe, die bisher vollig iiber-
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sehen worden waren, kein Zweifel sein. Erst wird das Ei von der Begat
tungstasche aus mit Spermien versehen und dann ergieDen sich unmittel
bar nach dem Austritt aus der Offnung der Vagina die Bakterien, kleine, 
schlanke Stabchen, auf die Mikropylengegend. 

WeIche Cleoniden auch BUCHNER weiterhin untersucht hat, stets 
haben sie homologe Organe. Die Ausmundungsstelle ist stets die gleiche. 
Die GroDenentfaltung der Spritze und die Faltenbildung der Wan dung 
ist Schwankungen unterworfen. Im allgemeinen geht das Spritzenvo
lumen wohl der GroDe des Tragers parallel. Ist die Lange der Spritze bei 
Cleonus oder Leucosomtts etwa der der Begattungstasche gleich, so ist sie 
es ebenso bei dem kleinen Rhynocyllus, aber sie ist proportional der Ge
samtausbildung des Genitalapparates viel kleiner. Anders ist dies bei 
Lixus- und Larimts-Arten, die relativ viel klein ere Anhange haben, 
weIche bei wei tern nicht an das Ende der Begattungstasche reichen und 
auch keine Einschnurungen besitzen. 

Auch bei den Cleoniden muG der Ubertritt der Bakterien in das Ei 
sclbst erst noch untersucht werden. Die Fullung in der Puppe oder 
jungen Imago wird prinzipiell ahnlich ablaufen, wie die Infektion der 
Begattungstasche bei den ubrigen Russelkafern. 

VI. Die akzessorischen Nidamentaldriisen der Tintenfische. 
Durch PIERANTONIS Untersuchungen (5, I9I7) wissen wir, daD das 

Leuchten der Cephalopoden zum Teil sicher, zum Teil sehr wahrschein
lich auf symbiontische Leuchtbakterien zuruckzufiihren ist und damit 
wurde auch zum erst en Male Licht auf die seltsamen, bei den Dekapoden 
so haufigen akzessorischen ~idamentaldrusen, vielfach kurz auch nur 
akzessorische Drusen genannt, geworfen. Von einem einheitlichen Ver
standnis der gesammten Verhaltnisse sind wir allerdings noch weit ent
fernt; vielmehr handelt es sich infolge der groG en Mannigfaltigkeit der 
Ausbildungsstufen urn ein sehr schwieriges Kapitel der Symbiosefor
schung, das vor allem auch dringend nach einer weitgreifenden verglei
chenden Bearbeitung unter dem neuen Gesichtspunkt verlangt, der durch 
die groDe Monographie NAEFS (I923) die Wege aufs beste geebnet sind. 

Wir gehen bei unserer Darstellung von der hochsten Entfaltungsstufe 
der Cephalopodensymbiose aus, die wir kennen, yom Sepiolidentypus, wie 
ihn uns Heteroteuthis, Sepiola und Rondeletiola vorfiihren. Mannliche 
und weibliche Tiere besitzen hier zu beiden Seiten der Afteroffnung ein bei 
Sepiola etwa ohrformiges Leuchtorgan, in dem symbiontische Bakterien 
leben. Im weiblichen Geschlecht kommen hiezu noch unmittelbar da
hinter gelegene akzessorische Nidamentaldrusen und die am machtigsten 
entwickelten eigentlichen Nidamentaldrusen, deren Aufgabe es ist, die 
Eischalen zu sezernieren (Abb.22). PIERANTONI stellte nun fest, daD 
auch die akzessorischen Drusen, beziehungsweise die Lumina der zahl
reichen, sich hier nach allen Seiten durchflechtenden drusenahnlichen 

3* 
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Einstulpungen von Bakterien besiedelt sind und daB in ihnen die Uber
tragungseinrichtungen der Symbiont en zu suchen sind. 1hre Lage ist fUr 
eine solche Aufgabe geradezu als ideal gewahlt zu bezeichnen, denn die 
Ausmundungen der sich auf einem besonderen Feld sammelnden Schlauche 
der akzessorischen Drusen liegen stets in inniger Beziehung zu denen 
der Nidamentaldrusen und zumeist auch zu der unpaaren linksseitigen 
Mundung des Eileiters selbst. Ohne von den Aufgaben der akzessorischen 
Drusen Naheres zu wissen, haben die fruheren Autoren schon immer be
tont, daB beide Organe so liegen, daB ihre Sekrete sich notwendig mengen 
mussen. 1m speziellen variieren diese Verhaltnisse. Bei Sepiola affinis 
beschreibt NAEF, wie sich rings um die Mundung der Nidamentaldrusen 
und akzessorischen Drusen ge- 2 

radezu eine kleine Ringfalte aus
bildet, die sich zusammenziehen 
kann und dann eine einzige Off
nung fur beide Organe herstellt. 
Auf der link en Seite wird auch 

a 

Abb. 22 a, b. Heteroteutltls dispar. Mantelhohlensitus a eines :MannchC'lls nur mit Leuchtorgan; b eines 
Weibchens mit Lellchtorgan (1), Tintenbeutel (z), akzessorischen Drusen (3), Nidamentaldrilsen (4) und 

Geschlechtsoffnung (5). Nach NAEF. 

die Mundung des Eileiters noch mit einbezogen und damit eine weitere 
Vereinfachung der Eiablage herbeigefUhrt (vgl. Abb. 23). Bei Rondeletiola 
bleiben die beiden dicht zusammengeruckten Leuchtorgane und die ak
zessorischen Drusen beim Weibchen, wo sie wieder beide vorhanden sind, 
unter Beibehaltung eines einzigen Mundungsfeldes vereint und die letz
teren umfassen die ersteren innig. Dicht hinter dieser vereinten Mundung 
aber liegt wieder die der Nidamentaldrusen, derart von einer sichel
formigen Falte eingefaBt, daB die beiden einander genahert werden. 

DaB nun die symbiontischen Bakterien tatsachlich den Eizellen mitgege
ben werden, konnte PIERA~TONI beiSepiola elegans feststellen. Zwar leuch
ten die im Aquarium abgelegten Eier nicht, aber zwischen den zahen, elasti
schen, hier orangefarbenen und von den Nidamentaldrusen produzierten 
Membranen der Rulle liegen die Bewohner der akzessorischen Drusen und 
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die inneren, schleimigen und weiBlichen Partien sind mit unzahligenBakte
rien durchsetzt! Es kann kein Zweifel bestehen, daB sie bei der Eiablage 
zu Beginn der Schalenbildung dem Nidamentaldrusensekret beigemengt 
worden sind. 

Die hier geschilderten durchsichtigen Verhaltnisse sind aber relativ 
selten verwirklicht. Die von den akzessorischen Drusen hier mehr oder 
weniger weitgehend emanzipierten, auch im Mannchen vorhandenen 
Leuchtorgane werden zum Teil offenbar wieder riickgebildet. Rossia 
mastigophora reprasentiert - ohne daB es allerdings yom Symbiose
standpunkt aus gepriift worden ware - ein derartiges Stadium, wenn sie 
im Weibchen ein Paar 

ganz kleiner Leucht- \ .... 
organe und normale / 
akzessorischeDrusen, ./ 
im Mannchen eben
solche reduzierte 
Leuchtorgane und 
kummerliche akzes
sorische Drusen auf
weist. Bei den letzte
ren handelt es sich 
offenbar urn emen 
Fall automatischer, 2 ---
zweckloser Ubertra
gung einer Eigen
schaft des Weibchens 
auf das Mannchen. 
Alle anderen bekann
ten Rossien haben 
dann nur noch im 
Weibchen akzessori
sche Drusen als allei
nige in diesen Kom
plex gehorige Organe. 
Dnd dieser Zustand 

ALb. 23. Seplctta oweniana. Mant~lhohlensinus eines halbreifen 
\Veibchens. Benachbarte l\ihindung (3) von akzessorischen Drusen (2), 

Nidampntaldrusen (I) und Eileiter (4); 5 Bursa copulatrix . 
Nach NAEF. 

ist zum Teil auch schon innerhalb der Sepioliden erreicht, wo Sepietta 
nur im weiblichen Geschlecht akzessorische Drusen, im mannlichen aber 
keinerlei vergleichbaren Organe besitzt. Auch hier vereint eine Falte 
mit zirkularen Muskeln rechts die beiden Drusenmundungen, links diese 
und die des Eileiters in vollendeter Weise (Abb.23). 

Leuchtorgane und akzessorische Drusen entstammen entwicklungs
geschichtlich ursprunglich einer einheitlichen Anlage, bei Rondeletiola ist 
dieser Zustand z. B. zunachst noch vollkommen aufrecht erhalten; bei 
Sepiola ist dies nicht mehr unmittelbar zu beobachten, da die Leucht-
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organe fruher und abgesondert von den akzessorischen Drusen ent
stehen. 

Der Fall, daB lediglich akzessorische Drusen vorhanden sind, die uns 
zunachst ja nur als Dbertragungsorgane erschienen, und in keinem Ge
schlecht weitere Leuchtorgane vorliegen, ist nun ein sehr haufiger, so daB 
man notwendig den Eindruck bekommt, daB diese eben nicht nur Hilfs
einrichtungen am weiblichen Geschlechtsapparat darstellen, sondern da
neben noch einen Selbstzweck besitzen. Tatsachlich wissen wir auch, 
daB sie mindestens zum Teil, wahrscheinlich durchweg, leuchten und von 

b 

Abb. 24a-e. Sepia elegans. a weiblicher Geschlechtsapparat; b-e Entwicklung uer akzessorischen 
Driisen und <-let Nidarnentaldrusen. Nach DbRIXG. 

Bakterien besiedelt sind. PIERANTONI u. a. stellten fest, daB auch die 
Sepien ohne gesonderte Leuchtorgane zu besitzen, dennoch auf der 
Bauchseite Licht aussenden, das im wesentlichen von den akzessorischen 
Drusen kommt, die auch hier bakterienbewohnt sind (Sepia elegans) 
(Abb. 24a, e). Bei Sepia officinalis konnte auch wiederum festgestellt wer
den, daB zwischen den hier gleichzeitig vom Sekret des Tintenbeutels ge
schwarz ten Lagen der derb gelatin os en Eischale Bakterien liegen und daB 
sie desto zahlreicher werden, je mehr man sich dem Ei nahert, in dessen 
unmittelbarer Umgebung sie freibeweglich in Massen zu finden. 

Damit deckt sich also Dbertragungsorgan und eigentliche Wohn
statte des Symbionten. Ratselhaft bleibt nur, ob und wo in solchen 
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Fallen die Symbiont en im mann lichen Tier zu suchen sind. Dieser Punkt 
verlangt, wie so mancher der Cephalopodensymbiose, der dringenden 
Aufklarung. Manches deutet darauf hin, daB die Bakterien hier vielleicht 
das Tier diffus durchsetzen. 

Akzessorische Drusen besitzen weiterhin die Loligo-Arten und auch 
an ihnen (Loligo forbesi) konnte PIERANTO:'-lI die Bakterienbesiedelung 
feststellen. Die Art der Ubertragung ist jedoch nach ihm hier eine wesent
lich einfachere. Die Organe - auch hier sind sie in rudimentarem Zu
Mand auf das Mannchen ubertragen worden -legen sich, wie sonst auch 
(Abb. 24b, c, d) als Scheiben mit radiargestellten Falten an. In die tuben
artigen EinstUlpungen dieses "Drusenfeldes" wird nun vorubergehend 
allerlei Schmutz, Sekret der Tintendruse usw. aufgenommen, so da/3 die 
Organe zeitweise eine schmutzig braune Farbung bekommen. Spater aber 
fehlt dieser Detritus wieder und die Einstulpungen sind mit Bakterien 
gefUllt. PIERANTOXI meint, daB sie in diesem Falle nicht uber das Ei 
ubertragen worden sind, sondern eben jeweils von auBen mit dieser Ful
lung neu erworben werden und hier auf einen gunstigen Nahrboden 
trafen. Die innigen Beziehungen, welche auch bei den Loligo-Arten 
zwischen den M und ungen der akzessorischen Drusen und der N idamen tal
drusen bestehen, lassen sich dann allerdings nicht recht verstehen. 

Endlich finden sich auch bei Spirula und einem einzigen Vertreter der 
Oigopsiden, Ctenopteryx, nach NAEF akzessorische Drusen, die aber beide 
leider auf ihren Bakteriengehalt noch nicht untersucht werden konnten. 

Inwieweit wirklich sekundare Reduktionen und inwieweit allmahliche 
Zerlegung vordem einheitlicher Organe in der bunten Reihe der Formen 
vorliegen, steht im einzelnen nicht immer fest. Ohne die symbiontische 
Natur der Organe zu diskutieren, nennt der beste Kenner der Cephalo
podenorganisation "die Abwandlung der Leuchtdrusen hochst seltsam 
und diskontinuierlich". "Man glaubt hier in einem engverwandten Kreis 
einen seltsamen stufenweisen Auf- und Abbau des Typus verfolgen zu 
konnen." Er steht auf dem Standpunkt, daB beiderlei Organe, die Leucht
organe und akzessorischen "Kidamentaldrusen, zwar Abspaltungen einer 
einheitlichen Anlage, aber in ihrer Duplizitat schon alter Besitz der 
Myopsiden seien, gibt also Ruckbildungen weiten Raum. 

Eine Aufklarung der Phylogenie dieser komplizierten Verhaltnisse 
kann aber offenbar nur von dem gleichzeitigen Studium der symbion
tisch en Bakterien kommen. Tatsachlich liegen die Dinge namlich noch 
urn einen Grad verwickelter, als wir sie bisher dargestellt! PIERANTO:'-lI 
land, daB von Loligo abgesehen. die untersuchten Formen alle nicht mit 
einer einheitlichen Bakteriensorte in Symbiose leben, sondern mit drei 
verschiedenen, die sich morphologisch sehr wohl unterscheiden und in 
verschiedenen, d. h. weiB, gelblich oder orange pigmentierten Schlauchen 
leben. Leuchtend sind unter ihnen nur die in gelben Schlauchen an
gesiedelten. Diese drei Schlauch sort en sind nun entweder wirr durch-
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einandergewurfelt, wie in der akzessorischen Druse von Sepia officinalis 
und elegans, oder in der ebenfalls auBerlich noch einheitlichen akzessori
schen Druse von Sepietta obscura nur raumlich einigermaBen geschieden 
oder es wird bei Rondeletiola und Sepiola der spezifische Leuchtsymbiont 
in das sich auch morphologisch emanzipierende Leuchtorgan ausgeson
dert. Innerhalb der Eischale aber findet PIERA~TONI stets die drei Typen 
vereint wieder. 

Damit erscheinen die innerlich dreigeteilten akzessorischen Drusen der 
Sepien aber nicht als Produkt eines Ruckbildungsprozesses, sondern im 
Gegenteil als ursprungliche Formen und es scheint, wie wenn wir die ver
gleichende Betrachtung dieser Organe zunachst am besten ganz von even
tuellen Spekulationen uber die Phylogenie der Trager frei halten wurden. 

Unter Umstanden funktioniert die Ubertragung der Bakterien auf 
die Nachkommen vielleicht ungenugend, denn es wird von nichtleuchten
den Sepiola intermedia berichtet, deren Leuchtorgane nur wenige Bak
terien enthalten haben (SKOWRO~, 1926). SKOWRON und vor ihm 
schon MORTARA sind der Meinung, daB auch die Leuchtorgane von 
so hoher histologischer Entfaltung, wie es die der Sepiola intermedia 
sind (Linsen, Reflektoren), jeweils auf eine dem Zufall uberlassene In
fektion durch gewohnliche im Wasser freilebende Bakterien angewiesen 
sind! Wozu dann die akzessorischen Drusen mit Bakterien gefiillt sind, 
verschweigen sie. Und daB die ausgezeichneten Untersuchungen von 
MEISSNER (1926) einen deutlichen Unterschied der symbiontischen Bak
terien von den freilebenden hinsichtlich des serologischen Verhaltens 
ergeben haben, wird sie vermutlich auch nicht zu einer anderen Auf
fassung bekehren. 

VII. Verfiitterung von Bakteriensymbionten durch Milchdriisen. 
a) Pupiparen. Einen ganz eigenartigen Ubertragungsmodus haben 

die lebendgebarenden Pupiparen Hand in Hand mit ihren seltsamen 
Fortpflanzungseinrichtungen entwickelt. Durch eine neue Arbeit von 
ZACHARIAS (1928) sind wir uber die symbiontischen Einrichtungen der
selben ziemlich gut unterrichtet und ihr folgen wir im Nachstehenden. 
Die Pupiparen, trotz ihrer Zugehorigkeit zu den Dipteren wegen ihrer 
Gestalt, teilweisen Flugellosigkeit und Lebensweise als Schmarotzer auf 
der Haut von Vogeln und Saugetieren Schaflause, Schwalbenlause usw. 
genannt, besitzen zwei sehr wenig stark entwickelte, nur aus je einer Ei
rohre bestehende Ovarien, die in einen auBerordentlich erweiterungs
fahigen Uterus einmunden. Abwechselnd reift bald in der einen, bald 
in der anderen ein Ei heran und tritt in den Uterus uber, wo es sich bis 
zu einem vollig verpuppungsreifen Larvenstadium entwickelt. Dann 
erst wird es ausgestoBen, wandelt sich unter Beibehaltung der letzten 
Larvenhaut auf (oder in?) der Erde, im Nest der Schwalben usw. zur 
Puppe und nach mehrmonatlicher Ruhezeit schlupft die Imago. Das 
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gesamte Larvenwachstum geht somit auf Kosten von Stoffen, die der 
miitterliche Organismus in Gestalt eines Driisensekrets zur Verfiigung 
stellt. Schon LEUCKART (I858) hat uns eine sorgHiltige Darstellung der 
dorsal in den Uterus einmiindenden sogenannten "Milchdriisen" gegeben, 
wenn er obere sehr kleine und untere machtig entwickelte unterscheidet 
(Abb.25). Wahrend die Funktion des oberen, stets klar und durch
scheinend bleibenden Paares wenig geklart ist, nimmt das untere, reich 
verastelte wahrend derTrachtigkeit des Tieres ganz wesentlich an Umfang 
zu und fiihrt diesem in stetem Strom ein milchahnliches Sekret zu. Der 
Mechanismus der Sekretbewegung ist zunachst nicht ohne weiteres klar, 
denn es fehlt der Driise 
an auspressenden Mus
keln und wir miissen 
annehmen, daB es die 
Kontraktionen des 
ganzen Abdomens und 
die Schluckbewegun
gen der Larve sind, 
die den Inhalt abwarts 
bewegen. Dieser lauH 
die "Milch" nun ge
radezu in den Mund, 
welcher von PRATT 
(I922) genauer be
schriebene muskulOse 
Sauglappen entwickelt 
hat und ineiner Minute 
etwa 45 Schluckbe
wegungen ausfiihrt 
(Abb. 26). Die Larve 
selbst besteht zu dieser 
Zeit zum groBten Teil 

Abb.25. Melojhagus ovinzes. Eirohren, Uterus und l\1ilchdrusen. 
Nach LEUCKART. 

aus einem prall mit dem zu groBen Kugeln sich zusammenballenden 
Sekret gefiillten sackformigen Dann. 

Nachdem schon SIKORA (1, I9I8) friiher gelegentlich ihrer Rickett
sienstudien kurz angegeben hatte, daB die Schaflaus Melophagus ovinus 
offenbar auch zu den Symbiontentragern gehore und ROUBAUD (I9I9) 
dies bestatigt, hat ZACHARIAS gefunden, daB im Mitteldarm der Imago 
stets ein besonderer Darmabschnitt mit erhohten Zellen gerade dort ent
wickelt ist, wo in unvermittelter Weise die Auflosung der aufgenommenen 
roten Blutkorperchen zu einer verfarbten, formlosen Masse vor sich geht, 
und daB diese Zellen von gedrungen stabchen- bis kokkenformigen 
Bakterien dicht besiedelt sind. Vergleicht man die frischgeschliipfte 
Imago, bevor sie Gelegenheit zur Nahrungsaufnahme gehabt hat, so 
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konstatiert man die gleiche Erscheinung: die Symbionten mussen "ver
erbt" werden. Andererseits bleiben die Eizellen steril. Die Ubertragung 
geschieht durch Verfiitterung der Bakterien mittels des Mi1chsekret. 
Pruft man dieses noch innerhalb der Druse, nachdem die junge Larve 
schon einige Zeit "gesogen" hat, so findet man die gleichen Organismen 
nicht diffus verteilt, sondern in Haufen vereint und scheinbar die "stil
leren" Winkel bevorzugend, in diesem wieder und konstatiert zahlreiche 
Vermehrungsstadien (Abb. 27a, b). Der Abtransport geht offenbarerst vor 
sich, wenn der Milchsaft alteren Larven reichlich zuflie13t und die Haufig
keit der Bakterien in ihm scheint je nach dem Trachtigkeitszustand zu 
schwanken. 

Die so1cherart in den Osophagus eintretenden Bakterien werden nun 
erneut von Zellen des Wirtes aufgenommen und zwar ist es ein besonders 

Abb.26. Melophagus ovinlls. Usophagus und Schluckapparat. Nach PRATT. 

enger, aber von hohen gro13en Zellen zusammengesetzter Anfangsteil des 
Mitteldarms -eine Valvula intestinalis fehlt -, der als alleinige larva Ie 
Wohnstatte in Frage kommt (Abb. 26). Es liegt also einer der Falle vor, 
in denen Hand in Hand mit der Metamorphose die Wohnstatte des 
Symbiont en geandert wird. 

Wie und wann die Bakterien zum Zwecke der Ubertragung in die 
Milchdrusenlumina gelangen, ist bis jetzt nicht einwandfrei beobachtet. 
Aber es scheint, da13 gewisse Bakterienmassen, die zu der Zeit, wo das 
larvale, infizierte Epithel kurz vor der Absto13ung steht, dieses nach der 
Leibeshohle zu verlassen, durch diese hindurch an die Mi1chdrusen heran 
und ihre Zellen vorubergehend durchwandernd in deren Lumen ubertreten, 
wahrend die ubrigen mit den larvalen Zellen im Darmlumen abwarts 
treiben, hier frei werden und die definitiven Wohnsitze attackieren. 

Soweit die Feststellungen an 1Vlelophagus ovimts. Bei Lipoptena 
cervi liegen diese Dinge ganz ebenso und Ornithomyia aviCltlaria, die 
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Schwalbenlaus, scheint dem gleichen Schema zu folgen, obwohl der 
imaginale Sitz der Symbionten hier ein etwas anderer, haher differen
zierterist, wenn es zu einem organartigen, gewaltig von schlanken Fadchen 

b 
Abh. 27a, b. Melophagus ovill1ts. SymLionten im Darm ep ithel (a) und im Lumen dcr Milchdrusen (h). 

Nach ZACHARIAS. 

infizierten paarigen Karper zwischen Mitteldarmepithel und Muskel
schicht kommt. Auch hier schwimmen im Driisenlumen frisch geschliipf
ter Weibchen stets berei ts die Symbionten, wahrend die oberen Milch-
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drusen hier wie dort steril bleiben. Auch bei diesem Objekt konnte ein 
Dbertritt in die Leibeshohle beobachtet werden, der wahrscheinlich mit 
der Milchdruseninfektion zusammenhangt, aber zu einem etwas spateren 
Zeitpunkt, wenn der zweite definitive Wohnsitz von zu ganzen Knaueln 
geballten Symbionten bezogen wird und einige wenige von diesen uber 
das Ziel hinaus durch die Mycetomanlage hindurch in die Leibeshohle 
vorstoJ3en. 

Nicht uninteressant ist es, daJ3 sich bei Melophagus und Lipoptena 
neben diesen echten Symbiont en mit ihrem wohlabgestimmten Verhalten 
nicht selten parasitische Bakterien finden, die in ihrer Verbreitung eben
falls weitgehend begrenzt sind, wenn sie zumeist nur in den nicht von 
den Symbionten bewohnten Abschnitten des Mitteldarmes vorkommend 
auf dem gleichen Wege auf die Nachkommen ubertragen werden. Auch 
sie finden sich in der Milchdruse, halten sich aber dabei vornehmlich 
in den Zellen auf und mussen mit dem Sekret in die Larven gelangen, 
in denen man sie schon vor dem erstmaligen Blutsaugen findet. 

b) Glossinen. Die Beobachtungen ZACHARIAS' an Pupiparen, uber die 
wir im Voranstehenden berichtet, haben eine uberraschende Dberein
stimmung mit dem ergeben, was ROUBAUD (I9I9) bereits an Glossinen 
gefunden hatte. Obwohl es sich urn eine systematisch von den Pupiparen 
abgeruckte Gruppe handelt, weist sie nicht nur die gleichen okologischen 
und anatomischen Anpassungen - ausschlie13liche . Blutnahrung, Vivi
paritat, Ernahrung der Larven durch Milchdrusen - auf, sondern hat 
auch ganz ahnliche symbiontische Einrichtungen, wenn die Imagines 
ein hohes infiziertes Zellpolster im Mitteldarm besitzen und die Larven 
ihre Symbiont en am Anfang desselben in den Zellen und Ausbuchtungen 
eines Proventrikulus beherbergen. ROUBAUD konnte zwar die Symbion
ten schon im frisch geschlupften Tier an dieser Stelle finden, sich also 
von einer erblichen Ubertragung uberzeugen, aber den Weg nicht ein
deutig aufdecken. Er fand weder in den Eiern noch in den Milchdrusen, 
an die er naturlich auch dachte, Symbionten, obwohl sie bei diesen Tieren 
groJ3er und markanter gestaltet sind - ROUBAUD erklart sie fur Refen. 
Nachdem nun aber die beiden blutsaugenden Muscidenfamilien hinsicht
lich ihrer Symbiosen sich so weitgehend decken - auch die Auflosung 
der roten Blutkorperchen setzt bei den Glossinen erst an der symbionten
haltigen Stelle ein -, ist wohl trotzdem kein Zweifel, daJ3 auch die Glos
sinen das Milchdrusensekret als Transportmittel bei der Symbionten
ubertragung benutzen und daJ3 diese nur in dem sich stark farbenden 
Medium bisher der Beobachtung entgangen sind. 

VIII. Ubertragung durch Infektion der Kokonfliissigkeit. 
a) Lumbriciden. Wir kennen. bisher nur eine einzige Gruppe von 

symbiontischen Erscheinungen, bei der die Dbertragung der Symbiont en 
auf dem Umweg einer Infektion der Kokonflussigkeit bewerkstelligt 
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wird, die Bakteriensymbiose, die ein Teil der terrestisch lebenden Oli
gochaten in den Ampullen der Exkretionsorgane eingerichtet hat. Durch 
die Untersuchung von KNOP (1926) wurde festgestellt, daB alle Lum
briciden, es wurden 8 Gattungen und 29 Arten aus den verschiedensten 
Landern und Erdteilen gepriift, dem Typus Lumbricus hierbei enge sich 
anschlieBen, bei dem die Bakterien einen dichten Belag im Lumen der 
Ampulle bilden, dariiber hinaus aber die Glossoscolecinen Siidamerikas 
ebenfalls stets Bakterien im Ampullenlumen und innerhalb des angren
zenden Epithels ziichten (Abb.28). 

Die Ubertragung konnte nur bei den einheimischen Lumbriciden 
studiert werden. Dem Kokon entschliipfende junge Regenwiirmer 
haben, wie man sich ohne wei teres iiberzeugen kann, die Exkretions
organe durchweg berei ts infiziert. Anderer
seits bleiben die Ovarialeier frei von Bak
terien. Die Vermutung, daJ3 zunachst die 

" " Abb. 28 a, b. Bakterienhaltige Ampullen der Nephridien von Lumbric1Is terrestris (a) und Pontoscolt"x (b). 
Nach KNOP. 

Kokonfliissigkeit mit Bakterien verunreinigt wird und diese von hieraus in 
die jungen Wiirmer vordringen, hat sich bestatigt, ja es scheinen besondere 
Anpassungen der Infektion des Kokons entgegenzukommen. Denn zurZeit 
der Kokonbildung sind die Ampullen immer besonders geschwollen, die 
Bakterien in ihnen nicht mehr zu einem Saum verkittet, sondern locker 
aufgeschwemmt und auch Driisenkanal und Harnblase, die gew6hnlich 
frei von ihnen sind, stark davon erfiillt. Streicht man die EiweiBfliissig
keit eines frisch abgelegten Kokons aus, so findet man stets die gleichen 
Bakterien in nicht zu zahlreichen klein en Haufchen und je alter die 
Kokons sind, desto reichlicher werden sie, bis schliel3lich der ganze, 
diinnfliissig gewordene Inhalt gleichmaBig von ihnen erfiillt ist (Abb. 29). 

Da der Embryo die Kokonfliissigkeit schluckt, gelangen auch die 
Bakterien mit ihr in den Darm, aber nie kann man sie von hier etwa in 



PAUL BUCHNER: 

das Colom ubertreten sehen, wahrend auf einen Zerfall hindeutende 
Bilder nicht selten sind . Den Weg, den die Bakterien vielmehr tatsach
lich nehmen, stellen die segmental sich nach auBen, also in die infizierte 
Kokonflussigkeit offnenden Exkretionsporen dar. Entsprechend der 
fortschreitenden Entwicklung der einzelnen Segmente offnen sich diese 
allmahlich und infolgedessen findet man am gleichen Tier verschieden 
aIte Infektionsstadien hintereinander gereiht. In den sehr engen Aus
fuhrungsgangen sind sie nur mit Muhe zu erkennen, leichter naturlich 
in der geraumigen Harnblase und schlief3lich in der jungen Ampulle 
(Abb.30) . 1m vorderen Abschnitt eines Tieres sind dann unter Umstan
den die Ampullen bereits mit Bakterien gefUllt; hierauf folgt eine Zone, 
in der die Harnblase Bakterienhaufehen enthalt, wahrend die Ampullen 
teils frei, teils wenig infiziert sind, und im hinteren Korperabsehnitt 
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Abb. 29a, h. Lumbricus terrestris. Ausstrich der KokonflUssigkeit aus e inem frisch gt"legten (a) und 
einem alteren Koko n. Nach KNOP. 

sind weder Ampullen noeh Harnblasen behaftet. Wenn aber der Wurm 
den Kokon verlaBt, sind samtliehe Ampullen gefUllt. 

Wie der Kokon mit den Bakterien geimpft wird, ist bisher nieht 
beobachtet worden, ja man hat uberhaupt noch keinen Regenwurm bei 
der Kokonbildung uberrascht . VEJDOVSKY ist der Meinung, daB diese 
ahnlieh verlauft, wie bei Rhynchelmis. Dann wurde zunaehst ringfOrmig 
urn den Vorderkorper ein Hautsekret abgesondert, das spater zur Kokon
membran erstarrt. Darunter sezernieren die Hautdrusen die EiweiB
flussigkeit, in die auch Eier und Spermien abgegeben werden . Wenn 
dann der Vorderkorper unter starken Kontraktionen sieh aus dem eng
anliegenden Wulst befreit, mussen sieh notwendig aueh die infizierten 
Harnblasen entleeren und den Kokoninhalt infizieren. 

Die gleiche Art der Ubertragung konnte fur eine ganze Reihe ein
heimiseher Formen (Eiseniella, Allolobophora, Dendrobaena, Octolasium, 
Eisenia, Bimastus) festgestellt werden, ist also sieher ganz allgemein 
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verbreitet. Fiir die amerikanischen Glossoscolecinen aber (Diachaeta, 
Pontoscolex, Enantiochilus, Andiorrhynus, Andiodrilus, Thamnodrilus, 
Glossoscolex u. a. m.), die ja auch aIle Symbiontentrager sind, ist die 
gleiche Obertragungsweise zwar nicht beobachtet, aber in hohem Grade 
wahrscheinlich. 

b) Vermutliche weitere Vorkommnisse. Wir diirfen vermuten, daB 
der Obertragungstyp, wie ihn Lumbricus lehrte, auch anderweitig noch 
Verwendung findet. Durch REICHENOW (I922) wissen wir, daB die Oso
phagusblindsacke blutsaugender Egel (Rhynchobdelliden) Sitz intra- und 
extrazellular lebender fadiger Organismen sind und daB die dem Kokon 

b 
Abb. 30a, b. LlImbri'cus terrestris. Anschnitt e iner embryonal en Harnblase (a ) und einer embryonalen 

Ampulle. Nach KNOP. 

entschliipfenden jungen Wiirmer bereits vor der ersten Nahrungsauf
nahme mit ihnen infiziert sind. Auch hier ist ein ahnlicher Weg, wie der 
von den Lumbriciden eingeschlagene, h6chst wahrscheinlich, nur werden 
hier die mit dem Nahrbrei in den Darmkanal geratenden Symbiont en na
tiirlich nicht resorbiert werden , sondern das Ausgangsmaterial der Blind
sackbesiedelung darstellen. Wie vom Darm aus der Kokon bei seiner Bil
dung infiziert wird, bliebe zu untersuchen. Da soIche Blindsacke noch 
eine weitere Verbreitung besitzen, und wohl stets Symbiontenorgane dar
stellen, wird auch die Kokoninfektion in entsprechend weitem Umfang 
geiibt werden. 

Bestatigt sich die Angabe, da/3 Hirudo medicinalis eben falls zu den 
Symbiontentragern geh6rt, dann werden die Dinge hier wiederum ahn-
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lich liegen, ja wohl noch engere Beziehungen zu den Lumbriciden auf
weisen, da nach REICHENOW die Harnblasen Sitz der Symbiont en sein 
solIen. 

Endlich mochten wir die Vermutung aussprechen, daB die Dber
tragung der neuerdings mehrfach untersuchten, in der Konkrementdriise 
(Speicherniere) alIer CycIostomiden und Annulariiden vorkommenden 
Bakterien ahnliche Wege geht. Ihre Dbertragungsweise zu studieren, 
gehort zu den Desideraten d er Symbioseforschung. Die Eier, die steril 
zu bleiben scheinen, werden von einer schleimigen HiilIe umgeben und 
als zwei Millimeter im Durchmesser betragende Kugeln einzeln in die 
Erde gelegt (Cyclostoma elegans nach BARBIERI 1907\. Nichts ist dann 
wahrscheinlicher, als daB der Nahrbrei, in dem die Larve sich entwickelt, 
bei d er Eiablage infiziert wird. 

IX. Erbliche Ubertragung der Algensymbionten. 
a) Ungeschlechtliche Fortpflanzung. Bei ungeschlechtIicher Fort

pflanzung bietet eine erbliche Weitergabe der Algensymbionten auf die 
Tochtertiere keinerlei Schwierigkeiten . Eine mit ZoochlorelIen durch

setzte Amobe oder ein symbiont en
haltiger Ziliat verlagert bei der T ei
lung die Insassen ohne weiteres auf 
die beiden Tochtertiere. Eine Ab
bildung, die ein sich teilendes peri
triches Infusor vorfUhrt, moge dies 
veranschaulichen (Abb. 31). Woviel
zelIige, algenhaltige Tiere Knospen 
abschniiren oder durch Knospenbil
dung koloniale Verbande entstehen, 

Abb. 3I. Spastostyla urtulariar,,", in Teilung. liegen die Dinge ahnlich. Die Knospe 
Nach ENTZ. 

einer Chlorohydra viridissima ist von 
Anfang an griin, die j ungen Knospenanlagen g elbe Zellen fUhrender mariner 
H ydroiden ebenfalls algenhal tig. Mindestens eine Alge wird bei einer hierbei 
ablaufenden Zellteilung in die Tochterzelle hineingeraten; der an diesen 
Stellen und an den Vegetationspunkten iiberhaupt entstehende Algen
bedarf wird vielleicht auch dadurch leichter gedeckt, daB der hier regere 
Stoffwechsel des Wirtes einen teilungsfOrdernden Anreiz fUr diese dar
stellt (HADZI 1, 1906). Daneben aber ist noch mit einer anderen, fiir 
die notigen Algen sorgenden Moglichkeit zu rechnen. Es kommt gar 
nicht selten vor, daB aus iiberfiillten Zellen Algen in den Gastralraum 
iibertreten, ja bei Anthozoen finden sich unter Umstanden massenhaft 
freie Algen, und diese flottieren dann hierin, yom GeiBelschlag der 
EntodermzelIen getrieben. Auch bei der gelegentlichen Riickbildung 
VOIl Hydranthen werden die Algen in den Magenraum abgegeben. 
Diese Organismen bieten sich ebenfalls ohne weiteres zur Neuinfektion 
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der Entodermzellen an Knospungs- und Vegetationspunkten. In Fallen, 
in denen zunaehst die letzteren nieht in allen Zellen infiziert sind (Hale
cium naeh HADZI 2, 19II), ist eine solche Aufnahme an der freien 
Zelloberflaehe jedenfalls wahrseheinlieher, als der Ubertritt der Algen 
von einer Epithelzelle in die andere. 

Wie bei der Absehniirung planulaahnlieher Knospen an dem zu Cassio
peia geh6rigen Seyphopolypen die griinliehbraunen, im Mesoderm Nester 
bildenden Algen diesen mitgegeben werden, hat BIGELOW (1900) genauer 
gesehildert (Abb. 32). Die Symbionten finden sieh besonders in der dem 
Mutterpolyp zugewandten Halfte. Diese Pseudoplanula sehwimmen 
dann tagelang, die algenfiihrende Region naeh hinten, umher, bis sie sieh 
festsetzen und dieser Absehnitt zum oralen des neuen Polypen wird. 

b 

:i: 

Abb. 32 a-e. Cassiopeia xamac1tana. Der Polyp (a) schnurt planulaartige Knospcn ah (b), die sich 
festsetzen (c-e). Nach BIGELOW, 

Bei der Teilung und Knospung in Symbiose lebender Anthozoen 
diirften keine wesentlieh anderen Verhaltnisse zu finden sein. Sorg
faltigel' studiert hat man sie allerdings daraufhin bis jetzt nieht. 

Sehniiren C61enteraten Medusen ab, so werden aueh sie, so weit wir 
wissen, wohl im allgemeinen vorher infiziert. Fiir Hydromedusen ist 
allerdings ein solcher Fall noch nieht bekannt, aber wohl sieher in der 
Natur verwirklicht. Die an den Blastostylen der Siphonophore Velella 
sich entwiekelnden Medusenanlagen werden nach KUSKOP (1, 1921) be
reits auf sehr jungen Stadien infiziert, indem dureh das Lumen der sonst 
freien Blastostyle vereinzelte Algen gestrudelt werden, die in die Knospen 

Ergebnisse der Biologie IV. 4 
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eintreten und hier von den Zellen der oben angelegten vier Radiarkanale 
aufgenommen werden. Dabei scheint in der RegeJ in jeden derselben nur 

eine einzige zu kommen und diese 
sich an Ort und Stelle zu vermehren. 
J edenfalls ist der wei tere Z uzug durch 
die Blastostyle nur ein sehr ge
ringer und nie gerat dabei eine Zo
oxanthelle in das Magenepithel hin
ein (Abb. 33). 

Auch bei den Hydrokorallinen 
werden die zum Teil noch freischwim
menden, wenn auch stark reduzier
ten Medusen, solange sic noch am 
Stock sind, mit Algen versorgt 
(Abb.34). Die Algen treten hier in 
das Magenentoderm und das eigen
artig modifizierte, vakuolisierte Ge
we be des Manubriums iiber. In mann-
lichen Medusen sollen interessanter
weise die Algen fehlen (MANGAN 
I909)· 

ALb. 33. Velella Spirfllls. Infcktion tier 
l\[l~J lI se nknospe n. 1\ach K USKOP . 

Die Ephyrastadien, die sich an 
einem infizierten Scyphopolypenab
schniiren, iibernehmen ebenfalls Al

gen des miitterlichen Korpers. Soweit diese bei der Entstehung der jun
gen Meduse in Polypenteilen (Tentakeln) liegen, die der Riickbildung 

Abb.34. ,lUlie/ora. Die EiC'r dl's noch nieht abgelosten ~Iedllsoids werden infiziert. Kach )'IA)l"GAN. 

verfallen , suchen sie, besondere Ansammlungen bildend, zentraler ge
legene Regionen auf, und entgehen so der Auflosung. 
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b) Eiinfektion. In dem erst en Kapitel unsererDarstellung haben wir 
darauf hingewiesen, einen wie grol3en Umfang bei Schwammen, Calen
teraten und Wurmern die regelmal3ige Neuinfektion junger Tiere oder 
Larvenstadien besitzt. Daneben aber kommt auch eine Ubertragung 
dEf Symbionten durch die Eizellen bei Algenwirten nicht allzu selten, 

,'r)' 

eiz 

-'Y 
b 

ALb. 35 a-c . lfJ1dra viridis. 3 Stadien cler Ei infl'kti on. sy Symbiol1ten ; eiz Eizelle; 11. N ahrzcllen. 
Nach Y. H.\ FF:-J ER. 

wenn auch, soweit wir wissen, nur bei Calenteraten, VOr. Ja das erste 
Obj ekt, bei dem di e Uberwanderung eines Symbionten in die Eizellen 
uberhaupt beschrieben wurde, war die Sul3wasserhydra Chlorohydra 
viridissima (HAMANN r882). KLEINE"'BERG (r872) hatte noch geglaubt, 
die grunen Karper ntstunden im Ei der Hydra, HAMANN aber schilderte 
dann, wie die erste, auf eine Wucherung der interstitiellen Zellen zuruck 
zufuhrende ektodermale Anlage des Ovariums bereits von einer gral3eren 

4* 
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Ansammlung der Zoochlorellen in der entsprechenden Region des Ento
derms begleitet wird, und wie, sob aId die Eizelle eine gewisse GroBe er
reicht hat, die ersten Algen von hier durch die Stutzlamelle hindurch in 
ihm auftreten. Er denkt, daB der "Nahrungsstrom" die Organismen mit 
sich fiihre. Gc1angen hierbei versehentlich Algen in die Ektodermzellen, 
so verbleiben sie hier und gehen zugrunde. 1m fertigen Ei liegen die Sym
bionten massenhaft uberall im Plasma. K. v. HAFFNER (1925), der kurz
lich die Infektion erneut untersucht hat, bestatigt all dies vollkommen. 
Auch er kommt zu dem Schlu13, da13 ein passiver Transport der Algen 
durch den Nahrungsstrom das Wahrscheinlichste ist. Die Algen treten 

oft in Ketten offenbar durch die gleiche 
Unterbrechung in der Stutzlamelle in das 
Ei ein (Abb. 35). 

HADZI (1, 1906) gelang es interessanter
weise, die Infektion bei Chlorohydra viridts
sima kunstlich zu verhindern, indem er fand, 
da13 wenn man Tiere ins Dunkle bringt, die 
schon die erste Andeutung des werden den 
Ovars zeigen, keine Zoochlorellen in dieses 
ubertreten. Die Eier wachsen dann viellang
samer, erlangen aber schlief31ich doch nor
male GroBen. Von 20 so erhaltenen, farb
losen Eiern entwickc1te sich nur ein ein
ziges; ihm entschlupfte ein vollig farbloser 
Polyp, der auch bald zugrunde ging. HADZI 
hat auch mit verschiedenfarbenem Licht 
gearbeitet; in rotem verhielten sich die 
Algen wie bei Tageslicht, im blauen und 
violett en traten sie viel sparlicher uber, in 
schwach grunem gar nicht mehr. 

Abb.36. Aglaoj;he1zia. Gonophore mit 
infizierter Eizelle. Man hat seitdem farblose Hydren auch 

Nach MULLER-CALIl und KRUGER. noch dadurch erzielt, daB man die Algen im 

ganzen Tier durch eine Summierung von Faktoren schadigte, aber un seres 
Wissens ist an ihnen die Eibildung nicht studiert worden. 

Recht bedeutsam fur das Problem der "erblichen" Symbiose sind die 
Beobachtungen, die GOETSCH an spontan ergrunten und kunstlich in
fizierten Stammen von Hydra attenuata machte. Nach mehrjahriger 
Kultur, wahrend der die Eizellen nicht infiziert wurden und nur die 
ungeschlechtlich erzeugten Individuen grun waren, schritten die Tiere 
1926 zur Eiinfektion. Eine vorher vorhandene Schranke fiel also nach 
einer verhaltnismaBig kurzen Periode der Gewohnung. 

Eizellen werden auch bei Halecium (HADZI 2, 19II) infiziert. Diese 
reifen hier am Manubrium von Medusoiden. Zunachst treten die gelben 
Zellen in dessen Entoderm auf, und von hier treten sie ganz ahnlich wie 
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bei Hydra ins Ei selbst uber, in dem sie sich besonders urn den Eikern 
sammeln. 

Fruher werden die von Aglaophellia infiziert. Nach MULLER-CALE 
und KRUGER (I9I3) sind es in das Gastrallumen ausgestoJ3ene Algen, 
die bereits von den amoboiden Fortsatzen der noeh auf der Wanderung 
im Entoderm begriffenen Gesehleehtszellen, aber nur der weibliehen, 
aufgenommen werden. In den Gonophoren angelangt, erfolgt dann 
weitere Vermehrung nur dureh Teilung, nieht mehr dureh Zuzug, und 
eine stets algenfreie ektodermale Zone umgibt das Ei (Abb. 36). 

Gesprachsweise teilte uns CARLGRE~ weiterhin mit, daJ3 ihm infi
zierte Aktinieneier begegnet seien, in der Literatur sind aber unseres 
Wissens so1che Beobaehtungen nieht niedergelegt worden und die Regel 
ist es sieher nieht. Ebenso fehIt es an Angaben uber eine eventuelle Ei
infektion bei Seyphomedusen. 

X. Friih einsetzende Eiinfektion bei Arthropoden. 
a) Camponotinen. Wenn schon mehr oder weniger j unge Waehstums

stadien der Ovoeyten bei Insekten und Araehnoiden infiziert werden, 
so handelt es sieh. zunaehst aus begreifliehen Grunden immer urn eine 
diffuse Durehsetzung oder wenigstens Umlagerung derselben. Denn die 
angegriffenen Stadien sind schon an Masse zu klein, als daJ3 eine spontane 
geregelte polare Invasion moglieh ware, wie sie von so vielen Insekten 
noeh zu schild ern sein wird. J eder der vier Typen, die wir zunaehst 
kennen, stellt wieder entspreehend der selbstandigen Erwerbung und den 
jeweils versehiedenen Ovarverhaltnissen eine ganz eigene Variante dar. 

Wir beginnen mit den Camponotinen, von den en schon BLOCHMANN 
(I884 und I887) mitteilte, daJ3 bei Camponottts ligniperda in die Mittel
darmwandung eigentumliehe bakterienbeladene Zellen eingesehoben 
sind und daJ3 bei Formica fusca in der Nahe der Ovarien zwei ahnlieh 
besiedelte Zellgruppen vorkommen. Schon damals konnte er fur ihre 
selbstandige Natur ins Feld fuhren, daB er aueh die Eizellen von ganzen 
Bundeln der gleiehen Gebilde durehzogen fand. BUCHNER hat dann 
I9I8 den ProzeB fur Camponotns ligniperda genauer gesehildert. Wenn 
die Ovoeyten in der jungen Eirohre hintereinander angeordnet sind und 
die Gruppe der jeweils dazu gehorigen ~ahrzellen ihren Platz einge
nom men hat, finden sieh bereits im Plasma der die Eizelle seitlieh begren
zenden Follikelzellen die ersten Faden (Abb. 37). Wie sie aus den Zellen 
im Darmepithel, die entwieklungsgesehiehtlieh nieht diesem zuzureehnen 
sind, sondern dazwisehen von ruekwarts eingekeilte Elemente des mitt
leren Keimblattes darstellen (BL"CHNER I92I, HECHT I924), heraus und 
an die Eirohre herantreten, ist bisher nieht beobaehtet worden, aber 
leieht vorzustellen. Wahrend dann Ei- und Nahrzellen etwas heran
waehsen und in jenen die ersten eigenartigen akzessorisehen Kerne auf
tauehen, breitet sieh nieht nur der infizierte Follikelgurtel aueh urn die 
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Nahrzellen aus, sondern treten auch die ersten Bakterien im Eiplasma 
selbst auf. Wenn die Eizelle etwa das Dreifache der Lange erreicht 
hat, hart die Zufuhr allmahlich auf, der Follikel ist bis auf einige 
Zellen wieder bakterienfrei, das Eiplasma aber ist nun in ganz er
staunlicher Weise derart von schlanken Faden durchsetzt, daB das 
Ganze wie ein dichtes, von lockenartigen Biindeln nach allel~ Seiten 
durchfurchtes Fadenknauel erscheint. Wir kennen keine Symbionten
iibertragung, bei der man so sehr urn das physiologische Gleichgewicht 
zwischen Eizelle und Mikroorganismen bangt, wie dicse. Aber der Zu-

"Abb.37. Camponotus lignijerda. Infcktion der jungen O\,ocyten. Nach BUCHNER. 

stand ist nur ein voriibergehender. Nachdcm das Plasma anfanglich bis 
in die letzten Winkel von den in dem neuen Medium sich offenbar sehr 
lebhaft vermehrenden Bakterien durchsetzt war, gewinnt es bei weiterem 
Wachstum bald die Oberhand und drangt mit zunehmender Dotter
speicherung die Pilze immer mehr nach hinten ab, wo sie schlieBlich 
im legereifen Ei einen relativ geringen Raum am hinteren Eipol ein
nehmen. 

BUCHNER (1918) hat auch die rudimentaren Ovarien der Arbeite
rinnen verglichen und dabei gefunden, daB die altesten darin zu findenden 
Eier jeweils auch infiziert sind, also ein ProzeB durchgefiihrt wird, der 
normalerweise wohl bedeutungslos bleibt, aber in dem scheinbar gar 
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nicht so seltenen Fall, daB Arbeiterinnen zur Eiablage schreiten, als 
zweckdienliche Einrichtung erscheint. 

Die Dbertragung der Formica fusca-Symbionten ist seit BLOCIIMANN 
nicht wieder untersucht worden. ~ach seinen kurzen Bemerkungen 
lauft sie offenbar sehr ahnlich ab, nur sollen die Stabchen lockerer und 
nicht in so regelmaJ3ige Blindel geordnet sein I. 

b) Blattiden. Auch die Bakterien, die alle Blattiden in besonderen 
Zellen des Fettkorpers beherbergen - liber ein Dutzend Gattungen der 
alten und der neuen Welt sind daraufhin geprlift worden -, werden stets 
liber die Eizellen hinweg libertragen. Aber im einzelnen verlauft der 
ProzeJ3 recht verschieden von dem eben von Camponohts geschilderten. 
Auch hier hat BLOCHMA~N 
dies als erster erkannt 
(I887) und die Beobach
tungen von MERCIER 
(I906), BUCHNER(l, I9I2), 
FRANKEL (I92I) konnten 
nur weitere Einzelheiten 
beibringen. Da das Fett
gewebe die Eirohren 
liberall dicht umhlillt, be
steht keine groJ3e Schwie
rigkeit, wenn gleichzeitig 
mit dem ersten Anschwel
len der Ovarien ein kleiner 
Teil der Bakterien die 
Bakteriozyten verlaJ3t und 
sich entweder aktiv zu 
dem Eifollikel begibt oder 
passiv yom Blut dorthin 
tragen laJ3t. FRANKEL gibt Abb.38. PeriPlaneta orientalis. Frtihes Stadium der 
zudem Bilder, die wohl Eiinfektion. Nach BUCHNER. 

als ein solcher Austritt der Bakterien aus ihren Wirtszellen und durch 
die umhlillenden Fettzellen zu deuten sind. Die Ovocyten, die von 
diesen freien Bakterien nun angegriffen werden, sind abermals recht 
junge, wenn auch nicht so jung, wie bei den Ameisen. Ihr Wachs
tum hat bereits eingesetzt, der Kern hat das Bukettstadium schon 
eine gute Weile hinter sich, aber der Follikel besteht noch aus sehr ab-

I Neuerdings hat der Verf. die fus~a-Symbiose nachgepriift und BLOCH

MANNS Angaben vollauf bestatigt. In den jungen Eiri:ihren. die sich in Ar
beiterpuppen finden, schlieBt bereits an die sterile Zone der jiingsten Ei
und Nahrzellen eine massive, reich infizierte Folhkelbildungszone an und 
unmittelbar den Eiri:ihren anliegende Mycetocyten erleichtern den Dbertritt 
der Symbionten in diese (nach bisher unveri:iffentlichten Untersuchungen). 
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geflachten Zellen mit sparlichen Kernen, wenn er nun von einer geringen 
Zahl von Stabchen, anfangs zahlt man etwa I5-20, durchwandert 
wird. Diese verteilen sich rund urn die Oberflache des Eies, erhalten 
stets weiteren Zustrom und vermehren sich ihrerseits durch Teilung, so 
daB die dichte Besiedelung nicht nur mit dem Wachstum der Ovocyten 
schritt halt, sondern zu einem immer starkeren Belag fiihrt (Abb. 38). 

Voriibergehend kommt es zu besonderen Massenansammlungen der 
immer noch extrazellular liegenden Bakterien in je einer ringformigen 
Zone nachst den beiden Polen des Eies und endlich, wenn der Eidotter 
sich zu bilden anfangt , erreicht die Entfaltung der Bakterien den Hohe
punkt. ] etzt nehmen die starksten Anhaufungen die beiden Pole selbst 
ein und sind die Bakterien an den Langsseiten sparlicher geworden. Nun 
geht auch an diesen beiden Stellen die eigentliche Aufnahme in das Ei 
so vor sich, daB die Eimembran eine Strecke weit gelOst erscheint und die 
Stabchen vereinzelt in den Dotter einriicken. In diesem bleiben sie aber 
dicht beisammen und bilden oben und unten dicht unter der Oberflache 

Abb.39. Periplaneta orientalis. Ende der Eiinfektion, einer der h eid en illfizierten Pole. Nach FR.ANKEL. 

je eine flache haubenfOrmige Ansammlung, SO daB ein Endzustand er
reicht wird, wie ihn sonst kein symbiontcnfiihrendes Insekt zu Beginn 
seiner Entwicklung vorfindet (Abb.39). 

BLOCHMANN und MERCIER haben angegeben, daB zunachst die Bak
terien sich eine \Veile auf dem Weg zur Ovocyte in den Follikelzellen 
selbst aufhalten und BCCi!\ER hatte dcnselben Eindruck gewonnen, 
FRANKEL aber versichcrt im Gegensatz hierzu, daB dcrglcichcn nur vor
getauscht wiirde. Dagegen stimmen MERCIER und FRANKEL darin iiber
ein, daB die Bakterien in den Eiern schlieBlich ganz betrachtlich an GroBe 
verlieren und das Aussehen bekommen, das die Symbionten hungernder 
Schaben besitzen. 

Den obigen Schilderungen der Infektion liegen die Verhaltnisse bei 
Periplaneta ovientalis zugrunde. Als FRANKEL auch andere Blattiden 
daraufhin verglich, stellte sich heraus, daB zwar prinzipiell die Dinge 
iiberall gleich liegen, aber allerlei Varianten vorkommen. Sie fand z. B., 
daB bei Blatta aethiopica, Homalo demascruralis, Epilampra grisea und 
Heterogomia aegyptica ebenfalls je zwei polare Konzentrationen der Bak
terien vorkommen, und zwar schon an jiingeren Eiern, daB aber die vor-
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angehenden ringformigen Ansammlungen fehlen, daB bei Blatta germanic a 
und Platyzosteria armata eine dicke Schicht das ganze Ei umzieht und 
nur bei ersterer eine unbedeutende Konzentration am hinteren Pol statt
findet. HEYMONS (2, 1895) gibt yom legereifen Blatta germanica-Ei an, 
daB sich eine unbedeutende Ansammlung am Vorderende befinde, eine 
zweite aber in der Mitte der konvexen Dorsalseite. 

Eine ganz ungewohnliche Anhaufung an den Polen besitzt H etero
gomia aegyptica nach FR.~NKEL (Abb. 40). Hier und bei Homalo wandern 
dann die Stab chen nicht diffus ein, sondern gelangen durch einen merk
wurdigen Faltungs
prozeB in dieses, der 
sch on an j ungen Eiern 
ansetzt. Diese Falten 
schneiden tief in das 
Eiplasma ein, am tief
sten an den Polen, 
wahrend sie nach den 
Seiten zu allmahlich 
ausklingen. 

c) Acanthialectu
laria. Unsere Kennt
nisse von der Uber
tragung der symbion
tisch en Bakterien bei 
der Bettwanze gehen 
aufBucHKER(4,192 3) 
zuruck, der auch die 
eigenartigen, bis da-

A hL. 40. Jider ogomia af'g),ptica. Eiinfektion. Nu ch FRANK EL. 

hin vollig unbekannt gebliebenen paarigen Organe im Abdomen auffand, 
die hier den Wohnsitz der Symbiont en darstellen. Abermals werden neue 
Wege zur Erreich ung des gleichen Zieles eingeschlagen, wenn die Bakterien 
zunachst die Nahrzellen infizieren und von deren Sekretstrom sich in die 
jungen Ovocyten tragen lassen. 

Wann sie fruhestens im Ovar erscheinen, kann BUCHNER nicht be
stimmt sagen; spates tens durfte es sich urn das dritte Larvenstadium 
handeln, denn im vierten ist die Infektion in den Rosetten von Nahr
zellen, die jede Eirohre an ihrem Ende tragt, schon eine sehr erhebliche. 
Uberall in den zweikernigen Zellen sind sie bereits anzutreffen, auch in 
den noch wenig herangewachsenen am distalen Ende des Nahrkolbens 
(Abb.41a). In den grol3eren Nahrzellen liegen die Stabchen nicht nur 
isoliert und deshalb sehr deutlich zu erkennen, sondern sie vereinigen 
sich zu dichten, rundlichen Ballen, den en ihre wahre Zusammensetzung 
auf Schnitten nur schwer anzusehen ist, zumal die Farbbarkeit der ein
zelnen Komponenten gleichzeitig herabgesetzt wird. Zerdrikkt man aber 
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b 
Abb. 41 a-c. Acanthia lectularia. a Ein Stuck der infizierten Nahrzellkrone; b die Bakterien 

tretcn in das Ei tiher; c, d, e direkte Ovocyteninfektion. Nach BUCHNER. 

immer nur die distalen Regionen derselben ein, wahrend die freien, 
gr6Beren, starker farbbaren Stabchen im verjungten Zellteil liegen, der 
in das faserig differenzierte Zentrum der ganzen Nahrzellkrone uber
geht, sowie in diesem selbst und in dem starken Faserbundel, das von 
hier in die Ovocyten hineinzieht (Abb.4Ib). Offenkundig werden sie von 
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dem Strom, der Hings dieser Fasern erwiesenermal3en in die Eizelle zieht, 
mitgefiihrt und gelangen so an den Ort ihrer Bestimmung, wo sie an
fangs diffus im Plasma verteilt liegen. 

Erst wenn die Eizelle etwa die Grol3e der Nahrzellgruppe erreicht 
hat, macht sich eine gesteigerte Ansammlung am hinter en , dem NahrzeIl
pol abgewandten Pol bemerkbar. Schliel3lich sammcln sich aIle Bakterien 
am hinteren Pol an, weitere Nachziigler, die vorher noch da und dort im 
Plasma lagen, bleiben aus, dieses fiillt sich mit machtigen Dotterschollen 
und am Ende des Eiwachstums finden wir die Symbionten nur in einer 
ganz diinnen Lage unmittelbar unter der Eioberflache im Keimhaut
blastem vereint. 

Neben dieser Ubertragung auf dem Umwege der Nahrzellen besteht 
aber noch ein kiirzerer Weg, der auBerdem, wenn nicht stets, so doch 
sicher sehr oft begangen wird und an die von den Ameisen geschilderten 
Verhaltnisse erinnert. Etwa zur gleichen Zeit namlich werden dann 
schon sehr junge Ovocyten noch wahrend des Bukettstadiums, unter 
Umstanden sogar recht reichlich, infiziert und mengen sich, wenn die 
Zelle von einem gewissen Alter an den AnschluB an die Nahrzellen ge
funden hat, mit von dort kommenden Genossen (Abb. 41 c-e). Stets 
handelt es sich auch dann um die Stabchen von dem kraftigeren Typus, 
aber auch hierin nehmen sie, wenn sie sich besonders intensiv vermehren 
und zu dichten Klumpen fiihren, was gelegentlich vorkommt, die blassere 
Farbung und kiirzere Gestalt an. 

Wir miissen aus dies en Tatsachen schlieBen, daB die stark farbbaren 
Stabchen in irgendeiner Hinsicht fiir die Neubesiedelung von Eizellen 
geeigneter sind als ihre Vermehrungsform und diirfen vielleicht die Ver
mutung aussprechen, daB die letzteren als entartet zu betrachten sind. 

Bei der engen Beziehung, die zwischen den Nahrzellen und den Ei
zellen hier bestehen - stellen ja doch die ersteren abortive Geschlechts
zellen dar - und bei der raumlichen Beriihrung der beiden Elemente 
wird uns der zweifache Weg, den die Bakterien nehmen, nicht sonderlich 
wundernehmen, ja es ware moglich, daB iiberhaupt schon indifferente 
Ovogonien infiziert werden, bevor sich die Nahr- und Geschlechtszellen 
trennen. 

So ist also eine doppelte Sicherung der Infektion hier die Regel, was 
wir sonst von Eiinfektionen bisher nicht kennen, uns aber vielleicht 
daran erinnert, daB uns bei Beschmiereinrichtungen der Eischale ge
legentlich ein zweifaches Paar von pilzgefiillten Sacken begegnete, ob
wohl andere Formen uns lehren, daB jedes Paar allein auch schon hin
reichenden Dienst tun kann (Anobiiden kombinieren den Hylecoetus- und 
Cerambyciden typus). 

d) Gamasiden. Als symbiontenfiihrende Akarinen kennen wir nur 
die Familien der Gamasiden und Ixodiden. Alles, was wir von den 
ersteren wissen, geht auf die Mitteilung E. REICHENOWS (1922) zuriick, 
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die Kenntnisse beziiglich der Ixodiden beruhen auf Untersuchungen von 
GODOY und PINTO (1923), COWDRY (1925) und BUCHNER (6, 1926). 
Wir wollen zuerst iiber die ersteren berichten, da sie sich hinsichtlich der 
Ubertragung am einfachsten verhalten. Die Liponyssus-Arten - solche 
allein sind studiert - besitzen Mycetome, die insofern innige Bezie
hungen zum Darmkanal besitzen, als sie zwischen Darmepithel und 
Muskelschicht eingeschoben liegen, bei Liponyssus sattrarum drei, bei 
L. musculi ein einziges, entsprechend groJ3eres. Die gleiche Lage nehmen 
merkwiirdigerweise auch die Ovarien ein und da bei der Verdauung 
dieser Tiere ein starker Verbrauch an Epithelzellen des Darmes cinsetzt, 
grenzen zum Teil schon vor der Umwandlung der Nymphe in das ge
schlechtsreife Tier, regelmaJ3ig aber bei alteren Tieren, nicht nur die 
Mycetome, sondern auch die Ovarien unmittelbar an das Darmlumen. 

Die Eizellen treten einzeln in die Leibeshohle, wachsen in ihr noch 
heran und liegen dann unmittelbar unter dem mittleren und zwischen 
den beiden seitlichen Mycetomen von L. saurarum. So kommt es, daJ3 
die Symbiont en auf die einfachste Weise unmittelbar aus ihrem Wohn
sitz in das noch hiillenlose Ei iiberwandern konnen. Wenn das Ei dann 
in den Uterus iibergetreten ist, sind die Symbiont en schon tief in den 
Dotter vorgedrungen und noch im Embryo findet man sie hier regellos 
verstreut und - was sonst noch bei keinem Symbionten gefunden 
worden ist - stets in das Innere von Dotterkugeln eingeschlossen. 
Mehrere, oft zahlreiche Filze liegen dann dank ihrer Vermehrungstatig
keit vor allem in alteren Entwicklungsstadien in vereinzelten Dotter
kugeln. 

Bei LiponysS'lts sallrarum liegt das einzige Mycetom dorsal und 
weiter kopfwarts, von den reifenden Eiern also weiter abgeriickt. Es 
diirfte daher hier schon das Ovar von den Symbionten durchsetzt 
werden, wie dies in der Folge von den Ixodiden zu berichten ist. 

Soweit liegen die Verhaltnisse bei den Gamasiden also sehr einfach; 
an der ganzen Oberflache ist die wachs en de Ovocyte aufnahmefahig und 
im Gegensatz zu den bisher geschilderten und den im folgenden noch 
vorzufiihrenden Infektionsweisen kommt es nach REICHENOW im Ei 
zu keinerlei spezifischer Lagerung. 

Trotzdem miissen wir noch auf eine besondere Komplikation der 
Gamasidensymbiose hinweisen, die sich auch bei der Ubertragung be
merkbar macht, ohne daJ3 wir sie bisher verstehen konnten. In den von 
wenigen graJ3en Zellen aufgebauten Pilzorganen wohnen nicht stets bei 
allen Individuen der gleichen Spezies auch die gleichen Symbionten, 
sondern im ganzen sechs verschiedene, von den en meist nur ein einziger 
vorhanden ist, zu dem sich aber gelegentlich noch ein zweiter gesellen 
kann. Weitaus am haufigsten enthielten die in Spanien gesammelten 
Liponyssus saurarum ein Bakterium, das stark an das in Periplaneta 
lebende erinnert. bei manchen Milben trat dazu noch ein schlanker Ba-
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zillus, seltener begegnete REICHEXOW einer wesentlich Hlngeren Form, 
eventuell auch dunnen, sehr lang en Faden. Tiere aus Rovigno endlich 
hatten Symbiont en, die mit keinem der spanischen ubereinstimmten. Alle 
diese Formen kehren nun aber bei der Eiinfektion genau so und in ent
sprechenden Kombinationen wieder, stellen also nicht nur verschiedene 
Zustande eines besonders variablen Organismus dar. 

e) Ixodiden. Von den Ixodiden ist dank den Untersuchungen der 
oben genannten Autoren, insbesondere COWDRYS, eine so groBe Anzahl 
Formen als Symbiontentrager nachgewiesen worden, daB wir sicher sein 
konnen, daB die ganze Gruppe nur aus solchen besteht. Bezuglich der 
Unterfamilien der Argasinen und dem Tribus der Amblyommini wissen 
wir nur, daB die Ubertragung der hier stets die Zellen der Malpighischen 
GefaBe bewohnenden bakterienahnlichen, nach COWDRY vielleicht zu 

ALb. 42. Ixodes hexng01t7ls. Anf~lTIgsstadien c\er Eiinfektion. Nach BUCHNER. 

den Rickettsien zu stellenden Organismen auf dem Wege der Eiinfektion 
vor sich geht. Eingehendere Studien uber die Einzelheiten stehen noch aus. 

Die Eiinfektion der Ixodini aber wurde von BUCHNER (6, 1926) ge
nauer geschildert. Sie beginnt recht ungeordnet, verlauft aber in der 
Folge in merkwurdig abgemessener Weise. Schon an recht jungen Eier
stcicken stellt man fest, daB die noch indifferent erscheinenden Bestand
teile des Keimlagers auf weite Strecken hin mehr oder weniger reichlich 
von den Fadchen und Stabchen infiziert sind, die auch hier in den 
Zellen der Vasa Malpighi, zum Teil diese enorm fUllend und zu langen 
sich umschlingenden Bundeln auswachsend, anzutreffen sind. Die 
gleichen Gebilde liegen dann - wenn auch nur in beschrankter Lange
auch in den Elementen, die sich durch das starker einsetzende Wachs
tum als Ovocyten bekunden (Abb.42). In Balde ist fUr diese Zellen 
charakteristisch, daB die Symbiont en sich an den beiden Polen der sich 
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etwas streekenden und sehlieBlieh bohnenformig werden den Zellen an
sammeln. Ist der Rohepunkt dieser V erteilung erreieht, dann sit zen die · 
Eizellen auf besonderen, ebenfalls infizierten Zellsoekeln und ragen von 
hier frei in die Leibeshohle. Raben sieh die Bakterien sicher nicht nur 
durch weiteren Zuzug von auBen, sondern auch durch Teilung schon bis 
dahin betrachtlich vermehrt, so steigcrt sich dies in der Folge eher noeh 
und fiihrt an Stelle der kleinen Einzelstabchen zu Biindelchen von sol
chen, wobei sie sich gerne etwas spiralig umschlingen. 

In diesem Zustand verandern sie erneut die Lagc im wachsenden Ei. 
Waren bisher die beiden Ansammlungen durch den in der Mitte gelegenen 
groBen Eikern getrennt, so treten jetzt immer mehr Bakterien in den 

U 
ALb. 43 a J b. lxodel /U'xagon1Is. Zwei Stadien der Ballung cler Symbionten im heranwachscnden E i. 

Nach BUCHNER. 

Raum iiber den Kern ein, bis sie hier allmahlich auf Kosten der seit
lichen eine kugelige Ansammlung etwa von Kerngrol3e bilden. Anfangs 
markieren noch lockere Schwaden den Ort der urspriinglichen b eiden 
Raufen, dann wenige ~achziigler und sehlieI31ich ist alles nicht mehr in 
Biindeln, sondern fast nur noeh als kleinere, iso1ierte Stabchen In dem 
runden K1umpen, der wie cin Dotterkern neben dem Ei liegt, vereint I 

r PORTIER au13ert in seinem Ruch "Les symbiotes" (3, I9I8) die Mei
nung, dal3 der Dotterkern des Spinneneies nichts anderes sei, a ls eine mit 
symbiontischen Bakterien geftillte Kapsel Hie, liegt eine Verwechslung mit 
Mitochondrien vor. Eine eingehende Untersuchung tiber Ban und Entwick
lung des Spinnendotterkernes von A. KOCH, deren Veroffentlichung bevor
steht, wird dies dartun. 
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(Abb. 43, 44)· Inzwischen ist die Bildung der Reservesubstanzen ihren 
Gang gegangen und die Dottertropfchen umschIieBen eng und allseitig 
die Symbionten. Zur endguitigen Ruhe sind die Bakterien dabei aller
dings immer noch nicht gekommen, denn das Ei wachst noch betracht
Iich weiter, die Dotterkugein werden viel groBer, und gleichzeitig zer
streuen sich die Symbionten wieder im sparlichen Eiplasma, so daB sie 
nur mit Muhe noch aufzufinden und das Ende des komplizierten Pro
zesses doch dem des einfachen bei d en Gamasiden gleicht, abgesehen 
davon, daB bei Ixodes die Dotterkugeln 5elbst frei bleiben. 

Ab b. 44. Ixodes lux a gr11l1ls. Der Bakterienballen iOl Eid otter. Nach BUCHN E1L 

Bipolare Haufung, zentrale Ballung und erneute Zerstreuung losen 
sich also ab und wir wurden gerne wissen, ob eine Eigenbewegung der 
Bakterien unter irgendwelchen richtenden Einflussen des Eiplasmas 
oder eine gesetzmaBige Folge von Stromungserscheinungen Hand in 
Hand mit dem Herabsinken des Eikernes, das aus unseren Biidern zu 
ersehen, dem Aufbau des Dotters und dergieichen dafur verantwortlich 
zu machen ist. Zur Zeit sind wir leider nicht in der Lage, dies zu ent
scheiden. 

XI. Eiinfektion am oberen Pol (Insekten). 
a) Lecaniinen. Es sind nur Schildlause, von denen wir bisher eine 

Eiinfektion am oberen Eipol kennen gelernt haben . Wie sich bei dieser 
Insektengruppe die symbiontischen Einrichtungen uberhaupt auBer
ordentlich scharf mit den jeweiligen systematischen Unterabteilungen 
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decken, SO auch die Ubertragungsweisen im speziellen. Von den Unter
familien der Cocciden, die bisher daraufhin untersucht wurden, sind es 
die Lekaniinen, Diaspinen , Coccinen und Asterolekanien, die den Sym
bionten am Nahrzellpol eine Einfallspforte ins Ei 6ffnen. Wir beginnen 
mit den schon am Iangsten bekannten Lekaniinen . 

Bereits zu einer Z eit , a is man mit derartigen Beobachtungen noch 
nicht viel anfangen konnte und die tranenfOrmigen Organismen in ihrer 
wahren Natur noch nicht erkannt waren, beobachtete PUTNAM (I877), 
daB b ei Pulvinaria innumerabilis, 
wenn dieN ahrzellkrone degeneriert , 
zum Teil in dieser, zum Teil aber 
auch zwischen Ei und Chorion, 
etwa 5 -20 derselben erscheinen, 
ohne zu wissen , daB es sich dabei 
urn den geregelten V organg der 
Eiinfektion handelt. Tatsachlich 

a b 

Abh. 45 a, b. o Chionaspis salicis. Die Symbion ten inn.zieren el ie Nahrzell\'{'rbindung . Nach RICHTER. 

Iiegen nicht, wie man zunachst annahm, Saccharomyceten, sondern Koni
dien eines Askomyceten vor, die sich lebhaft durch Knospung vermehren, 
in Kultur Mycelien biiden und im Wirtstier t eils diffus die Fettzellen 
durchsetzen, teiIs frei in der Lymphe flottieren (SULC 1, I9IO; BUCH
NER 1, I9I2; 11, I92I; SCHWARZ I924 u. a.). Bei allen Lekaniinen nun 
treten diese PiIze, die von Art zu Art eine s pezifische Gestalt besitzen, 
vom Blutstrom getragen, dort an den Follikel heran, wo die wenigen 
groBen Nahrzellen mittels eines schlanken Halsteils mit der Eizelle 
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III Verbindung stehen. N ur hier ist eine schmale ringfOrmige Zone 
befahigt, die Pilze einzeln aufzunehmen. Der Zeitpunkt der Aufnahme
fahigkeit kann von Art zu Art ein recht verschiedener sein. BREEST 
(1914) hat bei einer Lecanium-Art gesehen, daB dies schon der Fall war, 
als die Eizelle noch nicht groBer als die Nahrzellen war, ahnlich fruh 
wird bei Lecanium corni die Infektion eingeleitet, aber in anderen Fallen 
werden erst altere Eirohren angegangen. Nachdem die Pilze einige Zeit 
im Plasma der Follikelzellen verharrten, werden sie nach innen weiter
gegeben und gelangen so in den Raum zwischen dem Follikelepithel und 
dem Nahrstrang. Rier sammeln sie sich, wahrend das Ei seiner endgiil
tigen Ausbildung entgegengeht, und 
gleiten, gleichgultig, ob die erste 
Aufnahme fruh oder spat erfolgte, 
langs des in Ruckbildung begriffenen 
Nahrstranges erst in den Raum zwi
schen Ei und Chorion herab, wenn 
die Nahrzellenkrone zu degenerieren 
beginn t. Wenn die Ovocyte j etzt zur 
eigentlichen Aufnahme schreitet, 
ist sie nahe daran, die erste Reife
teilungsspindel zu bilden oder steht 

b 

Abb. 46a---c. Clziollaspi'ssallcis. Die Symbiontel1 werden in <las Ei aufgenommen. Nach RICHTER. 

schon auf diesem Stadium. Dann entsteht am oberen Pol eine Art 
Empfangnisgrube, in die die Pilze hineinsinken, deren Zahl bei den 
Lekaniinen recht beschrankt ist, wenn man bei Lecanium corni etwa 15, 
bei Pu!vinaria psidii nur 9 gezahlt hat. Etwas spater erscheint die Ver
tiefung wieder geschlossen und die Pilze liegen als kleines Haufchen im 
Eiplasma, das urn jeden einzelnen von ihnen eine Vakuole bildet (Le
canium corni, BUCHNER 1, 1912). Mit Vorliebe verdichtet sich gleich
zeitig am Rande dieser Grube und urn die intrazellulare Pilzansammlung 
das dotterfrei bleibende Plasma etwas mehr als anderweitig. 

b) Diaspinen. Bei den Diaspinen verlauft der' UbertragungsprozeB 
sehr ahnlich. In der Anpassung an ihre Gaste gehen diese insofern 

Ergebnisse der Biologie IV. 5 
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einen Schritt weiter, als sie sie nicht mehr ungezugelt in der Lymphe 
tragen, sondern in spezifischen Mycetocyten, die dann kein Fett mehr 
speichern (8ULC 1, 1910; BUCHNER 11, 19II). Ihre systematische Zu
gehorigkeit ist noch nicht entschieden. Was wir uber die Infektion 
wissen, geM im wesentlichen auf eine Untersuchung von RICHTER (1928) 
zuruck. Von Chionaspis salicis gibt sie an, daB im reifenden Weibchen 
Mycetocyten mit sich auflosender Oberflache zu find en seien. Die 
Symbiont en in diesen haben dann merklich ihre Gestalt verandert, 
wenn sie nicht mehr oval, sondern langlich und vorn und hint en zuge
spitzt sind. Entweder sind aUe Insassen einer Mycetocyte so umge
formt oder nur ein Teil derselben. l\ ur Pilze von dieser langen Gestalt sind 

es, die fUr die Eiinfektion in Frage 
kommen. Sie sind es daher auch, 
die jetzt haufig freitreibend in der 
Nahe der Ei- und Nahrzellverbin
dung auftauchen und einzeln rasch 
durch den Follike1 hindurch zwischen 
diesen und den Faserstrang gelan
gen; ob zwischen den Follikelzellen 
gleitend oder vorubergehend in sie 
aufgenommen, bleibt dabei unent
schieden. SchlieBlich liegen die 
Symbionten rund urn den Nahr
strang und zwingen den Follikel zu 
einer betrach tlichen wulstartigen 
Vorwolbung (Abb. 45). Auch hier 

Auu. 47. Aspidiotlls firi. Die l\!ycetocyten sam- treten die Pilze erst urn die Zeit der 
meln sich rings urn die Verbindung von Ei und ersten Reifeteilung ins Ei. Die Ein-

Nahrzellel1. Nach RICHTER. 

zelheiten sind den eben geschilder-
ten recht ahnlich (Bildung einer Grube, Aufnahme aller Pilze auf 
einmal, Verdichtung des Eiplasmas an dieser Stelle, Abb.46). 

Wahrend Lepidosaphes ulmi und glO1leri kaum Unterschiede zeigen, 
fiihrt uns AsPidiotus piri eine originelle Variante vor. Schlankere Formen 
werden hier von den Pilzen zur Zeit der Infektion nicht angenommen, 
auch fehlen Hinweise auf eine Auflosung von Mycetocyten. Wohl aber 
kommt es zu ganz eigenartigen Ansammlungen von so1chen rund urn den 
verjungten, Ei und Nahrzellen verbindenden Abschnitt. Die Abb. 47 
gibt das wieder. An jungeren Ovocyten fehlen so1che Halskrausen von 
Mycetocyten. Es handelt sich also offenbar urn eine zu bestimmter Zeit 
nach einer spezifischen Stelle am Ei gerichtete aktive Wanderung der
selben. Erst wenn diese vor sich gegangen ist, erfolgt Austritt und Durch
tritt der Pilze in gew.ohnter Weise. Parlatorea olea verhalt sich ebenso. 

c) Coccinen. Die aus mehreren Grunden rech t in teressan ten Coccinen
symbiont en bewohnen unpaare, ziemlich graBe Mycetome und schlieBen 
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sich hinsichtlich der Ubertragungsweise einerseits insofern an die Le
kaniinen und Diaspinen an, als wiederum der obere Pol als Einfalls
pforte ins Ei allein in Frage kommt, riicken andererseits aber wieder in
folge ihrer andersgearteten Symbionten und deren Verhalten hierbei von 
ihnen betrachtlich abo Genauer untersucht ist bisher nur die Eiinfek
tion bei Pseudococcus citri und adonidum (PIERANTONI 7, 1913; BUCHNER 

11, 1921). 
Die Mycetome dieser beiden Tiere sind oval, im Leben leuchtend 

gelb gefarbt und liegen unterhalb des Darmrohres im Abdomen. Grol3e, 
einkernige Zellen, die von den Pilzen bewohnt sind, werden durch zellige, 
pilzfreie aber pigmenttragende Scheidewande in Facher geteilt und das 
Ganze von Epithel um
zogen. Die gewohnlichen 
Mycetocyten von Pseudo
coccus citri enthalten in 
ihrem Plasma 10-I 2 run d
liche oder langliche farb
lose Ballen von wurst
formigen Pilzen, die durch 
reichliche Gallertbildung 
zusammengehalten wer
den . Neben ihnen aber 
finden sich im M ycetom 
der Weibchen andere My
cetocyten, die wesentlich 
abweichen. N ach PIERAN
TONI liegen sie mehr ober
flachlich im Organ. 1hre 
Kerne sind kleiner gewor
den - die Kerne dieser 
Mycetome enthalten ne
benbei bemerkt, infolge 

b 
Abb. 48 a, b. Pselldococclls db-i. Infektion am oberen Eipol. 

Nach PIERA NTONI. 

mehrfach unterdruckter Teilungen ein Vielfaches der normalen Chromo
somenzahl (BUCHNER 11, 1921 ; SCHRADER 1, 2, 1923) - der Plasmahof 
urn den Kern dafiir grol3er, die Pilze selbst aber vor allem haben ihre 
Beschaffenheit geandert. Noch liegen sie in Gallertklumpen vereint, 
aber sie sind jetzt stark lichtbrechend, gedrungen, U-fOrmig gekrummt 
und jeweils von einer eigenen feinen Membran umzogen (wir folgen hier
bci den Angaben BUCHNERS; PIERANTONI schildcrt sic etwas anders, 
grol3er und weniger gekrummt, so dal3 hier vielleicht eine geographische 
Rasse, sei es des Wirtes oder der Symbionten vorliegt). Solche Ballen 
enthaltende Zellen degenerieren weiterhin, das Plasma zerreil3t, die Pilz
kugeln werden frei und treten zwischen Lucken des umhullenden Epithels 
nach aul3en. 

5* 
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Nur Ballen mit so1chen spezifisch umgewandelten Organismen werden 
auf diese Weise an die Basis der Nahrzellkrone getragen und sammeln 
sich, wiederum zu einer Deformation fUhrend , dort hinter dem Follikel 
rund urn den Na.hrstrang. Wie bei L ekanien und Diaspinen verharren 
auch sie hier in der Regel, bis die Nahrzellen degenerieren, urn dann in 
den Raum zwischen Chorion und Eiplasma und endlich in dieses tiber 
zu treten (Abb.48) . Immerhin kommt es VO[, daB der eine oder 
andere Ballen etwas vorzeitig herabgleitet und aufgenommen wird. 
Manchmal beobachtete PIERA"'TO~I, daB zwischen Ei und Chorion sich 
einige Pilze aus den Paketen b efreien und dann alsbald das fUr das 
spatere Organ typische Aussehen annehmen (Abb. 48a). So1che konnen 
dann selbstandig infizieren und neuen Ballen ' den Ursprung geben. 

Abb. 49 . Asteroleca1tiu11l aureum. Infektion am oberen 
Eipol. Nach R I CHTER . 

Aber die Regel ist, daB 
vollstandige Pakete ins Ei 
gelangen und gemeinsam 
hier von einer eigenen Mem
bran umgeben eine regel
maBige run de Kugel bilden. 

Es liegt hier also mit al
ler wunschenswerten Deut
lichkeit die Ausbildung spe
zifischer Infektionszustande 
der Symbiont en vor, wie wir 
sie in abgeschwach tern MaBe 
eben auch bei Chi on asp is 

kennen gelernt und wie sie uns noeh oft und in kompliziertester W eise 
begegnen wird. 

Der Vergleich einer groBeren Anzahl Coeeinen ware aus mehreren 
Grunden interessant . Untersucht man das sonst ganz gleich gebaute 
Mycetom einer anderen Spezies, Pseudococcus adonidum, so leben in ihm 
statt der Wtirste schlanke Stabehen, offenkundige Bakterien, scheiden 
genau so Gallerte aus, verlassen eben falls in Gallertkugeln vereint das 
Organ und sehreiten zur Infektion. Wir mussen aus diesem Grund auch 
die " Wurste" d er anderen Spezies fur bakteroidartig modifizierte Bak
terien ansehen. Andere Gattungen haben ahnliche Organe, aber Sym
bionten, die nicht in Paketen auftreten , also wohl aueh nieht in so1chen 
infizieren w erden. 

Wir konnen nicht umhin, bevor wir das interessante Objekt verlassen, 
noeh auf einen hoehst seltsamen Punkt aus der Embryologie des Myce
toms von Pseudococcus citri hinzuweisen. SCHRADER (1, 2, 1923) hat nam
lich gezeigt, daB es die Derivate der Richtungskorperkerne sind, die im 
Ei verbleibend auf die Symbiontenansammlung zuwandern und sieh mit 
ihnen zu den Mycetocyten vereinen, ' so daB also das Mycetom bis zu 
einem gewissen Grade hier einem selbstandigen, im Leib der Sehwester 
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gesehwulstartig parasitierenden Organismus gleiehzusetzen ist. Wir 
werden vergleiehbaren Paradoxen Hand in Hand mit ungewohnliehen 
Infektionseinriehtungen spater noeh begegnen. 

d) Asterolecanien. Die vierte und letzte Sehildlausgruppe, von der 
wir eine Infektion am oberen Pol kennen, stellen die Asterolekanien dar. 
Asterolecanium aureum wurde von RICHTER (1928) untersueht und reiht 
sieh ganz an die Diaspiden an. Spezifisehe Infektionsformen fehlen, 
die Symbiont en treten einzeln dureh, eine vorangehende Ansammlung 
von Myeetoeyten, die aueh 
hier wie bei Diaspiden den 
Wirtskorper diffus dureh
setzen, fehltebenfalls(Abb-49). 
Ungewohnlieh spat aber findet d 
die Aufnahme in das Ei statt. 
Genau genommen liegt sogar 
eine Infektion des Embryos 
vor, wenn RICHTER findet, 
daJ3 bereits ein Vierzellen
stadium erreieht ist, wenn die 
30-40 kleinen, rundliehen Or
ganismen unter Bildung einer 
lokalen diehteren Plasmarinde 
Aufnahme finden. Da sieh im 
ubrigen aber der Fall so ganz 
an die FaIle ausgesproehener 
Eiinfektion ansehlieJ3t und 
offenbar aueh nieht als typiseh 
fUr die ganze Gruppe gelten 
kann, haben wir ihn dennoeh 
an dieser Stelle eingereiht. 

Andere Asterolekanien ha
ben nun merkwurdigerweise 
eine allerdings noeh unge
nugend studierte Bakterien- Abo. 50. Pedicul1ls vesti1nmti. Weiblicher Geschlechts-

:lpparat mit Oyarialampullen. Nach IVluLLER. 
symbiose (SHINJI 1919/20; 
RICHTER 1928) entwiekelt. SHI:-i"JI hat Lecaniodiaspis pruinosa studiert. 
Wir konnen seiner unvollkommenen Darstellung wenigstens das eine 
entnehmen, daJ3 diehte Massen kleiner Bakterien am oberen Pol des 
Eies eine anders farbbare Ansammlung bilden, und RICHTER sprieht 
sieh ahnlieh, aber aueh nur unbestimmt fUr Asterolecanium variolosum 
aus. Die in teehniseher Hinsieht ungunstige Gruppe bedarf weiterer 
Erforsehung. 
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XII. Infektion am hinteren Eipol mittels Ovarialampullen 
(Insekten). 

a) Pediculiden. Die Symbiose der Pcdikuliden wurde von SIKORA 
(2, 1919) und BUCHNER (10, 1920) erstmalig erkannt; der Einblick in 

Abb.51. Pediculus cap, til". \\";mdllng lin (hariabmpull(>. 
?\ ach B UCH);"H:'. 

die mcrkwurdigen Dber
tragungsverhaltnisse geht 
vor aHem auf letzteren zu
ruck. Dcr Sitz der Sym
bionten ist bei den Lausen 
nicht immer der gleiche. 
Die Kopf-, Kleider- und 
Filzlause besitzen ein un
paares, ventral vom Darm 
gelegenes und in ihn von 
auf3en eingedrucktes Myce
tom, die alte "Magen-
scheibe", die H aematopinns

Arten zuchtcn zum Teil ihre Symbiont en in einzelnen Zellen, die zahl
reich zwischen die EpithdzeHen und die Muskulatur eingeschoben sind, 
H aematopinlls pili/erus vom Runde aber baut wieder ein langgestreck
tes, dem Darm anliegendes :\fycetom auf. 

Abu. 52. Pediculus capitts. Infektion eines Eies . Nach B U C H N E R. 

Jedesmal aber finden sich die Symbionten der P edikuliden aul3erdem 
noch am weiblichen Geschlechtsapparat in eigenartiger Weise angesiedelt. 
Bevor die beiden Eileiter, die je flinf Eirohren tragen, sich vereinigen, 
urn in die Vagina einzumunden, schwellen sie in auffallender Weise 



~- ~-- - ~--- ~---------

Ergebnisse der Symbioseforschung I. 

kugelig an (Ovarialampullen) (Abb.50). Untersucht man diese Stellen 
bei Pediculus-Arten auf Schnitten, so haben sie einen mehrschichtigen, 
komplizierten Bau, den uns am besten Abb. 5I vorfiihrt und an dem 
uns vor aHem eine mittlere Lage h6herer Zellen auWi.llt, die, von Va
kuolen umschlossen, die gleichen, sonst noch am Darm lokalisierten 

Symbiont en enthalt. Filialmycetome hat BueR
Symbionten enthhlt . Filialmycetome hat B UCH

); E R derartige Einrichtungen genannt . 
Von diesem Fili almyeetom aus werden nun 

jeweil die altesten Eier, die an die Ampulle 
angrenzen, infizier t , maximal also insgesamt 
zehn Eier. Tatsachlich wird man sie auf ver
schiedencn tadi en d er lnfektion finden, bald in 
Vakuolen gelegene Symbionten im Begriff , den 
Stiel d er Eiri:ihre, der an die Filiale anstOl3t , zu 
dureh etzen, bald SteBen , an d n en di er t en 
Pilzc schon in einem sieh rst bildenden Raum 
zwischen Ei und Follikel angelangt sind (Abb. 52) 

Abb. 53. LijulIYlls spec. Oy;trialnmpulle. Original. 

oder spatere, auf denen das Ei eine tief zuriickweichende Grube bildet, 
in die die Symbionten nachriicken, urn sich alsbald hinter ihnen zu 
schliel3en. Lange kann man dann auch eine Naht im alten Ei erkennen, 
die dieser Verli:itungsstelle entspricht. Manchmal schliel3t sich das Ei, 
beY~r auch die letzten Symbionten aufgenommen sind, wie dies auch bei 
Zikaden, Blattlausen usw. nicht selten geschieht. Unsere Schilderung 
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halt sich speziell an die Verhaltnisse bei der Kopflaus, aber bei Haema
topinus-Arten z. B. lauft der Vorgang ganz ebenso abo 

Nach der ganzen Situation miissen sich natiirlich die Mycetombe
wohner und die der Ovarialampullen von der einheitlichen polaren In
fektionsmasse ableiten. 1m Laufe der postembryonalen Entwicklung 
der Lause aber scheinen die beiden Symbiontenmengen verschiedene 
Wege zu gehen. SIKORA gibt an, daB die Pilze in der Magenscheibe 
ganz junger Lause noch ein deutliches Fadenkonvolut darstellen, daB urn 
die Zeit der dritten Hautung aber an dessen Stelle unregelmaBige Schollen 
treten. In den Ampullen aber bleibt stets die urspriingliche Gestalt er
halten! Wir deuten die Dinge so, daB in letzteren ein infektionstiichtiger 
Stamm reserviert wird, wahrend in den darmwarts gelegenen Organen 
im Zusammenhang mit ihrer Funktion eine Entartung der Symbiont en 
einsetzt, die sie als Ausgangsmaterial neuer Generationcn nicht mehr ge
eignet erscheinen laf3t. 

b) MaUophagen. Ganz ahnliche Ubertragungseinrichtungen wie die 
Pedikuliden haben auch die in so vieler Hinsicht ihnen nahestehenden, 
im allgemeinen von Haaren und Federn lebenden, zum Teil aber ge
legentlich auch regelrecht blutsaugenden Mallophagen entwickelt. Auch 
bei ihnen finden sich offenbar ganz allgemein verbreitet Ovarialampullen, 
die eine bakterienbewohnte Wucherung jeweils zum groBten Teil aus
fiillt. Uber den histologischen Aufbau orientiert Abb. 53. 

Es handelt sich bei Lipeurus spec. von der Taube urn relativ wenige, 
groBe, mit zwei bis drei Kernen versehene Mycetocyten, die sich zwischen 
die Muskularis und das driisige Epithel des Eileiters einschieben und 
vereinzelte kleine, nicht infizierte Elemente zwischen sich bergen. 1m 
abgebildeten FaIle stoBt links an die Ampulle eine ganz junge Eirohre, 
reehts eine soIche, die eben erst ein Ei entlassen hat, so daB nur noch 
der leere alte Follikel iibrig geblieben ist. An anderen Stellen wiirden 
Eirohren ansitzen, deren alteste Ovocyten in ganz ahnlicher Weise von 
der Ampulle aus infiziert werden, wie wir es fiir Pedicttltts capitts ab
gebildet haben. 1m einzelnen scheint der Bau der Ampullen zu variieren, 
wenigstens fand ieh bei Lipettrtts versicolor die Mycetocyten sehr hoch 
und zahlrei::h, an die Verhaltnisse bei Haemotopinus erinnernd '. 

XIII. Infektion am hinteren Eipol vom Eileiter ausgehend 
(Insekten). 

Margarodinen. M argarodes und damit sicherlich die ganze Gruppe 
iiberhaupt haben eine libertragungsweise ausgebildet, die hochst eigen
artig anmutet und bisher ganz isoliert dasteht. Alles, was wir davon 

, Diese neue Symbiose wird hier erstmalig mitgeteilt und solI von einem 
unserer Schiller eingehender untersucht werden. 
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wissen, geht auf eine Untersuchung SULC' (3, I923) zuriick, der eme 
nicht Farbstoff produzierende, also schon deshalb nicht mit dem be 
kannten M argarodes polonicus, dem Produzenten der polnischen Co
chenille, identische neue Form zu untersuchen Gelegenheit hatte. Das 
Mycetom, das diese SchildHiuse besitzen, ist paarig und sitzt jeweils 
an der Innenseite des Eileiters. Dabei wird die Wandung des Ovi
dukts von dem Pilzorgan, das aus polyedrischen Zellen und einem 
flachen Epithel besteht, derart durchbrochen, daJ3 stellenweise die 

b 

ALb. 54a, b. Margarodes spec, a Der weiblichc Geschlechtsapparat mit den beiden angewachsenen 
lVlycetomen, b Schnitt durch ein OYar mit lVlycetom. Nach SULC. 

Mycetocyten unmittelbar an das Lumen des Eileiters grenzen 
(Abb. 54). Die oberflachlichsten Mycetocyten sind am kleinsten und in 
Strangen angeordnet, die tieferliegenden werden groJ3er und schlieBen 
dicht zusammen. Die runden oder eiformigen Symbionten sind in den 
klein en Zellen frei von Einschliissen, wandeln sich aber zunachst in den 
an das Lumen unmittelbar angrenzenden Zellen in charakteristischer 
Weise urn, indem sie ein zentrales stark farbbares Korn bekommen. 
So1che Zellen 16sen dann die Wandung und entlassen Symbionten in den 
Eileiter. Allmahlich schreitet diese Umwandlungstendenz, die abermals 
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die Erstellung spezifischer Infektionsstadien bedeutet, auch weiter in 
das Innere des Organs vor (Abb.55). 

Wie gelangen nun diese im Lumen des Eileiters flottierenden Orga
nismen in die Eizellen selbst? Betrachten wir die Art, wie die Ovo
cyten in den Eileiter eingefUgt sind, so ist die Gesamtsituation die fUr 
die SchildHiuse typische (vgl. Abb. 54b). Hochst merkwurdig aber sind 
die eigenartigen Zapfen des Follikels, die sich an jedem hinteren Eipol 

Abb. 55. Margarodes spec. I\-I yceto m, die Infek· 
tiollsstadien in den Eileiter entlassend. 

Nach SULC. 

en twickeln und das E pithel des Ei
lei ters dunn vor sich hertreibend in 
denOvidukt hineinragen(Abb.56). 
Sie funktionieren als Empfangs
organe; denn hinter der Eizelle 
selbst wird eine Empfangshohle 

Abb. 56. klargnrodes spec. Empfangsapparat 
[tir die Symbiontcn am hinteren Eipol. 

Nac h SULe. 

vorbereitet, von dieser zieht sich ein Kanal nach der Spitze des Zapfens 
zu und in diesen treten die Symbionten, deren ursprunglich in der Ein
zahl vorhandenes Kom inzwischen in eine Anzahl kleiner Granula zer
staubt ist, durch das Eileiter- und Follikelepithel hindurch liber. 1st 
eine bestimmte Anzahl Symbionten hinter dem Ei versammelt, so wird 
sie von diesem in eine kugelrunde Hohle eingeschlossen. 

Mit Recht endet SULC seine Untersuchung mit dem Hinweis, dal3 
diese eigenartige Mycetomlage, die von vomherein im Hinblick auf den 
Dbertragungsmodus gewahlt scheint und das eigenartige Pilgem der 
Pilze yom Eileiter durch den Follikel hindurch bisher einzig dasteht. 
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Leider konnten bisher keine mann lichen Tiere untersucht werden, denn 
aus der Lage ihrer Mycetomc kannte man erst auf den urspriinglichen 
reinen Typus der Margarodinensymbiose schlieBen. Wir werden uns an 
die Maglichkeiten erinnern, die wir gelegentlich der Heteropteren er
wogen, wo vielleicht die Lage besonderer Ubertragungsorgane eine Ver
legLlng auch des Hauptsitzes der Symbionten nach sich gezogen hat. 
Ein Fall wie der der P edikuliden mit ihrer Ovarialampulle stiinde dann 
in der Mitte, wie iiberhaupt die Ahnlichkeiten beziiglich der Infektion 
hier recht erhebliche sind. 

XIV. Typische Infektion am hinteren Eipol (Insekten). 
a) Monophlebinen. Lagen in den beiden vorangehenden Gruppen be

sondere Komplikationen vor, die die Infektion am hinteren Eipol be
gleiteten, so kommen wir nun zu der langen Reihe typischer Falle, bei 
denen durchweg die Ubertragung sich so abwickelt, daB Symbionten 
die Mycetome bzw. Myce
tocyten verlassen, an die 
entsprechenden Follikel
regionen von a uBen h eran
treten und EinlaB finden. 

I cerya purchasi, als die 
einzige bisher studierte 
Monophlebine, mage un
sere Kenntnisse von den 
mannigfachen Modi, die 
wir bei den Schildlausen 
schon angetroffen, noch 

Abh 57 . /c f'rya jurcltasi. Eiinfektion. Nach PIERANTONI. 

erweitern. PIERAl'iTOKI (1,1910; 2,1912; 3,1914) hat die in den letzten 
Jahrzehnten in Unteritalien sich leider so sehr ausbreitenden Tiere 
genau untersucht, deren Mycetome jederseits in sieben verschieden 
groBe, manchmal aus ganz wenigen oder gar nur einer einzigen Riesen
zelle aufgebauten Teilstiicke zerlegt sind. Farbt man nun Schnitte 
durch infektionsreife Weibchen, so faUt eine verschiedene Farbbarkeit 
der Symbionten auf. Wahrend die groBe Masse sich intensiv mit 
Plasmafarben farbt, nehmen einige von ihnen begierig Kernfarbstoff 
an und lassen eine helle Hiille urn sich erkennen. Sie allein treten, 
eventuell in klein en Gruppen, aus den Mycetocyten und bald auch aus 
dem Mycetom in die Leibeshahle iiber. Wenn sie dort zum Teil in klein en 
Zellen eingeschlossen zu finden , sieht PIERANTONI darin eine regulierende 
Tatigkeit von Phagocyten. 1m freien Zustand teilen sie sich auch nicht 
selten und nur solche stark farbbare Organismen -also wieder spezifische 
Infektionsstadien - tauchen in den Ovarien der jungen Weibchen auf, 
sob aid die ersten Eier der Reife entgegengehen (Abb. 57) . Einzeln werden 
die Symbionten an der Stielregion von den Follikelzellen aufgenommen 



PAUL BUCHNER: 

und nach dem zwischen Ei und ihnen sich bildenden Lumen weiter
gegeben, bis etwa IOO-I20 hier vereint sind. Das Chorion ist dann an 
dieser Stelle mit seiner Ausbildung zuriickgeblieben undfunktioniert 
vielleicht wie eine Mikropyle. J edenfalls drangen durch diese Liicke die 
Pilze allmahlich ins Eiplasma hinein, so daB man Eier findet, in denen 
ein Teil noch auBen liegt. Innen angelangt, zerstreuen sie sich nicht 
etwa, sondern schlieBen sogar sehr dicht zusammen und werden von einem 
spezifischen Plasma umzogen, das noch eine feine umhiillende Membran 
urn sie abscheidet. 

Was den genauen Zeitpunkt der Invasion anlangt, so liegen die Pilze 
ganz oder teilweise auBen oder schon ganz innen, wahrend der erste 

Abb . 58. Ortllezia insig llis Infektio n d urch Bakterienballen am 
hinteren E ipol. N ach BUCH N E R . 

Richtungskorper ge
bildet wird. 

b) Orthezinen. 
Von den Orthezinen 
berich tet S ULC (1, 
I9IO) in Kiirze, d aB 
sie auffallend bakte
rienahnliche Organis
men fiihren und 
B UCH NER (11, I92I) 

hat dann Einzelhei
ten gebracht und 
einiges iiber die Uber
tragung mitgeteilt. 
Merkwiirdige Zellen, 
die nur eine groBe 
F ettkugel tragen und 
run dum mit den 
schlanken Stabchen 
erfiillt sind, sind hier 

im typischen Fettgewebe verteilt und gehoren zu den eigenartigsten 
Mycetocyten, die wir kennen. Die Bakterien stehen namlich vielfach 
parallel und in regelmaBige Bander geordnet (Orthezia urticae). Schon 
dies deutet dar auf hin , daB hier offenbar Gallertmassen vorhanden 
sind, die die Stabe in bestimmter Lage fixieren. Bei der Ubertragung 
kommen sie ganz deutlich zum Ausdruck, denn nun sind die Bakterien 
zu Tausenden in groBen Schleimpaketen vereint. Wie sie durch den Fol
likel riicken, ist bis jetzt nicht genauer geschildert worden, in dem Raum 
hinter dem Follikel stellen sich die langlichen Ballen im wesentlichen 
alle parallel und werden so seitlich yom Eiplasma umgriffen . Unsere 
Abb. 58 stellt eine solche Infektionsmasse nach dem Leben dar, allerdings 
nicht ganz in der natiirlichen Lage, sondern durch Druck soweit ver
lagert, daB man die Pakete zu einer Rosette vereint mehr von unten sieht. 
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Die Orthezinen erinnern uns also. insofern die Symbionten nicht 
vereinzelt, sondern zu besonderen taktischen Verbanden vereint ins Ei 
treten, an die schon geschilderten Coccinen und besonders an Pseudo
coccus adonidum. 

c) Aphiden (Wintereiinfektion) und Chermetiden. Von den Uber
tragungseinrichtungen der Blattlause konnen wir hier, wo es sich urn 
die Eiinfektionen handelt, zunachst nur die Art, wie die Symbiont en in 
die befruchtungsbedurftigen Wintereier gelangen, abhandeln, denn die 
parthenogenetisch sich nach Abschnurung nur eines Richtungskorpers 
entwickelnden Sommereier beginnen sehr fruh, ohne Dotter zu bilden 
und ohne infiziert zu sein, mit der Furchung und empfangen den Strom 
der Symbionten erst spater (vgl. Kap. XVII). Wie das paarige, die rund
lichen, in ihrer systematischen Stellung noch unklaren Symbiont en ber
gende Organ schon lange als Pseudovitellus bekannt war, so wuBte man 
auch seit BALBIANIS Arbeiten (1869) schon, daB dieser Pseudovitellus 
in den Wintereiern als groBe, oft grunliche Kugel hinten im Ei erscheint. 
Er allerdings sah in den kleinen Korperchen, die den Ballen zusammen
setzen, welcher oft betrachtliche GroBe erreicht (bei Lachmts roboris 
0,38 mm Durchmesser), tierische Zellen und hielt das ganze fUr eine 
rudimentare mannliche Geschlechtsdruse. Auch die 1907 erscheinende 
Darstellung TANNREUTHERS ist vollig verfehlt, wenn er Kerne aus dem 
Follikelepithel auswandern, sich teilen und zu kleinen Blaschen zer
brockeln laBt. 1912 hat Bt:CHNER (1), nachdem kurz vorher die wahre 
Natur des Organs von SULC (1) und PIERANTONI (1) aufgedeckt worden 
war, zum erstenmal den Ubertritt der symbiontischen Organismen ins 
Winterei von Drepanosiphltm genauer geschildert. Dieser Darstellung 
wollen wir hier folgen. 

Wenn das heranwachsende Ei noch bevor die Dotterspeicherung 
lebhafter einsetzt, von der Verbindung mit den Nahrzellen geli:ist wird, 
beginnt es am hinter en Ende eine scharf abgesetzte, ringfOrmige Zone 
vorzubuchten, die nun alsbald fUr die Infektion von Bedeutung wird, 
denn in der Folge stellt nur die enge Zone des Follikels, die diesem vor
springenden Reif anliegt, die Einfallspforte der kleinen run den Pilze dar, 
die yom Blutstrom getragen, die Eirohren umkreisen. Sie liegen dann 
im Plasma der Follikelzellen, die zumeist ganz intakt bleiben, manchmal 
aber auch wie zerfallen erscheinen und eventuell dann sogar eine Lucke 
in dem sonst geschlossenen Epithel entstehen lassen, die von den Sym
bionten benutzt wird. Das fUr die Blattlauseiinfektion Typische ist nun, 
daB die Pilze in ununterbrochenem Strom von auBen durch den Follikel 
ins Ei ziehen, ohne daB eine Stauung derselben und ein spontanes Schluk
ken einer groBeren Menge zur Beobachtung kame (Abb. 59). Das Chorion, 
das allmahlich schon ziemlich kraftig geworden ist, stellt offenbar der 
Wanderung kein Hindernis entgegen. 1m Eiplasma angelangt, scheinen 
sich die Symbiont en noch lebhaft zu vermehren, denn nur so durften 
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sich die groBeren Verbande von Organismen, zumeist regelmaI3ige rund
liche Klumpen, erklaren. SchlieBlich wird alles in eine platte Kugel oder 
in einen in der Langsachse des Eies etwas abgeplatteten Korper ver
eint. Das Stielchen aber, das sich unmittelbar hinter ihm in den Follikel 
einsenkt , hat hier im Gegensatz etwa zu den Pediculiden, Margarodes 
oder den noch zu behandelnden Aleurodiden nichts mit der Eiinfektion 

b 

d 
Abb. 59 a- d. DrejJa1tosiE/Z1tl1l spec. Eiinfektion. Nach BUCHNER. 

zu tun, sondern erinnert uns nur - wie der Vergleich der vier Abbil
dungen ergibt - daran, daB auf einem jungen Stadium hier ein Faser
strang von der N ahrzellkrone kommend in das nachstfolgende Ei ge
zogen ist. 

In dem paarigen Mycetom der Blattlause treten zumeist neben Zellen 
mit den typischen kleinen Symbionten andere auf, in denen diese enorm 
heranwachsen. Es sei daher besonders betont, daB solche niemals zur 
Infektion der Eier verwendet werden. Es liegt hier eine Art Filialform 
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des Symbionten vor, die offenbar als Entartungszustand aufzufassen und 
uns an die Trennung der Pedikulidensymbionten in Bewohner der Ova
rialampullen und der eigentlichen Wohnstatte erinnert. Bei den Zikaden 
werden wir ahnliches in noch viel extremerer Form kennen lernen (S. 99). 

Leider hat man sich bisher nicht die Muhe gemacht, die Winterei
infektion bei einer graBeren Anzahl von Formen vergleichend zu unter
suchen. Eine Reihe von Varianten waren sonst sicher noch bekannt 
geworden. 

Eine wesentliche Erganzung unserer Kenntnisse von dem Vorgang 
bringt aber noch die Arbeit KLEVENHDSENS (1927). Auch er findet 
Symbionten im Plasma der Follikelzellen, teilweise Lasungserschei
nungen sowie Auseinanderweichen der Zellen und betont, daB die Pilze 
zwischen den Zellen eindringen. Wenn die Infektion in vollem Gange 
ist, set zen sich nach seinen Beobachtungen die betroffenen Follikel-

a b 
Abb. 6oa, h. flfacrosip/i.u11t jflUap. a die belden Symbiolltensortell aus den Organen , b im Winterei. 

Nach KLEVEXHIJSE:-J. 

zellen scharf gegen den ubrigen Follikel ab, sind haher geworden und 
ziehen sich immer mehr - was auch schon BUCHNER angibt - nach dem 
hinteren Pol zusammen, so den Ring der Infektionsstelle verengend. 
Nach vollendeter Infektion erhalten sie allmahlich wieder ihre flachere 
Gestalt und lassen sich bald nicht mehr von den ubrigen unterscheiden. 

Vor allem aber wissen wir nun seit RON DELLIS (1, 1925; 2, 1926) 
und KLEVENHUSENS (1927) Arbeiten Genaueres uber ein gar nicht seltenes 
Vorkommen von zwei, ja drei verschiedenen Symbiont en bei Blatt
lausen und letzterer hat auch die Wintereiinfektion in solchen Fallen 
untersucht . Ganz allgemein kannen wir sagen, daB bei solchen Objekten 
stets der zweite Symbiont, der dann als ein akzessorischer, stabchen
oder wurstfarmiger die immer vorhandenen, typischen run den Aphiden
symbionten begleitet, auch bei der Eiinfektion nicht von ihrer Seite 
weicht und in der polaren Infektionsmasse beide Sort en regellos durch
einander gewurfelt sind. Abb. 60 flihrt z. B. in a die beiden Symbionten-
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sort en von M acrosiphum iaceae vor, die runden, wie immer in den groBen, 
ein paariges Organ bildenden einkernigen Zellen untergebracht, die 
wurstformigen reinlich geschieden in einem ventral davon gelegenen 
Syncytium, in b einen Ausschnitt aus der in das Ei iibergetretenen Masse, 
die beiden Typen gemengt. 

An M acrosiphum tan acetum konnen wir unsere Kenn tnisse von sol
cher Doppelinfektion noch insofern erweitern, als sie verquickt ist mit 
einer Umwandlung der ziemlich lange geschHi.ngelte SchHiuche dar
stellenden zweiten Symbiont en in schlankere, wesentlich kiirzere und 
recht gerade, infektionstiichtige Stabchen (Abb.6r). Sie entstehen nach 
KLEVENHUSEN offen bar durch 
Querteilung der langeren Zu
stande. Diese Stadien werden im 
oviparen Tier iiberall dort gebil
det, wo ein oder mehrere Kerne 
in der Menge der Symbionten 
liegen, deren Behausung schon 

b 

Abb. 61 a, b. MacrosipllU11l tanacetltUl a Einer der beiden Symbionten im Organ und als Infektionsform, 
b die Infektionsformen frei werdend. Nacn KLEVEXHUSEN. 

in alteren Embryonen ihre RegelmaBigkeit verliert und zu groBeren und 
kleineren kernhaltigen und kernlosen Ansammlungen fiihrt. Ahnlich 
sind es auch bei M acrosiphum tanaceticulum besondere, scharf abgesetzte 
inn ere Bezirke des Syncytiums, deren spater durchbrechender und frei
werdender Inhalt Aussehen und starkere Farbbarkeit bekommt, wie sie 
fiir die infizierenden Stadien typisch sind. Es liegt also eine, wenn auch 
nicht immer sehr scharf begrenzte, aber doch lokalisierte Erzeugung 
spezifischer Ubertragungsformen vor. Auch von einer Pterocallisiuglan
dis, die wiederum als zweiten Symbiont en in besonderen, zwischen die 
typischen Mycetocyten sich einkeilenden Zellen parallel ziehende Faden 
und Schlauche fiihrt, lieB sich zeigen, daB sie nicht in dieser extremen 
Form die Wintereier infizieren, sondern schon in ziemlich jungen Em-
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bryonen wieder in bestimmten Zellen durchweg kiirzer und schlanker 
werden und so gestaltet allein in das Ei gelangen. Es handelt sich also 
offenkundig urn eine den Aphiden mit zwei Symbiont en durchweg 
eigene Erscheinung. Leider hat man bisher bei keiner der Arten, die 
noch einen dritten Symbionten fUhren, die Wintereibildung studieren 
konnen. 

Uber die Einzelheiten der Ubertragung bei den Chermetiden sind wir 
zur Zeit nicht unterrichtet. Wie die symbiontischen Einrichtungen uber
haupt die Gruppe etwas von den eigentlichen Aphiden abrucken, so 
werden sich wohl auch hierbei sekundare Unterschiede herausstellen. 
Immerhin konnen wir auf Grund einiger Beobachtungen BUCHNERS 
(11, I92I) wenigstens feststellen, daB die mehrfach aufgetauchte Mei
nung, das Chermetidenei besaBe keinen "Pseudovitellus", irrig ist und 
daB, wie von vorn herein zu erwarten, am hinteren Eipol infiziert wird. 

d) Psylliden. DaB auch die Psylliden ein dem Pseudovitellus der 
Blattlause entsprechendes Organ besitzen, geht schon aus den METSCH
NIKoFFschen Angaben hervor (I866). la, er konnte sogar schon fest
stellen, daB er "nicht aus dem Ei, sondern einem Teil des mutterlichen 
Korpers seinen Ursprung nimmt", hat also tatsachlich den Infektions
vorgang beobachtet. WITLACZIL (I885) hat ihn dann schon recht klar 
abgebildet, ohne naturlich die symbiontische Natur erfassen zu konnen, 
die wiederum PIERANTONI und ~ULC (1, I9IO) zu danken ist. Letzterer 
hat vor allem genauere Mitteilungen daruber gemacht, daB das unpaare 
Mycetom aus zwei scharf gesonderten Zonen, einer Rinden- und Mark
schicht, besteht und daB in ihnen zwei verschiedene Symbiont en ge
zuchtet werden. BUCHNER (1) hat dann I9I2 weitere Einzelheiten hierzu 
gebracht, BREEST aber I9I4 gezeigt, daB auch hier die beiden Symbion
ten stets nebeneinander vorhanden sind, also auch bei der Eiinfektion, 
wenn auch unter Umstanden einander sehr ahnlich, zu unterscheiden 
sind. Beide von Haus aus schlauchformigen Gebilde verandern sich auch 
wieder vor dem Austritt aus dem mutterlichen Organ, wenn im reifen 
Tier der Oberflache vielfach Mycetocyten anliegen, die nicht mehr die 
langen verschlungenen Schlauche enthalten, sondern stark verkurzte und 
wiederum sich stark farbende, und wenn die Abgeordneten der inneren 
Organzone zwar nicht intensiver farbbar, aber ebenfalls kurzer sich am 
Ovar einstellen. Durchtritt des Follikels und Bildung eines rundlichen 
Ballens im Ei bieten, soweit wenigstens die Einzelheiten bekannt sind, 
nichts Besonderes. 

e) Cicaden. Die Zikaden stellen das Marchenland unter den In
sektensymbiosen dar. Die Mannigfaltigkeit der verschiedenen Organ
typen - wir kennen schon fast 40 - wachst hier, zumal dank des Um
standes, daB die meisten Formen nicht einen, sondern zwei, drei, ja vier 
verschiedene Symbionten raumlich getrennt zuchten, und diese in der 
verschiedensten Kombination auftreten, ja noch Zweigorgane fur sie be-

Ergebnisse der Biologie IV. 6 
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grtindet werden k6nnen, dem Untersucher schier tiber den Kopf. DaB 
das Studium der Ubertragungsorgane geeignet ist, nur noch die Bunt

b 

d 

Abb. 62 a-d. Ledya auyita. Eiinfektion. Nach BUCHN ER. 

heit zu steigern, 
liegt auf der Hand. 

Unsere Kennt
nis der Gruppe 
beruh t zunachst 
auf den ersten ktir
zeren, aber histo
risch nattirlich be-

deutungsvollen 
Mitteilungen von 
PIERANTONI (1, 
I9IO) und ~ULC (1, 
I9IO), die I9I2 von 

ausfiihrlicheren 
Mitteilungen von 
BUCHNER (1) ge
folgt wurden, einer 
Studie von SULC 
tiber die Fulgori
den (4, I924) und 
vor allem auf der 
Monographie von 
BUCHNER (5) von 
I925, in der etwa 
IOO Arten ein
gehend und ver
gleichend bearbei
tet wurden. 

Ihr schlieBt sich 
neuerdings noch 
eine erganzende 
Mitteilung von 
RlcHTERan(I928) . 
Wenn wir nun 
einen Uberblick 
tiber die Ubertra
gungsweisen der 
Zikaden, soweit 
sie heute bekannt 

sind, geben, so folgen wir nicht strenge dem System der Gruppe, sondern 
halten uns an die wichtigsten, einfacheren und komplizierteren Organ
typen, was ja zumeist, da sich System und Symbiose in hohem MaBe 
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decken, das gleiche bedeutet und fuhren die jeweils zu ihnen gehorige 
Ubertragungsweise vor. 

Symbiose mit nur einer einzigen Symbiont en form ist in der Gruppe 
verhaltnismaBig selten. Dann sind die Vorgange bei der Eiinfektion 
nahirlich entsprechend einfache. Zumeist handelt es sich in diesem Fall 
urn hefeahnlich aussehende Organismen, die wir der Einfachheit halber 
im folgenden, ohne uber die systematische Stellung Bestimmtes aus
sagen zu wollen, auch einfach als Refen bezeichnen wollen, we1che ent
weder frei im Fettgewebe verteilt sind und dazwischen flottieren, wie 
bei einem Teil der Issiden und Flatiden, oder eigene Riesenzellen in
fizieren, wie bei den Scariden, oder machtige Syncytien, paarig oder un
regelmaBig, bewohnen (Delphacidcn, Pyrgauchenia). Bakterien als allei
nige Symbionten scheinen sehr selten zu sein (Lycorma unter den Fulgo
riden). Soweit man in diesen Fallen die Eiinfektion untersuchte, treten 
die Refen zunachst in einem bestimmten, unmittelbar hinter der Eizelle 
anschlieBenden Abschnitt des Follikels auf, dessen Zellen sich durch 
helle res , meist auch reichlicheres Plasma und oft durch· etwas anders 
gestaltete Kerne von dem ubrigen Follikel unterscheiden. BUCHNER 
schildert die Ubertragungsweise bei Ledra aurita etwa folgendermaBen 
(Abb. 62): drei bis flinf Zcllen hoch wird der Follikel infiziert. Diese 
Zellen schwellen fruhzeitig, d. h. schon vor dem Eintreffen der erst en 
Symbiont en in ihnen, starker an und heben sich durch ihr grobschau
miges und daher Iichtes Plasma deutlich von den starker farbbaren 
dichteren ubrigen Follikeizellen abo In ihrem basalen Teil tauchen 
die Symbionten zuerst vereinzclt auf. In der Folge sammeln sie sich 
mehr in dem distalen plasmareicheren Teil der Zellen und zwischen Basal
membran und Kern fehien dann die Pilze. Dieser Abschnitt stellt also 
hier nur eine besonders kurze Durchgangsstation dar. Merkwurdiger
weise bekommen in dieser Zone die Follikeikerne jetzt den eintretenden 
Pilzen entgegenschauende eigenartige Einkerbungen, die den iibrigen 
abgehen, wahrend diese spater im Zusammenhang mit ihren sekretori
schen Leistungen umgekehrt nach der Eiseite zu ahnliche Gestalt an
nehmen. Die Gesamtinfektion bleibt bei Ledra eine recht sparliche. 1st 
sie erreicht, so beginnen die Pilze nach dem Raum weitergegeben zu 
werden, der sich schon zwischen Follikel und Eiende zu bilden begonnen 
hat. Es geht dies ganz unter dem Bilde einer Sekretion vor sich. Ein 
fadiges Gerinnsel, unzweifelhaft von den infizierten Zellen ausgeschieden, 
fUllt dann das Lumen und in jeder Masche Iiegt ein PiIz. Ansehnliche 
Sekretmassen bleiben auch noch in den Zellen zuruck, teils als starker 
lichtbrechende groBere Ansammlungen, teils in Gestalt kieiner Tropf
chen. Auch vereinzelte Symbionten konnen im Follikel zuruckbleiben. 
In der Foige hat es den Anschein, wie wenn die Refenmassen mitsamt 
dem Sekret einfach ais ein linsenformiger dotterfreier Korper einer ganz 
seichten Einsenkung der Eioberflache angeklebt wiirden, aber wir werden 

6* 
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wohl annehmen mussen, daB auch das eigentliche Eiplasma sich noch 
inniger mit ihm mengt. 

BUCH~ER gibt weiter an, daB zwischen den Refen in einem lege
rei fen Ei und den im Fettgewebe verbleibenden insofern ein Unter
schied bestande, als die ersteren mehr gestreckte Formen und zahlreiehe 
weit fortgeschrittene Knospen besitzen, wie sie ihm nirgends im Fett 
begegneten. 

Eine Delphaeide (Araeopus crassicornis) zeigt uns, wie bei prinzipiell 
gleieher Lagerung der Verhaltnisse - spezifisehe Follikelzone hinter dem 
Ei als Passage - das Bild der Aufnahme selbst doeh ein reeht anderes 
werden kann, wenn statt eines so1chen Anklebens ein regelreehter Sehluek-

a 
Abb.63. a Araeojus crasslcor1lis Infektionsstadium; b Eurybracltys spec. Endstadium der Infektion. 

N ach BCCH:-.IER. 

akt des Eies vorliegt, indem dieses eine tief einsehneidende Bueht bildet, 
in welche die Refen samt dem Sekret naehziehen und die sieh wieder 
vollig hinter ihnen sehlieBt (Abb.63a). Den AbsehluB einer solchen In
fektionsweise stellt dann eine allseitig plasmaumsehlossene Kugel dar, 
wie wir sie von einer Eurybrachys-Art wiedergeben, bei der aueh naeh 
vollendeter Ubertragung innerhalb des Eies noeh eine rege Vermehrung 
der Symbiont en und eine betraehtliehe Zunahme des plasmaahnliehen 
Sekretes, in das sie eingebettet, festgestellt wurde (Abb.63b). 

Pyrgauchenia (Abb. 64) fUhrt uns zum erstenmal eine Erseheinung 
vor, wie sie fUr viele Zikaden typiseh und reeht interessant ist. Die Zellen 
der Follikelpassage streeken, besonders in ihrer Jugend, wie Pseudo
podien anmutende Plasmafortsatze in die Leibeshohle hinaus, die offen
kundig Empfangsorgane fUr die ja der aktiven Bewegliehkeit entbehren-
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den, in der Lymphe flottierenden Pilze sind. Die Abbildung zeigt sie 
uns in idealer Weise au13en, durchtretend und innen. 

Wenn bei Zikaden zwei verschiedene Symbiont en vorkommen, so 
handelt es sich sehr oft urn eine Hefe, wie wir sie nun kennen gelernt 
haben, sei es diffus (Gaeaninen, J assinen), sei es in ein gro13es paariges 
Organ gebannt (Ulopa) oder in Syncytienkomplexen in das Fett einge
sprengt (Bythoscopus) , und einen zweiten schlauchf6rmigen, bei Zika
den sehr haufigen 

Symbiontentyp, 
dessen systema
tische Stellung lei
der noch ganz un
klar ist. Dieser 
letztere kommt 
stets nur in paari
gen, epithelumzo
genen, bald nur 
aus Mycetocyten, 
bald Syncytien 
bestehenden Or-
ganen vor, die ein
fach langgestreckt, 
unregelma13ig viel
fach eingeschnurt 
oder in einen Hau
fen einzelner ku
geliger Teilmyce
tome zerfallen sein 
k6nnen. All diese 
schlauchf6rmigen 
M ycetom bewoh-

ner infizieren in 
gedrungener ova
ler Gestalt (uber 

Abb.64. Pyrgauchelzia. Zwei Stadien del Eiinfektion. Nach BTJCH~ER' 

die Umwandlung in diese siehe S. go ff.). Das Endstadium der Eiinfektion 
eines Solenocephalus griseus (Abb. 65) zeigt uns die beiden Pilztypen 
v611ig durcheinander gemengt. Wie sie gemeinsam vorher den Follikel 
infizieren und in das Ei uberstr6men, hat BUCHNER schon I9I2 fUr 
Cicada orni und eine unbestimmt gebliebene Form beschrieben. Wir 
treffen dabei auf ganz die gleichen Zuge wie bei der Infektion mit nur 
einem Symbionten (voriibergehendes Aufspeichern beider Sorten in ein 
und denselben Follikelzellen, Ubertritt erst in einen Raum hinter dem 
Ei, dann in eine von ihm gebildete Bucht). 

In anderen Fallen leben in verschiedenen Abschnitten des gleichen 
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Organes oder in vollig gesonderten Mycetomen zweierlei Pi!ze yom 
Schlauchtyp. Auch ihre Infektionsformen lassen sich dann sehr wohl 
unterscheiden, wenn sie bald recht verschieden grol3, bald fast gleich

Abb. 65. a So/elloceplwlus griulls. Enustmlium der Eiillfektioll. 
b Cixius pi/osus cbenso. Kach B L'C I-I :\ER . 

gestaltet, aber blasser 
bzw. intensiver farbbar 
sind. BUCHNER hat 
einen solchen Fall von 
einerCicadarie in seinen 
verschiedenen Phasen 
1912 beschrieben und 
abgebildet; wir ver
weisen hier auf diese 
Bilder, die abgesehen 
von der enormen Sym
biontenmenge nichts 
wesentlich anderes bie
ten. Ais weitere Bei
spiele konnen die A ph
rophora-Arten dienen, 
bei denen nur die raum
lichen Beziehungen des 
schon dotterreichen 
Eies zum infizierten 
Follikel etwas andere 
sind; denn bei ihnen 
schliel3t dieser nicht 

hinten an das Ei an, sondern greift seitlich an ihm nach vorn, bzw. 
besser gesagt , schickt das Ei einen breiten Fortsatz bis in diese Fol
likelregion hinein (BUCH~ER 1, 1912, Taf. II, Abb. 10) . 

Abb. 66 . Pa r fl11tt:'S1tS spec. Junges S tadium tie r Eiinfekti oll. 
Na ch B CC H );, ER. 

Eine andere Sym
biontenkombination der 
Zikaden stellen S chlau
che und "Rosetten" dar, 
die entweder nach dem 
Centrotinentyp vereint 
leben (die rosettenhalti
gen Zellen werden all
sei tig von einer schlauch
bewohnten Hulle umzo
gen) oder dem E upelix

und Parames1ts-Typ folgen, bei dem diese letztere eine Seite frei lal3t. 
Auch hier fehlt die Rosettengestalt den infizierenden Formen (vgl. S. 98). 
Abb. 66 fiihrt ein junges Infektionsstadium von Parames~£s vor, das des
halb interessant ist , weil hier der sehr flache Zellring des Follikels wieder 
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weitreichende lappige, mit beiderlei Symbionten gefullte Auswlichse in 
die Leibeshohle sendet, die sicher als Aufnahmeorgane zu deuten sind. 
Drei aufeinander
folgende Phasen 
von E~tPelix cusPi
data bringtAbb.6J. 

Infektionssta
dien von schlauch
formigen Pilzen 
konnen viertens 
mit Bakterien bei 
der Ubertragung 
zusammen treffen. 
So besitzt Tettigo
niella viridis ein 
paariges schlauch
bewohntes Myce
tom undauBerdem 
diesem eng be
nachbart je zwei 
kleine bakterien
besiedel teo Die 
letzteren werden, 
wie wir noch se
hen werden, in Ge
stalt kleiner Bun
del parallel gestell
ter Stabchen in 
das Ei geschickt. 
Der Ablauf des 
Prozesses aber ist 
prinzipiell der 
gleiche. Ein nur 
eine Zelle hoher 
Ring anschwellen
der und uber die 
Nachbarn heraus
ragender F ollikel
zellen empfangt 
die beiden Sorten 
(Abb. 68); relativ 
wenige Bakterien-

h 

c 
Abb. 67a-c. ElIp~li.:t: cuspidata. Drci Stadien der Eiinfektion. 

Nach Bt:CHNER. 

bundel und zahlreiche rundliche Infektionsformen aus den gro13eren Or
ganen fUllen schliel3lich die ganzen Passagezellen aus, deren Kerne im 
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Gegensatz zu den iibrigen rundlich bleibenden vielgestaltig und zackig 
werden. Dann platzen diese an der Innenseite und die Symbionten tre
ten in den gemeinsamen Raum hinter dem Ei ein. DaB die Deformation 
der Kerne eine unmittelbare Folge der Pilzinvasion ist, geht daraus her
vor, daB sie, nachdem die Zelle sich bis auf wenige entleert und wieder 
normale Beschaffenheit erlangt hat, auch wieder rundlich werden. 

Endlich wiirden sich hier Eizellen anreihen, die von drei, ja vier ver
schiedenen Symbionten infiziert werden. Wir nennen das paarige My
cetom von Aphrophora spumaria, das aus einer Masse rundlicher Syn
cytien mit Hinglichen und runden Organismen, einer einseitigen Rinde 
mit langen unregelmaBigen Schlauchen und eingesprengten Zellen mit 
glatten diinneren Faden besteht. Alle drei Typen konnen wir in der 
machtigen Infektionsmasse am hinteren Eipol wieder nachweisen, wenn 

Abb.68. Tettigoulella viridis. Zwei Stauien der Eiinfektion. 
Nach BUCHNER. 

auch in noch zu be
sprechender Weise zu 
Infektionsformen um
gestaltet (Abb. 69). 
Und bei den Fulgori
den, die groBenteils 
raumlich voneinander 
gesondert drei und 
mehr Mycetome mit 
j eweils spezifischen 
Bewohnern enthalten, 
liegen die Dinge 
ebenso. Abb. 6Sb 
gehort zu C ixius 
Pilosus. Dieses Tier 
besitzt in beiden Ge-
schlechtern paarig je 

ein ovales und ein bohnenformiges Organ sowie ein eigenartiges langge
strecktes Mycetom, von dem wir vorausgreifend hier nur berichten wollen, 
daB von ihm keine Vertreter ins Ei geschickt werden (siehe S. 99), im weib
lichen Geschlech t aber auBer allen diesen ein in das Lumen des Enddarmes 
sich vorwolbendes "Rektalorgan", des sen Bewohner, wenn auch anders 
gestaltet, doch denen des letztgenannten Mycetoms wesensgleich sind 
und im Ei vertreten werden. In der zwei bis drei Zellen hohen Follikel
zone mischen sich die Bewohner der drei Organe und, wenn der Inhalt 
nach innen iibertritt, kann man bereits insofern eine gewisse Ordnung 
unter ihnen erkennen, als dem Ei am nachsten vor allem rundliche und 
ovale, durch stark lichtbrech~nde Einschliisse ausgezeichnete Pilze liegen, 
noch in den Follikelzellen und hinten quer fast nur sehr kleine Organis
men, dazwischen aber und mit beiden sich mischend eine stark farbbare 
dritte Sorte. Und die gleiche Ordnung wird eingehalten, wenn die ganze 
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Infektionsmasse endgiiltig in den Dotter eingesenkt und vom Chorion 
umgeben ist (schon SULC hat diese Anordnung beobachtet). 

Bei Dictyophara liegen die Dinge ahnlich, aber an Stelle eines der 
schlauchbewohnten Organe tritt ein bakterienbesiedeltes und so wundert 
es uns auch schon 
nicht mehr, daB 
im Ei, hier voll
kommen in einer 
Kugel durchein
ander gemengt, als 
dritter Partner ein 
Stabchen auftritt. 

Leider ist die 
Ubertragung der 
Symbionten bei 
Oliarius, der nach 
~ULC (4,1924) und 
RICHTER (1928) 
vier verschiedene 
Symbionten ziich
tet, nurinden gr6-
beren Ziigen von 
ersterem beschrie
ben worden. Er 
berichtet, daB alle 
Formen auf dem 
Wege durch stark 

angeschwollene 
Follikelzellen in 
das Ei wieder zu 
treffen seien I. 

~ULC schildert 
auch bei Cixius 
und Dictyophara 
histologische Ver
anderungen, die 
am blinden Ende 
des Eileiters wah-

a 

Abb. 69 a, b. Ajhrojlwra spunzaria. :Mycetom mit dreierlei Symbiont en 
in gesondt:'rten \Vohnshitten (a); Teil der Infektionsmasse im Ei mit 

ebendiesen (b). Nach BUCH~ER. 

I SULC faSt die fiinf verschiedenen Mycetome von Oliarius als von flin! 
verschiedenen Symbiont en bewohnt auf. Nach unsprer Deutung sind es 
vier zuziiglich einer nicht zur Infektion kommenden Filialform (siehe S. 99). 
Es ist interessant, daB die Oliarius spec. von Mahren und eine andere von 
RICHTER untersuchte aus Formosa genau die gleichen fiinferlei Organe mit 
den entsprechenden Insassen besitzen! 
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rendder Infektion zu beobachten sind. In dem ampullenartig aufgetriebe
nen Abschnitt degenerieren dann unter Vakuolisation des Protoplasmas 
und H yperchromasie der Kerne die F ollikelzellen, wahrend nach vollende
ter Infektion von dem intakt gebliebenen Epithel eine Regeneration ein
setzt. Das zeitliche Zusammentreffen der beiden Vorgange laBt ihn ver
muten, daB es sich urn e~ne den Symbionten zugute kommende trophische 
Einrichtung handelt. ~FLC gibt selbst an, daB er bei anderen Zikaden 
nichts davon gesehen hat, und wir konnen die Vermutung nicht unter
drucken, daB hierbei der AusstoBung eines Eies folgende Degenerationen 
und Regenerationserscheinungen vorliegen. 

J eden falls stellen wir fest, daB die eigentliche Eiinfektion bei allen 
Zikaden, gleichgultig, ob ein, zwei, drei oder vier Symbiont en vorhanden 
sind, prinzipiell in den gleichen Bahnen verHiuft, daB hierbei von allen 
der gleiche Weg benutzt wird und daB die jeweilige systematische Stel
lung des Symbionten gar keine Rolle spielt, so daJ3 man den Eindruck 
gewinnt, daB es lediglich Familieneigentumlichkeiten der Wir:e sind. die 
hierbei den Infektionstypus bestimmen. 

Eine Ausnahme machen nur die Typhlocybinen; bei ihnen konnte 
BUCH:"ER weder Mycetome noch den charakteristischen Korper im 
Hinterende des Eies finden. Ob die von ihm beschriebenen Bakterien 
im Darmlumen eine konstante Einrichtung darstellen, bleibt noch zn 
untersnchen. Wenn nicht, wurde die Gruppe die einzigen Homopteren 
uberhaupt darstellen, bei denen keine symbiontischen Einrichtungen zu 
finden waren. Wenn ersteres sich aber bestatigt, dann muJ3 damit ge
rechnet werden, daB die Ubcrtragung mittels Besudelnng der Mikro
pylenregion des Eies bei der Ablage durchgefiihrt wird. Auch systema
tisch stehen die Typhlocybinen ja sehr isoliert unter den Zikaden da. 

Bisher haben wir aber erst den zweiten Teil des ganzen Cbertragungs
prozesses geschildert. Die vorausgehende Erzeug~tng spezifischer Uber
tragungsformen der Symbiont en stellt bei den Zikaden eine so weitver
breitete und in verschiedener Gestalt ablaufende Einrichtung dar, daB 
wir sie im Zusammenhang gesondert darstellen wollen. 

\Vir konnen dabei unterscheiden: 
1. Diffuse Entstehung von Infcktionsstadien, 
2. lokalisierte Entstehung von Infektionsstadien, 
a) in einem histologisch veranderten Teil eines von Schlauchen 

bewohn ten M ycetoms, 
b) Entstehung von Bakterienbiindeln in einem solchen, 
c) beschrankt auf einzelne Mycetocyten, die in der Folge das Organ 

verlassen. 
Diffuse Entstehung von wenig unterschiedlichen Infektionsstadien 

beschrieb BUCH:"ER (5, 1925) von den Rektalorganen von Cixius. Hier 
treten uberall verstreut zwischen den Mycetocyten in den dunnen Zell
lagen, die diese umgeben, starker Hirbbare, fast immer U-formig gebogene 
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Individuen auf, die statt der sonst an einem Ende vorhandenen hellen 
Vakuole ein kleines, sich intensiv farbendes Korn tragen . Sie miissen 
natiirlich zwischen den Mycetocyten heraus- und nach riickwarts in die 
Leibeshohle iibertreten, urn den Weg zum Ovar zu finden. Ahnlich ver
halt sich das ovale paarige Organ des gleichen Tieres, in dem schlanke 
Faden dichtgedrangt leben, in dessen Epithel man aber da und dort 
durchtretende, rundliche Exemplare mit den gleichen punktformigen 
Einschliissen trifft . 

Wenn die Umwandlung eine sehr geringfiigige und wie hier nicht 10-
kalisiert ist, dann kann sie natiirlich der Beachtung leicht entgehen 
und man gewinnt den Eindruck, wie wenn bei genauerem Studium wohl 
zumeist wenigstens geringfiigige Formenunterschiede aufzudecken waren. 

D 

b 
Abb. 7oa, h. Pltila e1l1ls lineatus. l\Iycetom .... ines l\Iannchells(a) Hnd einesWeibchens(b). NachB uCHNER. 

Sind die Symbionten schon so klein und kugelrund, wie einer der beiden 
Bewohner von Philaenus letlcophthalmus, dann ist allerdings kein Unter
schied festzustellen. Bei Aphrophora spumaria verlassen die zahlreichen 
kugeligen Syncytien des dreigeteilten Mycetoms, in denen neben rund
lichen auch wurstformige Symbiont en leben, fast nur die ersteren offen
bar an beliebiger Stelle das Organ, die schlanken Schlauche erscheinen 
im Ei wesentlich verkiirzt. 

Anders liegen die Dinge, wenn wir die Ubertragung der ausgespro
chene Schlauche bildenden Symbionten studieren, die bei den Zikaden 
so oft bald allein ein Mycetom erfiillen, bald die Rindenzone eines solchen 
bilden und dann entweder einen zweiten heterogenen Symbionten um
schlieJ3en, oder eine zweite Form yom eigenen Typ. Hier ist die Ent
stehung der Wander- oder besser Transportformen lediglich an einen 
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eng umschriebenen und histologisch vollig abweichend gebauten Ab
schnitt des Organes gebunden! 

Diese Abschnitte konnen auJ3erlich in der Plastik des Organes nicht 
oder nur ganz wenig in die Erscheinung treten oder als unter Umstanden 
machtige Wucherungen imponieren. Letzteres ist in besonders schaner 
Weise bei den Cercopiden der Fall, kommt femer bei den Membraciden 
und Jassiden, soweit sie entsprechende Organe besitzen, vor. Da die 
mannlichen Tiere diese Differenzierungen nicht aufweisen, fiihrt sie die 
Gegeniiberstellung dpr Organp beider Geschlechter besonders drastisch 
vor. Bald ist es ein breiter Hugel (Philaenus leucophthalmus), bald ein 
mach tiger saulenfOrmiger Fortsatz (Philaenus lineatus) oder ein lappen

Ahb. 71 a,b . Aphrojllora saiicis. Mycetom pines Mannchens (a) 
lInd eines \Veibchens (b). Nach BUCm{ER. 

formiger Anhang, der dem 
Weibchen allein eigen ist, 
oder die Zone wolbt sich 
nur maBig vor (Aphropho
ra-Arten, Abb. 69, 70,71). 
Mi t V orlie be en tspringtsie 
dem hinteren Drittel der 
Mycetome, oft auch der 
mittleren Region, nie, so
weit wir die Dinge iiber
sehen, am kopfwarts ge
legenen Teil des Organes, 
und schauen stets nach 
der Medianlinie zu. Wenn 
das M ycetom in seinen 
ubrigen TeiIen, wie zu
meist, ein spezifisches, 
gelbliches, braunliches 
oder rotliches Pigment 
besitzt, so ist dieser Ab
schnitt stets blasser und 

gegen die Spitze zu unter Umstanden ganz farblos. 
Die eigenartige Genese dieser "Infektionshiigel", wie sie ihr Ent

decker BUCH:'-iER nennt, wurde von eben dies em geschildert. Bei sorg
faltiger Praparation faUt es auf, daB die noch nicht vollig ausgewach
senen Mycetome am Scheitel des Infektionshiigels mit dem jugendlichen 
Ovar bzw. der Anlage der Eileiter leicht verwachsen sind. Auf Schnitten 
untersucht, bestatigt sich das (Abb.72). In ganz jungen Tieren fehlt 
eine starkere Vorwolbung noch ganz - wir schildem die VerhaItnisse, 
wie sie beiAphrophora salicis liegen - , aber dieSpitze des mit dem Ovar 
verloteten Hackers stellt bereits ein besonderes piIzfreies Zellnest dar, 
d€ssen Zellen, vielfach zweikemig, sich durch mitotische Teilungen ver
mehren. 1m Mannchen fehIt auch diese Zellgruppe sowie jede Be-
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ziehung zur Gonade vollig. Auf einem Stadium, wie es die Abb. 73 wieder
gibt, setzt nun auch die Infektion des anfangs sterilen kleinzelligen Ma
terials ein. Wahrend das Linke Zellnest (a) noch ganz frei ist, finden sich 
im rechten (b) die ersten, an das von jeher infizierte Mycetom anschlie
Benden Elemente ebenfalls pilzbesiedelt. Es kann kein Zweifel sein, daB 
es sich urn eine sekundare Infektion yom alten Mycetomteil aus handelt, 
und dieser ProzeB schreitet nun unter andauernder Vermehrung der 
sterilen Scheitelzellen von der Basis her nach der Spitze zu standig 
weiter (Abb. 74). Hand in Hand 
damit werden die Zellen groBer und 
pilzreicher. 

1m geschlechtsreifen Tier ist der 
Verband mit dem Ovar gelost wor
den, sterile Zellen finden sich nur 
noch vereinzelt zu oberst in dem ge
waltig gewachsenen Abschnitt und 
wenn wir den Gipfel genauer be
trachten, erkennen wir, daB auch die 
Pilze sich jetzt hier verandert haben. 
An Stelle der im Schnittbild aller
dings kaum als solche erscheinenden 
Schlauche sind rundliche und ovale 
Zustande getreten, die jetzt nicht 
mehr einzeln in Plasmavakuolen lie
gen, sondern cystenartig in groBeren 
und kleineren Nestern (Abb. 75). 
Sie sind es, die am Gipfel des Infek
tionshiigels, wo das Epithel hoch
gradig abgeplattet ist, schlief31ich 
platzen und ihren Inhalt dem Blut
kreislauf iibergeben. Nur in diesem 
Abschnitt werden die Infektionssta-

Abo. 72. Aphrojhora snlicis. l\fycetom eines 
\Veibchens, mit dem Ovar verwachsen. 

Nach BGCHNER. 

dien geziichtet und nur an dieser so engen Stelle reifen sie und treten 
sie aus! Leider ist diese weitverbreitete Umwandlung der ~,Schlauche" 
noch nicht Gegenstand eingehender Untersuchung gewesen, so daB wir 
nicht sagen konnen, ob Fragmentation eines Pilzes oder Vereinigung 
mehrerer zu diesen Cysten fiihrt. 

All diese Hiigel sind prinzipiell gleich gebaut, so daB sie stets nach 
dem distalen Ende zu kleinzelliger und kernreicher werden, aber die 
Grenze zwischen dem alten Mycetom und dem nachtraglich angebauten 
ist bald leicht, bald dadurch, daB die ZellgroBen ineinander iibergehen, 
in alteren Stadien kaum noch zu ziehen (Abb. 76, vgl. auch Abb. 69). 

DaB dieser ganze ProzeB durch das sich entwickelnde Ovar in ir
gendeiner Weise, wohl auf hormonalem Wege, ausgelost wird, dafiir 
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b 
Abb. 73a ) h. AjJltrojlwra salicis. Die Anlage des Infektionshuge1s wird bei b infiziert. Nach BUCHNER. 

Abb. 74. A}l.ro/>hora salids. Fortgesetzte Infektion des Hugels. Nach BUCHNER. 
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spricht der Umstand, da/3 Zikaden, bei denen infolge der Anwesenheit 
parasitischer Dipterenlarven die Entfaltung der Ovarien ganz unter
driickt oder auf einem friihen Stadium gehemmt worden ist, auch keine 
oder unvollstandige Infektionshiigel entwickeln und die Ausbildung der 
Transportformen unterlassen. 

Das Gegenstiick zu dieser Infektionshiigelbildung der Cercopiden, 
Membraciden und Jassiden stellen Einrichtungen dar, die von ~ULC 

Abb.75· Ajh1'ojllora sallcis. Gipfel eines vollentwickelten Infektionshugels mit Infektion sstadien . 
N ach BUCHNER. 

(4, 1924) und BUCHNER (1925) beschrieben worden sind und sich wie
derum bei einem ganz speziellen Organtyp der Fulgoriden finden. Es 
handelt sich dabei urn paarig auftretende, aus gro/3en v Syncytien mit 
stets randstandigen Kernen bestehende Organe, die SULC schlauch
fOrmige Organe, BUCHNER die a-Organe nennt '. Sie kommen bei Cixius, 
Oliarius , Dictyophara usw. VOL 

, Bezuglich der komplizierten Zusammenhange, die offen bar zwischen 
den a- und ,B-Organen der Cercopiden und J assiden einerseits, und den ,L
und b-Organen derFulgoriden andererseits bestehcn, siehe BUCHNER (5,1925, 
S.228). 
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Bei weibliehen Mycetomen findet man hier an der freien Seite an 
zwei Stellen zwischen dem Epithel und dem Syncytium je ein linsen
fOrmiges Nest von kleinen einkernigen Zellen, welches das erstere ein 
bischen varw61bt und abplattet (Abb. 77). Erst relativ spat werden diese 
Zellen, die zum Teil varher schon ein stark vakuolisiertes Plasma be
kommen, was nach 8ULC mit der Ernahrung der Symbionten zusammen
hangen soll, von den dahinter liegenden Pilzen infiziert und vermehren 

b 
Abb. 76a. b. OpSltlS hcyde1li. Mycetom einesI\'Iannchens 

(a) und c ines Wei be hens (b). Nach BUCHNER. 

Abo.77. Cixitts spec, Mycetom mit zwei fUr 
die Entstehung der Infektionsstad,ien be

stimmten Zellgruppen. Nach SULC. 

sich diese wieder in ihnen zu den nesterartigen Verbanden, wie wir sie 
schon oben kennen gelernt. Nur die so entstehenden Formen verlassen 
wieder das Organ und treten in die Eizellen ein. Die Einzelheiten der 
Entfaltung dieser seltsamen Mycetomabschnitte aber sind noch nicht so 
genau bekannt, wie bei den typischen Infektionshiigeln. Aber sieher sind 
die Dinge prinzipiell vergleiehbar. Aueh hat BUCHNER sich an einer 
jungen Dictyophora-Larve schon davon iiberzeugen k6nnen, daB wiederum 
aufangliehe Verwachsungen mit der epithelialen Umhiillung des Ovars 



Ergebnisse der Symbioseforschung I. 97 

vorkommen. Ubrigens findet der gleiche Autor bei dieser Form im 
Gegensatz zu SULC nur eine so1che Zone der Infektionsvorbereitung, so 
daJ3 man schlieJ3en mochte, daJ3 eben ein ursprunglich einheitlicher 
Zellhaufen unter Umstanden fruhzeitig zerrissen wird 

Wir kennen sogar Objekte, bei den en eine vielfaltige Zerteilung dieser 
Zellgruppen vorkommen muJ3, die Zikadiden. Die zahlreichen, von einer 
verzweigten Trachee zu einer Traube vereinten Teilmycetome derselben 
sind auf ein einziges embryonales Mycetom zuruckzufUhren (HEYMONS 
1, I874; RICHTER I928), be sit zen aber jedes einzelne einen entsprechen
den spezifischen, an Kernen reichen Herd, in dem die Umwandlung in 
Transportformen vor sich geht und alle diese schauen nach der gleichen 
zentralen Region der Traube. Die Einzelheiten der histologischen Ver
anderungen und die Entstehung der Cysten wurden hier schon I9I2 von 
BUCHNER beschrieben. Er stellte auch fest, daJ3 in den Fallen, in denen 
zwei verschiedene Symbiontenzonen ineinandergeschachtelt sind, die 
Umwandlungsgebiete fUr beide aneinandergrenzen, so daJ3 es schlie13lich 
in der Gegend der Cystenbildung zu einer Durchmengung der beiden 
Typen kommt, die gemeinsam das Organ verlassen. Eine eingehendere 
embryologische Untersuchung der Verhaltnisse ware bei den Zikadiden 
aber noch sehr erwunscht. 

Besonderes bietet weiterhin noch Tettigoniella viridis (BUCHNER 5, 
I925). Dieses Tier besitzt ein paariges schlauchbewohntes Mycetom und 
je zwei kleine, dicht anliegende Organe, in den en in sehr groJ3en Zellen 
zu langen Faden auswachsende Bakterien hausen. Das erstere bildet 
im Weibchen einen typischen, nach innen gewendeten Infektionshugel 
von besonders mach tiger Entfaltung. 1m Leben betrachtet nimmt seine 
Pigmentierung gegen die Spitze hin nicht allmahlich ab, sondern ist 
diese wohl farblos, eine darauffolgende Zone aber sogar starker pigmen
tiert als das ubrige Organ. Es ist dies ein Abschnitt, in dem eigenartige 
groJ3e Zellen liegen, die ebenfalls von zahllosen, aber viel kurzer bleiben
den Bakterien uberfUllt sind. Allein im weiblichen Geschlecht nehmen 
die Symbiont en eines anderen Organes hier auJ3erhalb ihres eigentlichen 
Wohnsitzes noch Platz im Infektionshugel, der sonst allein Schlauche 
in Transportformen umzuchtet und werden ebenfalls spezifisch ver
andert. Die Bakterien sind hierbei nicht nur auf die wenigen groJ3en 
Zellen beschrankt, sondern kommen auJ3erdem auch reichlich in deren 
Umgebung zwischen den zweiten Symbiont en vor, genau so, wie um
gekehrt auch diese vereinzelt in den Bakteriocyten des Infektionshugels, 
aber nur hier, vorkommen. An beiden Stellen, in den Zellen und auJ3er
halb, aber nie im eigenen Organ, werden nun von ihnen auch bundel
fOrmige Verbande kurzer Stabchen formiert, die scheinbar von einer 
gallertigen Hulle zusammengehalten werden und nur in dieser Form ver
lassen sie zwecks Infektion gemeinsam mit dem anderen Partner den 
Hugel (vgl. Abb. 68). 

Ergebnisse der Biologie IV. 7 
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Die sonst so scharf gezogene Grenze zwischen zwei verschiedenen 
Symbionten, die fUr gewohnlich erst aufgehoben wird, wenn sich diese 
im Follikel des Eies treffen, faUt also ausnahmsweise hier im Zusammen
hang mit der Bildung von Transportformen schon fruher, im Mycetom. 

Wieder einen anderen Typ lokalisierter Entstehung von Infektions
form en reprasentieren die Membraciden (Centrotinentypus), Euacanthus 
und viele Acocephalaria und J assaria. Bei ihnen lebt in relativ klein en 
einkernigen Zellen als zweiter Symbiont neben einer schlauchfOrmigen 
eine eigentumliche, Rosetten bildende Form. Bei den Membraciden wird 
er allseitig von der schlauchbewohnten Rinde umgriffen, bei den ub

b c 
Abb.78. a Rosettenhaltige Zelle \~on Euacanthus interruptus; b die 
Symbionten in die Infcktionsform iibergegangen i c Wanderzelle mit In

fektionsformen zerfallt (Atltysa1t1ts obsolelus). N ach BUCH~ER. 

rigen nur an der 
Innenseite und den 
Schmalseiten, wobei 
die rosettenhaltigen 
Abschnitte bei Eua
canthus nur lose ein
gefUgt, sonst von ge
meinsamem Epithel 
umfaBt wird. 1m rei
fenden Weibchen 
gehen nun in einem 
Teil dieser Zellen 
deu tliehe Verande
rungen vor sich. Die 
Rosettengestalt der 
Pilze wird in ihnen 
aufgegeben und all
mahlich durch rund
liche und ovale For
men ersetzt. Dabei 
ist die Regel, daB 
die Granulationen, 

die die Pilze fuhren, an Menge zunehmen und zum Teil in Form statt
licher Tropfen auftreten (Abb. 78). 

Stets werden nun die Zellen mit so verandertem Inhalt fUr kurze 
Zeit beweglich! Bei den Membraciden muss en sie die schlauchbewohnte 
Rinde und das Epithel durchsetzen und tun dies stets an der ovarwarts 
schauenden Seite. Abb. 79 zeigt, wie die Zellen sich zwischen den anderen 
hindurchzwangen; in den ubrigen Fallen wird es durch die ganze Sach
lage schon nahegelegt, daB das Auswandern dieser Zellen auf der zwar 
vom Ovar abgewandten, aber freien Seite geschieht. Bei Euacanthus 
findet man leicht die Wanderzellen flachgedruckt zwischen Hypodermis 
und Mycetom, aber vollig aus des sen Verband getreten. Bei dem Para
mesus- und EuPelix-Typ ist die Stelle des Austrittes ohne weiteres daran 
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zu erkennen, daB dort die AuBenwand des betreffenden Mycetomab
schnittes eine Unterbrechung aufweist und dadurch, daB ein Teil der 
Zellen schon ausgetreten ist, an dieser Stelle die Mycetocyten tief hinein 
gelockert liegen. Hier runden sich dann die sonst polygonalen Zellen 
auch mehr abo 1m mannlichen Tier wird man stets vergebens nach 
solchen Erscheinungen suchen (Abb.80). 

Das freie Leben dieser Zellen ist aber in keinem Fall ein sehr langes. 
Ihre Beweglichkeit dient nur dazu, die infektionsbereiten Stadien der 
Symbionten aus dem Organ heraus zu befordern. Noch in dessen nachster 

Abb. 79. Cyjkonia clavala. Mycetom mit aus
tretenden Wanderzellen. Nach BUCHNER. 

Abb. 8oa, h. ParameS1JS nervosus , a weibliches, 
b mannliches Mycetom. Nach B UCHNER. 

Nahe sieht man die Zellmembran sich auflosen und die Zelle allmahlich 
degenerieren (Abb. 78c). Ihr Inhalt wird so demBlut tibergeben und mit 
ihm an die aufnahmebereiten Eirohren getragen, wo wir ihnen schon 
frtiher begegnet sind (vgl. Abb. 66,67). 

Mit einigen Worten mtissen wir schlief31ich noch auf die Erscheinung 
aufmerksam machen, daB es auch symbiontische Organe bei den Zikaden 
gibt, die keine Vertreter ins Ei senden. Es handelt sich urn die von BUCH
NER (5, 1925) als Filialmycetome bezeichneten Organe, die bei einer Reihe 
von Fulgoriden vorkommen und hier zuerst von SULC (4, 1924) beschrie
ben worden sind, Organe von ganz eigenartigem Bau und erftillt mit 
Symbionten, die riesige Dimensionen und ganz groteske tiefgelappt~ 

7* 
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Gestalten annehmen. SULC sah in ihnen vollwertige Mycetome, deren 
1nsassen kleinere Knospen abschntiren und als 1nfektionsformen ins Ei 
schicken. BUCHNER kommt dagegen zu einer anderen Auffassung. Er 
kann in hohem Grade wahrscheinlich machen, daB die hier geztichteten 
Symbiont en nur extreme Wuchsformen eines Organismus sind, der auBer
dem noch in einem allein yom Weibchen aufgebauten Organ, dem frtiher 
schon beriihrten Rektalorgan, lebt, hier normalere Formen behalt und 
von hier auch wenig abgeandert zur Eiinfektion schreitet. Damit wird 
eine Vertretung jener Riesenformen im Ei iiberfliissig, sie werden in 
jeder Generation neu gebildet, und wir verstehen jetzt, warum auch bei 
sorgtaltigem Studium der 1nfektionsmasse im Ei Vertreter dieser eigen
artigen Organe nicht nachzuweisen. Deshalb die Rektalorgane der Weib
chen lediglich als Ubertragungsorgane zu bewerten, wie etwa die Ovarial
ampullen der Pedikuliden, mit denen sie damit ja allerlei Vergleichs
punkte besitzen, ginge aber doch zu weit, denn ihre Entfaltung und die 
eigenartige Lage am Darm sprechen doch deutlich dafiir, daB es sich urn 
Organe handelt, die dariiber hinaus eine funktionelle Bedeutung besitzen. 

XV. Pol are Infektion mittels ganzer Mycetocyten nnsekten). 
Aleurodiden. Die Aleurodiden, jene kleine, reizvolle Romopteren

gruppe, die Eigentiimlichkeiten der Schildlause mit solchen der Blatt
lause in sich vereint, stehen hinsichtlich des von ihnen gewahlten Uber
tragungsmodus vollig vereinzelt da. Wahrend bei allen anderen 1n
sekten, sob aId Eizellen infiziert werden, die Symbiont en die Wirtsorgane 
und -zellen verlassen, urn sich frei durch den Follikel und ins Eizu begeben, 
dringen bei den Aleurodiden intakte M ycetocyten in dieses ein und tiber
dauern sogar noch den groilten Teil der Embryonalentwicklung. Die Auf
deckung dieser eigenartigen Verhaltnisse sowie un sere Kenn tnisse von der 
Aleurodes-Symbiose iiberhaupt gehen auf BUCHNER(l, 1912 ;2,1918) zuriick. 

Ein urspriinglich geschlossenes, paariges Mycetom liegt im reifen 
Weibchen in die einzelnen Zellen aufgelost tiberall zwischen die Eirohren 
verstreut, so daB die Mycetocyten weder der Losli:isung aus einem Ver
band noch einer weiten Wanderung bediirfen. Wenn die zu dieser Zeit 
sehr schlanken Ovocyten mit der Dotter- und Fettspeicherung be
ginnen, drangen sich nun einzelne Mycetocyten hinter diesen durch den 
Follikel, derart, daB die einzelnen Zellen, die vorher dicht und hoch an
schlossen, weit auseinandergedrangt werden und oft nur noch durch 
eine ganz diinne Raut miteinander in Verbindung stehen. Offenkundig 
zwangen sie sich im Gegensatz zu den freien Symbionten, die ja fast 
durchweg voriibergehend intrafollikular leben, zwischen den Follikel
zellen hindurch. Anfangs liegen in dem Raum, der so entsteht, nur eine 
oder zwei Mycetocyten; allmahlich kommt aber weiterer Zuzug, bis etwa 
neun bis zehn Zellen eingetreten sind. Dann erst wird der Follikel wieder 
hoher, die Mycetocyten schlieBen sich dichter zusammen, formieren einen 
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Hinglich ovalen Korper und senken sich allmahlich nach vorn gleitend 
in das Ei, dessen Hinterende eine entsprechende Grube ausbildet, ein 
(Abb. SI). Je weiter der ProzeB fortschreitet, desto mehr rundet sich 
das Paket ab, der Weg, den es zuriicklegt, und der Raum, den es ur
spriinglich eingenommen, schlieBen sich aber nicht, sondern bleiben offen, 
ja werden durch Chitinausscheidungen noch versteift. In der Folge wird 
daraus der Eistiel, der mit einer diinnwandigen Blase beginnt, dann 
dickwandig wird und in das Chorion des Eies iibergeht. Voriibergehend 
wird er, wenn das Ei ausge-
wachsen ist, scharf S-formig 
geknickt, urn sich aber bei 
der Ablage wieder zu strecken 
und zur Befestigung der Eier 
an den Blattern der Wirts
pflanze zu dienen. Bis in die 
letzten Einzelheiten hinein, 
die wir hier iibergehen, ist 
der ProzeB ein geregelter. 

Das Endresultat ist jedes
mal eine Eizelle, die auf so1che 
Weise am hinteren Pol neun 
bis zehn Korperzellen, bela
den mit den rundlichen, we
nig spezifisch erscheinenden 
Symbionten, eingepflanzt be
kommen hat. Das Chorion 
hat sich zwar hinter ihnen 

b . h Abb.81. AI"lIyodes nceris. Zwei Stadien der Eiinfektion 
verengt, a er nle me r ganz durch ganze Mycetocyten. Nach BUCHNER. 

geschlossen. Die Zellen selbst 
unterscheiden sich in nichts von den auBen gebliebenen, zeigen also 
keinerlei Anzeichen einer Degeneration. 1m Leben oder bei geeigneter 
Farbung betrachtet, erscheinen sie gelblich orange, da das Pigment, 
das das Mycetom schon intensiv farbt, auch in ihnen iiberall in dem 
nicht sehr reichlich vorhandenen Plasma suspendiert ist und merkwiir
digerweise auch fast durch den ganzen Eistiel zieht, der zum Teil von 
einem offenbar mit den Mycetocyten in innigerem Zusammenhang stehen
den Gerinnsel durchzogen ist. 

In diesem Zustand - die erste Reifeteilungsspindel ist inzwischen 
ausgebildet worden - wird das Ei nun abgelegt. Wir kennen kein In
sekt, das sich in ahnlicher Weise bei der Eiablage auch einer Anzahl 
Korperzellen cntauBert und es ersteht natiirlich die Frage nach dem wei
teren Schicksal dieser Elemente. Nach den Feststellungen BUCHNERS 
bauen sie zwar nicht das endgiiltige Mycetom auf - auch fUr diese 
paradoxe Moglichkeit wird sich noch in der Folge ein Beleg einstellen -. 
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aber sie uberdauern immerhin noch den gr6J3ten Teil der Embryonal
entwicklung, in die damit die Ubertragungsgeschichte tief hineinreicht. 
Wenn am hinteren Pol die Invagination des Keimstreifs einsetzt, wird 
die infizierte Zellkugel von ihr erfa13t und nach vorn geschoben. Vor 
der S-fOrmigen Umkrummung bleibt sie dann seitlich liegen und wird 
von ihr so umwachsen, da13 das Amnion an sie grenzt und die heran
wachsenden Beinanlagen auf sie zusprossen. Auch jetzt noch finden wir 
die mutterlichen explantierten Zellen intakt, Zellgrenzen und -kerne 
gleich normal, obwohl das ubrige Soma der Mutter vielleicht schon dem 
Untergang verfallen ist. Bei der Umrollung bleiben sie an Ort und Stelle 
und gelangen so von selbst in die Dorsalregion des umgerollten Embryos. 

Inzwischen hat sich nun aber die AusstoJ3ung der alten mutterlichen 

Abb.82. Aleurodes proldelta. Die Ubernahme der Symbiolltcn 
in ernbryonale Zellf'n. Nach BUCHNER. 

Elemente und die Auf-
nahme in neue, vomEi 
stammende Elemente 
vorbereitet, wenn sich 
jetzt rund urn die Pilz
zellkugel gro13kernige 
Zellen, ob echte, von 
der Furchung ubrigge
bliebene Dotterzellen 
odervom unterenBlatt 
stammende mesoder
male Zellen steht nich t 
fest, gelagert haben 
und auf den Augen

blick warten, wo ihnen die Pilze ubergeben werden. Dann schwinden 
die alten Zellgrenzen, aus der Zellgruppe entsteht ein Syncytium, dessen 
Rand die Pilze und dessen Zentrum die alten Kerne und eine gr613ere 
Plasmaansammlung einnimmt. Jetzt rucken die genannten Zellen von 
au13enzwischen die Pilze ein und nehmen sie in ihr Plasma auf, wahrend 
die degenerierenden Uberbleibsel aus dem Ring der neuen Mycetocyten 
austreten und in der Umgebung untergehen (Abb. 82). Der ganze Vorgang 
mutet wie die geregelte Ab16sung einer Wache durch die andere an. Erst 
damit ist der Ubertragungsvorgang bei den Aleurodiden wirklich beendet, 
denn jetzt erst sind die Symbiont en den Zellen des neuen Organismus uber
geben worden. Wie schon gesagt, stehen diese damit ganz allein da; nicht 
nur, da13 die zahllosen ubrigen Homopteren nie zu soleh einer Einrichtung 
greifen, auch unter den ubrigen Symbiosen Umschau haltend, werden wir 
lediglich bei den Pyrosomen, also gelegentlich einer Leuchtsymbiose, auf 
Vorgange sto13en, die sich zwar mit dem eben Beschriebenen nicht v6llig 
decken, aber doch weitgehende Beruhrungspunkte besitzen. 

Innerhalb der Aleurodiden aber scheint hinsichtlich der Art der 
Ubertragung v611ige Einheitlichkeit zu bestehen. 
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XVI. Infektion von Entwicklungsstadien mittels 
infizierter Testazellen. 

103 

Pyrosomen. Die Pyrosomen geharen zu den Tieren, bei den en das 
Vorhandensein einer Leuchtsymbiose iiber jeden Zweifel erhaben ist 
(BUCHNER 8, 1914; 9, 1919; 11, 1921; PIERANTONI 7, 1921; 8, 1922). 
In den Zellen, die die beiden Leuchtplatten aufbauen, drangen sich volu
minase Bakterien (Abb. 83b). In einigen derselben aber beobachtet man 
- wir folgen den detaillierten Angaben PIERANTONIS, der eine ausge
zeichnete Stu die hieriiber veraffentlichte - eine Veranderung an den 

a b 

d 

Abb. 83a-e. PY'Yosoma rigal:teum. Leuchtzellen, z. T. mit spo renbildenden Bakterien (a, b, e), Tnfek· 
tion des Follikels und Bildung der Testazellen (d, eJ. Nach PIERANTONI. 

Symbionten. Die stark farbbaren Substanzen des Bakterienplasmas ver
dichten sich an einem oder an beiden Enden immer mehr, wahrend der 
iibrige Abschnitt verblaBt und zu degenerieren beginnt. Das Ende des 
Prozesses aber, der gleichzeitig in einer Anzahl Bakterien ablauft, stellen 
scharf umschriebene, intensiv farbbare Sporen dar. Sie sind dazu be
stimmt, die Leuchtsymbiose auf die Nachkommen zu vererben. Die 
Wirtszellen, in denen sie gebildet werden, haben ein geringeres Volumen 
als die iibrigen, machen zumeist einen degenerierenden Eindruck und 
iibergeben so die Sporen dem Blutkreislauf. Manchmal gelingt es, den 
Austritt im Schnittbild unmittelbar festzuhalten und hat man einmal 
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die notige Erfahrung, so begegnen die Sporen auch da und dort frei im 
Peripharyngealsinus und in den mit diesem in Verbindung stehenden 
Raumen, ja manchmal auch in den sie begrenzenden Zellen (Abb. 83a, c). 

Dies sind auch die Wege, wie sie endlich teils yom Blutstrom getragen, 
teils Korperwande durchtretend in den Sinus gelangen, in dem das eine 
jeweils bei den Pyrosomen nur heranwachsende Ei liegt. Hier werden 
sie zunachst wahrend des Eiwachstums von dem Follikel aufgenommen 
und nach den mehr ovocytenwarts liegenden Plasmaregionen we iter
gegeben. J ede so mit einer Spore behaftete Follikelzelle gibt dann gegen 
Ende des Eiwachstums und noch vor den Reifeteilungen dadurch, daB 
der Kern sich ami to tisch teilt, und eine Plasmaknospe mit dem einen 
Tochterkern und der Spore in den Raum zwischen Ei und Follikel ab

Abb.84. Pyrosoma gigalltt'1tnt. Furchung und Infektion. 
Nach JULIN . 

geschnurt wird, je einer 
"Testazelle" den Ur
sprung. Diese sind hier 
also alle mit Symbion
ten behaftet. Schon 
wah rend der Abschnu
rung wachst die bis da
hin in einer Vakuole 
gelegene Spore zu 
einem sich krummen
den locker gebauten 
Bakterium aus und 
wenn die Testazelle frei 
geworden ist, sorgen 
rasch aufeinanderfol
gende Teilungen bald 
fUr ihre dichtere Besie
delung (Abb. 83 d, e). 

Noch wahrend der Reifung und Befruchtung der Eizelle dauert die 
Bildung der infizierten Testazellen insbesondere dort an, wo der etwas 
verdickte Follikel der Keimscheibe anliegt und wo auch die Spermien 
den Follikel passieren. Hinsichtlich des weiteren, sehr komplizierten 
Schicksals der Testazellen konnen wir JULIN (1912) folgen, der zwar 
ihren Inhalt - er hielt ihn fUr Chromidien - nicht erkannt hat, aber' 
die Entstehung der neuen Leuchtorgane sehr sorgfaltig studiert hat. 
Wahrend das Pyrosomenei sich nun diskoidal furcht, sink en standig 
Testazellen zwischen die Furchungszellen hinein (Abb. 84). JULIN ist fUr 
ein vollig passives Einbeziehen der Zellen, da sie stets rundlich seien und 
offenbar nicht kriechen konnten, SALENSKY (1892) und KOROTNEFF (190 5) 
dagegen nehmen eine amoboide Beweglichkeit an, ohne we1che auch uns 
der Vorgang schwer verstandlich erscheint. Schon bei der erst en Fur
chungsteilung beginnt so die eigentliche Infektion des Embryos, und 
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schlieBlich ist die ganze Keimscheibe von den anfangs regelrechte 
Ketten bildenden Bakteriocyten durchsetzt. 

Wahrend der ersten Halfte der Furchung wird eine besondere, der 
Keimscheibe entsprechende kappenformige Bildungszone fur den Nach
schub immer weiterer Testazellen beibehalten. Wenn nach Ablauf der 
Furchung etwa 50-60 solche, vornehmlich eine ringfOrmige, dem 
groBten Durchmesser der Keimscheibe entsprechende Zone einnehmen, 
so sind diese zum Teil schon einem neuen, jetzt in Tatigkeit tretenden 
Bildungsherd im Follikel entsprungen, der eine entsprechende Lage ein
nimmt und in der Folge noch eine groBere Rolle spielen solI. Das Gastru
lastadium wird dadurch eingeleitet, daB die Keimscheibe sich ausdehnt, 
abflacht und das Dottersyncytium, das dem Entoderm entspricht, epi
bolisch zu umgreifen sucht. Zu dieser Zeit werden schlieBlich nahezu 
alle Testazellen jener sich immer starker auspragenden Ringzone bei
gegeben und nur ein kleiner Rest bleibt noch im ubrigen Entoderm
bereich. Genauer genommen handelt es sich eher urn eine hufeisenfOrmige 
Anordnung, bei der die Hauptansammlung der ventralen Blastoporus
lippe entspricht, was dadurch bedingt ist, daB hier der Follikel wieder 
besonders viele Testazellen abgibt und weiterhin abgeben wird. 

Die Periode der Organdifferenzierung, die zur Ausbildung des ersten, 
neu aus dem Ei entstandenen recht kurzlebigen Individuums, dem so
genannten Oozoid, dem typische, konzentrierte Leuchtorgane noch 
fehlen, fUhrt, bringt zunachst keine wesentlichen Veranderungen fUr die 
Testazellen. Aber mit seiner Entwicklung hort nun merkwurdigerweise 
die Zufuhr weiteren Infektionsmateriales noch immer nicht auf, sie er
streckt sich vielmehr noch weiter tief in die Phase der ungeschlecht
lichen Entstehung der erst en vier Aszidiozoide am Oozoid hinein fort. 
Deren Bildung wird jetzt durch die Ausstiilpung eines an der Ventral
seite frei nach vorne wachsenden Zapfens eingeleitet. Der Testazellring 
wird an dieser Stelle unterbrochen und der Follikel hort hier auf, 
Testazellen zu bilden, wahrend er sie seitlich davon jetzt sogar in ge
steigertem MaGe produziert, ja jetzt hier erst der Hohepunkt seiner 
Tatigkeit erreicht wird, durch die schlieBlich die Gesamtzahl auf un
gefahr 400 ansteigt (Abb. 85). 

Sind in dem sich spater etwas spiralig urn das Oozoid legenden Stolo 
durch Einschnuren die Anlagen der ersten vier Aszidiozoide gesondert 
worden und besitzen diese 6-8 Kiemenspalten, so beginnen die Testa
zellen in Zirkulation zu treten und setzen unmittelbar die 8 Leucht
organe, auf die also je etwa 50 Zellen treffen, zusammen. 

Wir stehen abermals vor einem der Kuriosa, die uns die Symbiose
forschung auftischt. Lebten im abgelegten Aleurodidienei und -embryo 
etwa 10 mutterliche Korperzellen, pilzbeladen, noch eine gute Weile 
weiter, so schickt hier der mutterliche Organismus wahrend einer langen 
Dauer der Entwicklung infizierte Somazellen in den Embryo, ja noch in 
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die Jugendstadien der ungeschlechtlich sich entwickelnden Enkel
generationen, und wenn diese vier Enkel die Pyrosomenkolonie verlassen, 
tragen sie Organe mit sich, die aus intakten Korperzellen ihrer Grof3-
mutter aufgebaut sind, oder mit anderen Worten, das Oozoid ist teils 
geschlechtlich, teils ungeschlechtlich entstanden, die vier Primaraszidio
zoide aber ungeschlechtlich aus dem Zellmaterial zweier verschiedener 
Genera tionen. 

PIERANTONI hat sich die Frage vorgelegt, wovon die Leuchtorgane 
der vielen in der Folge an diesen vier primaren Individuen knospenden 

Abb. 8S. Pyrosoma giganteum. Oozoid, einen StoIa bildend und mit 
zahlreichen infizierten Testazellen. Nach JULIN. 

Tiere sich herleiten. 
Hier hat nun, wie sich 
gezeigt hat, das Fort
lebender grof3mutter
lichen Elemente ein 
Ende. Denn all diese 
Organe werden aus 
frischen Zellen mes-

enchymatischer 
Herkunft aufgebaut, 
die vorher von den 

8 Leuchtorganen 
stammendeBakterien 
ubernommen haben, 
den Stolo durchwan
dern und im Sinus 
um den Pharynx die 
neuen Organe zu
sammensetzen. 

Anhangsweise sei 
hier endlich auch mit 
einigen Worten auf die 
Verhaltnisse bei den 
Salpen eingegangen. 

Eine Einwanderung ganzer, symbiontenbeladener Zellen in den 
Embryo kommt bei den Salpen nicht in Frage. Wenn die Auffassung 
BUCHNERS (12, 1926) richtig ist, nach der die wurstformigen Gebilde, 
die in den Furchungszellen friihzeitig auftauchen, die Homologa der 
Pyrosomensymbionten darstellen, liegt eine Infektion durch isolierte 
Organismen vor, die bald nach Beginn der Furchung einen wesentlichen 
Teil der Blastomeren befallen. Wir kennen keinen weiteren Fall, wo 
totale Furchung, noch dazu von determiniertem Charakter, und Sym
bionteninfektion zusammentteffen. Wo an sich die Moglichkeit be
stiinde, wird, soweit wir wissen oder vermuten durfen, eine Ubertragung 
auf dem Umwege der Kokoninfektion vorgezogen. Deshalb bietet das noch 
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ausstehende, von BUCHNER unternommene Studium der Verhaltnisse bei 
den Salpen von vornherein auch ein hohes entwicklungsgeschichtliches 
Interesse (vgl. S. 122f.). 

XVII. Infektion der vivipar erzeugten Aphidenembryonen. 
Das befruchtungsbediirftige und das parthenogenetisch sich im 

miitterlichen Karper innerhalb des Verbandes der Eirahren entwickelnde 
Aphidenei sind strukturell weitgehend verschieden von einander. Das 
erstere ist groB, dotterreich und VOn einem starken Chorion umgeben, 
das letztere ist auBerst klein, frei VOn Reservesubstanzen und wachst 
durch eine Zone flacher Follikelzellen, die nicht zur Bildung eines Chorions 
schreiten, hindurch von 
den Saften des miitter
lichen Karpers ernahrt 
erst als Embryo zur GraBe 
der Ovarialeier heran. Es 
wird uns daher nicht 
wundernehmen, wenn 
auch die Ubertragung 
der Symbionten in bei
derlei Generationen ein 
sehr verschiedenes Ge
prage besitzt. Schon aus 
der alten Pseudovitellus
literatur ging deutlich 
hervor, daB Winter- und 
Sommerei sich dadurch 
unterscheiden, daB erste
res inder gewohnten Weise 
vor der Ablage am hin
teren Pol infiziert wird 

a b 
Abb. 86 a, h. Aj/tis santbllci. Infcktionsvorbereitung der jungen 

Embryonen. Nach SELL. 

(vgl. S. 77ff), wahrend letzteres steril bleibt und hier erst der junge 
Embryo seine Pforten den Symbiont en affnet. 

Beziiglich der alteren Angaben von LEYDIG, METSCHNIKOFF, WIT
LACZIL, WILL, HENNEGUY, BALBIANI, T ANNREUTHER, HIRSCHLER und 
STEVENS, die in wechselndem MaBe Falsches und Richtiges mengten, 
sei auf BUCHNERS "Tier und Pflanze in intrazellularer Symbiose" ver
wiesen. Neuzeitliche Studien iiber das interessante Kapitel liegen von 
SELL (1921), RONDELL! (1, 1925; 2, 1926) und KLEVENHUSEN (1927) vor 
und auf Grund ihrer Erfahrungen wollen wir im folgenden die Dinge 
schildern. 

Alle Angaben iiber eine Infektion des parthenogenetisch sich ent
wickelnden Aphideneies vor seiner Entwicklung, wie sie von HIRSCHLER, 
SULC und neuerdings vor allem VOn UICHANCO stammen, beruhen auf 
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Irrtumern. Bis zur vollkommenen Ausbildung des Blastoderms bleiben 

die Sommerembryonen der Blattlause stets steril. Dann aber kommt es 

zu merkwurdigen Vorbereitungen fur die Aufnahme der Symbionten, 

indem der hintere Abschnitt des Blastoderms, der von vornherein flach 

und maf3ig entwickelt war, sich zunachst noch scharfer durch eine Ring

furche absetzt und im Gegensatz zu den ubrigen hohen, plasmareichen 

Zellen ein vakuolenreiches Syncytium bildet, hierauf aber zu einem sich 

immer mehr emanzipierenden, selbstandigen Pfropf wird, der ins Innere 

geruckt hinten mit dem Follikel verschmilzt und die Gonadenanlage 

nach vorne schiebt (Abb. 86 a, b). Damit ist die Vorbereitung zum 

Dbertritt der Symbionten vollendet. Die Stelle, an der Embryo und 

L 

Abb. 87 a , h. Aphis sfl1l1buci. Infektion der Embryonen. Nach SELL. 

Follikel sich so innig verbinden, liegt seitlich von dem die Embryonen 

verbindenden Stiel und w6lbt sich, da hier ein Kranz bedeutend ver

gr6Berter Zellen eine Einfallspforte, in die der Embryo einen zapfen

artigen Fortsatz schickt, umgibt, zu einer Art Empfangnishugel vor. 

Hier treten nun erst einzelne, bald aber ganze Haufen der rundlichen 

Symbiont en herein und ergreifen von dem bereitgestellten Syncytium 

Besitz. Die an fangs nach der entgegengesetzten Seite gedrangten Kerne 

vermehren sich und durchsetzen schlieBlich, Zellgrenzen ausbildend, die 

machtige Pilzmasse, die als breiter Strom weiterhin in den Embryo 

nachdrangt, wahrend dieser sich unentwegt fortentwickelt. Die Ein

stiilpung des Keimstreifes geht rund urn die Einfallspforte der Sym

bionten vor sich, derart, daB ein Querschnitt einen Kreis pilzhaltigen 
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Plasmas, einen rundumgreifenden Epithelring des Keimstreifs und einen 
solchen des Blastoderms aufweist. Erst wenn spater an der Einsttil-

a 

Abb. 88 a-c. Infektion von Blattlaus
embryonen. a Tetraneura 1timi, b. c 

Macrosi'pJtttm tanacetunt. 
Nach KLEVENHUSEN. 

pungsstelle der Keimstreif 
mit dem Amnion verwachst, 
wird der weitere Zu
strom damit unterbrochen 
(Abb. 87a, b). 

Sowei t SELLS Schilderung 
des seltsamen V organges, 
die sich auf Beobachtungen 
an Aphis sambuci stiitzt. 
N ach KLEVENHUSEN wird 
dieser Modus der Embryo
nalinfektion aber keines
wegs stets genau in dieser 
Weise wiederholt. Teils hat 
er ihn ganz ahnlich wieder
gefunden, teils st6Bt er auf 
Objekte, bei den en neben 
dem sich bedeutend weiter 
entwickelnden Keimstreif 

b 

noch eine Offnung vorhanden ist, durch die die Infektion fortdauert. 
Schon die friihen Stadien k6nnen betrachtlich abweichen, wenn wir 
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Abb.88 von Tetraneura ulmi und Macrosiphum tanacetum mit den 
SELLschen Bildern vergleichen, auf denen wir eine Invagination des 

a 

b d 
Abb.89a-d . Malrosiphum jaceae. lnfektion der Embryonen mit zweierlei Symbionten. 

Nach KLEVEN HUSEN. 

Keimstreifs vor der Infektion (a), dann eine Infektion ebenfalIs be
reitgestellter Elemente (b) und endlich ein einseitig gesteigertes Wachs
tum am Keimstreif sehen, durch das die DurchtrittsstelIe der Pilze 
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von der sich weiterentwickelnden Embryonalanlage abgedrangt wird 
(c). Schon aus der alteren Literatur tiber die Aphidenentwicklung 
scheint hervorzugehen, daB diese nicht ganz einheitlich verlauft und 
nach KLEVENHUSEN ist dies sogar innerhalb ein und derselben Spezies 
der Fall und der Zeitpunkt der ersten Infektion ein schwankender. 

Wenn wir die Ubertragungsweise der beiden Generationen mitein
ander vergleichen, verstehen wir die eigenartige Bereitstellung eines Zell
materiales schon, bevor das Stadium tiberhaupt infiziert ist, sehr wohl. 
SELL konnte ja sehr schon zeigen, daB dieses letzten Endes den hinter
sten Teil des Blastoderms darstellt und genau diese Zellen sind es ja auch, 
die bei der Embryonalentwicklung eines Wintereies in den Symbionten
ballen am hinter en Eipol eintauchen und zu 
Mycetocyten werden. BUCHNER hat daher 
die Sachlage so gedeutet, daB in dies en Zellen 
das Gedachtnis an die Aufgabe, die sie bei 
dem ursprtinglich allein vorhandenen Winter
eityp besaBen, weiterlebt und sich so in voraus
schauender Weise auBert. 

Wie wir schon gelegentlich der Winterei
infektion mitteilten, ist es das Verdienst RON

DELLIS und KLEVENHUSENS, altere Angaben 
tiber das Vorkommen zweiter Symbionten von 
Bakteriengestalt neben den typischen run den 
zur GewiBheit gemacht zu haben und uns tiber 
die Einzelheiten, auch der Infektion, Auf
klarung gebracht zu haben. Wie beiderlei 
Symbiont en gemeinsam das Blattlauswinterei 
infizierten, so passieren sie auch beide jene 
Einfallspforte durch den Follikel des Em
bryos. KLEVENHUSEN unterscheidet drei 
Falle: Der akzessorische Symbiont erscheint 
am Anfang oder kurz nach Beginn der In

Abb. go. Pterocltlorus robort's, In
fektion des Embryos mit drei ver

schiedenen Symbionten. 
N ach KLEVENHUSEN. 

fektion gemeinsam mit dem typischen, der akzessorische Symbiont gesellt 
sich erst nachtraglich zu dem typischen, der akzessorische Symbiont ist 
zum Teil schon eingertickt, wenn der typische anlangt. Der erstere Fall ist 
der bei weitem am haufigsten verwirklichte, der zweite fand sich nur bei 
einer Aphis spec., derdritte bei Pterocallis iuglandis. Wir illustrieren den 
typischen Vorgang an der Hand von M acrosiphum iaceae, wo zunachst sehr 
viele runde Pilze und erst dann sparliche, allmahlich zahlreichere, plump
stabfOrmige, in paarigen Syncytien beheimatete Organismen ein
stromen (Abb. 89). Die letzteren sammeln sich von vornherein im Zen
trum und die Kerne werden teils diesen, teils jenen Symbionten zugeteilt. 
Immer scharfer wird die Sonderung der beiden Sorten, wir sehen sie in 
den Praparaten Schritt fUr Schritt vollkommener werden, ohne daB wir 
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genauer sagen konnten, welche Krafte hierbei im Spiele sind. 1st die 
ganze Infektionsmasse in periphere einkernige Zellen und ein zentrales 
Syncytium reinlich geschieden, so ist die Durchmengung jedenfalls vollig 
geschwunden. Auf alle Falle lernen wir, daB eine zeitlich etwas gesonderte 
und ortlich spezifisch gerichtete Infektion der Sonderung von zweierlei 
Symbiont en auf verschiedene Wohnstatten wesentlich vorarbeiten 
kann. 

In noch besserer Weise wird dies erreicht, wenn bei Pterocallis jug
landis auf sehr jungen Stadien zunachst nur die Schlauche infizieren und 
sich alsbald zu einer Schicht um das Blastoderm anordnen, wahrend 
dann erst die run den Symbionten folgen und eine mittlere Fullmasse 
bilden, in wieder anderer bei Pterochlorus roboris. Bier hat KLEVEN
HUSEN gar drei Symbiont en vorgefunden und wie bei den Zikaden drei 
und vier Symbiontensorten gemeinsam in das Ei treten, so fluten sie hier 
in den Embryo (Wintereier sind bisher nicht untersucht). Zuerst erfolgt 
eine Bauptinfektion mit den runden Symbionten und dann drangt eine 
"sekundare Infektionsmasse", die aus einem Gemenge von zwei weiteren 
Symbiontensorten und vereinzelten typischen besteht, nach, teilt die vor
handene Ansammlung und erreicht den vorderen Eipol (Abb.90). 

Stomaphis quercus, die auch drei Symbiont en fuhrt, verhalt sich 
ahnlich, nur sondern sich die beiden Komponenten der sekundaren In
fektionsmasse fruher als bei Pterochlorus, wenn die zweite Sorte schon 
wahrend des Vorruckens beiseite gestellt wird und nur die dritte sich 
polwarts sammelt. 

c. Vergleichender Teil. 
Wir haben im Vorangehenden eine groBe Mannigfaltigkeit von Ein

richtungen kennen gelernt, die alle nur das eine Endziel hatten, einen 
gesetzmaBig stets innerhalb oder auch nur in der engsten Umwelt eines 
Tieres gezuchteten Mikroorganismus auf die Nachkommen zu uber
tragen. Wir nehmen an dieser Stelle ganz von der Behandlung der Frage 
Abstand, welche Rolle diese "Symbionten" fur den tierischen Partner 
spielen mogen. Die MaBnahmen, die tatsachlich ein praktisch unzer
trennbares Zusammenleben fur alle Zeiten verburgen, sind gleich inter
essant, ob es sich um eine im Sinne des Wirtes liegende Vererbung nutz
licher Gaste handelt oder um pflanzliche Parasiten, die es in so raffinierter 
Weise verstanden haben, nicht nur den Wirt zum Aufbau komplizierter 
Wohnstatten, sondern auch zu MaBnahmen zu zwingen, die seine Nach
kommen zu dem gleichen Opfer notigen. 

Uberblicken wir die Fulle des Moglichkeiten noch einmal, so konnen 
wir drei groBe Kategorien vornehmlich herausschalen. Die erste umfaBt 
die Fane, wo das stete reichliche Vorkommen des Symbiont en in der 
Umgebung des Wirtes uberhaupt oder vermengt mit seiner Nahrung ge
stattet, die jeweilige N euinfektion dem Zufall zu iiberlassen. Diese ge-
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schieht dann an den Stellen der Nahrungsaufnahme, also durch den 
Mund oder bei Rhizopoden an der ganzen KorperoberfHiche, und ist 
damit von vornherein naturgemaB im wesentlichen gekniipft an Tiere, 
deren Symbiont en das Darmlumen bewohnen (Darmflora und Cilia ten 
der Nagetiere, Huftiere usw., Flagellaten des Termitendarmes, Gar
kammern der Lamellikornier und Tipuliden), oder dank ihres Ver
mogens intrazellularer Verdauung geformte Korper ohne weiteres mit 
den Darmepithelzellen aufnehmen konnen (Protozoen, Schwamme, Co
lenteraten, Turbellarien in Algensymbiose). 

Die zweite Kategorie ist dadurch gekennzeichnet, daJ3 vorhandene 
organologische Differenzierungen des Tierkorpers benutzt oder in reichem 
MaJ3e zu dem Zwecke geschaffen werden, urn die Symbionten zu ver
erben. Hierher gehoren die Infektionsweisen mittels Beschmier- und 
Spritzeinrichtungen, durch Mengen der Symbionten mit den Spermien, 
Verfiittern mittels Ernahrungsdriisen und lockerer verkniipft durch Ver
unreinigung von Kokoninhalt oder Fiillung von Infrabukkaltaschen. 

Die dritte bedient sich der unmittelbaren Infektion der Ovarialeier 
oder der im miitterlichen Korper sich entwickelnden Embryonen ohne 
Zutun besonderer Organe (Aphiden, Pyrosomen). 

Es ist interessant, die beiden letzten Kategorien einander gegeniiber
zustellen, denn diese erscheinen dabei wie zwei ganz verschiedene Welten. 
Hier begegnet uns der Wirtsorganismus nicht nur beim Aufbau der Sym
biontenwohnstatten, sondern auch beim Problem der Ubertragung als der 
Konstrukteur, der versucht und vervollkommnet; organologische Reihen, 
die einen Fortschritt bekunden, lassen sich iiberall aufstellen, sobald man 
eine groBere Anzahl Formen vergleicht. Das Kapitel reizt zu phylogeneti
schen Spekulationen, hat einen ausgesprochen historischen Charakter. 
Dort wird das Problem zu einer Aufgabe derCytologie und ihrWesen ist 
unhistorisch. Hier gibt es keine graduellen Unterschiede, entweder be
steht eine Abwehrstellung des Eies dem Symbiont en gegeniiber oder 
nicht. Hier ist es unfruchtbar, einen enger verwandten Kreis vergleichend 
zu durchforschen und selbst die einander ferner stehenden systematischen 
Einheiten bieten zumeist nur Varianten von untergeordneter Bedeutung. 

Verweilen wir zunachst bei den Moglichkeiten der ersteren. 1m ein
fachsten Fall gehen im geschlechtreifen Weibchen Symbionten des Darm
lumens auch in den Enddarm in groBerer Menge iiber und liegt After und 
Genitaloffnung so eng benachbart, daJ3 sie auf das austretende Ei ge
langen konnen (ein Teil der Trypetinen). Hiervon leitet sich die Bil
dung von bakteriengefiillten eigenen Analfatten ab, die das Bediirfnis, an 
dieser Stelle stets iiber ein Reservoir fiir Infektionsmaterial zu verfiigen, 
befriedigen (andere Trypetinen), und als vollendetste Verwirklichung 
dieses Typus die Aufteilung so1cher Falten in je eine Reihe von Anal
sack chen (Dacus). 

Eine dieser Reihe parallel gehende kann man innerhalb der Heterop-
Ergebnisse der Biologie IV. 8 
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teren aufstellen, wo zunachst hochstwahrscheinlich auch einfache Bak
terienfUllung des Rektums das Ausgangsstadium darstellt, daneben 
zeitweise VergroBerung der letzten Mitteldarmblindsiicke, die zugleich 
normaler Symbiontensitz sind, vorkommt und endlich eine dauernde, 
exzessive Entwicklung der beiden letzten im Weibchen sich anreiht. 
Nur zur Zeit der Eiablage treten dann groBere Bakterienmengen in den 
Enddarm iiber, urn zum Beschmieren der Eier zu dienen. 

Eine andere Moglichkeit stellen selbstandige Organe dar, die in engster 
topographischer Beziehung zur weiblichen Geschlechtsoffnung errichtet 
werden. Wir wollen sie je nach ihrer Gestalt Vaginaltaschen oder Vagil1al
siicke nennen. Die erstere Form ist uns bei Hylecoetus und in recht 
ahnlicher Gestalt bei einem Teil der Anobiiden begegnet, die letztere 
ebenfalls bei letzteren. Stets liegen die Organe so, daB zum mindesten 
beim Orificium vaginae die Eier und Symbionten ausleitenden Wege in 
einen gemeinsamen Raum iibergehen. Ihre Entleerung geht, ohne daB 
die Organe selbst eine Muskulatur besaBen, beim Herabgleiten der Eier 
und dank der Muskulatur der ganzen Korperregion vor sich. 

1m Gegensatz hierzu haben die Organe der Siriciden, fUr die wir wegen 
ihrer Lage den Ausdruck Vaginalspritzen vorschlagen, eine eigene Mus
kulatur entwickelt, die die Symbiont en mit den Eizellen in den von der 
Legerohre gebildeten Kanal treiben. 

Den fiinften Typ wollen wir je nach ihrer speziellen Auspragung als 
Intersegmentalsiickc, -schliiuche oder -spritzen bezeichnen. Ihnen allen 
ist gemeinsam, daB die Miindung der paarigen Organe in die Inter
segmentalhaut tallt, die den eingezogenen zum Legeapparat umgewandel
ten Abschnitt des weiblichen Abdomens hiillenartig umgibt. Von Inter
segmentalspritzen im engen Sinn des Wortes werden wir nur dann reden, 
wenn wiederum wie bei den Siriciden eine eigene, das Organ umhiillende 
Muskulatur vorhanden ist. Dies gilt im hohen MaBe von den Apparaten 
der Cleoniden mit ihrer starken Langsmuskulatur. Schwacher ist die 
Muskulatur bei den Anobien, wo fast immer neben den Vaginaltaschen 
noch intersegmentale Organe vorhanden sind. Bei den Cerambyciden, 
wo ebenfalls stets solche zur Hefeniibertragung benutzt werden, ist 
dagegen die von den Sacken und Schlauchen zu benachbarten Organen 
ziehende Muskulatur ungleich starker entwickelt. Bis zu auBerordentlich 
langen Schlauchen konnen hier bescheidene Anfange entwickelt werden. 

Der Fall Ernobius stellt nur eine Variante dar, bei der Modifikationen, 
die sonst nur an der Wandung der zum Sack eingestiilpten Interseg
mentalhaut auftreten (symbiontenhaltige Haarkrypten), an der nicht 
eingestiilpten Haut vorkommen und ein eigenes Organ nicht gebildet 
wird. Ob eine primitivere Vorstufe oder eine Entwicklungshemmung 
vorliegt, konnten wir nicht entscheiden. 

Ohne Errichtung eines eigenen Organes die schon zu anderen Zwecken 
dienende Begattungstasche als Obertragungseinrichtung zu verwenden, 
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indem sich in ihr Spermien und Bakterien mengen, ist die ebenso einfache 
wie geniale Idee, die bei vielen Riisselkafern verwirklicht zu sein scheint. 
Nirgends dagegen haben wir bisher die an sich ja ebenso naheliegende Lo
sung verwirklicht gefunden, daB die Vagina ahnlich, wie anderweitig der 
Enddarm, zur Aufnahme von Symbionten selbstandige Einstiilpungen 
ihrer Wan dung entwickelt. Was wir oben Vaginaltaschen nannten, sind 
ja nicht entwicklungsgeschichtlich, sondern nur topographisch mit der 
Vagina eng zusammen hangende Organe gewesen. Aber wir mochten 
glauben, daB auch sie eines Tages noch irgendwo als Vervollkommnung 
des letztgenannten Types, bei dem die Symbiont en ja auch schon die 
weibliche GeschlechtsoHnung hinaufsteigen miissen, wird nachgewiesen 
werden. 

Der Zeitpunkt der eigentlichen Neuinfektion ist bei diesen einen 
engeren Kreis von Einrichtungen innerhalb der Insekten darstellenden 
Mogli"chkeiten ein verschiedener. Entweder infiziert sich die Larve erst 
beim Schliipfen durch Fressen eines Teiles der Eischale (Anobiinen. 
Cerambyciden), oder es dringen die Symbionten einige Zeit nach der 
Besamung durch die Mikropyle ein (Trypetinen), oder treten mehr oder 
weniger gleichzeitig mit den Spermatozoen iiber (vermutlich bei den 
Riisselkafern). MaBgebend ist hierbei vor allem wohl die GroBe der 
Symbionten, die unter Umstanden einen Durchtritt durchdie Mikro
pylen unmoglich macht (Hefen-Bakterien). 

Einen durch die okologischen Verhaltnisse nahegelegten, fUr sich da
stehenden Modus stellt die Verfutterung der Symbionten durch die Milch
drusen dar, der in konvergenter Weise von Pupiparen und Glossinen 
(von letzteren nur hochstwahrscheinlich) gewahlt wird. 

Interessant ist, daB im Rahmen eines vollig anderen Organisations
typs, wie der Cephalopoden, doch auch zu Mitteln gegriffen wird, die an 
die der Insekten erinnern, wenn wir die bakteriengefullten akzessorischen 
Nidamentaldrusen so gelagert fanden, daB ihre Miindung nicht nur mit 
der der schalenliefernden Nidamentaldriisen, sondern auch derweiblichen 
Geschlechtsoffnung in eine gemeinsame Grube vereint wird. 

Die Kokonverunreinigung mit darauffolgender Embryoneninfektion, 
wie wir sie bei den Oligochaten kennen gelernt, laJ3t sich lose hier an
fUgen, wenn hierbei aus miitterlichen symbiontenbesiedelten Nephri
dien, ahnlich wie aus Mi1chdriisen oder Intersegmentalschlauchen, Sym
bionten abgegeben und auf dem Umwege der infizierten EiweiBfliissig
keit ebenfalls verfiittert werden. 

Auf eine Reihe typischer Anpassungserscheinungen, die mit so1chen 
Ubertragungsweisen Hand in Hand zu gehen pflegen, sei zusammen
fassend nochmals hingewiesen. Ein groBer Teil dieser Spritzen und 
Sacke stellt zugleich driisige Organe dar; die Siriciden-Pilzspritze besitzt 
eine umfangreiche, zugleich als Riegel dienende Driise, die Bockkafer
organe sind zumeist auf der einen Seite, unter Umstanden aber auch 

8* 
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rundum drusig, die Intersegmentalorgane der Anobien haben ebenfalls 
ein sich verschieden weit ausdehnendes Drusenepithel und eine Form 
fUhrte uns vor, wie eventuell die beiden Funktionen (Symbiontenbehalter 
und Druse) raumlich gesondert werden konnen (Ernobius). Die letzten, 
zur Zeit der Eiablage so sehr vergroBerten Mitteldarmblindsacke der 
Heteropteren fUllen sich besonders mit Sekret, die Bakteri~nspritzen der 
Cleoniden enthalten die Bakterien in einem Sekret suspendiert, das sicher 
von ihrer Wandung stammt. Die Ampullen der Regenwurmer schwellen 
zur Zeit der Geschlechtsreife von einem Sekret, in dem die jetzt gelockerten 
Bakterien schwimmen. Die Begattungstasche der Russelkafer, die zu
gleich als Ubertragungsorgan funktioniert, hat a priori ihre Drusen. Die 
akzessorischen Nidamentaldrusen sind nicht nur Bakterienbehausung, 
sondern daneben wirklich auch Drusen. VermiBt wird eine drusige 
Funktion nur bei den Vaginaltaschen der Anobiiden und von Hyle
coetus und den Rektalfalten und -sacken der Trypetinen. Bei beiden sind 
die Symbionten naturlich noch in einer Flussigkeit suspendiert, aber sie 
muB wohl yom Darm oder der Vagina her aufgenommen werden. 

Der Sinn soIcher Sekretion wird ein zweifacher sein. Zum groBen 
Teil handelt es sich zweifellos urn eine Einrichtung, die Symbionten beim 
Austritt zu Klumpen zu vereinigen und an der Eioberflache festzu
kleben. Zum Teil konnte ja eine soIche Funktion unmittelbar beob
achtet werden (Anobien, Bockkafer, Dacus). BREITSPRECHER hat sogar 
an alten Eischalen von Sitodrepa noch die Refen haft en sehen. Daneben 
aber wird man auch daran denken mussen, daB damit ein Kulturmedium 
fUr die Refen, Bakterien, Basidiomyceten geliefert wird. Knospungs
vorgange der Symbionten in den Ubertragungsorganen deuten daraufhin, 
daB auf soIche Weise auch ein Ersatz fUr die wahrend des Legegeschaftes 
eintretenden Verluste moglich ist. 

J edenfalls ist es erstaunlich, wie die verschiedensten Tierformen 
in konvergenter Weise entsprechende Rilfseinrichtungen auszubilden 
vermogen. 

Eine weitere durch ihre Zweckdienlichkeit uberraschende Erschei
nung ist die, daB der symbiontische Organismus, urn diese Organe zu 
fUllen, zu ganz bestimmten Zeit en eine Massenentfaltung erleidet oder 
zu Ortsveranderungen genotigt wird, fUr die ein anderweitiger AnstoB 
kaum einzusehen. Die Anobiiden stoBen zur Zeit der definitiven 
Ausbildung des Kafers eine groBe Anzahl Refen in das Darmlumen aus 
und diese dienen yom After aus zur Fiillung. Die Bakterien von Dacus 
erleiden kurz nach dem Schlupfen im Zusammenhang mit gesteigerter 
Sekretbildung eine heftige Vermehrung· und treten in den ruckwartigen 
Teil des Darmkanals uber, von wo sie rasch die Rektalsacke infizieren. 
Bei den Reteropteren vermehren sich die Bakterien in den Mitteldarm
sacken zwischen Begattung und Eiablage enorm und treten in den End
darm tiber. Wir sehen darin den Ausdruck einer Beeinflussung durch 
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den Wirtsorganismus, die hier vor allem auf dem Wege spezifischer Se
kretion moglich ist, vergleichbar im Rohen dem Vorgang des Diinge
prozesses der Pilzkuchen bei A mbrosia-Z iichter und der von ihnen geiibten 
Beherrschung der Wuehsform ihrer Kulturobjekte. Inwieweit auch die 
ortlieh und zeitlieh geregelte Sporenbildung bei dem Hylecoetus;Pilz 
dureh eine Beeinflussung dureh das Insekt zustande kommt, bleibt zu 
untersuehen und das gleiehe gilt fUr die Oidien in den Sirex-Spritzen. 
1m Bereich der Mogliehkeiten liegt es jedenfalls. 

Wesentliehe gestaltliche Veranderungen gehen bei der Fiillung der 
Ubertragungsorgane, wenn es sieh urn stets im Wirtskorper lebende 
Symbionten handelt, sonst nur selten vor sieh. Bei den Spondylinen 
und Tetropiinen allerdings haben wir eine vorangehende, schon in der 
larvalen Wohnstatte eingeleitete Sporenbildung der Hefen als eigen
artige Ausnahme kennen gelernt und bei den Heteropteren gibt KUSKOP 
ausdriieklieh an, daB die Bakterien der letzten Mitteldarmsacke im Zu
sammenhang mit der Ubertragung im weibliehen Korper wesentlieh ver
kleinert werden, im Hinbliek auf die bevorstehende Durehwanderung 
der Mikropylen sieher ein zweckmaBiger Vorgang. Auch bei der Sporen
bildung der genannten Boekkafer konnte man an ahnliche Zusammen
hange denken, denn wenigstens in den larvalen Organen von Spondylis 
- Larven der anderen sind nicht zur UntersuGhung gekommen _. leben 
ungewohnlieh groBe, fUr eine Fiillung der Saeke vielleieht ungeeignete 
Hefen. 

Es wiirden eben all diese Falle, wo ungewohnliehe Symbionten
formen die Ubertragungsorgane fUllen, einsehlieBlieh Hylecoetus und Siri
eiden, unter den Gesiehtspunkt der Heranzucht von Transportformen 
zweekmaBigen Formates fallen, was mit der groBen Rolle, die dieser bei 
den ins Ovarialei iibertretenden Symbiont en spielt, sehr wohl harmo
nieren wiirde. 

Hinweisen wollen wir sehlieBlieh darauf, daB im Zusammenhang mit 
der hier geiibten Ubertragungsweise spezifisehe Instinkte der Wirte auch 
noeh von bisher unbewiesenen ziichterisehen abgesehen eine Rolle spielen 
miissen. Bei Ambrosia-Ziiehtern miissen die spezifisehen Infektions
stadien zweeks Fiillung der Spritzen und Tasehen gefressen werden, die 
Atta-Konigin fUllt ihre Infrabukkaltasche, die aussehliipfende Anobien
larve und so gut wie sieher die Boekkaferlarve friBt die infizierte Eisehale 
zum Teil auf, wahrend sie sonst nur gesprengt zu werden pflegt. Wenn 
man die feinsten Vorgange beim Legeakt solcher Tiere erst einmal dureh
sehauen wird, wird sieh wohl aueh zeigen, daB spezifisehe Kontraktionen 
bei der Entlerung der Symbiontenbehalter eine bedeutsame Rolle spielen. 

Stellen wir alledem die Mogliehkeiten gegeniiber, die wir bei der 
Infektion von Ollarialeiern getroffen haben, so handelt es sieh urn einen 
prinzipiell anders gearteten Tatsachenkomplex. Wohl konnen wir auch 
hier eine Reihe von speziellen Verwirkliehungen zusammenstellen, die 
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sich hinsichtlich Ort, Zeit und Art der Ubernahme der Symbionten ins 
Ei mehr oder weniger weitgehend unterscheiden, aber, wie schon oben 
bemerkt, sie bleiben frei von dem Eindruck eines Vervollkommungs
bemiihens, den man dort gewinnt, wo es sich urn organologische Diffe
renzierungen handelt. 

Die Ovarialinfektion gliedert sich in eine Reihe von Phasen. Ein
geleitet wird der ProzeB durch den Austritt aus den Zellen und Organen, 
dann folgt die Phase des Transportes zum Follikelepithel, die der Pas
sage des Follikels, zumeist auf dem Wege einer voriibergehenden Auf
nahme in dessen Zellen, der Ubertritt in einen Raum zwischen Follikel 
und Ei und die Einbeziehung in dieses selbst. Wenn auch diese oder 
jene unter UmsHinden im Zusammenhang mit den speziell gegebenen 
Verhaltnissen in Wegfall geraten kann, stets ist der Ablauf ein voll
kommen geregelter und abgemessener, frei'von jeglicher Variabilitat und 
vor allem auch das Endstadium, was Menge und Lage der Symbionten 
im Ei anlangt, unabanderlich das gleiche. Eine "wilde" Infektion, wie 
sie etwa PORTIER (1, 19II; 2, 1917) bei seinen Symbionten von Schmetter
lingsraupen und -imagines (Nonagria) gefunden haben wollte, gibt es 
tatsachlich, soweit wir wissen, nirgends, und jener Fall hat sich im Laufe 
einer noch nicht veroffentlichten Nachpriifung durch 1. SCHWARZ als 
miBverstandene Mikrosporidieninfektion aufgeklart. Man wollte denn an 
dieser Stelle sich der Algeniibertragung in das Colenteratenei erinnern, 
die aber doch von vornherein so abseits steht, daB sie sich schwer mit 
den iibrigen Formen der Eiinfektion vergleichen laBt. 

Da es sich mindestens in der iiberwaltigenden Zahl der Symbionten 
urn unbewegliche Organismen handelt, muB es sich bei dem Verlassen 
der Zellen und beim Aufsuchen der Eirohren urn ein passives AusstoBen 
und Transportieren handeln. Hochstens der eine oder andere Bakterien
symbiont konnte da eine Ausnahme machen. Tatsachlich sind auch Bilder, 
die sich auf die Losung der Oberflache von Mycetocyten oder ~twa das 
ZerreiBen des Mycetoms am Gipfel des Infektionshiigels beziehen. mehr
fach zur Beobachtung gekommen (vgl. auch, wie die Infektionsstadien 
der "Rosetten" frei werden). Umgangen kann ein so1cher Transport 
der unbeweglichen freien Symbionten nur werden, wenn ganze Myce
tocyten amobengleich sich an den Follikel begeben. Dies ist uns bei den 
Diaspinen zum Teil begegnet und in extremer Form bei den Aleurodiden. 
Sonst kommt als Transportmittel natiirlich nur der Blutstrom in Frage. 
Abgekiirzt wird der extrazellular zuriickzulegende Weg auch ganz wesen t
lich, wenn die Margarodinen das Mycetom in die Wand des Eileiters 
einfUgen und die Symbionten in diesen iibertreten, und vollig aufgehoben 
durch die Besiedelung besonderer Ovarialampullen bei den Pedikuliden 
und Mallophagen. 

Da nach dieser ganzen Sachlage zum mindesten fUr die groBe Masse der 
Symbionten ein gerichtetes Aufsuchen der infektionsgeeigneten Stellen, 
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etwa dank einer Chemotaxis, nicht in Frage kommt und von einem aktiven 
Dorteindringen ebensowenig die Rede sein kann, miissen wir uns vorstel
len, daB die Symbiont en iiberall im Insektenkorper kreisen und die F ollikel
zellen befahigt sind, dem Blutstrom die voriibergleitenden Symbionten 
zu entreiBen, gleich einem, derTreibholz aus einem angeschwollenen FluB 
zieht. Das ist diesen aber nur in Form eines FreBaktes ohne nachfolgende 
Verdauung moglich und wir haben mehrfach bei den Zikaden sich iiber 
die Nachbarzellen vorwolbende, ja weitreichende lappige Auslaufer 
treibende Zellen beobachtet, die solche Empfangsstellen reprasentieren. 
Fast immer hat sich ergeben, daB ein solches Aufnahmevermogen eng 
begrenzt ist und oft sind die betreffenden Zellen durch groBeren Plasma
reichtum, Vakuolen, Sekrete, abweichende Kerngestalten besonders aus
gezeichnet. 1m extremsten Fall handelt es sich urn einen einzigen Zell
ring, der hinter dem Ei liegt, bei anderen Objekten aber urn einen 
groBeren Abschnitt, sehr selten ist der Follikel in seiner ganzen Aus
dehnung Aufnahmeorgan, wie bei den Blattiden und wohl auch bei den 
Ixodiden und Gamasiden, und in diesen Fallen verh~rren die Symbiont en 
(Bakterien) nicht in ihm. 

Von ihnen abgesehen, sind es vornehmlich zwei Regionen gewesen, 
die fUr den Empfang in Frage kommen, einmal die schon genannte Zone 
am Hinterende des Eies und dann die zwischen Ei und Nahrzellen. 
Weniger scharf gesondert ist sie bei den Ameisen und bei der Bettwanze, 
welche ja ohnedies beide von dem Schema recht abweichen. 

Der Durchtritt durch den Follikel kann allmahlich vor sich gehen, 
ohne daB es zu einer Stauung in ihm kommt, oder es wird erst die ganze 
Symbiontenmenge aufgenommen und diese dann auf einmal in den da
hinter entstehenden Raum weitergegeben, wobei abermals eine ober
flachliche ZerreiBung der Zellen beobachtet wird. Bei Aufnahme am 
oberen Pol gleiten die Symbionten dann noch den yom Nahrstrang 
durchzogenen Kanal herab, bei der am hinteren Pol liegen sie hierauf 
schon dicht am Eiende. In beiden Fallen ist es dann abermals ein aus
gesprochener FreBakt, durch den die Symbiont en passiv ins Ei selbst 
gelangen, wenn dieses eine unter Umstanden tief einschneidende Grube 
bildet, die sich hinter ihnen schlieBt. 

Leben in dem Wirtstiere zwei, drei oder vier Symbionten, so sind 
die Vorgange prinzipiell die gleichen. Es gilt dann der Satz, daB trotz 
reinlicher Scheidung in den Wohnstatten diese gemeinsam infizieren. 
Zur gleichen Zeit werden sie aus diesen entlassen, die gleichen Follikel
zellen sind es, die sie auffangen und als Gemenge, wenn auch unter Um
standen im groben geordnet, bauen sie die Infektionsmasse im Ei auf. 
Stets aber ist wunderbarerweise nicht nur die Gesamtmenge derselben 
genau die gleiche, sondern auch das relative Verhaltnis derselben. 1m 
allgemeinen hat man den Eindruck, daB diese durch die relative GroBe 
der Behausungen bestimmt wiirde. Dann kann man sich vorstellen, daB 
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allein eine durch die Wahrscheinlichkeitsverhiiltnisse bedingte Regel vor
liegt. Notwendig aber miissen wir aus den gegebenen Tatsachen den 
SchluB ableiten, daB der Hunger nach Symbionten nicht nur lokal im 
Follikel beschrankt ist, sondem auch zeitlich, einmal, indem er erst 
auf einem von Objekt zu Objekt verschiedenen Stadium des Eiwachs
turns erwacht und dann, insofem er nur eine bestimmte Zeit andauert, 
urn einer Abneigung, weitere Gaste aufzunehmen, also einer Art Sat
tigung Platz zu machen. 

Was wir hier nochmals beleuchtet haben, bezieht sich vomehmlich 
auf die verbreitetsten Typen der Ovarialinfektion. Wo ungewohnliche 
Wege eingeschlagen werden, wird auch die eine oder die andere Seite des 
Vorganges modifiziert. Wir erinnem nur an die bipolare Aufnahme der 
Bakterien durch das Blattidenei, die anfangliche Uberflutung des Eies 
der Ameisen durch die Symbionten, die merkwurdigen Verlagerungen der 
Ixodes-Symbionten, die Infektion der Nahrzellen bei der Bettwanze, die 
Ovarialampullen bei den Pedikuliden und Mallophagen, die Eileiter
infektion der Margatodinen, die Aufnahme intakter Myeetoeyten durch 
das Aleurodidenei, ohne im einzelnen noch einmal auf sie einzugehen, 
urn den Erfindungsreichtum, der sich immerhin auch hier entfaltet, in 
das rechte Licht zu setzen. 

Vielleieht die interessanteste Erscheinung aber, die uns das Kapitel 
der Ovarialeiinfektion bietet, ist die so weitverbreitete Heranzucht spezi
fischer Infektionsformen. Suehen wir unsere augenblicklichen Kennt
nisse zu ordnen, so konnen wir dreierlei Gruppen von Vorkommnissen 
unterseheiden. 

Die durchsichtigste ist die, bei der die Symbionten zu langen Faden 
und Schlauchen, eventuell aueh eigenartigen Rosetten in ihren Wohn
statten auswachsen, und damit zum Transport zwischen den Organen, 
zur Aufnahme in die Follikelzellen und in das Ei als sparrige Gebilde 
gleich ungeeignet sind. Dann bedeutet die Ausbildung spezifischer In
fektionsformen die Stellung transport- und infektionsfahiger Gebilde. 
Hierher gehi:irt die Umwandlung der bei Zikaden und Psylliden so hau
figen Schlauche in rundliche, ovale oder wenigstens gedrungene Zustande, 
die Bildung kleiner Stabehenbundel an Stelle der langen dunnen Faden 
bei Tettigoniella, die Verkurzung der ebenfalls in den MALPIGHISehen 
GefaBen meist viellangeren Faden bei Ixodes, die Kiirzung der sekun
daren, wurst- und fadenfOrmigen Symbionten bei vielen Aphiden, Ent
sprechendes bei einem Teil derGamasidensymbionten und Ahnlichesmehr. 
Diese Erscheinung schlieBt sieh damit auch eng an entspreehende Um
wandlungen an, wo es sich urn die Fullung von Ubertragungsorganen 
oder den Durchtritt durch die Mikropylen handelt. 

Ein zweiter AnstoB zur Absonderung einer spezifischen Infektions
form ist dort gegeben, wo offenbar Hand in Hand mit den spezifischen 
Leistungen und Bedingungen innerhalb der tieiisehen Zelle eine Ent-
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artung der Symbionten eintrat. Beispiele scheinen uns hierfiir zu liefem: 
die Pedikuliden, wenn in der Magenscheibe das Aussehen der Symbiont en 
sich von dem der Infektionsformen immer mehr entfemt, wahrend ein 
Teil von diesen unverandert in den Ovarialampullen beiseite gestellt wird 
und allein zur Ubertragung auf die nachste Generation verwendet wird, 
so daB man Arbeitsformen und Zuchtformen unterscheiden mochte. Ahn
liches liegt vor, wenn wir bei den Fulgoriden einen Symbionten trafen, 
der bei der Embryonalentwicklung in zweierlei Organe ausgepflanzt 
wird und sich in dem einen Organtyp zu grotesken Riesenformen ent
wickelte, wahrend er in dem anderen fast unverandert blieb. Nur aus 
dem letzteren wird das Infektionsmaterial bezogen. Die groBe Menge 
der sich gewaltig vermehrenden Bettwanzensymbionten wird Hand in 
Hand damit zu kleinsten kokkenahnlichen Gebilden und nur wenige 
bleiben unter ihnen schlank fadenformig und stark farbbar, nur sie allein 
werden in die Eizellen iibemommen. Ein Teil der typischen Blattlaus
symbionten wird in den Mycetocyten zu betrachtlich angeschwollenen, 
fliissigkeitsreichen Blaschen, die Infektion der Eizellen (und der Em
bryonen) wird niemals mit diesen, sondem stets nur mit den klein blei
benden Zustanden durchgefiihrt. 

Neben diesen beiden Erscheinungsgruppen, deren ZweckmaBigkeit 
yom Standpunkt des Wirtes wie des Symbionten aus betrachtet, gleich 
offenhar ist, existiert nun noch eine dritte, bei der nicht auf den ersten 
Blick einzusehen ist, warum vor der Eiinfektion Veranderungen an den 
Symbionten auftreten. Denn es handelt sich dabei urn so geringfUgige 
gestaltliche Veranderungen, daB es nicht angangig ist, sie als fUr den 
Transport geeigneter anzusehen und ebensowenig erscheinen sie etwa un
verbrauchter als ihre Genossen. Das gilt z. B. fUr [cerya, und fUr manche 
Zikadensymbionten, wenn wir z. B. bei den Bewohnem der Rektal
organe gesehen haben, daB die austretenden Symbionten ebenso ge
staltet erscheinen wie die innen bleibenden, aber an einem Ende statt 
einer Vakuole ein intensiv farbbares Kom erhalten und iiberhaupt die 
Farbe zaher festhalten. Auch bei den Pseudococcus-Symbionten ist der 
tiefere Sinn der Umwandlung in jene ebenfalls dichter gebauten, U-fOr
mig gestalteten Zustande nicht ohne wei teres einzusehen. Die Chio
naspis-Symbionten werden vorher rundlich, schlanker und spitz. Aber 
es diirfte dies nur auf unserer bisher nur oberflachlichen Kenntnis dieser 
Dinge beruhen. 

1st es uns ja auch vollkommen undurchsichtig, warum bei einer 
groBen Anzahl von Infektionsformen der Charakter des Plasmas und 
seiner Einschliisse sich weitgehend andert. Wir haben dies eben schon 
fUr die Rektalsymbionten erwahnt. Auch bei den [cerya-Infektions
formen tritt eine auBerordentlich intensive Farbbarkeit ein, die Um
wandlungsstadien der Rosetten sind viel reicher an Tropfchen und Kom
chen. Die infizierenden Bakterien bei der Bettwanze sind viel starker 
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Hirbbar. Die 1nfektionsstadien von M argarodes enthalten zuerst ein zen
trales Kom und spater viele Granula. Die akzessorischen Symbiont en 
der Aphiden sind vielfach abermals starker farbbar und das gleiche gilt 
von den Transportformen der Schlauche, die in den 1nfektionshiigeln 
entstehen. Diffuse starkere Farbbarkeit und reichere Einlagerung ge
formter Substanzen scheinen Ausdruck der gleichen Anderung im Stoff
wechsel dieser Organismen zu sein, iiber deren Bedeutung nur Spezial
untersuchungen AufschluB geben konnten, die hier iiberall noch fehlen. 

Das gleiche gilt vielfach fUr die Einzelheiten, die sich bei der Um
wandlung sonst abspielen. 

Bestimmter konnen wir uns natiirlich iiber den Ort ihrer Entstehung 
auBem. Teils handelt es sich urn eine diffuse Entstehung im ganzen 
Organ, teils ist sie lokal begrenzt. Dann handelt es sich entweder urn 
einzelne Zellen, die ihren Gesamtinhalt entsprechend umwandeln, wie 
bei den Centrotinen usw. die 1nsassen del' Markzone es tun, oder urn einen 
sich auch sonst morphologisch scharf abgrenzenden Abschnitt der My
cetome. Die nul' im weiblichen Geschlecht entwickelten 1nfektionshiigel 
stell ten vor allem solche dar. Rier erscheint uns die Ovarialinfektion 
am hochsten entwickelt. Ausge16st durch die Entfaltung der weibiichen 
Geschlechtsdriise werden indifferente Symbionten in von Anfang an 
bereitgestellte, bis dahin sterile Elemente iibemommen und hier weit
gehend umgeziichtet, wobei doch offenkundig die veranderten Bedin
gungen der neuen Umwelt eine wesentliche Rolle spielen. Wir deuten 
die Verhaltnisse in dem Sinne, daB auch hier der tierische Wirt tat
sachlich der in seinem Sinn dirigierende Ziichter ist, weil wir so den Vor
gang immer noch weit leichter in unsere Vorstellungen von den Zweck
maBigkeiten in der Natur einreihen konnen, als wenn wir annehmen, 
daB dieser vom Wirt bewirkte ProzeB den fremden Zwecken eines Para
siten dient. 

Die wenigen Falle der 1nfektion von im miitterlichen Korper sich 
entwickelnden Embryonen, verquickt mit intrazellularem Sitz, lassen 
sich leicht von der Ovarialinfektion ableiten. Besonders eindeutig ist 
das natiirlich der Fall, wo nul' zu gewissen Zeit en die embryonale 1n
fektion an Stelle der ovarialen tritt wie bei den Blattlausen, ja wir 
haben gesehen, daB dies sogar durch ein vorausschauendes Bereitstellen 
des zu infizierenden Zellmaterials noch besonders dokumentiert wird. 
Als weitere Beispiele konnen wir bis jetzt ja nur noch die Pyrosomen 
und Salpen anfUhren, deren Ubertragungsgeschichte so auBerordentlich 
interessant ist. Die Salpen sind das einzige Objekt, bei dem eine 1n
fektion friihester Furchungsstadien Rand in Rand mit hochgradig deter
minierter Furchung geht. Dadurch kommt es, daB der Mosaikfurchung 
bestimmte Bausteine entzogen werden, ohne daB von anderen Furchungs
zellen ein Ersatz geliefert werden kann und der Organismus wird zu einem 
unerhorten Ausweg gezwungen: in das friihe Furchungsstadium wuchert 
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somatisehes miitterliehes Gewebe und beteiligt sieh am Aufbau des Em
bryos. So moehte BUCHNER (12, 1926), wenigstens die ratselhaften An
gaben der alteren Autoren und eigene Beobaehtungen deuten und man 
darf gespannt auf die endgiiltige Klarung dieses Falles sein. So ganz 
fern liegt den Tunikaten eine solche seltsame Vermengung von gesehleeht
lieher und ungesehleehtlieher Fortpflanzung ja nieht, denn die Uber
tragungsgesehiehte der Pyrosomen, die wir vollig durehsehauen, lehrt 
uns eindeutig, daB aueh hier wenigstens die Leuehtorgane der erst en 
vier Individuen aus miitterliehen infizierten Testazellen aufgebaut wer
den. Der Kunstgriff, dureh UberJ;lahme ganzer miitterlicher Somazellen 
sieh die Symbionten zu siehern, enthebt die Pyrosomen, deren diskoidale 
Furehung ja sieher auch von einer totalen determinierten abzuleiten ist, 
von vornherein der Sehwierigkeiten, denen der Salpenembryo gerecht 
werden muB. 

Bei Aphiden, wie bei Tunikaten stoBen wir im iibrigen auf Ziige, 
die uns von der Ovarialinfektion her vertraut sind. Spezifische Infek
tionsformen, bei den Pyrosomen kleine Sporen, zeitlich, ortlich und 
quantitativ streng gebundene Aufnahme der Symbiont en, Eintreten 
ganzer symbiontenhaltiger Zellen (Aleurodiden!), gleiehzeitiges und an 
gleicher Stelle ablaufendes Infizieren auch zwei oder drei verschiedener 
Symbionten sind solche. 

Wir konnen schlieBlich, nachdem wir die Typen der Ubertragung nun 
iiberschauen, die wichtige Frage aufwerfen: Haben wir Anhaltspunkte 
dafiir, warum in dem einen Fall diese, in dem anderen jene Form der 
Infektion gewahlt wird? Ein in der Verwandtschaft der Tiere oder der 
Symbionten begriindeter Zusammenhang besteht hierbei auf keinen Fall. 
Wohl aber ergeben sich ganz eindeutige Beziehungen zwischen Infektions
weise und Sitz der Symbionten, wahrseheinlich aueh zwischen Infektions
weise und Furchungstyp des tierischen Eies. Alle Tiere, deren Symbionten 
auBerhalb des Wirtskorpers, frei im Darm und dessen Ausstiilpungen 
oder anderweitigen Hohlraumen des Korpers leben oder zwar zu intra
zellularem Leben iibergegangen sind, dieses aber auf das Darmepithel 
beschranken, senden diese niemals in die Ovarialeier, sondern wahlen 
die Beschmier- und Bespritzeinriehtungen, die Verfiitterung durch Milch
driisen oder infizierte Kokonfliissigkeit, wenn die Symbionten nicht iiber
haupt jedesmal neu mit der Nahrung aufgenommen werden. Das lehren 
die Siriciden und Lymexyloniden, die Trypetinen, die Anobiiden, die 
Pupiparen, Glossinen, die Cerambyciden, die Cephalopoden, Hirudineen 
und Lumbriciden. Offenbar hat eine solche Lokalisation Schwierig
keiten im Gefolge, die von einer Eiinfektion Abstand nehmen lassen. 
Sind Lumina der Sitz, so leuchtet dies ja auch ohne weiteres ein. 1st 
das Darmepithel infiziert, also der Symbiont schon an ein intrazellulares 
Leben angepaBt und der Weg zum Ovar ein Stiick kiirzer geworden, 
so konnte man sich eine Ubertragung durch die Eizellen schon eher 
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denken. Aber dem Tatsachenbestand miissen wir doch entnehmen, daB 
auch dann eine entschiedene Abneigung gegen diesen Modus besteht. 

Vollig anders liegen die Dinge, wenn die WohnstattenderSymbionten 
im Bereich des Mesoderms liegen. Dann ist die Ovarialinfektion der allge
mein herrschende Modus. Ameisen, Blattiden, Bettwanze, Pedikuliden, 
Homopteren und Gamasiden bekunden das deutlich. Die Bahn zu den Ei
rohren ist hier fUr die Symbionten frei, der Blutkreislauf stellt obendrein 
ein geeignetes Transportmittel dar. Eine Ausnahme scheinen auf den 
ersten Blick nur die Riisselkafer und ihre Larven zu machen, denn die 
M ycetome der letzteren und die einzelnen M ycetocyten der ersteren 
scheinen auf den ersten Blick mesodermalen Charakters zu sein. Ge
naueres Zusehen aber fUhrt uns zu dem SchluB, daB sie Derivate des 
Darmepithels sein diirften, die sich zumeist hochgradig emanzipiert 
haben, aber doch noch eine Verwachsung mit dem Darm bekunden, 
ja manchmal noch in ihrem Bau auf die Herleitung von Abfaltungen 
der Darmwand deutlich zeigen (Cleonus-Larven). Diese scheinbare Aus
nahme bestatigt also eher unsere Regel. 

Wirklich aus der Reihe fallen dagegen die 1xodiden, wenn die Sym
bionten im Epithel der hier entodermalen MALPIGHISchen GefaBe leben 
und doch die Eizellen infizieren. DaB die Colenteraten, wenn sie die 
Eizellen infizieren lassen, auch in dieser Hinsicht eine Sonderstellung 
einnehmen, wird niemand wundernehmen. 

Wenn die in der Speicherniere von Cyclostoma lebenden Bakterien 
nicht in die Eizellen eingehen, sondern, wie wir oben auseinandergesetzt, 
wahrscheinlich auf dem Umwege der Kokonfliissigkeit iibertragen wer
den, so scheint auch hierfiir die Ursache naheliegend. Wir werden von 
vornherein erwarten diirfen, daB ein Organismus, dessen Eier sich deter
miniert furchen, die Eiinfektion zu umgehen sucht; hat er doch gewisser
maBen kein Zellmaterial fUr solche stammesgeschichtlich recht jungen 
Gaste iibrig, und zeigten uns die Salpen:, zu welchen ungewohnlichen 
Auswegen in einem solchen Fall Zuflucht genommen werden muBte. 
Auch diirfen wir nicht vergessen, daB gerade die Entwicklung der 1n
sekten, die fast allein das Kontingent derer stellen, die Ovarialinfektion 
zulassen, hierfUr in besonderem MaBe geeignet erscheint, nachdem hier 
die superfizielle Furchung und Keimstreifbildung immer ein umfang
reiches Gebiet des Eiplasmas recht unberiihrt laBt und so eine Sym
biontenmenge, ohne die Entwicklung zu behindern, beiseite gestellt 
werden kann, bis die Stunde gekommen ist, sie in einem Organ anzu
siedeln. Die 1nsektenentwicklung scheint wie geschaffen fUr eine 
Ovarialinfektion. 

So herrscht auch beziiglich der Wahl des Dbertragungsmodus nicht 
Willkiir, sondern GesetzmaBigkeit und wir sind bereits soweit, daB wir 
bei einer neuentdeckten Symbiose mit ziemlicher Sicherheit den einge
schlagenen Weg voraussagen konnen. Wie iiberall auf dem Gebiet der 
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Symbioseforschung, so treten auch beim vergleichenden Studium der 
Ubertragungseinrichtungen die groBeren Zusammenhange immer klarer 
hervor. 
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Wir haben '" in der Gravitation ein gHinzendes Beispiel dafur, wie die Naturwissen
schaft Hand in Hand mit der hoheren Mathematik arbeitet. Eine "erste" Arbeits
hypothese wird aufgestellt und gibt Veranlassung zu neuen Annahmen und Unter
suchungen. Auf der Grundlage der neuen Erfahrungen stellt man eine zweite bessere 
Arbeitshypothese auf, entwickelt die Folgerungen aus ihr und so fort. Jedesmal kommt 
man der Wahrheit naher und naher. Man wagt nicht zu sagen, daB die Hypothese 
die absolut richtigp Erklarung ist, an der man im Augenblick festhalt; aber je mehr 
Tatsachen sie erkHiren kann, urn so naher wird die Hypothese aller Wahrscheinlich-
keit nach der wirklichen Erklarung sein. CARL STORMER 1925. 

Wenn iiber die pflanzlichen Ertragsgesetze in den "Ergebnissen der 
Biologie" abgehandelt wird, konntc in einem Leser, der die neueren dahin 
einschlagigenArbeiten nicht oder nur fliichtigverfolgen konnte, die Hoff
nung geweckt werden, daB dieses Teilgebiet der Biologie zu einem gewissen 
AbschluB gelangt ist. Dem ist nicht so. Die neuere Bearbeitung der 
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pflanzlichen Ertragsbeziehungen hat vorerst alte fest eingewurzelte Vor
stellungen, die mit den neuen Erfahrungen nicht in Einklang zu bringen 
waren, berichtigen oder einschranken miissen, sie hat vieles eingerissen 
und es sind erst Ansatze zu einem neuen Aufbau vorhanden. Aber gerade 
bei dieser Durcharbeitung des Alten sind neue Gesichtspunkte aufge
taucht, es ist eine gewisse KHirung eingetreten, in welcher Richtung und 
mit welchen Mitteln wiederaufgebaut werden muJ3, urn zu positiven Er
gebnissen zu gelangen. Das aber rechtfertigt wohl das Unternehmen, an 
dieser Stelle die Entwicklung und den gegenwartigen Stand der Erfor
schung der Ertragsgesetze bei Pflanzen zu behandeln. Von dies em Ge
sichtspunkte aus war es nicht notwendig, eine vollstandige Aufzahlung 
der einschHigigen Literatur zu bringen. Urn so leichter durfte davon 
Abstand genommen werden, als erst kiirzlich eine mit reichen Quellen
angaben belegte wertvolle Darstellung der Wachstumsgesetze durch 
RIPPEL (4) erschienen ist. 

Die pflanzlichen Produktionsgesetze betreffen die Abhangigkeit des 
Pflanzenwachstums von den es bedingenden Faktoren. Unter dem 
Wachstum, der Stoffproduktion oder dem Ertrag einer Pflanze konnen 
wir einmal den nach Ablauf einer gewissen Zeit erreichten Endzustand 
dieser GroJ3en verstehen, die wir messen und in Beziehung zu den Wachs
tumsbedingungen setzen konnen. Diese Beziehungen, die den "Ertrags
gesetzen" zugrunde liegen, werden uns hier ausschliel3lich beschaftigen. 
Die zur Erreichung des Endzustandes erforderliche Zeit wird sehr ver
schieden sein je nachdem es sich um eine niedere oder hohere, um eine 
einjahrige oder mehrjahrige Pflanze handelt. 

Dann konnen wir aber auch das Wachstum einer Pflanze als einen 
Vorgang in der Zeit betrachten, seine Geschwindigkeit als den Zuwachs 
in der Zeiteinheit (oder in physiologisch gleichwertigen Zeitabschnitten) 
definieren und die Geschwindigkeitsanderung mit der Zeit odermit ande
ren \Vachstumsfaktoren verfolgen. Die Abhangigkeit des Wachstums von 
derZeit hat man als "Pflanzenwachstumsgesetz" den erstgenannten "Er
tragsgesetzen" gegeniibergestellt. Die Beziehungen der Wachstums
geschwindigkeit zu anderen Wachstumsfaktoren haben noch keinen 
Namen, und auch die beiden angefiihrten Bezeichnungen, die sich 
aber einzubiirgern beginnen, kann man nicht als besonders pragnant 
bezeichnen I. 

Ob wir nun das Wachstum als Zustands- oder Vorgangseigenschaft 
einer Pflanze betrachten, seine GroJ3e konnen wir jederzeit in gleicher 
Weise messen und die Messung je nach dem Objekt in Einheiten des 
Gewichtes, des Volumens, der Flache, der Lange oder durch Zahlung der 
Zellen ausfiihren. Schon mit der Anwendung verschiedener MeJ3metho
den an einer Pflanze ergeben sich Verschiedenheiten der Beziehungen 

I Nicht unzweckmaBige Bezeichnungen hat jiingst R. MEYER (3) vor
geschlagen. 
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ihres Wachstums zu den Wachstumsbedingungen. Die Vielheit und Ver
anderlichkeit der letzteren aber miiBte, wie es zunachst scheint, eine 
ungeheuere Mannigfaltigkeit dieser Beziehungen zur Folge haben, deren 
Entwirrung fast hoffnungslos diinken k6nnte, und doch haben sich hier, 
zunachst mehr durch Intuition, spater durch das Experiment Gesetz
maBigkeiten herausschalen lassen, auch wenn sie heute noch nicht in der 
erstrebenswerten Exaktheit dastehen. Die Erforschung der gesetz
maBigen Abhangigkeit der Wachstumsgr6Be von den Wachstumsfak
toren setzt voraus, daB nicht nur das Wachstum, sondern auch seine 
Bedingungen meBbar sind. Dies trifft fUr die in der Pflanze selbst ge
legenen Faktoren, die durch ihre Art- oder Sorteneigenschaften gegeben 
sind, nicht zu, sie auBern sich lediglich in Unterschieden der endgiiltigen 
Wachstumsgr6Be oder der Wachstumsgeschwindigkeit, wir k6nnen sie 
nicht variieren. Die AuBenbedingungen des Wachstums hingegen sind 
willkiirlich abanderlich, wir k6nncn sie messen und beliebig staffeln, 
verhaltnismaBig am leichtesten im Experiment, ungleich schwerer in 
ihrer 6kologischen Gestaltung unter natiirlichen Verhaltnissen. 

Aber gerade hier nahm die Erforschung der Produktionsgesetze ihren 
Ausgangspunkt, wohl dcshalb, weil zwei fUr den Menschen h6chst be
deutsame Disziplinen, Land- und Volkswirtschaft, es mit diesem auch 
hcute ungeklarten Faktorenkomplex zu tun haben. Und auf diesem so 
verworrenen Gebiete entstanden trotz der Beschranktheit der damaligen 
Erfahrung zwei Gesetze, LIE BIGS "Gesetz des Minimums" und TURGOTS 
"Gesetz vom abnehmenden Bodenertrag", urn die sich die heutigen 
Untersuchungen noch scharen und die wohl auch in Zukunft die Grund
lagen fUr die weitere Forschung abgeben werden. 

II. Geschichtliches. 
AuBer H. DAVY ist vor aHem CARL SPRENGEL als ein Vorlaufer 

LIE BIGS anzusehen. 1837, in einer Zeit, wo der Kampf urn die Grund
lagen der pflanzlichen Ernahrung, Mineraltheorie gegen Humustheorie, 
erbittert gefUhrt wurde, schreibt er in seiner "Bodenkunde": 

"Der Boden kann in allen iibrigen Beziehungen so giinstig wie nur mog
lich fUr den Pflanzenertrag sein, er ist dennoch unfruchtbar, weil es ihm 
nur an einem einzigen Nahrstoffe fehlt, der zu den Nahrungsmitteln der 
Pflanze gehort. Zuweilen wird der Boden aber auch wohl deshalb keine 
Pflanzen tragen, weil er einen leicht in Wasser loslichen Nahrstoff in zu groBer 
Menge besitzt oder weil er Korper enthalt, die als wahre Gifte auf das Pflan
zenwachstum wirkep." 

Und zwei Jahre spater zieht er in seiner "Lehre vom Diinger" die 
N utzanwendung: 

"Unleugbar wiirde man die Pflanzenkultur mit einem viel groBeren Er
folge betreiben, wenn man dabei von dem Grundsatze ausginge, die Pflanzen 
miiBten alle und jede Mineralien, die wir in ihnen finden, auch in hinreichen
der Menge im Boden auffinden." 
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Die Abhangigkeit des Pflanzenwachstums von der Gestaltung ge
wisser Wachstumsfaktoren war also bereits angedeutet, als J. v. LIEBIG 

mit seinen landwirtschaftlichen Schriften hervortrat, in denen er diese 
Beziehungen klarer zum Ausdruck brachte. Schon 1855 spricht er das 
Gesetz des Minimums aus: 

"Die Fruchtbarkeit eines Feldes steht im Verhaltnis zu dem im Boden 
in geringster Menge enthaltenen notwendigen Bestandteile"; die Wirkung 
der pflanzlichen Nahrungsstoffe auf den Ertrag stehe "in gewissen Grenzen 
im geraden Verhaltnis zu ihrer Masse" (LIEBIG [1]). "Die Hohe des Ertrages 
eines Feldes steht im Verhaltnis zu demjenigen zur volligen Entwicklung der 
Pflanze unentbehrlichen Nahrstoff, welcher im Boden (in geeigneter Form und 
Beschaffenheit) in kleinster Menge (im Minimo) vorhanden ist" (LIEBIG [2]). 

Rier ward also bereits die lineare Abhangigkeit des Feldertrages von 
den Nahrstoffmengen ausgesprochen. Spater, in seinem epochalen Werk 
"Die Chemie in ihrer Anwendung auf Agrikultur und Physiologie" 
(LIEBIG [5]) erganzt und erweitert er diese Aussagen, die er selbst als 
das "Gesetz des Minimums" bezeichnet: 

"Das Ernahrungsvermogen des Bodens fUr die Kulturgewachse stcht 
hiernach in geradem Verhaltnisse zu der Quantitat der Nahrungsstoffe, die 
er im Zustande der physikalischen Sattigung enthalt." 

"Die Weizenpflanze bedarf zu ihrer vollen Entwicklung eines gewissen 
Verhaltnisses von beiden Nahrungsstoffen (Phosphorsaure und Kalil, und 
jede Vermehrung eines einzelnen iiber dieses Verhaltnis hinaus macht die 
anderen nicht wirksamer, weil der zugefUhrte fUr sich keine Wirkung ausiibt. 
Die Vermehrung der Phosphorsaure allein hat ebensowenig EinfluB auf die 
Steigerung des Ertrages, als die des Kalis allein; dieses Gesetz hat fUr jeden 
Nahrstoff, das Kali, die Bittererde oder Kieselsaure gleiche Giiltigkeit; ihre 
Zufuhr iiber das Aufnahmsvermogen oder das Bediirfnis der Weizenpflanze 
hinaus iibt auf deren Wachstum keine Wirkung aus." 

"Ein jedes Feld enthalt ein Maximum von einem oder mehreren und 
ein Minimum von einem oder mehreren anderen Nahrstoffen. Mit diesem 
Minimum, sci es Kalk, Kali, Stickstoff, Phosphorsaure, Bittererde oder ein 
anderer Nahrstoff, stehen die Ertrage im Verhaltnis, es regelt und bestimmt 
die Hohe oder Dauer der Ertrage." 

"Urn diese Tatsacben richtig zu verstehen, muB man sich daran erinnern, 
daB das Gesetz des Minimums nicht fUr einen Nahrstoff allein, sondern fUr 
aIle gilt; wenn in einem gegebenen Falle die Ernten an einer Frucht begrenzt 
sind durch ein Minimum von Phosphorsaure im Felde, so werden die Ernten 
steigen durch Vermehrung der Phosphorsauremenge bis zu dem Punkte, wo 
die zugefiihrte Phosphormenge im richtigen Verhaltnisse steht zu dem jetzt 
vorhandenen Minimum an einem anderen Nahrstoffe. Wenn die Phosphor
saure, welche man zugefiihrt hat, mehr betragt, als z. B. der im Boden ent
haltenen Menge Kali oder Ammoniak entspricht, so wird der DberschuB 
wirkungslos sein. Vor der Diingung mit Phosphorsaure war die vorhandene 
wirlmngsfahige Menge Kali oder Ammoniak urn etwas groBer als die Phos
phorsauremenge im Boden, und war darum wirkungslos, sie wurde wirksam, 
indem die Phosphorsaure hinzukam, und der DberschuB von Phosphor
saure muBte sich jetzt genau ebenso wirkungslos verhalten wie friiher der 
DberschuB von Kali. Wahrend vorher die Ernte im Verhaltnis stand zu 
dem Minimum an Phosphorsaure, steht sie jetzt im Verhaltnis zu dem Mini
mum an Kali oder Ammoniak, oder zu beiden." 
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Wie RIPPEL (2) betont, findet sich der Ausdruck "Begrenzung" schon 
bei LIEBIG, den spater BLACKMAN in seinen Begriff des "limiting factor" 
glatt iibernommen hat. 

Das fUr Flachenertrage unter natiirlichen Wachstumsbedingungen 
ausgesprochene Minimumgesetz LIE BIGS enthalt also zwei Aussagen. Die 
erste betrifft LIE BIGS Vorstellungen yom Zusammenwirken der Wachs
tumsfaktoren auf den Ertrag. Die ErtragsgroBe wird zunachst von dem 
im Minimum vorhandenen Nahrstoff (oder Nahrstoffen) bestimmt; so 
lange dieses Minimum besteht, ist eine Vermehrung anderer Nahrstoffe 
ohne EinfluB auf den Ertrag, diese konnen also bei der Ertragsbildung 
auch nicht teilweise fUr den Minimumfaktor eintreten. Erst wenn der 
Minimumfaktor in das von der Pflanze benotigte richtige Verhaltnis zu 
den anderen Nahrstoffen gesetzt wird, wird der Hochstertrag erreicht, 
sofern hier nicht wieder ein anderer Nahrstoff ins Minimum gerat, der 
dann den Ertrag begrenzt. Der Hochstertrag hangt also von dem im Hin
blick auf das Bediirfnis der Kulturpflanze richtigen Verhaltnis der 
Nahrungsstoffe zueinander abo Die zweite Aussage bezieht sich auf die 
Art der Ertragssteigerung mit Zunahme des im Minimum vorhandenen 
Nahrstoffes ,durch Diingung. Sie erfolgt in gewissen Grenzen geradlinig 
bis zu jenem Punkte, wo das giinstige Verhaltnis dieses Nahrstoffes zu 
den anderen erreicht ist, seine Vermehrung dariiber hinaus vermag den 
Ertrag nicht weiter zu heben. 

Mit dieser zweiten Aussage setzte sich LIEBIG in Widerspruch zu 
einer alten Erfahrung, die als das "Gesetz des abnehmenden Boden
ertrages" von dem franzosischen Staatsmanne und NationalOkonomen 
A. R. ]. TURGOT (1727-1781) vertreten wurde. Es sollte praziser das 
"Gesetz der sinkenden Zunahme der Bodenertrage mit steigendem Auf
wand" heiBen I. "Auf der gleichen Bodenflache ist unter sonst gleichen 
Umstanden ein hoherer Rohertrag nur zu gewinnen unter verhaltnis
maBig noch mehr steigendem Arbeits- und Kapitalsaufwande." Der 
groBe deutsche Volkswirtschaftler J. H. V. THUNEN 2 (1783 bis 1850) hat auf 
diesem Gesetz seine betriebswirtschaftlich so bedeutsame "Intensitats
theorie"3 aufgebaut. Selbst LIEBIG (4) beansprucht in der Einleitung 
zu seinem Hauptwerk unter Hinweis auf JOHN STUART MILL die Giiltig
keit dieses Gesetzes fUr die mechanische Bearbeitung des Bodens, und 
sagt, daB die Mehrertrage des Feldes nicht proportional der auf das 
Feld verwendeten Arbeit sein konnen, sondern daB sie in einem weii 
kleineren Verhaltnisse steigen. LIEBIG dachte dabei an die begrenzende 
Wirkung des Sauerstoff- und Kohlensauregehaltes der Luft auf die 
Losungsprozesse im Boden. Der Widerspruch zwischen beiden Gesetzen 

I In bezug auf die Diingung richtiger "Gesetz von der abnehmenden 
WirkungsgroBe steigender Diingermengen". Siehe LEMMERMANN (2). 

2 Zit. nach LANG, E. 
3 Ihre graphische Darstellung durch KRZYMOWSKI. 
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wird durch LIE BIGS einschrankenden Zusatz "in gewissen Grenzen" fUr 
die Giiltigkeit der linearen Abhangigkeit gemildert und durch die iiber
ragende Stellung, die er den mineralischen Nahrstoffen in der pflanz
lichen Ernahrung einraumte, verstandlich. 

DaB die Ertrage gemaB dem Gesetz yom abnehmenden Bodenertrage 
nicht proportional mit der Nahrstoffzufuhr ansteigen, wurde wiederholt 
ausgesprochen ", von LIEBIGS Zeitgenossen angefangen bis in unser Jahr
hundert hinein. Ja LIEBIG ([5J, S. III) selbst anerkennt die Versuchs
ergebnisse von NAGELI und PH. ZOLLER an Bohnen, die in mit steigen
den Nahrstoffmengen versetztem Torf fallende Ertragszunahmen auf
wiesen, sucht aber dieses von seiner Forderung der linearen Beziehung 
abweichende Ergebnis mit einer ungleichmaBigen Verteilung der Nahr
stoffe im Torf derart zu erklaren, daB die Beriihrungsflache der Wurzeln 
mit den Nahrungsteilchen in den Topfen mit niedrigen Nahrstoffgaben 
eine relativ 'groBere war und daher zu einem relativ hoheren Ertrag 
fUhren muBte.. Demselben Widerspruch begegnen wir dann spater bei 
P.WAGNER, der auf der einen Seite einen geradlinigen Anstieg der. Er
trage mit vermehrter Diingung annahm: 

"Solange durch eine Vermehrung der Phosphorsiiurediingung noch eine 
Steigerung des Ertrages iiberhaupt bewirkt wird, steigen die Mehrertriige 
in stets gleichbleibendem Verhaltnis zur vermehrten Phosphorsiiurediingung" 
(P. WAGNER [1, 2, 4J). 

Auf der anderen Seite stellte er si::h das Absinken der Ertrags
zunahmen bei hoherer Nahrstoffzufuhr so vor, daB dann das Wasser 
odersonstigeNahrstoffe im Boden zumFehlen kommen (P. WAGNER, [3J). 

Obwohl die dem Gesetze des abnehmenden Bodenertrages en tsprechen
den Erfahrungen nicht iibersehen wurden, der richtige Sachverhalt z. B. 
1882 durch HEINRICH sehr klar ausgesprochen wurde: 

"Ein Boden, der durch eine Normaldiingung von 3 kg pro Ar 6 kg Kom 
mehr produziert als ein gleich beschaffenes, nicht gediingtes Land, produ
ziert durch 4, 6, 8, IO kg dieses selbigen Diingers nicht 8, 12, 16, 20 kg Kom 
mehr, sondem weniger. Es ist dies eine alte bekannte Erfahrung. Wodurch 
erkliirt sich dies? Die Produktionsfiihigkeit der Pflanzen hat naturlich ihre 
Grenzen, und bei hoch gesteigerten Diingungen wird es schlieBlich nicht 
moglich sein, das Produktionsvermogen der Pflanze noch weiter zu steigem. 
Aber das obige Verhalten zeigt sich auch innerhalb der Grenzen, in welchen 
eine Steigerung der Leistungsfiihigkeit der Pflanzen noch moglich ist"2, 
blieb, wie E. LANG des naheren ausfiihrt, der Widerspruch zwischen 
der im LIEBIGSchen Minimumgesetz enthaltenen linearen Beziehung der 
Ertrage zur Menge des Minimumfaktors und dem Gesetz des Ertrags
verlaufes bei steigendem Aufwand auch in den Fassungen des Minimum
gesetzes durch An. MAYER und E. WOLLNY erhalten. 

Schon LIEBIG hat urn die Bedeutung auch anderer Wachstums
bedingungen fiir den pflanzlichen Ertrag gewuBt (LIEBIG [1J S. roB, [3J); 

I Siehe die Zitate bei KLEBERGER. Ferner WOLFF, HEINRICH, RAULIN. 
2 Bekiimpft von P. WAGNER (I). 
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wenn er sein Gesetz des Minimums lediglich fur die Nahrstoffe der 
Pflanze aussprach, mochte es daran liegen, daB im allgemeinen nur 
diese einer Beeinflussung durch den Landwirt leicht zuganglich sind, 
wahrend die Bedingungen der Atmosphare wie Licht und Warme als 
etwas Gegebenes dem Pflanzenwachstum die Grenzen stecken, "uber 
die hinaus weder eine noch so sorgfaltige Bestellung oder eine noch so 
reichliche Dungung die Emte nicht mehr steigem kann". AD. MAYER (1) 
hat die Geltung des Minimumgesetzes auf aIle fur das Pflanzenwachstum 
notwendigen AuBenbedingungen ausgedehnt: 

"Die Ernte ist abhangig von den im Minimum vorhandenen Produktions
bedingungen, sie ist denselben proportional", 

ohne daB damals die experiment ellen Grundlagen fiir diese Verall
gemeinerung vorhanden waren. 

Zu den Vegetationsfaktoten zahlte MAYER bereits auBer den Nahr
stoffen auch Wamle, Wasser, Licht u. a. In der Folgezeit wurden hierzu 
auch die Krafte, die auf die Gestaltung dieser primaren Bedingungen 
EinfluB nehmen, wie z. B. die physikalischen Bodeneigenschaften oder 
gar die Intelligenz des Betriebsleiters gestellt, wogegen TH. REMY auf
trat ebenso 'wie gegen die Aufnahme der in der Pflanze selbst gelegenen 
Ursachen des Wachstums (Sorten- und Zuchtwert) in das Ertragsgesetz. 

Proportionalitat zwischen Ertrag und Wachstumsfaktor nahm auch 
THOMS an. Zu einer nicht gerade gliicklichen Fassung des Minimum
gesetzes, die auch dem Abfall der absoluten Ertrage durch iibermaBig 
hohe Mengen eines Wachstumsfaktors gerecht werden sollte, wurde 
E. WOLLNY durch seine Versuche iiber den EinfluB steigender Wasser
gaben auf den Ertrag bewogen: 

,,]eder Vegetationsfaktor fordert von ciner unteren Grenze (Minimum) 
anfangend mit steigender Intensitat das Produktionsvermogen dcr Ge
wachse bis zu einem gewissen Punkte (Optimum), von hier ab vermindert 
er es stetig mit fortschreitender Intensitat seiner Wirkung, bis schlieBlich 
ein Stillstand eintritt und das Wachstum vollstandig sistiert wird (Maxi
mum)." 

"Das Ertragnis der Nutzgewachse in Quantitaten und Qualitat wird 
von demjenigen Wachstumsfaktor beherrscht, der in geringster und unzu
reichender oder dem Maximum nahegelegener Intensitat unter den gerade 
vorliegenden Verhaltnissen zur Wirkung gelangt." 

Die Schadlichkeit iibermaBig hoher Nahrstoffgaben hat schon C. 
SPRENGEL (siehe oben) ausgesprochen, auf die Bedeutung der drei 
Kardinalpunkte hat bereits ]. SACHS I in seinen Untersuchungen iiber 
den EinfluB der Temperatur auf die Vegetation hingewiesen und auch 
an Pilzen war schon durch RAULIN fiir steigende Zuckerkonzentra
tionen, spater durch W. BENECKE (1) fUr steigende MgS04-Gaben 
cine durch eine deutliche Optimumkurve darstellbare Abhangigkeit des 

I Siehe auch KREUSLER. 
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Erntegewichtes festgestellt worden. Fiir die landwirtschaftlichen Ver
haltnisse, auf die das LIEBIGSche Gesetz des Minimums zugeschnitten 
war, hatte die Abnahme der absoluten ErtragshOhe durch allzu hohe 
Gaben keine Bedeutung, und wie MITSCHERLICH (5) spater zeigen konnte, 
fand WOLLNY deshalb ein so tief gelegenes Optimum der Wasserver
sorgung (schon bei 60 vH der vollen Wasserkapazitat), weil er mit unten 
geschlossenen GefaBen arbeitete, so daB seine Pflanzen durch die stag
nierende Nasse geschadigt wurden. WOLLNY hat sich im wesentlichen 
auf die Festlegung der drei Kardinalpunkte beschrankt, iiber die nahere 
Auswirkung abgestufter Nahrstoffmengen auf den Ertrag auBerte er 
sich dahin, "daB mit der Nahrstoffzufuhr eine zuerst progressive, dann 
allmahlich abnehmende Steigerung des Produktionsvermogens der 
Pflanzen verkniipft ist bis zu einer gewissen Grenze, iiber welche 
hinaus bei weiterer Erhohung des Nahrstoffvorrates die Ertrage eine 
entsprechende ·EinbuBe erfahren" t. 

WOLLNYS Fassung des Minimumgesetzes wurde 1910 von der deut
schen Landwirtschaftsgesellschaft zur Grundlage eines Preisausschrei
bens fUr die beste sinnbildliche Darstellung dieses Gesetzes genommen, 
urn es in der von WOLLNY gegebenen Form den praktischen Landwirten 
anschaulich zu machen und die altbekannten Bilder der Gliederkette, 
deren schwachstes Glied ihre Starke bestimmt ~von Graf zu LIPPE
WEISSENFELD in Rostock 1869"), der Minimumt~nne, deren kiirzeste 
Daube den Wasserstand (Ertrag) regelt (von Freih. v. DOBENECK in 
Jena 1903) u. a. durch vollkommenere Vergleiche zu ersetzen. Unter den 
eingelaufenen Vorschlagen befriedigte noch am meisten das Gleichnis 
yom Hausbau, der durch das Fehlen auch nur eines Baustoffes zum 
Stillstand kommt (AD. MAYER 1912), doch entsprach es auch nicht der 
zugrunde gelegten Definition. Das Preisausschreiben hatte nicht den 
erhofften Erfolg (HOFFMANN), mutmaBlich deshalb, weil die WOLLNY
sche Fassung die urspriingliche Klarheit des Minimumgesetzes ver
ringerte. REMY beanstandete mit Recht an ihr, daB die Qualitat der 
Ernte, ihr wirtschaftlicher Gebrauchswert, nicht immer mit der Quanti
tat des Ertrages zusammengeht. Auch MAYER (2) bemangelte sie in 
anderer Beziehung, nahm aber bei dem Versuch, sie zu verbessern, auch 
den Qualitatsfaktor mit auf: 

"Die Hohe und die Giite des Ertrages eines Gewaehses steigt und fant 
mit der Menge desjenigen Waehstumsfaktors, der in geringster Menge zur 
Verfiigung steht, wobei unter dem ,geringst' niehts Absolutes, sondem ein 
Relatives zu verstehen ist: geringst im Verhaltnis zu der Menge, welche von 
ihm erforderlieh ware, urn zusammen mit den anderen einen gewissen Ertrag, 
zu dem diese anderen ausreiehen, zu sichem." 

I Zitiert nach E. LANG (S. 350 ). 

2 So wch HOFFMANN. Doch findet sich dieser Vergleich schon bei 
LIEBIG (3) S. 27. 
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E. LANG I findet es daher wichtig zu sagen, "daB der Ertrag abhangt 
von demjenigen Vegetationsfaktor, der sich im Verhaltnis zum Bedarf 
der Pflanze im Hinblick auf deren Nutzzweck jeweils im Minimum be
findet" . 

An. MAYER (3) verblieb auch weiterhin bei seiner Annahme einer 
linearen Ertragsbeziehung zum Minimumfaktor bis zu dem Punkte, wo 
ein neuer Faktor ins Minimum gerM. 

Das LIEBIG~che Minimumgesetz erfreute sich als ,.wichtigstes land
wirtschaftliches Produktionsgesetz"2 groBen Ansehens und fand nicht 
mit Unrecht in jedem pflanzenbaulichen Werke bald in dieser, bald in 
jener Form seine Aufnahme. DaB es auch auf andere "theoretische" 
Gebiete der Biologie ausgedehnt wurde, dazu haben vor aHem die Ar
beiten BLACKMANS (BLACKMAN und SMITH) tiber die Abhangigkeit der 
Kohlensaureassimilation von ihren AuBenbedingungen, Licht, Kohlen
saure und Temperatur beigetragen. Obwohl es sich hier, wie erst jtingst 
ROMELL betonte, nicht urn einen Endzustand (Ertrag), sondern urn die 
Geschwindigkeit eines Vorganges handelt, ist die Analogie zu den im 
LIEBIGSchen Minimumgesetz enthaltenen Aussagen eine vollstandige 
gewesen. 

"When a process is conditioned as to its rapidity by a number of se
parate factors, the rate of the process is limited by the ,slowest' factor." 

War dieser begrenzende Faktor das Licht, dann nahm das AusmaJ3 
der Assimilation mit steigender Lichtintensitat geradlinig zu, bis zu einem 
Punkte, wo die CO2 -Konzentration ins Minimum geriet, eine weitere 
Steigerung der Lichtintensitat blieb wirkungslos und erst wenn die nun 
begrenzende Kohlensaure vermehrt wurde, stieg die Assimilation mit der 
Lichtstarke weiter linear an. Die Kurven nach BLACKMANschem Muster 
wurden popular. Das Gesetz des Minimums fand auch in die tierische 
Stoffwechselphysiologie und andere Gebiete Eingang, und urn ein Bei
spiel seiner Anwendung aus der neuesten Zeit zu nennen, laJ3t sich 
nach BOYSEN-JENSEN (2) auch die Geschwindigkeit der Zymasegarung 
in ihrer Abhangigkeit von der Konzentration des Enzyms und der 
tibrigen Garungskomponenten mit den LIEBIG-BLACKMANschen An
schauungen in Zusammenhang bringen. 

DaJ3 die Geschwindigkeit biologischer Vorgange der gleichen Gesetz
rriaBigkeit unterliegt wie der Ertrag als ein mit der Zeit nicht mehr ver
anderlicher Endzustand, ist nur so zu verstehen, daJ3 auch der mit dem 
Vorgang verbundene Umsatz seine Geschwindigkeit innerhalb der kur
zen Beobachtungszeit nicht andert. Eine inhaltliche Bereicherung des 
Minimumgesetzes selbst haben die BLACKMANschen Darstellungen aller
dings nicht gebracht. 

I LANG, E.: 1. c., S. 343. FuBnote 6. 
2 HOFFMANN, M.: 1. c. 
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Dureh all die angefuhrten Fassungen blieb der Grundgedanke des 
LIEBIGSehen Gesetzes, daB der Ertrag von dem im Minimum vorhande
nen Faktor beherrseht wird, unverandert und unberuhrt. Die an
seheinend einzige Ausnahme bildet die allerdings sehr wiehtige "Er
ganzung" des Minimumgesetzes dureh E. LIEBSCHER in Gottingen: 

"Die Pflanze kann den im Minimum vorhandenen Produktionsfaktor 
zu nmso groBerer Produktion benutzen, je mehr die anderen Produk
tionsfaktoren sieh fur sie im Optimum befinden" und "es ist die Gunst 
oder Ungunst aueh der anderen Produktionsfaktoren von ebenso groBer 
Bedeutung auf das Pflanzenwaehstnm und auf sein Endresultat, die 
ErntehOhe". 

Rente muB es nns gerade mit Rueksieht auf die landwirtsehaftliehen 
Produktionsverhaltnisse wundernehmen, daB dieser Gedanke nieht so
fort Allgemeingut wurde. Denn wie ware es sonst zu erklaren, daB die 
gleiehe Pflanze mit der gleiehen Dungung in einem Jahr einen niedrige
ren, im anderen einen hoheren Mehrertrag abwirft, wenn nieht aueh die 
anderen Waehstumsbedingungen an der Ertragsbildung mitwirkten? 
Vorerst teilte aber aueh das LIEBSCHERsehe Optimumgesetz das Sehick
sal des Gesetzes yom abnehmenden Bodenertrage, es wurde nieht ge
biihrend beaehtet. 

III. Die Ertragskurve. 
Tragen wir die steigenden Mengen (Intensitaten) x eines Waehstums

faktors als die unabhangig Variable auf die Abszisse auf und die dazu
gehorigen Ertrage y als Ordinaten ein, erhalten wir dureh Verbindung der 
Ordinatenendpunkte eine Kurve, die nns in sehr ansehaulieher Weise die 
Abhangigkeit der Produktion von gestaffelten Gaben des Produktions
faktors wiedergibt. Uber die Gestalt und den Verlauf einer soIchen Er
tragskurve vermag uns selbstverstandlieh nur ein exakt durehgefUhrtes 
Experiment genauen AufsehluB zu geben. Wie wir gleieh sehen werden, 
stellt diese Forderung naeh Exaktheit auBerordentliehe Anforderungen 
an den Experimentator. Die Einsieht, die methodisehe Seite unserer 
Frage gemaB ihrer Bedeutung zu berueksiehtigen, ist eines der Ergeb
nisse der neueren Bearbeitnng dieses Gebietes. 

I. Versuchsmethodik. 
Die Versuehe zur Ermittelung der Ertragsbeziehungen konnen je 

naeh dem auf seinen EinfluB zu nntersuehenden Faktor an niederen und 
hoheren Pflanzen durehgefUhrt werden, und von vornherein laBt sieh 
naturlieh nieht sagen, ob die so erhaltenen Ertragskurven ihrem Wesen 
naeh oder nur auBerlieh gleieh oder versehieden sein werden. Dasselbe 
trifft aneh fUr die Abhangigkeit des Ertrages von den einzelnen Waehs
tumsfaktoren zu. Daher ist eine Verallgemeinerung der an einem Ob
jekt nnd fUr einzelne Bedingungen erhaltenen Ergebnisse nicht ohne 
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weiteres statthaft, und wenn es ein ubergeordnetes Ertragsgesetz gibt, 
so kann es nur auf induktivem Wege erschlossen werden. 

SolI die Abhangigkeit der pflanzlichen Stoffproduktion von der Staf
felung eines bestimmten Produktionsfaktors untersucht werden, mussen 
aIle anderen Wachstumsbedingungen fUr aIle Stufen des variierten Fak
tors konstant gehalten oder zumindest gleich gestaltet werden. Fur 
Felddungungsversuche hat diese selbstverstandlich anmutende Forde
rung schon DRECHSLER I ausgesprochen, die Wichtigkeit ihrer Einhal
tung hat spaterhin E. A. MITSCHERLICH immer wieder betont, und 
ganz besonders hoch wollte BAULE (2) die Anforderungen in dieser Hin
sicht spannen 2, indem er sie auch auf den variablen Wachstumsfaktor 
wahrend der ganzen Versuchsdauer ausdehnte. Sehr wahrscheinlich wird 
es einen Unterschied ausmachen, ob z. B. der zu staffelnde Nahrstoff 
auf einmal zu Beginn des Versuches verabfolgt wird oder ob sich seine 
Verabreichung tiber die ganze Versuchsdauer erstreckt; denn der Ver
Iauf der Nahrstoffaufnahme und daher auch der Endertrag wird je nach 
der Art der Nahrstoffzufuhr ein verschiedener sein. Die Forderung 
nach Gleichhaltung der einzelnen Konzentrationsstufen eines Nahr
stoffes wahrend der ganzen Wachstumszeit aber ware halbwegs genau 
nur in Wasserkulturen durch haufigen Wechsel der Nahrlosung oder 
noch besser mittels dauernder Durchstromung der KulturgefaBe er
fUIlbar, doch ist hier wiederum die Entfuhrung von Ausscheidungs
produkten der Pflanze zu beachten. Einen anderen Weg zur Kon
stanthaltung des variierten Nahrstoffes wahrend der Wachstumszeit 
bes:hritt neuerdings PARKER bei seinen Untersuchungen uber das Pflan
zenwachstum in NahrlOsungen verschiedener Phosphatkonzentration. 

In einem seiner Versuche verwendete er fiir jede Phosphatkonzentration 
nur eine Roggenpflanze, der er 7'/21 eisenfreier Nahrl6sung (in 11: II6 mg 
K, 152 mg Ca, 39 mg Mg, 665 mg N03, 156 mg 504' 25 mg NaCl und 1,5 mg 
Mn504 ) zur Verfiigung stellte, so daB die iibrigen Nahrstoffe zu den niedrig 
gewahlten P04-Gaben im Dberschusse waren. Durch taglich zweimalige Be
stimmung des noch vorhandenen Phosphates und Ersatz der resorbierten 
P04-Menge mit KH2 P04 sofort nach jeder Bestimmung konnte die jeweilige 
P04-Konzentration wahrend der ganzen Versuchsdauer erhalten werden 
(abgesehen von den taglichenSchwankungen). Den Eisenbedarf der Pflanzen 
konnte er dadurch decken, daB er sie nur einmal wahrend der ganzen Wachs
tumszeit fiir einen Tag in eisenhaltige Nahr16sungen iibersetzte, als sich An
zeichen beginnender Chlorose bemerkbar machten. So erreichte er es, 
daB die dargebotene Phosphorsaure zur Ganze in leicht aufnehmbarer Form 
erhalten blieb. 33 Tage nach dem Auspflanzen erhielt er folgende Ernten 
(Tabelle S. 141). 

Tragt man die geernteten Trockensubstanzen als Funktion der darge
botenen P04-Mengen in ein Koordinatensystem ein, so erhalt man eine im 
groBen ganzen zur Abszisse konkave Ertragskurve - anscheinend also ein 
von der bekannten Gestalt der Ertragskurven nicht grundsatzlich verschie
denes Bild. 

I Siehe P. WAGNER (1) S. 640. 2 Vgl. die Erwiderung von A. RIPPEL (3). 
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Trockensu bst. pro Gef. in g P04,Gehalt d. ganzen Pflanze 
1000 cc Nlihrl6sung ~----. ----------- -- --------" 

enthielten mg PO 4 Halm I Wurzel I zusammen inmg in vH der 
Trockensubst. 

0,46 0,48 
! 0,26 0,00 0,94 2,45 

0,05 1,13 1,15 
I 

2,28 8,50 I 0,37 
0,10 2,68 1,73 4,41 17,46 0,40 
0,25 5,50 2,85 8,35 49,0 [ I 0,59 
0,50 8,10 3,65 ! II,75 85,66 0,73 
1,00 7,40 2,95 

! 
10.35 103,40 1 1,00 

5,00 7,75 2,80 10,55 123,12 I 1,17 I I 

Aber auch sonst wird sich die Forderung nach Variierung eines ein
zig en Nahrstoffes bei Konstanz aller ubrigen Wachstumsfaktoren nicht 
streng einhalten lassen. SolI z. B. der EinfluJ3 steigender Kaligaben 
auf den Ertrag untersucht werden, wird unausweichlich mit der Kali
menge gleichzeitig auch je nach dem Salze die Ct- oder S04-Menge va
riiert, und der Einflu13 dieser Menge kann nur so ausgeschaltet oder 
richtiger vermindert werden, daJ3 man der Grundmischung von Nahr
salzen ein Chlorid oder Sulfat in groJ3erer Menge hinzufUgt. Auch die 
Einhaltung einer bestimmten Wasserstoffionenkonzentration wahrend 
der Versuchszeit verlangt ein besonderes Augenmerk (0. ARRHENIUS, 
MEVIUS, ZINZADZE). Andere Wachstumsbedingungen als Nahrstoffe 
konnen wiederum gar nicht anders als gleichformig liber die ganze Wachs
tumsdauer verteilt auf die Pflanzen einwirken, wie Wasser, Licht und 
Warme, gleichgilltig ob sie gestaffelt oder konstant gehalten werden, doch 
wird auch hier in der Regel nur eine periodische GleichfOrmigkeit ihrer Ver
teilung, nicht aber eine wirkliche Konstanz zu erreichen sein. Die Konstant
haltung dieser Faktoren wie \Vasser, Licht, Temperatur erfordert beim 
Arbeiten mit hoheren Pflanzen kostspielige Versuchsanlagen (PFEIFFER 
[2J). Aber selbst wenn es gelange, alle Wachstumsbedingungen und die 
Stufen des variierten Faktors, jede fur sich, wahrend der ganzen Wachs, 
tumszeit auf gleicher Rohe zu erhalten, so bleibt ihr Verhaltnis zur Pflanze 
doch nicht konstant, weil die GroJ3e ihrer resorbierenden oder absorbieren
den Oberflache sich andert. 

Ein Teil der angefUhrten Schwierigkeiten laJ3t sich beim Arbeiten mit 
niederen Pflanzen vermeiden, ihre Kultur in sterilen, wohl definierten 
Nahrlosungen, in geschlossenen GlasgefaJ3en bei konstanter Temperatur, 
die kurzere Wachstumsdauer bis zur Erreichung des Eridertrages sind 
offenkundige Vorteile. Vielleicht ist diese Vereinfachung aber nur eine 
scheinbare (R. MEYER [lJ). 

Selbstverstandlich setzt das Arbeiten mit Pilzen ebenso wie mit 
hoheren Pflanzen eine detaillierte Kenntnis ihrer Ernahrungsanspruche 
voraus, die aber erst unzulanglich bekannt sind. So ist z. B. die Eisen
menge in der NahrlOsung fUr Pilzkulturen ebensowenig eine "quantite 
negligeable" wie in Wasserkulturen hoherer Pflanzen und ihre Dosierung 
durch Tropfen einer offizinellen oder gar verdunnten EisenchloridlOsung 
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sehr unzweckmaBig. Durch unteroptimale Eisengaben kann dasEisen als 
Minimumfaktor die mit steigenden Gaben eines anderen Nahrstoffes erziel
ten Ernten in den hoheren Ertragen beeintrachtigen. Auf der anderen Seite 
bewirkt der Eisenzusatz eine teilweise Ausfallung der Phosphate, die 
dadurch weniger leicht aufnehmbar werden (z. B. PARKER, MEVIUS, 1. c. 
S.65ff.). DaB auch Spuren von anderelJ- Elementen, die man bei der Zu
sammensetzung einer Nahrlosung bisher kaum beachtet hat, von nam
haftem EinfluB auf den Ertrag sein konnen, zeigen die Arbeiten BORTELS 
fUr niedere Pilze (Zn, Cu) und unter anderen jene von WARINGTON 
und BRENCHLEY fUr hohere Pflanzen (Bor). Dazu gesellt sich der Ein
fluB der Ionenverhaltnisse (Antagonismus) auf das Wachstum und den 
Ertrag, der EinfluB der durch verschiedene Momente veranderlichen 
Wasserstoffionenkonzentration im Nahrsubstrat, bei Vegetationsver
suchen mit Boden kommt noch das verschiedene Festhaltungsvermogen 
des Bodens fUr die einzelnen Nahrstoffe hinzu, so daB man gar nicht 
weiB, ob die tatsachlich zugesetzte Nahrstoffmenge auch voll zur Aus
wirkung auf die Pflanze gelangt, was besonders dann miBlich ist, wenn 
der Nahrstoff gestaffelt wird. Angesichts all dieser Schwierigkeiten und 
Unbekannten ist es mehr als fraglich, ob wir heute schon in der Lage 
sind, das Problem der Abhangigkeit des Ertrages von den einzelnen 
Wachstumsfaktoren allgemein anzugehen und ob wir aus den bisherigen 
Ergebnissen weittragende Schliisse ziehen diirfen. Bei dieser Sachlage 
wiirde es sich vielleicht mehr empfehlen, zunachst solche Wachstums
bedingungen in ihrem EinfluB auf den Ertrag eingehend zu untersuchen, 
wo die Komplikationen nicht so groB wie bei den Nahrstoffen sind. 

Sorgfalt verlangt auch die Feststellung der Ertrage, die am haufig
sten gewichtsmaBig erfolgt. Der Zeitpunkt der Ernte ist im allgemeinen 
dann gegeben, wenn die Stoffproduktion iiberall aufgehort hat, ein Um
stand, der besonders beim Arbeiten mit Pilzen zu beachten ist (PRINGS
HEIM[l], NIETHAMMER). Natiirlich muB die Ernte in allen Gliederneiner 
Versuchsreihe gleichzeitig erfolgen. Die Frischgewichte werden sich in
folge ihres wechselnden Wassergehaltes fUr die Ertragsermittlung weniger 
eignen, Trockensubstanzen oder wenigstens lufttrockene Gewichte sind 
sicherer. Wie wiederholt festgestellt wurde (GIESECKE), unterliegen die 
frisch geernteten Pflanzenproben beim langsamen Trocknen an der 
Luft wagbaren Stoffverlusten durch die weitergehende Atmung, die 
im allgemein urn so hoher ausfallen, je wasserreicher die Proben sind. 
Deshalb empfiehlt sich ein rasches Abtoten der abgeernteten Pflanzen 
am einfachsten durch Trocknung bei 1000 C, einerlei, ob es sich urn 
hohere Pflanzen oder um Pilze I handelt. Durch die vielfach iibliche 

I Sonderbarerweise schiebt R. MEYER ([1] S. 145) die graBen Schwan
kungen eines Versuches auf den Umstand, daB er in diesem Versuche die 
Pilzernten gleich nach dem Abfiltrieren bei 1000 C trocknete und sie nicht 
wie sonst einer Vortrocknung bei 400 C unterwarf. - A. NIETHAMMER 



Dber Ertragsgesetze bei Pflanzen. 143 

Vortrocknung bei 400 konnen sich Fehler einschleichen. Da so1che At
mungsverluste auch schon beim Vergilben des reifenden Getreides z. B. 
eintreten durften, sollten so1che Pflanzen in noch grunem Zustande ab
geerntet werden, besonders dann, wenn Unterschiede in der Reifezeit 
zu erwarten sind. 

Bei Pilzkulturen erfolgt vor dem Trocknen die Abtrennung der Pilz
masse von der Nahrlosung durch vorher getrocknete und gewogene Filter. 
Die in die Losung ausgeschiedenen Stoffwechselprodukte des Pilzes, 
man denke z. B. an die Oxalsaure, gehen dadurch fUr den Ertrag ver
loren, zum Unterschiede von der hoheren Pflanze, wo ein derartiges 
Stoffwechselprodukt wie der oxalsaure Kalk in der Ernte mitgewogen 
wird (R. MEYER 1. c.). Aus derartigen Erwagungen heraus ergibt sich 
die schon angedeutete Moglichkeit, daB die an Pilzen ermittelten Ertrags
kurven mit jenen von hoheren Pflanzen nicht identisch sein mussen. Die 
Erfassung der Gesamternte wird nicht jmmer moglich sein, so wird man 
bei Wachstumsversuchen in Sand oder Boden in der Regel auf die genaue 
Ermittlung der Wurzelertrage v~rzichten mussen. Nach MITSCHERLICH 
(z. B. [2J, [12J) andert sich die Ertragskurve in ihrem Wesennicht, ob die 
Gesamternte oder nur die oberirdische Substanz als MaB des Ertrages 
genommen wird. Doch macht der Wurzelertrag nicht immer den 
gleichen Anteil am Gesamtertrag aus (z. B. RIPPEL, A. [7J 1). Auch sonst 
scheinen die Ertragskurven fUr einzelne Teile der Ernte (Stroh, Korner, 
Wurzeln) einen anderen Verlauf zu nehmen als die Gesamtertragskurve 
(MEYER, R. [3J). 

Nicht immer wurden die Ertrage durch Wagung der Ernten ermittelt, 
je nach dem Objekt kann dazu auch das Flachenwachstum (z. B. KLEES, 
GREGORY fUr Blatter und THORNTON fUr Bacillus dendroides) oder das 
Langenwachstum (Haferlangenschema bei MITSCHERLICH [5J) oder die 
Zahlung der Zellen (z. B. LUDWIG) 2 dienlich sein. Yom Charakter der ge
wichtsmaBig ermi ttelten Ertragskurve ergibt sich aber nur dann keine Ab
weichung, wenn das Flachen- oder Langenwachstum der Gewichtszunahme 
proportional ist, was naturlich nicht immer zutrifft (z. B. die Uberverlange
rung von Sprossen bei niedrigen Lichtintensitaten oder von Wurzeln bei 
Stickstoffmangel). Die Bestimmung der ErtragsgroBe aus der Menge 
eines gebildeten Stoffwechselproduktes, eines verbrauchten Nahrstoffes 
oder eines Bestandteiles der produzierten Pflanzensubstanz z. B. aus ihrem 

(1. c., S. 173) trocknete die Pilzdecken bei 60° C, doch t6tete sie sie noch vor 
dem Filtrieren durch Einsetzen der K61bchen in den Dampftopf. Fiir ihre 
Behauptung, daB dadurch keine Fehler entstehen, erbringt sie keine 
Belege. 

1 Hier weitere Beispiele. 
2 Auch die Volumbestimmung der gebildeten Zellen mittels Sedimenta

tion k6nnte brauchbar sein (z. B. EILERS, H.). 
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N-Gehalt I ware nur dann einwandfrei, wenn diese GroBen mit dem tat
sachlichen Ertrag parallel gehen, was meist auch nicht der Fall sein 
wird (CARLSON). 

Eine Voraussetzung fUr die Richtigkeit der Ertragsermittlung ist die 
gleiche P£lanzenanzahl in allen Stufen einer Versuchsreihe. Es wird sich 
nicht empfehlen, fUr Vegetationsversuche solche Pflanzen zu wahlen, 
die sich nur einzeln in den KulturgefaBen unterbringen lassen (Kartoffeln, 
Rube), denn es "bietet eine moglichst groBe Pflanzenzahl einen vorteil
haften Schutz gegen den EinfluB individueller Verschiedenheiten"2, 
andererseits ist der zulassige Spielraum ziemlich groB 3. Auch in 
dieser Hinsicht bietet das Arbeiten mit Pilzen den Vorteil, daB aus 
einer Sporenaufschwemmung beim Beimpfen der Kolbchen mit der
selben Platinose eine groBe und dabei ziemlich gleiche Anzahl von Sporen 
ubertragen wird. Bei groBer Aussaatdichte sind aber unter Umstanden 
die mit der Saatmenge eingebrachten Nahrstoffe zu berucksichtigen. 

Fur die Festlegung der Ertragskurve ist es notw~ndig, moglichst 
viele Punkte derselben durch den Versuch zu ermitteln, also die einzelnen 
Stufen des variablen Ertragsfaktors innerhalb des zu untersuchenden 
Gebietes ausreichend dieht zu legen. Durch eine aquidistante Wahl der 
Konzentrationsstufen wird die sich anschlieBende Rechnung vereinfacht. 
Jeder Punkt ist durch eine ausreichende Zahl von Parallelen zu sichern, 
urn die Ertragsfehler moglichst zu verkleinern. Fruher arbeitete man 
meist mit vier Parallelen, neuerdings wurden die Anforderungen in dieser 
Hinsicht betrachtlich hinaufgesetzt. RIPPEL (6) und R. MEYER (1) 
arbeiten mit zehn Parallelenin jeder Konzentrationsstufe und NIKLAS 
und MILLER (2) verlangen sagar 20 Parallelen. Es ist klar, wie wertvoll 
eine solche Festlegung und Sieherung der Ertragskurve fUr die Beur
teilung ihres Charakters ist, freilich vergroBert sich dadurch der Umfang 
einer Versuchsreihe ganz auBerordentlich. 

Zur Erlangung eines empirischen Kurvenpunktes geht man nun so 
vor, daB man aus den Parallelen einer Stufe das arithmetische Mittel der 
Einzelertrage und seinen wahrscheinlichen oder noch besser den mitt
leren Fehler (Schwankung) berechnet4. Dieses aus der GAussschen 

I RUBNER (1, 2) verwendete als MaBstab fiir den Ertrag die Stickstoff
und Schwefelmenge in der Bakterienmasse, die er in einen Eisenniederschlag 
einschloB. 

2 PFEIFFER, TH.: (2) S. 124ff. 
3 Dem Einwand AD. MAYERS (2, 4) gegen MITSCHERLICH, dieser hatte mit 

einer zu geringen Pflanzenanzahl gearbeitet, kann nicht beigepflichtet wer
den. Siehe MITSCHERLICH (4, 10). N aheres ii ber den EinfluB der Saa tdichte auf 
den Pflanzenertrag einer Flache und den EinfluB des Standraumes auf den 
Ertrag einer Pflanze: MITSCHERLICH ([8], [9] und die in [14] S. 302, FuBnote I 
angefiihrten Arbeiten). Ferner SAPEHIN (2) und die dort zitierten Untersu
chungen an Bakterien von }EGUNOFF. 

4 PFEIFFER, TH.: (2) S. 218ff.-RoEMER, TH. (Hier weitere Literatur). 
-- ZOLLER, W. 
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Theorie der Beobachtungsfehler iibernommene Verfahren wird hier 
auf Schwankungen biologischer GroBen angewendet, die nicht nur 
aus Beobachtungsfehlern bestehen, sondern zum groBeren Teile in dem 
VerhaIten des biologischen Objekte selbst begriindet sind (CZUBER [2J). 
R. MEYER ([IJ, S. 155) zeigte in einem mit Aspergillus ausgefUhrten 
Versuche an 100 Parallelen, daB die Verteilung der Erntegewichte nicht 
der GAussschen Normalkurve, auf der sich die Theorie der Beobach
tungsfehler aufbaut, entspricht. Die von ihm beobachtete asymme
trische Verteilung der Erntegewichte lieBe sich vielleicht durch eine ganz 
besondere Genauigkeit der Versuchsanstellung vermindern oder gar be
heben, in der praktisch moglichen Versuchsanordnung wird mit ihr zu 
rechnensein (CHRISTIANSEN-WENIGER [2J). Dennoch wirdman, daesniclit 
angeht, fUr jeden einzelnen Punkt die Verteilung festzustellen, auf die Ver
wendung des arithmetischen Mittels aus den Parallelen und seines mitt
leren Fehlers bei der Berechnung angewiesen sein, daher ist die Forde~ 
rung nach einer groBeren Zahl von Parallelen berechtigt. Inwieweit die 
Schwankung des Mittelwertes durch ErhOhung der Individuenzahl pro 
GefaB verringert werden kann, ware in diesem Zusammenhange naher zu 
untersuchen. 

MITSCHERLICH (21) vermutet hinter der wohl oft gemachten Beob
achtung" daBderFehler einesErgebnisses nicht proportional mit der ab
soluten Hohe desselben ansteigt, sondern groBere Werte im allgemeinen 
prozentisch geringere Fehler aufzuweisen scheinen, eine GesetzmaBigkeit. 
Sollte dies zutreffen, waren besonders die niedrigen Werte durch eine 
groBere Zahl von Parallelen zu sichern. Die gleiche MaBnahme miiBte 
auch fUr die Festlegung des absteigenden Astes der Ertragskurven, 
wo die Streuung besonders hoch zu sein pflegt (MEYER, R. [3J), an
gewendet werden. 

2. Allgemeines tiber die mathematische Angleichungsfunktion. 
Hat man auf diese Weise die zu steigenden Mengen x des untersuchten 

Wachstumsfaktors gehOrigen Ertrage y erhalten, so ergibt sich nach Ein
tragung der Werte in ein Koordinatensystem durch Verbindung der Or
dinatenendpunkte die empirische Ertragskurve, die urn so genauer sein 
wird, je groBer die Zahl der beobachteten Ertrage und je kleiner ihre 
Fehler sind; urn so mehr wird die Fehlerflache eingeschrankt, in die die 
mathematisch interpolierte Idealkurve zu legen ist. 

Die glanzenden Erfolge, die die Anwendung der Mathematik auf 
Physik und Chemie mit sich brachte, haben wohl in erster Linie dazu 
gefUhrt, daB die Hilfe des mathematischen Riistzeuges auch fUr die Bio-

I Ahnliches beobachtete auch E. JANISCH (1. c. S. 26, 28, 34) fUr die Dauer 
der Embroynalentwicklung von Mehlmotteneiern in ihrer Abhangigkeit von 
der Temperatur und ordnete dieses auffiiUige Verhalten der Fehlerbreite in 
die von ihm gewahlte mathematische Darstellung ein. 

Ergebnisse der Biologie IV. 10 
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logie in Anspruch genommen wurde, obwohl die Bedingungen dafUr hier 
anders liegen (CHRISTIANSEN -WENIGER[ 1J). Der Sinn dieses Vorganges aber 
ist der gleiche wie in der Physik (BAULE [3] und BORESCH). Die mathe
matische Formel ist zunachst ein pragnanter Ausdruck fUr cine im Ex
periment zum Vorschein gekommene Beziehung zweier oder mehrerer 
variablen GroBen, sie ist eben nur eine Form,.nicht aber der Inhalt dieser 
Beziehungen, und tragt daher so lange einen provisorischen Charakter als 
sie sich darauf beschrankt, die nach ihr berechneten. Werte mit den beob
achteten moglichst in Ubereinstimmung zu bringen. Die bloBe Moglich
keit, eine beobachtete Beziehung mathematisch zu formulieren, besagt 
noch nicht, daB hier ein Naturgesetz mit unverbruchlicher Geltung vor
liegt '. Durch Verfeinerung der Beobachtung und Erweiterung des be
obachteten Gebietes wird die mathematische Formel immer starker auf 
ihre Tragfahigkeit beansprucht und wird in der Regel schon dadurch Ab
anderungen erfahren, Umgekehrt ergeben sich aus der Formel mathe
matische Konsequenzen, deren experimentelle Bewahrheitung einen 
Priifstein fiir die Richtigkeit der Formel bilden. Finden die mathema
tischen Folgerungen keine Bestatigung durch den Versuch, faUt die alte 
Formel und muB durch eine andere ersetzt werden, die der neuen Er
fahrung gerecht wird. So gelingt es allmahlich einen immer groBeren Tat
sachenbestand dem in der mathematischen Formel en~haltenen Ge
danken unterzuordnen, aus der Hypothese wird die Theorie; ob schlieB
lich dieser in seinen Deduktionen sich immer wieder bestatigende Ge
danke "das Wesen der Sache" erfaBt oder nur eine, wenn auch auBerst 
weit getriebene Annaherung an die Wirklichkeit ist, ist ein philoso
phisches Problem 2. 

Die Anwendung der Mathematik auf die pflanzlichen Ertragsbezie
hungen steht heute noch ganz im Anfang 3• Durch Verbesserung der 
Methodik im Sinne der obigen Darlegungen wird es moglich sein, die 
schon bestehenden Ertragsformeln weiterhin zu priifen, zu erganzen 
oder durch andere zu ersetzen. Es vollzieht sich auch hier der in der 
Physik beobachtete ProzeB der schrittweisen Annaherung des mathe
matischen Ausdruckes an die Wirklichkeit. Schon heute aber liefert die 
mathematische Betrachtungsweise der Ertragsbeziehungen wertvolle 
Hinweise und Folgerungen, obwohl sie sich auf ein noch unzulangliches 
Beobachtupgsmaterial stiitzt. Die Meinung, daB die Aufstellung einer 
zutreffenden Ertragsformel erst dann moglich sein wird, bis die Abhangig-

, Dem Standpunkt E. A. MITSCHERLICHS, "daB ein Gesetz naturwissen
schaftlich nrir dann existiert, wenn sich die Beziehungen zwischen den Va
riablen mathematisch fassen lassen" (MITSCHERLICH [15J), und daB die mathe
matische Form eines p£lanzenphysiologischen Gesetzes nur daruber Klarheit 
gibt, ob ein "Gesetz" vorliegt (MITSCHERLICH [22]), kann nicht zugestimmt 
werden. 

2 Vgl. z. B. die Stellungnahme von NERNST. 
3 Siehe die Darlegung.en von RIPPEL (2). 
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keit des Ertrages von einem variablen Wachstumsfaktor in ihren Einze1-
beziehungen geklart ist, hat so manches fiir sich, doch "auch auf anderen 
Gebieten der Naturwissenschaften hat man noch vor Erkennung der 
Elementarvorgange ein phanomenologisches Gedankengebaude aufge
richtet" I. Die Zeit fiir eine Ableitung des Ertragsgesetzes aus seinen 
Komponenten ist noch nicht gekommen. 

Von vornherein steht eine groBe Zahl von mathematischen Funk
tionen fiir die Darstellung des zahlenmaBigen Zusammenhanges zwischen 
dem Ertrag und seinen Bedingungen zur Auswahl (MEYER [2J). Fiir die 
Giite der Annaherung der nach irgendeiner mathematischen Funktion 
berechneten Ertrage an die experiment ell erhaltenen Ertragsmittel bilden 
die Differenzen zwischen beiden ein geeignetes MaB und fiir diese An
gleichung stellte PFEIFFER (2) folgende Grundsatze auf: 

I. Die Summe der Differenzen muB sich auf einer moglichst niedrigen 
Rohe halten. 

2. Die Summen der Differenzen mit dem positiven und negativen 
Vorzeichen miissen moglichst gleich groB sein. 

3. Die Differenzen miissen ein moglichst niedriges Vielfaches der 
wahrscheinlichen Schwankungen der Beobachtungen betragen. 

Diesen Anforderungen kann man durch eine entsprechende Wahl der 
in dec Gleichung enthaltenen Konstanten nachkommen und "diejenige 
Gleichung, die diesen drei Forderungen am besten entspricht, wird den 
Vorzug verdienen". Am voIlkommensten und in einwandfreier objek
tiver Weise wird diese Angleichung durch Anwendung der Methode der 
kleinsten Quadrate auf die Ertragsfunktion erreichC. Freilich kann 
dieses mit einem groBen rechnerischen Aufwand verbundene Verfahren, 
im FaIle es zu einem guten AnschluB fiihrt, nicht als "das einzige Kri
terium" fiir die Brauchbarkeit eines mathematischen Ausdruckes zur 
Darstellung der Ertragsbeziehung angesehen werden 3• Denn es ist wahr
scheinlich, daB ein mit groBeren F ehlern behaftetes V ersuchsma terial 
sich auf diese Weise verschiedenen Ertragsformeln gleich gut anpassen 
laBt. Fiir die Zukunft kommt aber diesem Ausgleichsverfahren sicherlich 
eine groBe Bedeutung zu und es wird bei del' Auswahl einer brauchbaren 
Funktion mithelfen. Auch die Schwankungen der Konstanten-Mittel
werte, die sich aus den mittels der Annaherungsfunktion berechneten 
Einzelwerten der Konstanten ergeben, sind ein MaB fiir die Giite des 
Anschlusses. 

Durch geeignete Einsetzung weiterer Konstanten in eine mathema-

I BAULE, B. (3). 
2 Auf die MITSCHERLIcHsche Ertragsformel wandten dieses Verfahren 

fast gleichzeitig und unabhangig voneinander an: H. N IKLAS und M. MILLER 
(1,2) und R. MEYER (1). Siehe auch NIKLAS und MILLER (5) und MITSCHER
LICH (23). 

3 MEYER, R. (2). 

10* 
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tische Funktion wird man ihre Annaherung an die empirische Kurve 
im allgemeinen erhohen konnen, doch sollte ein solcher Vorgang einen 
biologischen Sinn haben, wie uberhaupt die Anschaulichkeit einer Funk
tion nur gewinnen kann, wenn die in ihr enthaltenen Konstanten eine 
physiologische Bedeutung besitzen. Dabei sollte man mit einer moglichst 
geringen Zahl von Konstanten das Auslangen zu finden trachten im 
Interesse der Durchsichtigkeit und rechnerischen Verwendbarkeit der 
Formel. Wichtig ist, daB fiir die Berechnung der Konstanten einer An
naherungsfunktion ein objektiv einwandfreies Verfahren eingeschlagen 
und einheitlich durchgefiihrt wird. Wie diese Berechnung vorzunehmen 
ist, wird von der Gestalt der ausgewahlten Funktion abhangen und somit 
eine mathematische Aufgabe sein. Ob fur einen bestimmten Fall die 
Konstanten immer wieder neu berechnet werden mussen, ob sich hier 
Vereinfachungen werden erzielen lassen, ob z. B. die experimentell er
mittelten Grenzwerte der Ertragskurve als Konstanten in die Gleichung 
eingehen sollen, werden wohl erst weitere Forschungen ergeben. Endlich 
wird es das Bestreben kunftiger Arbeiten sein mussen, eine Funktion 
ausfindig zu machen, die die Ertragskurve in ihrem Gesamtverlaufe, also 
einschlieBlich des absteigenden Kurvenastes erfaBt I. 

3. fiber die Form und mathematische Darstellung der 
Ertragskurve im besonderen. 

Die Ausfiihrungen uber die Versuchstechnik und die rechnerische 
Verarbeitung der Ergebnisse wurden vorausgeschickt, urn darzutun, daB 
die bisherigen Bemiihungen zur Erfassung des Ertragsgesetzes fast durch
weg nur Vorarbeiten sein konnen, geeignet, die kunftige Forschung in 
strengere Bahnen zu lenken. Ob unter den bisher von verschiedenen 
Autoren herangezogenen Funktionen bereits ein richtiger Ansatz zum 
"Ertragsgesetz" vorhanden ist, dafiir steht der strikte Beweis aus. Eben
sowenig kann es heute als bewiesen gelten, ob die Abhangigkeit der 
Pflanzenertrage von den einzelnen Wachstumsfaktoren einem einheit
lichen Gesetze gehorcht - angesichts der Heterogenitat der verschiede
nen Wachstumsbedingungen mochten wir es fast bezweifeln - und ob 
das gleiche Gesetz fur heterotrophe und autotrophe Pflanzen gilt. Auf 
die nahere Begrundung dieser Bedenken kann hier nicht eingegangen 
werden, es ist Sache der induktiven Forschung daruber Klarheit zu 
schaffen, ob die vielfach schon beobachtete Ahnlichkeit der unter ver
schiedenen Bedingungen und an verschiedenen Pflanzen ermittelten Er
tragskurven nur eine auBerliche ist oder ob diese Einheitlichkeit einem 
ubergeo~dneten Gesetz entspricht. 

I Siehe auch R. MEYER (3). 
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a) Die Gerade. 
Wie aus der geschichtlichen Darstellung unseres Gegenstandes hervor

geht, wurde seit LIEBIG wiederholt die Annahme gemacht, daB die 
Pflanzenertrage mit der Steigerung eines Wachstumsfaktors linear zu
nehmen bis zu jenem Punkte, wo ein anderer Wachstumsfaktor ins Mini
mum gerat und iiber den hinaus eine weitere Erhohung des ersten Wachs
tumsfaktors von keinem EinfluB mehr auf den Ertrag ist. Dieser Punkt 
miiBte sich in einer plOtzlichen Abkniekung der ansteigenden Geraden 
zur Horizontalen zu erkennen geben. Zum Festhalten an diesem Bilde 
trugen die im Wesen identischen Vorstellungen BLACKMANS iiber die 
Auswirkung der Assimilationsbedingungen auf die Geschwindigkeit der 
Photosynthese namhaft bei. Der der Geraden entsprechende Ausdruck 
ware 

y = cx+ a, (I) 

worln y den zur Gabe x des Wachstumsfaktors gehorlgen Ertrag, a den 
Ertrag bei der Gabe -& bedeutet und c eine Konstante ist, die den Anstieg 
der Geraden ausdriickt. 

Der LIEBIG-BLACKMANschen Auffassung widersprechende Befunde I 
wurden vorerst nicht gebiihrend beachtet. DaB sieh die Vorstellung von 
einer linearen Abhangigkeit der Ertrage von den Ertragsfaktoren und 
spaterhin auch der Assimilation von den Assimilationsfaktoren so lange 
zu behaupten vermochte, lag auch daran, daB sie einerseits durch ihre 
Einfachheit bestach und daB andererseits die Ertragskurve in ihrem 
Anfangsteil und auch in ihrem Endteil eine angenaherte Darstellung durch 
eine Gerade gestattete 2 • So konnte MITSCHERLICH (2) dartun, daB 
P. WAGNER seinerzeit zu der Folgerung einer linearen Beziehung zwi
schen den Ertragen und steigenden Phosphorsauregaben deshalb ge
drangt wurde, weil sein Versuchsboden von Haus aus viel Phosphorsaure 
enthielt, so daB nurmehr das flach verlaufende Ende der Ertragskurve 
zur Beobachtung gelangte. Zum Festhalten an den alten Vorstellungen 
mag in der Landwirtschaft auch der Umstand beigetragen haben, daB 
das der proportionalen Abhangigkeit widersprechende Gesetz vom ab
nehmenden Bodenertrage nieht immer klar zum Vorschein kommt 
(NOLTE [3J, LEMMER MANN [4] S. 59). 

Erst vor etwa 15 Jahren vollzog sich ein Wandel der Anschauungen, 
und zwar ungefahr gleichzeitig auf den Gebieten der Ertrags- und Assi
milationsbeziehungen. Dart war es E. A. MITSCFiERLICH 3, dessen mit 
einer verbesserten Methodik durchgefiihrten Arbeiten den Widerspruch 
der geradlinigen Abhangigkeit der Ertrage zum Gesetz der abnehmen
den Bodenertrage beseitigten. 1m Laufe seiner Arbeiten untersuchte er 

I Siehe die Zitate der FuBnote I auf S. I35, diesichnoch vermehrenlieBen, 
z. B. W. BENECKE (1, 2), NlKlTINSKY, RUBNER (2), H. PRlNGSHElM. 

2 Siehe HELLRlEGEL (2) und auch LEMMERMANN (4). 
3 Erste VerOffentlichung: MITSCHERLICH (1). 
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den EinfluB der Steigerung der verschiedensten Wachstumsfaktoren auf 
die Ertrage hoherer Pflanzen und erhielt Kurven, die von Anfang an 
gekriimmt verliefen, ihre Konkavitat der Abszisse zukehrend, bis zu 
einem durch den Hochstertrag gegebenen Punkte. Ein in irgendeinem 
Teile geradliniger Anstieg oder ein Knickpunkt war nicht zu erkennen. 
Zur Anerkennung dieser "neuen" Gesetzlichkeit im VerIauf der Ertrags
kurve haben dann die Untersuchungen TH. PFEIFFERS (3, 5) und seiner 
Mitarbeiter wesentlich beigetragen, die sich mit MITSCHERLICH aus
einandersetzten und schlieBlich zu einer Bekraftigung seiner Ergeb
nisse fuhrten. Fur niedere Pilze konnte E. G. PRINGSHEIM (1) 1914 
neuerlich bestatigen, daB mit der Zunahme eines im Minimum vorhan
denen Nlihrstoffes die Emte nur im Anfangsteil annahemd gerad
linig, spater immer weniger ansteigt. 

Urn weniges spater erfuhr auch die BLACKMANsche Assimilations
kurve eine analoge Korrektur (ROMELL, 1. c. S. 746). In einer in Deutschland 
infolge des Krieges unbeachtet gebliebenen Arbeit aus dem Jahre 
1917 haben BROWN und HEISE die lineare Form der Beziehung zwischen 
Assimilationsintensitat und -faktor abgelehnt und bald darauf konnte 
BROWN sogar an dem Versuchsmaterial von BLACKMAN und SMITH (19II) 
den stetig gebogenen und knicklosen VerIauf der Assimilationskurven 
nachweisen. Auch WILLSTATTER und STOLL, BOYSEN-JENSEN (1) und 
W ARBURG erhielten vom Ursprung an in monotonem Anstieg gekriimmte 
Assimilationskurven. Der letztgenannte sucht die von ihm an Chlorella 
erhaltenen CO.- und Lichtkurven der Assimilation in ihrer Form damit 
zu erJdiiren, daB die Assimilationsgeschwindigkeit proportional sei der 
Konzentration des photochemischen Primarproduktes und der Konzen
tration eines zweiten Stoffes, mit dem das photochemische Primar
produkt reagiert. Zu einer vollstandigen Ablehnung der BLACKMANschen 
Theorie fiihrten schlieBlich 1921 die Arbeiten von H. LUNDEG.ARDH (1, 2), 
BENECKE (4) und besonders HARDER. 

Der Gedanke, daB zwischen der GroBe des Ertrages bzw. der Assi
milationsgeschwindigkeit und ihren Bedingungen eine proportionale Ab
hangigkeit bestehe, erfuhr fur die Kurven in ihrer Ganze eine Ablehnung, 
doch lebt er noch fort in den Versuchen, die Krummung dieser Kurven 
zu erklaren. Bevor wir aber darauf naher eingehen, wollen wir Umschau 
halten nach den AnnliherungsfunktiC?nen, die dem gekriimmten VerIauf 
der Ertragskurve gerecht werden sollen. 

b) Der Exponen tiala usdruck von MITSCHERLICH-BAULE, das 
spezielle Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren. 

1m Mittelpunkte der Erorterung steht heute die Annaherungsfunk
tion, die MITSCHERLICH I fUr die Darstellung der Ertragskurven an Stelle 

I Zusammenfassende Darstellungen:MITscHERLICH (11,12,14,20), femer 
MITSCHERLICH und DUHRLNG. 
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der Geraden gesetzt hat. Obwohl es sich urn Beziehungen handelt, in 
denen als unabhangige Variable stoffliche oder energetische GroBen auf
treten, hat er ihnen einen Gedanken zugrunde gelegt, der uns sonst bei 
der zeitlichen Abhangigkeit von Vorgangen begegnet, daB namlich die 
Geschwindigkeit eines Vorganges in jedem Augenblick der noch zu voH
bringenden Leistung proportional ist I. MITSCHERLICH argumentiert so: 
Bei Steigerung eines Wachstumsfaktors x unter Konstanthaltung der 
iibrigen Wachstumsbedingungen steigt der Ertrag y nur bis zu· einer 
endlichen Hochstgrenze A, deren Hohe durch aHe iibrigen Wachstums
faktoren bedingt wird. Weil dieser begrenzende Hochstwert hereinspielt, 
kann der Ertragsanstieg nicht einfach dem variierten Wachstumsfaktor 
proportional sein, und da erscheint ihm die Proportionalitat der Ertrags
steigerung zu dem an diesem Hochstertrag jeweils fehlenden Wert (A -y) 
als "die einfachste und so wahrscheinlichste" Voraussetzung. Mag man 
die Stichhaltigkeit dieser Argumente auch bezweifeln und ihre physiolo
gische Begriindung vermissen, der Gedanke 

dy 
dx = c(A - y) (2) 

nimmt dadurch fiir sich ein, daB in ihm die Abhangigkeit der Ertrage 
y vom Hochstwert A und somit von allen iibrigen Wachstumsfaktoren, 
die eben die Hohe von A bestimmen, ausgesprochen ist. Das aus· ihm 
resultierende Gesetz hat BAULE (1) als ein Gesetz "von erquickender 
Einfachheit und voll innerer Harmonie" bezeichnet, spater (4) verursacht 
ihm besonders der Faktor (A -y) "das gleiche Unbehagen, das jeder 
Physiker seit altersher beim Begriff einer Fernkraft z. B. der GraVita
tionskraft empfindet". Trotz aHem hat dieser Gedanke zu einer durch
sichtigen und rechnerisch handlichen Annaherungsforme1 gefiihrt, die die 
Abhangigkeit der Ertrage von gestaffelten Gaben eines der verschiedenen 
Ertragsfaktoren befriedigend wiedergibt. Das muB jedoch nicht wunder
nehmen, wenn man bedenkt, daB die Versuchsreihen, auf we1che diese 
Formel (ebenso wie andere Funktionen) bisher Anwendung fand, noch 
nicht den heute zu fordernden Genauigkeitsgrad besitzen und daB die 
Ubereinstimmung zwischen den berechneten und den beobachteten Er
tragen sich durch eine Anderung der Konstanten verhessern laBt. 

Diese Annaherungsfunktion wird durch die Integration der Glei
chung (2) geliefert: 

In (A - y) = C - ex. 

I Z. B. die Abkiihlung eines heiBen Korpers, die Entleerung eines mit 
Fliissigkeit gefiillten GefaBes durch eine Offnung am Boden, die Rohrzucker
spaltung nach WILHELMY, die Zerfallsprozesse radioaktiver Substanzen. 
R. MEYER ([1] S. 123) verweist auf das zeitliche Anwachsen des elektrischen 
Stromes in einer Drosselspule mit hoher Selbstinduktion, an deren Klemmen 
man eine konstante Spannung anlegt, und anderes mehr. 
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I. Fiir die Anfangsbedingungen x = 0, y = 0, wenn also ohne Zufuhr 
des variablen Wachstumsfaktors kein Ertrag resultiert, ergibt sich daraus 

~A=C ~ 

und durch Subtraktion (3)-(4): 

In (A - y) = In A - ex. 

2. Stellt sich ohne Zufuhr von x (also fiir x = 0) schon ein Ertrag y = a 
ein, z. B. wenn in einem Boden der zu variierende Nahrstoff x schon von 
vornherein in einer gewissen Menge enthalten ist, so folgt aus (3): 

~~-~=C ~ 

und durch Subtraktion (3)-(6): 
In (A - y) = In (A - a) - ex. 

Wir k6nnen diesen Fall auch anders ausdriicken. Denken wit uns 
namlich den Ertrag a durch die schon im Boden vorhandenen Nahr
stoffmenge b bedingt, so ergibt sich aus (5) 

In (A - a) = In A - e b (8) 

und durch Addition (7) + (8) : 
In (A - y) = In A - e(x + b). 

3. Wenn hingegen bei einer gewissen Gabe des Wachstumsfaktors 
z. B. des Lichtes (also x = b) ein Ertrag noch nicht gezeitigt wird (y = 0), 
so liefert (3) durch Einsetzen dieser Werte: 

InA=C-eb 

und man erhalt durch Subtraktion (3)-(10): 

(10) 

In (A - y) = In A - e(x - b). (II) 

Wird die Gleichung (5) in der Form ex = In AA angeschrieben, ist 
-y 

sofort zu ersehen, daB bei Verwendung dekadischer Loganthmen an 
Stelle der natiirlichen e lediglich mit 0,4343 zu multiplizieren ist und 
daher das Verhaltnis der so berechneten c-W erte zueinander gleich 
bleibt. 

Wird nach dem Vorgang BAtTLES I Gleichung (5) entlogarithmiert und 
nach y aufge16st, erhalten wir: 

y=A(1-e-e,'). (12·) 

Die diesem Exponentialausdruck zugehOrige Kurve (siehe Abb. r) 
wurde unter Bezugnahme auf die MITSCHERLIcHsche Formulierung 
als 10garithmische Kurve bezeichnet. MITSCHERLICH iibernahm urspriing
lich fUr die in seiner Formel zum Ausdruck kommende GesetzmaBigkeit 
die Von MAZE herriihrende Bezeichnung "das Gesetz der physiologischen 
Beziehungen", spater nannte er (MITSCHERLICH [11]) es im AnschluB an 
BAULE "das Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren". 

I BAULE, B. (1) S. 372. 
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Wie KAPPEN bemerkte, ist dieses Gesetz formal identisch mit der 
Formel fUr den Ablauf unimolekularer Reaktionen. Der dort vor
kommenden Geschwindigkeitskonstanten entspricht hier die Wirkungs
konstante c ("Wirkungsfaktor" nach MITSCHERLlCH); dort ist sie ein 
MaB fUr die Geschwindigkeit des Umsatzes, hier ein Ausdruck fUr die 
Wirksamkeit des betreffenden Wachstumsfaktors, die sich in der Er
tragssteigerung, in einem urn so steileren Kurvenanstieg kundgibt, je 
groBer c ist. Die Konstante c kennzeichnet den variierten Wachstums
faktor in seiner ertragsteigernden Wirksamkeit. "Der Pflanzenertrag 
steigt mit der Steigerung eines jeden Wachstumsfaktors mit einer dem 
betreffenden Faktor eigenen Intensitat und zwar derart, daB die Ertrags
steigerung mit der Zufuhr dieses Wachstumsfaktors dem an einem Hochst
ertrag fehlenden Ertrag proportional ist." So die Definition des Wir
kungsgesetzes. AIle darin enthaltenen Konstanten haben eine biolo
gisehe Bedeutung. 

Gleichfalls in Analogie zum Gesetz fUr den Ablauf unimolekularer 
Reaktionen steht die von BAULE (1) eingefiihrte konstante Halbwertmenge 
h des variierten Wachstumsfaktors x, mit der die Halite oder 50 vH des 
Hochstertrages A erreicht werden. 1m FaIle es sich urn einen Nahrstoff 
handelt, heiBt sie "Nahrstoffeinheit". Setzen wir in die nach c aufgeli:iste 
Gleichung (5) 

1 A 
C = - In ----

x A - Y 

fur x = h und fUr y = "i ein, so erhalten wir: 
2 

C = ~.In2 = 0,7. 
h It 

Die Wirkungsmenge oder Nahrstoffeinheit h ist c umgekehrt pro
portional und ist ebenso wie c eine fUr den variierten Wachstumsfaktor 
charakteristische GroBe, die aber den Vorzug der groBeren Anschaulich
keit besonders im Hinblick auf die Landwirtschaft hat. Setzen wir in 
Gleichung (5) den Hochstertrag A = 100 und fur x die Wirkungsmenge h 
und Vielfache derselben nacheinander ein, so erhalten wir: 

beix=rh zh 3h 4h Sh 
fiir y: 50 75 87,5 93,75 96,85 vH 

des unter den jeweiligen Versuchsbedingungen erreichbaren Hochst
ertrages A (= 100). Siehe die Kurven in Abb. lund 8. Und ein Beispiel 
BAULES: Bringt eine bestimmte Bodenflache ohne Dungung 20 kg, mit 
der einfachen Wirkungsmenge h eines Nahrstoffes aber 25 kg, so kann 
man sofort aussagen, daB die mit weiterer Steigerung dieses Nahrstoffes 
im besten Fall erreichbare Hochsternte 30 kg betragen hatte und daB 
2 h 27,5 kg, 3 h 28,75 kg Ernte usw. gebracht hatten. 

Zu der gleichen Formel gelangte auch PUTTER (2) fur die Abhangig
keit des Sauerstoffverbrauches bei Tieren yom Sauerstoffdruck. Auch 
andere Beziehungen, wie z. B. die im WEBER-FECHNERschen Gesetz ent-
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haltene Beziehung zwischen ReizgroBe und Reaktion, konnen in der
selben Weise formuliert werden (PUTTER [3J, RIPPEL [lJ, LANG); nach 
MITSCH ERLICH (6) soilen auch die von der Pflanze aufgenommenen 
Mengen eines Nahrstoffes als Funktion der dargebotenen ("Aufnahme
gesetz" nach BAULE) und die Prozentgehalte der Emten an einem Nahr-
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Abb. 1. Aus MITSCHERLICH (19). 

stoff als Funktion der Gaben dieses Nahrstoffes ("Konzentrations
gesetz" nach BAULE) seinem Gesetze gehorchen, ja er bemuhte sich zu 
zeigen (MITSCHERLICH [15J) , daB sein Gesetz auf die verschiedensten Ab
hangigkeiten in der anorganischen und organischen Welt angewendet zu 
einer befriedigenden Vbereinstimmung zwischen Berechnung und Beob
achtung fiihrt, und erblickt darin ein Zeichen, "daB aIle diese Natur
erscheinungen in engem Zusammenhange zueinander stehen"; in Wirk
lichkeit zeigte er nur die groBe Anpassungsfahigkeit seiner logarith
mischen Gleichung an verschiedene Versuchsreihen mit ansteigenden 
Werten. 

So erlangte er z. B. den AnschluB seiner mit dem Ablauf unimoleku
larer Reaktionen mathematisch identischen Gleichung auch an bimolekulare 
Reaktionen, die einen im Anfang steileren Anstieg der Zeitkurve aufweisen, 
dadurch, daB er den Verlauf der Verseifung des essigsauren Athylathers 
(nach VAN 'T HOFF) nach seiner Gleichung (9) berechnet und somit schon 
einen gewissen Umsatz (a) bei der Zeit x = 0 annimmt, den Ursprung der 
Kurve also hi.iher ansetzt. 

Wie schon erwahnt, bietet aber diese Funktion in vielen Failen einen 
mehr weniger guten AnschluB an sehr verschiedenartige Versuchsreihen, 
in denen die Abhangigkeit des Ertrages von einem variierten Wachs
tumsfaktor bei Gleichhaltung der ubrigen untersucht wurde. Zahlreiche 
Belege hierfiir enthalten die Arbeiten MITSCHERLICHS und seiner SchUler 
und auch die Zusammenfassung A. RIPPELS (4). Fur die den Ertrags
kurven ahnlichen Assimilationskurven fand HARDER keine gute Uber
einstimmung bei Zugrundelegung der MITSCHERLIcHschen Gleichung, 
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doch lafit sich auch hier der AnschluB durch eine andere Wahl des Hochst
wertes A verbessern (RIPPEL [4J, S. 53). Fiir die Verwendbarkeit dieser 
Gleichung auf die bei Pilzen bestehenden Zusammenhange zwischen 
Nahrung und Ansatz lebender Substanz sprach sich auch E. G. PRINGS
HElM (2) auf Grund der allerdings noch methodisch unzulanglichen Ver
suche von A. NIETHAMMER aus, dagegen GUNTHER und SEIDEL. DaB 
sich die gleichfalls an niederen Pilzen gewonnenen Ergebnisse der letzt
genannten Autoren im allgemeinen der Formel MITSCHERLICHS unter
stellen lassen, wenn man an Stelle der beobachteten Hochstertrage einen 
"ideellen" Hochstwert fUr A einfiihrt, zeigte REINHOLD. Solange man 
mit einer derartigen Angleichung nichts anderes bezweckt als die ge
fundenen und berechneten Werte in Ubereinstimmung zu bringen, ist 
dagegen nichts einzuwenden, doch muB man sich vor weiteren Folge
rungen aus solchen konstruierten Kurven bewahren. Wird aber die 
Methodik weiterverfeinert, wie dies in der Arbeit R. MEYERS (1) geschehen 
ist, dann zeigt es sich, daB die an Pilzen gewonnene Ertragskurve einen 
komplizierteren Verlauf annimmt und sich nicht mehr oder nur gewalt
sam an die MITSCHERLIcHsche Gleichung anlehnen lafit. Und es ist 
moglich, daB auch in anderen Versuchen die relativ gute Uberein
stimmung der empirischen Ertragskurve mit der nach MITSCHERLICH 
berechneten verschlechtert wird, je hOher die Genauigkeit dieser Ver
suche gesteigert wird. Davon diirften natiirlich auch die iibrigen heute 
aufgestellten Funktionen betroffen werden. 

c) Die Hyperbelfunktion. 
Bei BAULE (3) I findet sich in einer FuBnote die Bemerkung: "Natiir

lich ist keineswegs von vornherein gesagt, daB die Ertragssteigerung tat
sachlich dem am Hochstertrag fehlenden Werte proportional ist. Es muB 
im Gegenteil eine solche Beziehung, wenn sie vorliegt, als ein hochst 
wunderbares Naturgesetz angesehen werden. Es ware genau so gut mog
lich, daB sich die Ertragssteigerung proportional dem Quadrat oder 
irgendeiner anderen Potenz des Fehlbetrages vollzieht." Von anderen 
Gesichtspunkten ausgehend hat BORESCH an einer Versuchsreihe .iibel 
die Abhangigkeit der Haferertrage (Wasserkulturen) von steigenden 
Gaben Natriumsulfat bei Verwendung des hochsten beobachteten Er
trages als A gezeigt, daB unter den drei Ansatzen 

dy . 
- = c'(A -y). 
dx ' 

dy 
dx = c(A - y)2; dy = c"(A _ y)3 

dx 

I Die dort aus dem Ansatz dy = c (A _ V)2 abgeleitete Funktion hatte 
dx . 

allerdings richtig zu lauten: y = A (1 _ 1 ) statt y = A (I __ 1_) , 
. 1+ exA 1 + ex 

weil die Integrationskonstante fUr x = 0, y = 0 den Wert ~. annimmt. 
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der mittlere zu einer Gleichung fiihrt, die die relativ beste Annaherung 
an die Ergebnisse beinhaltet. 

dy 
dx = c(A - y)2 (13) 

liefert integriert 
I Y 

c=-----x A(A -y) 
(141 

und nach y aufgelost: 
cxA' 

y = 1 +cxA' 

Fur den Fall, daB sich bei der Gabe x = 0 schon der Ertrag a ergibt: 
I y-a c- -. --

- x (A - a) (A - y) • 

Die Gleichung (r4) ist mathematisch gleich mit dem Ausdruck fUr 
die R G-Konstante einer bimolekularen Reaktion. Die zugehorige Kurve 
ist eine Hyperbel. Wie sich durch eine von Herro KARL LANGECKER 
durchgefuhrte Koordinatenverschiebung zeigen laBt, dem auch an dieser 
Stelle dafUr gedankt sei, handelt es sich urn eine gleichseitige Hyperbel 

( x+ _I_)(y_A) = _~_ 
Ac c 

mit dem Asymptotenschnittpunkte: m = - ~ c und n = A. 

Den in diesen Hyperbelfunktionen vorkommenden Konstanten c, A 
und a kann eine analoge Bedeutung im biologischen Sinne zugesprochen 
werden wie den Konstanten in der MITSCHERLICHSchen Formulierung. Der 
berechnete HochstwertA kommt aber hier hoher zu liegen als dort. In 
ihrem Verlaufeahnlich, unterscheidet sich unsere Kurve von der MITSCHER
LICHS durch den steileren Anstieg im Anfangsteil und den flacheren im 
Endteil. Auch unsere Gleichungen fiihren zu einer mehr oder minder guten 
Annaherung der nach ihnen berechneten Ertrage an die beobachteten. 
Auch fUr die Darstellung der Assimilationskurven erwiesen sie sich als 
geeignet und anscheinend sogar bessei als die MITSCHERLIcHsche Ex
ponentialgleichung. Mit dieser Gleichung werden wir uns ebenso wie 
mit dem Gesetz von MITSCHERLICH-BAULE noch zu beschaftigen haben. 

Hyperbolischen Charakter hat auch die von H. WALTER aufgestellte 
Ertragsfunktion; er leitet sie aus den bei einer bimolekularen Reaktion 
auftretenden Gleichgewichtszustanden ab, die zwischen dem Reaktions
produkt y und der variierten Konzentration x des einen dec reagierenden 
Stoffe bei Konstanthaltung des anderen (= roo) sich ergeben: 

(x - y)(IOO - y) = c. (16) 
y2 

An einer Versuchsreihe MITSCHERLICHS demonstriert er die Brauch
barkeit dieser Formel fUr die Ertragsbeziehung, fiihrt jedoch als x die 
in den Ernten enthaltene Nahrstoffkonzentration ein ("Innenwirkungs
gesetz·' nach BAULE), die er proportional der dargebotenen setzt. Einer 
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solchen Berechnung haftet, wie er selbst betont, sehr viel Willkiir an und 
RIPPEL (4) legt die Unmoglichkeit dar, die empirische Ertragskurve an 
das Gleichgewicht einer bimolekularen oder unimolekularen Reaktion 
anzupassen. 

d) Die Parabelfunktion. 

Die schon erwahnten Bohnenversuche Pa. ZOLLERS (1867), die der 
Annahme einer linearen Ertragsbeziehung widersprachen, erregten wohl 
seinerzeit ein gewisses Aufsehen. In einem Briefe an ZOLLER hob HENNE
BERG hervor, daB sich die von jenem erhaltenen lufttrockenen Samen
ertrage annahernd wie die Quadratwurzeln aus den dargereichten Nahr
stoffmengen verhalten'. Die zugehorige Ertragskurve 

, 
y=cx2 (17) 

ware darnach eine Parabel. Auch Finanzrat v. THIELAU sprach LIEBIG 
gegeniiber die Vermutung aus, daB die in dem ZOLLERschen Versuche 
beobachtete Ertragszunahme durch eine Parabel (vielleicht auch durch 
eine Hyperbel oder Ellipse) dargestellt werden konnte, und regte weitere 
Versuche an, urn diese GesetzmaBigkeit zu ergriinden. Leider unter
blieben solche Versuche. 

Der Gedanke, die Ertragskurve konne durch eine parabolische Funk
tion dargestellt werden, tauchte erst viel spater wieder auf. O. FROHLICH 2 

versuchte empirisch die von PFEIFFER gefundene Abhangigkeit der Hafer
ertrage von steigenden Stickstoffgaben durch eme Parabelfunktion 
zweiten Grades: 

y = aX2 + bx + C (IS) 

darzustellen. FROHLICH mutmaBte ganz allgemein eine Abhangigkeit der 
Konstanten a, b und c "von der Beschaffenheit des Bodens, seiner Was
serkapazitat, der Lichtintensitat und ahnlichem". Der Koeffizient von 
X2 hat stets ein negatives Vorzeichen. 

Auch SAPEHIN (1) suchte durch Herleitung der Ertragsgleichung ur
spriinglich von der BANCRoFTschen Dissoziationsgleichung, spater von 
der Adsorptionsisotherme die Beziehung des Ertrages von der Nahr
stoffmenge durch eine Parabel auszudriicken: 

V=V,.p}., (19) 

worin V den Ertrag bei der Konzentration p, V, den Ertrag bei p = lund 
).. eine Konstante darstellt, die meist < I ist. Auf dieser Gleichung hat 
jiingst SAPEHIN (2) seine Formel fUr die Abhangigkeit des Ertrages von 
der Aussaatdichte aufgebaut. 

Durch eine im Wesen identische Formel scheinen auch BONDORFF 
und PETERSEN 3 die Ertragsgesetze dargestellt zu haben. 

, Betreffs der mathematischen Formulierung siehe PH. ZOLLER. Ferner 
THUNEN. 

2 In der Arbeit PFEIFFERS (3) S. 2 II: 3 Zit. nach MEYER, R. (I). 
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Aber erst in jiingster Zeit haben NIKLAS undMILLER (3, 4) diesen Ge
danken weiter ausgebaut und mathematisch begriindet. Sie gehen von 
der an den Grundgedanken MITSCHERLICHS erinnernden Annahme aus, 
daB der unter den betreffenden Versuchsbedingungen iiberhaupt erziel
bare Hochstertrag A bei der optimalen Gabe B des variierten Wachs
tumsfaktors x sich ergibt und daf3 der Pflanzenertrag y mit der Steige
rung des Wachstumsfaktors x proportional der an dieser Gabe B fehlen
den Gabe ansteigt: 

dy 'B -=C( -xl. dx . (20) 

Integriert fUhrt diese Differentialgleichung zur Gleichung einer Parabel: 
cX2 

y= --+cxB+C, 
2 

in der der Koeffizient von x 2 ebenso wie bei FROHLICH negativ ist. 

(21) 

Zwecks Berechnung der Konstanten schreiben wir Gleichung (2I) in 
der Form 

differenzieren Sle: 
dy = 2 mX2 dx + ndx 
y'=zmx+n 

und setzen y" .a-; so erhalten wir fUr x bzw. B: 

fUr den Hochstertrag A : 

B= -~, 
2m 

n2 

A = mB2 + nB + p = - - + p. 
4 m 

Die Konstante C ist jener Ertrag, der sich fUr x = 0, also schon ohne 
Gabe allenfalls einstellt. 

An einigen der Literatur entnommenen Versuchsreihen, die die Ab
hangigkeit des Ertrages von steigenqen Mengen verschiedener Nahr
stoffe betreffen, zeigen NIKLAS und MILLER die gute Verwendbarkeit 
ihrer Annaherungsfunktion auf. 

e) Die Sigmoide. 
Nicht immer lassen sich die Beziehungen zwischen den Ertragen und 

steigenden Mengen eines Wachstumsfaktors durch mono ton ansteigende 
Kurven darstellen, bisweilen geben sie in ihrem Anfangsteil einen pro
gressiven Anstieg nach Art einer Exponentialkurve und erst bei weiterer 
Erhohung des variierten Wachstumsfaktors die iibliche Abnahme der 
Ertragssteigerung zu erkennen. Daraus ergibt sich eine S-fOrmige Kurve, 
deren Wendepunkt meist schon im Anfangsteil der Kurve liegt und die 
an den Verlauf autokatalytischer Reaktionen erinnert. Allgemein treten 
uns solche Kurven fUr die Abhangigkeit des Wachstums von der Zeit 
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entgegen r, gelegentlich wurden sie aber auch bei der Untersuchung der 
Ertragsbeziehungen zur Menge oder Intensitat eines Wachstumsfaktors 
beobachtet (HELLRIEGEL und WILFARTH 2 ), besonders bei der Tempera
turabhiingigkeit mancher biologischer Erscheinungen (RIPPEL [4] S. 49, 
LUNDEGARDH ..[3] u. a.). Die Untersuchungen von HOPKINS und WANN 3 

an ChIorella ergaben fur die Abhangigkeit der Emten yom PH-Wert 
der Nahrlosung eine zwischen PH 3,4-7,5 liegende S-Kurve, falls das 
Ausfallen des Eisens in den neutralen Losungen verhindert wUrde. Doch 
ist bei PH-Kurven nicht zu vergessen, daB die auf der Abszisse auf
getragenen PH-Werte Potenzexponenten und daher keine additiven 
GroBen sind. Bei JANISCH4 wird durch eine S-Kurve die Beziehung der 
in der Bakterienemte (Proteusstamm) enthaltenen Stickstoffmenge zur 
Nahrstoffkonzentration dargestellt. Die neueren Untersuchungen mit 
verbesserter Methodik erbrachten fur die Ertragsabhangigkeit hoherer 
Pflanzen von der Nahrstoffmenge stetig ansteigende Kurven 5, die keinen 
Wendepunkt zu besitzen scheinen. Auch Verfasser erhielt in noch nicht 
veroffentlichten Wasserkulturversuchen mit Hafer bei Staffelung ein
zeIner Nahrstoffe (K, Ca, Mg, Fe, N03 , 504 und P04 ) keinen Wende
-punkt innerhalb der niedrigen Konzentrationsstufen, sondern einen mo
notonen Anstieg, mit einer einzigen Ausnahme: bei variierter Phosphor
saurekonzentration trat ganz im Anfang ein Wendepunkt auf, der viel
leicht mit der Neigung der Phosphorsaure, un16sliche Salze zu bilden, 
erklart werden konnte. Wie das Zustandekommen S-formiger Ertrags
kurven gedeutet werden kann, wird weiter unten besprochen. Ob in der 
monotonenErtragskurve eine Modifikation der S-Kurve zu erblicken ist 
(JANISCH,1. c., S. I72ff.), werden kiinftige Versuche zu entscheiden haben; 
in den heute genauesten Versuchsreihen A. RIPPELS (6) ist eih Wende
punkt kaum mehr zu bemerken. Selbstvet:standlich konnen auch S-for
mige Kurven mathematisch durch verschiedene Funktionen dargestellt 
werden. 

f) Die Optimumkurve. 
Verfolgt man die Beziehungen des Ertrages zu den einzelnen Wachs

tumsfaktoren gesondert im Experiment, wo man es in der Hand hat, den 
in seinem EinfluB auf den Ertrag zu priifenden Wachstumsfaktor seiner 
Menge oder Intensitat nach beliebig hoch zu staffeln, so wird man 
die Wahmehmung machen, daB bei einer gewissen Hohe oder Starke des 
Wachstumsfaktors, dem Optimum, der Ertrag seinen Hochstwert er
reicht nnd daB die Ertrage bei weiterer Erhohung wiederum allmahlich 

I Siehe A. RIPPEL(4). 2 Siehe RUSSEL. 1. c. S. 4I. 
3 Ober Hefevermehrung und PH bei SVANBERG. 
4 1. c., S. I72. Die Zahlen diirften der Arbeit M. RUBNERs [2] entnom

men sein (nicht VESZI!). 
5 Siehe die Arbeiten E. A. MITSCHERLICHS, TH. PFEIFFERS und Mitar

beiter. 
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abnehmen. Stellt man diese GesetzmaBigkeit graphisch dar, erhalt man 
fiir die meisten biologischen V organge eine sogenannte Optimumkurve. 
Der Ausdruck "Optimum" beinhaltet allerdings ein Werturteil, das eine 
bestimmte Einstellung des Menschen zum biologischen Objekt voraus
setzt und daher nicht frei von menschlicher Willkiir ist. 

Urn auf dem Gebiet unserer spezieUen Betrachtung zu bleiben, bedeutet 
das Optimum jene Menge, Konzentration oder Intensitat eines Wachstums
faktors oder einer Lebensbedingung, unter deren EinfluB der maximale Er
trag resultiert, und wenn wir hier von einer optimalen Gestaltung des Wachs
tumsfaktors sprechen, so ist daftir der anthropozentrische Ntitzlichkeits
standpunkt maBgebend. Ftir den Landwirt z. B. ist der Hochstertrag_ zu
gleich der beste. Doch liegen auch hier die Dinge nicht so einfach, weil die 
Frage des geldlichen Aufwandes zur Erzielung von Hochstertragen mit 
hereinspielt. Wollte man vom Standpunkt der Pflanze unter den ge
staffelten Gaben eines Wachstumsfaktors eine als die optimale heraus
greifen, so konnte als so1che etwa jene gelten, unter deren EinfluB die meisten 
Fortpflanzungsorgane gebildet werden, und dieser Punkt kann zwar, muB 
aber nicht mit jenem zusammenfaUen, wo sich der hochste Gesamtertrag 
einsteUt. Auf noch groBere Schwierigkeiten stoBen wir, wollten wir nach 
einer fUr die Pflanze besten Gestaltung eines Wachstumsfaktors unter den 
in der Natur gegebenen Bedingungen des Klimas und des Bodens fragen. 
Hier konnte als die optimale Menge oder Starke eines Faktors jene ange
sehen werden, die mit dem geringsten Aufwand an Produktionsmitteln am 
raschesten zur Ausbildung von Samen, Frtichten usw. fUhrt und dadurch 
den Fortbestand der Art sichert. 

Noch verschwommener wird der Begriff des Optimums, wenn die Be
wertung vom Wachstumsfaktor auf die Pflanze tibertragen und an eine Best
leistung der Pflanze bei einer gewissen Hohe des Wachstumsfaktors gedacht 
wird, wo man richtiger von einer Hochstleistung sprechen soUte. Das fUr 
die Optimumkurve Kennzeichnende ist die bei einer bestimmten mittleren 
Hohe des Wachstumsfaktors einsetzende und dartiber hinaus anhaltende 
Gegensinnigkeit der Beziehung zwischen Wachstumsfaktor und Ertrag. 

Besonders deutlich und verhaltnismaBig leicht experimentell erlang
bar ist die Festlegung des Optimums bei der Temperaturabhangigkeit 
biologischer Vorgange und es ist verstandlich, daB gerade hier die Ver
suche eingesetzt haben, urn das Zustandekommen der Optimumkurve zu 
erklaren. DUCLAUX diirfte der erste gewesen sein, der die Optimumkurve 
als Resultierende aus zwei Teilvorgangen auffaBte, von denen der eine 
durch steigende Temperatur gefOrdert, der andere gehemmt wird, und 
andere Autoren wie BLACKMAN (1), MATHAEI, SMITH, PUTTER (1) und ER
RERA I entwickelten ahnliche Gedanken. Raben schon DUCLAUX und PUT
TER in ihren schematischen Darstellungen das Zustandekommen der Op
timumkurve durch das Zusammenwirken von zwei Exponentiallinien zu 
erklaren gesucht, so kleidet in jiingster Zeit JANISCH diesen Gedanken 
in eine mathematisch bestimmte Form. An der Embryonalentwicklung 
der Mehlmotte konnte er dartun, daB die Abhangigkeit der Entwick-

I Zusammenfassung der Literatur tiber das Optimum. 
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lungsdauer y von derTemperatur x durch eine Kettenlinie befriedigend 
dargestellt werden kann, die man durch Summierung von zwei Expo
nentiallinien erhaIt : 

Y =0 m . aX 
y=m.a- r 

m( -x) y==-ar+a . 
2 

In Abb. 2 stellen die beiden 
schwach ausgezogenen Kurven 
die Exponentiallinien vor, aus 
denen die stark ausgezogene 
Kettenlinie entsteht. In der 
Gleichung {22} bedeutet die 
Konstante m das Minimum der 
Entwicklungsdauer der Mehl
motteneier am kritischen War
mepunkt und die Konstante a 
bestimmt aIs Richtungskon
stante die Steilheit der Kurve 
und driickt die Beschleunigung 
oder Verzogerung aus, mit der 
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die Eier auf die ErhOhung der Temperatur reagieren. "Das positive und 
negative Prinzip driickt sich hier, well wir auf den N ullpunkt eines Koordi
natensystems, den kritischen Warmepunkt der biologischen Funktion, 
beziehen, durch das umgekehrte Vorzeichen der Exponenten aus" 
(JANISCH 1. c., S. 3I). Die beiden sich dabei summierenden Exponential
gleichungen mussen nicht spiegelbildlich gleich sein, dann ist 

m( x -x) y == 2 a, + a. , 

Ergebnisse der Biologie IV. II 
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und biologisch ausgedrUckt: Die Starke des schadigenden Einflusses 
steigender Temperatur muB nicht der ihrer· f6rdemden Wirkung 
gleich sein. 

Durch EinfUhrung der reciproken Werte f oder ~ fUr y und x in die 

die Gleichung der Kettenlinie (22) zusammensetzenden Exponential
funktionen (Inversionsprinzip) und durch Summierung der so erhaltenen 
ach t Exponen tialfunktionen in belie biger Kom bination (Addi tionsprinzip) 
gelangt nun JANISCH zu einer groBen Zahl von Exponentialausdrucken, die 
durch Einsetzen verschiedener Werte fur die Konstanten a und m weiter 
erh6ht wird. Diese Vielheit pragt sich naturlich auch in derGestalt und dem 
VerIauf der zugeh6rigen Kurven aus. Die so in rein mathematisch-deduk
tiver Art gewonnenen Kurven setzt er in Vergleich zu den biologischen 
Kurven, die fur die Beziehungen der Lebensvorgange und -erscheinungen 
zu einzelnen Variablen (Zeit, Temperatur, Nahrstoff usw.) aufgefunden 
wurden und aus den verschiedensten Teilgebieten der Biologie heran
gezogen werden. Die M6glichkeit, jeden biologischen Kurventyp zu 
irgendeiner mathematischen Kombination exponentialer Funktionen in 
Analogie setzen zu k6nnen, laBt ihn eine allgemeine biologische Gesetz
maBigkeit dahinter vermuten, die er unter dem Namen "Exponential
gesetz" in folgende allgemeine Fassung kleidet: "Beim Ablaufen irgend
welcher Lebensvorgange stehen die erkennbaren Symptome und die sie 
bewirkenden Ursachen und die Ablaufszeit in einem exponentialen Ver
haltnis zueinander. Treten durch innere oder auBere Storungen Ver
schiebungen des normalen Ablaufes ein, so reagiert die lebendige Sub
stanz auf diese Storung ebenfalls nach dem Exponentialgesetz" (1. c., S. 70). 

Bei aller Anerkennung der GroBzugigkeit und Klarheit im mathe
matischen Ausbau des "Exponentialgesetzes" scheint uns angesichts der 
heutigen Unkenntnis von seiner tatsachlichen Anwendbarkeit auf die 
verschiedensten Teilgebiete der Biologie doch eine Uberschatzung der 
Bedeutung mathematischer Methoden in der Biologie vorzuliegen und 
zum Tell auch der in den Naturwissenschaften so fruchtbare Weg der 
Induktion vorzeitig verlassen worden zu sein. Auf einer ziemlich engen 
Grundlage hat JANISCH durch den Ausbau der Funktion y = maX ein groBes 
mathematischesGebaude errichtet, das-um beidem Vergleichzu bleiben 
- so viele und so verschiedenartige architektonische Linien tragt, daB die 
Zuordnung biologischer Kurven zu diesen Linien nicht schwer falIt. 
Diese Beiordnung erfolgt jedoch nicht durch induktive Einsicht in die 
Einzelvorgange, sondem lediglich auf Grund der gestaltlichen Ahnlich
keit der Kurven. JANISCH neigt so zur Identifizierung des Inhaltes eines 
mathematisch gewonnenen Ausdruckes mit dem vorlaufig nur induktiv 
erfaBbaren Inhalt einer biologischen Beziehung. Es ist zumindest ver
friiht, aus der zeichnerischen Ahnlichkeit empirischer und mathema
tischer Kurven den SchluB ableiten zu wollen, daB beiden die gleiche 
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GesetzmaBigkeit, namlich die Exponentialfunktion zugrunde liegt, daB 
aile in der Biologie aufgefundene GesetzmaBigkeit im Grunde exponen
tialer Natur ist und sich dem Exponentialgesetz unterzuordnen hat, daB 
sie in derselben' Art wie die analoge mathematische Funktion aus ex
ponentialen Einzelfunktionen resulti<;rt, insolange verfruht, als es an 
einem ins einzelne gehenden Vergleich, an einer experimenteIl und mathe
matisch gleich guten Durcharbeitung fehIt. Der Notwendigkeit einer 
detaillierten mathematischen Behandlung der biologischen Einzel
probleme verschlieBt sich auch JANISCH nicht, doch erachtet er zunachst 
die "einfache Beschreibung des Kurvenlaufes der durch Addition ent
stehenden Resultierenden" derzeit von groBerer Wichtigkeit fur die 
Biologie. 

Ais ein Beispiel dafiir, daB auch andere als exponentiale Funktionen 
durch mathematische Veranderungen eines Ausbaues fahig sind, sei hier die 
VAN DER WAALsche Zustandsgleichung angefiihrt, die durch Aufnahme von 
zwei weiteren Konstanten a und b in das BOYLE-MARIOTTEsche Hyperbel
gesetz die recht komplizierten Beziehungen zwischen Druck und Volumen 
stark komprimierter Gase glanzend wiedergibt: 

p.v=R.T 

(p +~) (v - b) = R· T. 

Hier ist aber die Erweiterung der einfachen Hyperbelgleichung nicht ein
fach eine der sicherlich moglichen Varianten, die mit dem Verlauf der Druck
volumkurven nur eine auBere Ahnlichkeit besitzt, sie ist vielmehr das Er
gebnis von sinnvollen, in der kinetischen Gastheorie wurzelnden Betrach
tungen, und bestatigt sich selbst durch die Moglichkeit, aus ihr die kritischen 
Daten eines Gases zu berechnen. 

Auf das Exponentialgesetz von JANISCH muBte hier vor aIlem deshalb 
eingegangen werden, w:eil von ihm auch die Ertragskurven diesem Gesetz 
untersteIlt werden. In der S-formig ver
laufenden Kurve erblickt JANISCH den 
Typus der Abhangigkeit des Wachs
turns von der Zeit und auch von der 
Ernahrung, und die fUr gewohnlich als 
"logarithmisch" bezeichneten Ertrags
kurven, denen die im Anfangsteil ge
legene S-ahnliche Krummung abgeht, 
sieht er als Modifikation der S-Kurve an. 

l-: 0,3 
0,2 
0,1 

1 z 3 

fflI=2, 1112==4, a=I,2. 

Nach JANISCH, S. 85. 

An der Kombination 

f =~ (m1a- x + m,a~) 
als Beispiel zeigt er, wie die dieser Gleichung entsprechende S-Kurve 
(siehe Abb. 3) die S-Krummung verliert und in eine "logarithmische" 
Kurve ubergeht, wenn in dieser Formel gleiches m, aber verschiedene 
a-Konstanten eingesetzt werden. Der so modifizierten Gleichung 

II* 



KARL BORESCH: 

I m -x x ( ') y = 2 a r + a 2 

entsprechen dann die Kurven in Abb. 4, aus der zu ersehen ist, daB 
die Kurve urn so steiler ansteigt, je kleiner a2 wird, und in Abb. 5, 

1 . 1 wo a r einmal hoch, das 

0,1 

1 z 3 

1 andere Mal niedrig ge
wahlt wurde. Durch eine 
bloBe Anderung der Kon
stanten a gelangt man 
also zu verschiedenenMo
difikationen der Grund
form, die den experimen
tell ermittelten pflanz
lichen Ertragskurven 
sehr ahneln. Tragt man 
auf die Ordinate nicht die 
absoluten Ertragsmen

gen, sondern das Verhaltnis der Ernte zu den steigenden Gaben eines 
Nahrstoffes auf, erhalt man die zu den Ertragskurven inversen Kurven. 
So analogisiert JANISCH (1. c., S. I75) z. B. die von RAULIN ermittelte 
Optimumkurve fiir die Abhangigkeit der Trockensubstanzbildung des 
Aspergillus niger von der dargereichten Zuckermenge (siehe Abb. 6) mit 
Kombinationen von Exponentialgleichungen etwa folgender Form: 

( I) ( ) I m - I I I 
-=- a'+a x ; -=- max +-.--, oder 
y 2 Y 2 --ma x 

( 
I ) I I - I 

-=- max + -.- u. a. 
y 2 ma- x 

Vgl. die Abb. 53, 64, 80 u. a. bei JANISCH). 
1 Wie im allgemeinen fehlt 

I es auch hier, wo die Moglich

.1f 1 

2 3 

, _ '" (-x ~) Abb·5· -y--;- at +a2 ,m=2, I: al=Io, 

a2 =1,05. II: at = 1,01, a2 = 1,2. Nach JANISCH, S. 87. 

keit der Anwendung kombi
nierter Exponen tialfunktionen 
auf den besonderen Fall der 
Beziehungen zwischen Ertrag 
und Wachstumsfaktor zu
nachst nur angedeutet wird, 
an einer ins einzelne gehenden 
Durcharbeitung, auch fehlen 
vorlaufig noch die Methoden, 
die es gestatten wiirden, aus 
den beobachteten Einzelwer-

ten die Konstanten dieser Formeln zu berechnen. Auch die biologische 
Deutung der Konstanten steht noch aus. 

Mit der MITSCHERLICHSchen Ertragsformel haben die Gleichungen 
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JANISCHS das gemeinsam, daB beide Exponentialausdrucke sind, die 
Gleichung y = maX HiBt sich auch y = me kx schreiben. 

Als einen besonderen Vorzug seiner Exponentialformeln gegenuber 
den bisherigen Formulierungen hebt JANISCH ihre AnpassungsHihigkeit 
an ein erweitertes Anwendungsgebiet uber die "Behaglichkeitszone" 
hinaus, vor allem auch auf den absteigenden Ast der Ertragskurven 
hervor. Aber auch schon andere Forscher suchten dem absteigenden Ast 
der Ertragskurve durch EinfUhrung eines "negativen Prinzips" in Form 
eines negativen Summanden Rechnung zu tragen. So bemerken PFEIF
FER und FROHLICH (.3), daB ihre Parabelgleichung (18) infolge des 
negativen Koeffizienten des quadratischen Gliedes einer Kurve ent
spricht, die nach Erreichung eines Hochstwertes wieder abfallt und somit 
den tatsachlichen Verlauf der empirischen Ertragskurve besser wieder
gibt als eine Funktion, die sich asymptotisch diesem Hochstwert an-

7~~----------------------------~ 7M .-___ 
8 2~ I . 
320 
/I 16 
3 12 
Z 8 }[: 
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Abb. 6. I: Trockensubstanz der Pilzernte in g. II: Verhaltnis der Ernte Zl1m Zucker. 
Nach JANISCH, S. '75. 

nahert. Spater berechnete auch STOKLASA den EinfluB steigender Gaben 
von Aluminium, Eisen und Mangan auf den Ertrag nach derselben 
Gleichung einer Parabel: 

B 
E= --1)2+A1)+E o • 

2 

worin Eden zur KonzentrationYj gehorigen Ertrag, Eo den Ertrag fUr 
'Y) = 0 bedeutet, A und B Konstanten sind. Fur allzu hohe Konzen
trationen versagte die Gleichung. Wie schon erwahnt, bedienten sich in 
neuester Zeit auch NIKLAS und MILLER (3,4) derselben Parabelgleichung 
(21) zur Darstellung der Ertragsbeziehung. Wie nebenher bemerkt sei, 
ergibt sich aus der Gleichung 

eX2 

'y= --+exB+ C 
2 

fUr x = 2 B . . . . . . y = C d. h. bei ErhOhung der Gabe x auf das 
Doppelte jener Menge, die den Hochstertrag liefert, sinkt der Ertrag 
wieder auf den Anfangsertrag ab, der sich schon ohne Zufuhr des Wachs
tumsfaktors ergibt. Diese mathematische Folgerung konnte experimen
tell gepruft werden. 

Auch SAPEHIN (1) erweiterte seinen Parabelausdruck (19) durch 
Aufnahme eines negativen Gliedes: 

V = Kpl - cpt (24) 
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und BONDORFF und PETERSEN gelangten zu einer lihnlichen Gleichung. 
In der Gleichung von BONDORFF 

y = kx - ex" bzw. y = kxP - ex" 

driickt ex" die Giftwirkung des zugeftihrten Wachstumsfaktors aus, die 
von seiner Nahrwirkung abzuziehen ist. 

Endlich hat auch MITSCHERLICH (15) im AnschluB an A. GULDBERG 
auf die Moglichkeit einer Erweiterung seiner Forme! durch Aufnahme 
hoherer Potenzen von -x hingewiesen, urn auch den absteigenden Ast 
der Ertragskurve miteinzubeziehen: 

log (A - y) = log A - ex + dx>- jx3 ... . 

bzw. y = A(I _ e-cx+dx·-tx3 .... . ). 

R. MEYER (1) verweist darauf, daB dann das einfache Wirkungsgesetz 
MITSCHERLICHS nur ein Sonderfall dieses allgemeineren Gesetzes ware und 
nur in erster Annaherung gelten wiirde; auch sind nach RUNGE und 
KONIG bei Pott>nzreihenentwicklungen die Koeffizienten nicht unab
hangig von dem Grade der Nliherungsfunktion, der Wirkungsfaktor e als 
der Koeffizient der ersten Potenz von - x ware daher je nach der Anzahl 
der hoheren Glieder von - x verschieden und mtiBte inkonstant sein, 
wenn die Gliederanzahl nicht festgelegt wird. 

Fiir die landwirtschaftliche Steigerung der Ertrage ist das Absinken 
der absoluten ErtragsgroBe durch tiberoptimale Gaben eines Wachstums
faktors von keiner sonderlichen Bedeutung. Deshalb wurde auch dem 
Minimumgesetz meist eine solche Fassung gegeben, die den absteigenden 
Ast der Ertragskurve unberticksichtigt lieB (MITSCHERLICH [3J, PFEIF
FER [2] S. 260) und urn die experimentelle Erfassung der in ihm herr
schenden Beziehungen hat man sich bisher wenig gekiimmert. Es kann 
daher nicht gesagt werden, ob die oben besprochenen Ansatze den tat
sachlichen VerhaItnissen nahekommen oder nicht. Nach den neuesten 
Untersuchungen R. MEYEFS (3) besitzt der absteigende Ast der Er
tragskurve einen Wendepunkt. Auch ist es moglich, daB in manchen 
Fallen mehr als ein Optimum auftreten wird. Erinnert sei z. B. daran, 
daB O. ARRHENIUS I fiir die Abhangigkeit des Ertrages einzelner Kultur
pflanzen von der Bodenreaktion zwei Produktionsmaxima auffand. Der
artige "Sattelkurven" konnten nach JANISCH (1. c., S. I62 ff.) ebenfalls aus 
dem Zusammenwirken zweier gegenlaufiger Exponentialfunktionen ent
standen gedacht werden. 1m Grunde ahnlich liegen die Dinge fUr die 
Abhangigkeit der Assimilatlonsgeschwindigkeit von den Assimilations
bedingungen. So erhielt beispielsweise HEN RIC I eine durch die Starke
bildung bedingte Zweigipfligkeit der Assimilationskurven bei ihren Unter
suchungen tiber den EinfluB steigender Temperatur bzw. Lichtintensitat 
auf die Assimilation von Alpenpflanzen. LUNDEGARDH (3) liest aus 
seinen an abgeschnittenen Blattern erhaltenen Temperaturkurven der 

I Siehe auch MEVIUS. 
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Assimilation sogar drei Optimumgebiete heraus, von denen jedes "nur 
bei einer gewissen Konstellation der Assimilationsfaktoren als wirkliche 
Hochstleistung erscheint; die niedrigeren Optima werden in dem MaBe 
verwischt wie ein Optimum hOheren Grades erreicht wird". Vielleicht 
gibt es auch Falle, wo das Auftreten derOptima durch periodisch wieder
kehrende Veranderungen bedingt wird, fur deren mathematische Be
schreibung auch goniometrische Funktionen in Frage kommen konnten. 

4. Versuche, den Veriauf der Ertragskurve zu erkIiiren. 
Die Beziehung zwischen produzierter Pflanzenmasse und der Menge 

oder Intensitat eines Wachstumsfaktors setzt sich zweifelsohne aus einer 
groBeren Zahl von Einzelbeziehungen zusammen. Waren diese Kom
ponenten eingehend bekannt, konnte durch ihre Zusammenfassung eine 
Ertragsfunktion aufgestellt werden, die zugleich eine genetische Er
klarung der Ertragskurve vorstellen wurde. Fur die verschiedenen 
Wachstumsfaktoren wird sicherlich die Zahl und Art der Einzelkompo
nenten nicht gleich sein. Fur die Abhangigkeit des Ertrages von der 
Menge eines Nahrstottes z. B. konnten wir mit BAULE (3) folgende funk
tionalen Beziehungen unterscheiden. 

1. Das "Wirkungsgesetz": Die von der Pflanze aufgebaute Substanz
menge y als Funktion der Nahrstoffgabe x 

y=y(x). 

2. Das "Aufnahmegesetz": Die aufgenommene Menge E eines 
bestimmten Nahrstoffes als Funktion der dargebotenen x 

~ = ~(x). 

3. Das "Konzentrationsgesetz": Der Prozentgehalt p der Pflanzen
substanz an einem Nahrstoff als Funktion der Nahrstoffgabe x 

p =P(x). 

4. Das "Nutzungsgesetz": Das Verhaltnis q der aufgenommenen zur 
dargebotenen Nahrstoffmenge ("Ausnutzung") als Funktion der dar
gebotenen Nahrstoffmenge x 

q:= q (x). 

5. Das "Innenwirkungsgesetz": Die von der Pflanze aufgebaute Sub
stanzmenge y als Funktion der aufgenommenen Nahrstoffmenge E 

y = y(~). 

Legt man das Wirkungsgesetz durch die Funktion y=A<p(x), das 
Aufnahmegesetz durch die Funktion E = atp (x) fest, ohne daB vorerst 
etwas uber die Gestalt dieser Funktionen ausgesagt wird, so ergibt sich 
aug. diesen beiden Gesetzen das Konzentrationsgesetz 

das Nutzungsgesetz 

P _ r _ atJ!(x) 
- y - A rp (x) , 
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~ fliP (X) 
q =-;=-X-

und auch das Innenwirkungsgesetz I 

y = A cp(x) = Acp[ iP(f) J 
Ware die aufgenonunene Nahrstoffmenge proportional der dargebote

nen, ware das Innenwirkungsgesetz funktionell identisch mit dem Wir
kungsgesetz. Innerhalb gewisser Grenzen kann man diese Annahme auch 
machen, ohne einen groBen Fehler zu begehen (RODEWALD, RIPPEL [2J). 
Bei genauerem Zusehen aber zeigt es sich, daB auch das Aufnahme
gesetz einer komplizierteren Funktion entspricht (MITSCHERLICH [6, 14 
S. I8IJ) 2. Und das Innenwirkungsgesetz wiirde funktionell mit dem 
Aufnahmegesetz zusammenfallen, wenn der Prozentgehalt der gebildeten 
Pflanzensubstanz an dem aufgenommenen Nahrstoff stets der gleiche 
ware. Aber auch das ist nicht der Fall, mit steigenden Nahrstoffgaben 
erfahrt der aufgenommene Nahrstoff eine immer groBere prozentische 
Anreicherung in der Pflanze (Luxuskonsum) 3. Wohl sind auch das Auf
nahme- und das Innenwirkungsgesetz nicht die letzten Komponenten 
des Wirkungsgesetzes und konnten bei naherer Kenntnis noch weiter 
zergliedert werden. 

Auf andere Wachstumsfaktoren wie Warme, Licht u. a. sind so1che 
fUr Nahrstoffe angestellte Uberlegungen natiirlich nicht zur Ganze iiber
tragbar. Fiir alle Wachstumsfaktoren aber gilt, daB jeder Ertrag das 
Ergebnis der assimilatorischen und dissimilatorischen Prozesse in der 
Pflanze ist. Das steckt schon in LIE BIGS Formel, "welche von weitem wie 
eine mathematische aussieht, die aber jeder versteht" (LIEBIG [3, 6]): 

E=N- W. 

E bedeutet darin den Ertrag, N die Nahrung und W den Widerstand, 
der die Nahrung an der Erzeugung des Ertrages .hindert. Der durch N 
bedingte Zuwachs muB groBer sein !lIs das W, sonst konnte es zu keiner 
Ertragsbildung kommen und es ist moglich, daB die dominierende Assi
milation ihre Beziehungen zu den Assimilationsfaktoren (im weitesten 
Sinne) auch der Ertragsbildung aufpragt. In dem W steckt der Stoff
verlust durch die Atmung, aber auch der EinfluB der gebildeten Stoff
wechselprodukte, derdie Ertragssteigerung durch N driickt, und son
stige Hemmungen. In welchen funktionellen Beziehungen aber die drei 
GroBen zu einander stehen, bleibt dahingestellt. 

In den vorangegangenen Erorterungen iiber die Optimumkurve wurde 
bereits der Gedanke ausgefUhrt, daB sie durch das Zusammenwirken 
eines fordernden und hemmenden Prinzips entstanden gedacht werden 
kann. Mit Hilfe dieses mutmaBlich auf DUCLAUX sich zuriickfiihrenden 

I BAULE (2). 1jj ist die inverse Funktion zu tjJ. 

2 KROSS. Siehe auch RIPPEL (8). 
3 Vgl. z. B. den auf S. 141 wiedergegebenen Versuch PARKERS. 
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Gedankens wurde nun wiederholt auch die meist zur Abszisse konkave 
Kriimmung der Ertragskurve zu erkHiren gesucht, wobei die zwar auf 
Grund der LIEBIGSchen Vorstellungen naheliegende, jedoch nicht 
zwingende I Annahme gemacht wird, daB primar zwischen der Steigerung 
des Ertrages und der eines Wachstumsfaktors Proportionalitat besteht. 
In der parabolischen Ertragsfunktion (21) kommt diese Annahme so
gar zum Ausdruck, in Form der mit einem positiven Koeffizienten ver
bundenen ersten Potenz von x. 

Es erhebt sich dann die Frage, ob das Prinzip, das den geraden An
stieg der Ertrage mit zunehmendem Wachstumsfaktor hemmt, dasselbe 
ist, das von einer gewissen Hohe des Wachstumsfaktors an auch ein Ab
sinken der absoluten Ertrage bewirkt, oder ob es als eine neue Erschei
nung erst im Optimum in die Ertragsbeziehung eintritt. Diese Frage 
kann, wie es uns scheint, nur unter Hinweis auf mehr weniger wahr
scheinliche Vorstellungen beantwortet werden, die nicht fiir aIle Wachs
tumsfaktoren gelten miissen. So konnte man sich z. B. fUr die Wirkung 
steigender Temperatur die Vorstellung zurechtlegen, daB erst bei iiber
optimalen Temperaturen Zustandsanderungen des Plasmas eintreten, 
die vordem nicht da waren und fiir den hinter dem Optimum erscheinen
den Ertragsriickgang verantwortlich zu machen sind. MITSCHERLICH (3) 
spricht sich fUr ein pli:itzliches Auftreten der Schadigung nach Uber
schreitung des Hochstertrages aus, wahrend RIPPEL (5, 6) und andere 
Autoren 2 die Meinung vertreten, daB die Hemmungsfaktoren iiber die 
ganze Kurve wirken, wofiir gerade die Stetigkeit des Uberganges der 
Kurve im Gebiete des Optimums (kein pli:itzlicher Knick wie bei LIEBIG
BLACKMAN) sprache; das hemmende Moment mache sich vor Erreichung 
des Optimums in einem Abfall der prozentischen Ertragszunahmen, da
hinter einem solchen der absoluten Ertrage bemerkbar. Zugunsten einer 
solchen Auffassung scheint auch die mit fortschreitender Wachstums
zeit oder mit der Besserstellung eines anderen Wachstumsfaktors ein
tretende Verschiebung des Optimums nach hoheren Stufen des variierten 
Wachstumsfaktors zu sprechen (R. MEYER [3J); denn so kann ein und 
dieselbe Stufe, die anfanglich dem Hemmungsgebiet (absteigender Ast 
der Ertragskurve) zugehi:irt hat, in das Gebiet der Forderung (aufstei
gender Ast) riicken. Darnach aber ware der absteigende Ast nicht als 
ein Ausdruck besonderer pathologischer Vorgange, sondern als "ein we
sentlicher Bestandteil der Ertragskurve" aufzufassen. Auch die Ansicht 
wurde geauBert (AD. MAYER [2J) , daB die Hemmung nicht schon im 
Anfang der Ertragskurve, sondern erst spater in der Nahe des Optimums 
hinzutrete. Diese Unsicherheit hangt eben mit unserer Unkenntnis iiber 
die Art der Hemmungsfaktoren zusammen. 

Urspriinglich dachte man daran, daB bei Erhi:ihung der Ertrage mit 
der Zunahme des variierten Ertragsfaktors einzelne der konstantgehal-

I Siehe z. B. JANISCH. 2 MEYER, R. (1). 
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tenen iibrigen Wachstumsfaktoren immer wieder ins Minimum geraten 
und so ein allmahliches Abbiegen der primar geradlinigen Ertragskurve 
herbeifiihren. Besonders ware dabei an solche Wachstumsfaktoren zu 
denken, die nicht oder nicht leicht optimal gestaltet werden konnen, z. B. 
Kohlensaure oder Licht. Diese Auffassung unterscheidet sich von der 
LIEBIG-BLACKMANschen darin bereits wesentlich, daB schon im Mini
mumgebiet der Ertragskurve den iibrigen Wachstumsfaktoren ein Ein
fluB auf den Ertrag eingeraumt wird. In der Tat geraten bei fort
schreitender Ertragszunahme mit Steigerung des Minimumfaktofs die 
iibrigen Wachstumsfaktoren in ein immer ungiinstiger werdendes Ver
haltnis zu ihm. Man dachte auch an andere Hemmungsfaktoren, bei 
steigenden Nahrstoffgaben z. B. an die Storung des Ionengleichgewichtes I, 

der wahrscheinlich eine groBere Bedeutung fur die begrenzende und sehad
liehe Wirkung hoher Nahrstoffgaben zuzusprechen ist als der oft in den 
Vordergrund geriiekten Hypertonie derselben. So denkt NOLTE (2) neuer
dings an einen proportionalen Anstieg der Ertrage, wenn man aIle Stoffe 
in "harmoniseher" Misehung der Pflanze zufiihren konnte, und an eine 
schlieBliche Begrenzung durch das Sonnenlicht. Hatten im vorangegan
genen angefiihrte Versuehe mit verbesserter Methodik die einfache LIEBIG
sche Annahme einer linearen Beziehung zwischen Ertrag und Waehs
tumsfaktor nicht bestatigen konnen, so wurde zugleich von einigen dieser 
Autoren der Nachweis erbracht, daB die Ertragskurve auch nicht in ibrem 
Anfangsteil geradlinig wird, wenn die iibrigen Wachstumsbedingungen 
giinstiger gestaltet werden. Das scheint uns nicht dafiir zu sprechen, daB 
unter den verbesserungsfiihigen AuBenbedingungen des Wachstums die 
Hemmungsfaktoren zu suchen sind. So ware denn eher ein Hereinspielen 
"innerer" Einfliisse zu erwagen. Fiir alle. Wachstumsfaktoren konnte 
eine hemmende Wirkung der im Stoffwechsel gebildeten Neben- und 
Endprodukte angenommen werden, wobei es im Effekt gleich ist, ob 
diese Stoffe in der Pflanze deponiert oder von ihr ausgeschieden werden. 
Aber auch solchen Annahmen steht die schon erwahnte Beobachtung 
entgegen, daB durch Besserstellung der iibrigen Wachstumsbedingungen 
das Optimum des variablen Wachstumsfaktors sich nach h6heren Gaben 
verschiebt, der H6chstwert also erst mit so1chen Gaben erreicht wird, die 
vordem schon einen Abfall der absoluten Ertrage herbeigefiihrt hatten. Es 
waren auch hier weitere Hilfsannahmen erforderlich. Immerhin ware es 
interessant, an Pilzen zu untersuchen, wie sich die Ertrage bei Staffelung 
der Nahrstoffe gestalten, wenn die ausgeschiedenen Stoffwechselprodukte 
dauernd entfernt wiirden. 

Endlich hat man die Beziehung zwischen Ertrag und variablem 
Wachstumsfaktor mit physikalisch-chemischen Gleichgewichtszustanden 
zu erklaren gesucht, deren Lage sich mit der Menge des zugefiihrten 

I RIPPEL, A. (6) S. 75 ff. 
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Stoffes in ahnlicher Weise andert wie der p£lanzliche Ertrag. So hat 
SAPEHIN (1) seinem Ertragsgesetz die gleichfalls parabolische Adsorptions· 
isotherme 'zugrunde gelegt, H. WALTER I brachte die Produktionskurve 
in Beziehung zum Massenwirkungsgesetz, aber das MiBliche an solchen 
Vergleichen ist, daB man lediglich aus der A.hnlichkeit im Verlaufe 
zweier Erscheinungen auf ihre grundsatzliche Gleichartigkeit schlieBt. 
Auch RIPPEL (2,4) erklart die Ertragskurve als einen Gleichgewichtszu
stand, den er jedoch als "physiologisches Gleichgewicht" den chemischen 
Gleichgewichtszustanden gegeniiberstellt; denn in der P£lanze liegen die 
VerhaItnisse viel komplizierter als daB sie auf einfache physikalisch
chemische Gesetze zuriickgefiihrt werden konnten. "Diese letzten Teil
erscheinungen vermogen wir aber noch nicht zu erfassen, und in ihrer 
Gesamtheit kombinieren sie sich zu einer ganz neuen GesetzmaJ3igkeit, 
deren empirischer Ausdruck die Ertragskurve ist." Vollends wird die 
statische Betrachtungsweise der Beziehung zwischen Ernte und Diin
gung als eines Gleichgewichtes von ROMELL verworfen, er will diese 
Beziehung durchaus dynamisch aufgefaBt wissen. Ais das Primare und 
Einfachere diinkt ihm die Beziehung zwischen Wachstumsgeschwindig
keit und Intensitat der Wachstumsfaktoren, die prinzipiell als eine Be
ziehung zwischen Reaktionsgeschwindigkeit und Konzentration betrach
tet werden konnte; erst von dieser Beziehung leite 'sich der Ertrag als 
das Integral der Wachstumsprozesse iiber die Zeit abo Ob durch eine 
solche "dynamische" Betrachtung des Ertrages mehr gewonnen wird, 
bleibe dahingestellt, fast mochte es uns scheinen, daB gerade in der Be
trachtung des Ertrages als Integral der Ertrage iiber die Nahrstoff
mengen unter Ausschaltung des Zeitfaktors eine groBere Vereinfachung 
liegt. 

FUr den Fall, daB die Ertragskurve zunachst progressiv ansteigt, 
konnte wiederum nach einer Vorstellung gesucht werden, die das Ab
biegen der Ertragskurve von der Geraden, diesmal nach der anderen 
Richtung erklaren konnte. Ein solcher Gedanke findet sich bei RUSSEL 
ausgesprochen, daB n'i.mlich steigende Zufuhr eines Nahrstoffes nicht 
nur die Konzentration'an diesem Nahrstoff im Boden erhoht, "sondern 
auch die Menge an Wurzeln, d. h. die GroBe der absorbierenden Ober
£lache, und an Blattern, d. h. die GroBe der assimilierenden OberfIache 
steigert. Der ProzeB gleicht also dem einer Autokatalyse, bei welcher 
eines der Reaktionsprodukte als Katalysator wirkt und die Reaktion be
schleunigt. Die Zunahme geht jedoch nicht unbegrenzt weiter, wei! 
einige begrenzende Ein£liisse dem entgegenarbeiten." Ein ahnlicher Ge
danke begegnet uns auch bei LUNDEGA.RDH ([2J S. 131), der damit den 
von ihm beobachteten exponentiellen Anstieg der Ertrage einiger Pflan
zen durch ErhOhung der CO2 -Konzentration der Luft erklaren will. Die 

I 1m AnschluB daran erschien die Schrift E. A. MITSCHERLICH (16). 
- VgI. ferner WAGNER, H. und JANISCH, E.: 1. C., S. 369/70. 
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Richtigkeit der solchen Erwagungen zugrunde liegenden Versuche voraus
gesetzt, ware dann zu erwarten, daB sich S-fonnige Ertragskurven vie] 
haufiger vorfinden mtiBten als es bisher der Fall war. 

IV. Die Ertragsfiache und das Zusammenwirken 
der Produktionsfaktoren. 

Bisher hat uns die in der Ertragskurve dargestellte Abhangigkeit des 
Ertrages von einem Wachstumsfaktor beschaftigt. Nunmehr wenden 
wir uns der Frage zu, wie sich der Ertrag gestaltet, wenn mehr als ein 
Wachstumsfaktor variiert wird. Fur zwei variable Wachstumsfaktoren 
lassen sich diese VerhaItnisse durch eine Ertragsflache zur Darstellung 
bringen, die wir uns in ein rechtwinkeliges Dreiachsensystem hinein
gelegt denken etwa so, daB wir wiederum auf der Y-Achse die Ertrage 
und auf der X-Achse steigende Gaben des einen Wachstumsfaktors auf
tragen und auf einer dazu senkrechten Z-Achse, die wir uns vom Koor
dinatenursprung hinter die Papierebene verlaufend denken, den anderen 
Wachstumsfaktor abstecken (Abb. 7). Die Endpunkte der zu den ge
staffelten Gaben beider Wachstumsfaktoren gehorigen Ertrage bilden 
dann eine Ertragsflache, uber deren Lage und Gestalt vorlaufig nichts 
bekannt sei. Das Zusammenwirken von mehr als zwei Wachstums
faktoren bei der Ertragsbildung kann graphisch nicht mehr veranschau
licht werden. 

I. Die LIEBIG-BLACKMANsche Darstellung. 
Die im LIEBIGSchen Minimumgesetz enthaltene Aussage tiber das 

Zusammenwirken der Ertragsfaktoren, die seinen eigentlichen Kern 
bildet, ist durchaus nicht so einfach, wie man nach dem ersten Eindruck 
vielleicht urteilen mochte (LEMMERMANN und EINECKE [3J). Es liegt ihr 
die Vorstellung zugrunde, daB die Pflanze zu ihrem Gedeihen eines be
stimmten Verhaltnisses der Nahrstoffe bedarf. Fassen wir zunachst nur 
zwei Nahrstoffe x und z ins Auge, die als Minimumfaktoren den Betrag 
beherrschen sollen, und betrachten wir die Grenzbedingungen. Ist x = 0, 

dann kann z noch so groB sein, der Ertrag y wird Null bleiben. Ist z = 0, 

so kann auch eine Zunahme von x den Ertrag nicht tiber Null empor
heben, die Ertragsflache muB somit an den Achsen OZ und OX ansetzen 
(Abb. 7). Wenn nun z auf einer gewissen konstanten Rohe gehalten 
wird, dann steigt der Ertrag mit der Zunahme des Minimumfaktors x 
geradlinig bis zum Ertrag A an, wo nun der Nahrstoff z ins Minimum 
tritt und den Ertrag begrenzt, der daher bei weiterer Steigerung von x 
auf derselben Rohe verbleibt, und umgekehrt, hat x von vornherein eine 
gewisse GroBe, dann nimmt der Ertrag mit dem Minimumfaktor z linear 
zu bis A, bis z im richtigen Verhaltnis zu x steht. Eine Zunahme von z 
damber hinaus ist ohne EinfluB auf den Ertrag, solange x auf der ur
sprunglichen Rohe verharrt. Erst wenn x und z im richtigen Verhaltnis 
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weiterwachsen, steigt der Ertrag weiter nach A 'und schlieBlich nach B, 
wo sich die begrenzende Wirkung irgendeiner dritten \Yachstumsbedin
gung geltend macht. Wie jede einzelne Ertragskurve nach LIEBIG und 
BLACKMAN einen Knickpunkt besitzt, so weist auch die ErtragsfHi.che 
eine Knickung in der Geraden OB auf. Weil bei allen Ertragskurven der 
aufsteigende und auch der horizontale Teil geradlinig ist" miissen die von 
ihnen gebildeten FHi.chen OBX und OBZ Ebenen sein:, die sich in der 
Geraden OB schneiden. Die Ertragsflache entsprichl: also zwei be
nachbarten Mantelflachen einer Pyramide. Projizier'~n wir die von 
steigenden Gaben des Nahrstoffes x bei verschiedener Hohe von z ge
lieferten Ertragskurven auf die Ebene XOY, fallen die geradlinigen 
Anfangsteile all dieser Kurven in eine von 0 ansteigende Gerade, aus 
der die horizontalen Aste je nach der GroBe der Nahrstoffmengen z ab
zweigen. Das gleiche bekannte Bild ergibt sich durch dil~ Projektion der 
z-Ertragskurven bei verschiedenem x auf die Ebene ZOY. Die Gerade 
o B ist der geometrische Ort aller 
Ertrage, die durch gleichartige Zu
nahme von x und y in dem von der 
Pflanze benotigten (richtigen) Ver
haltnis geliefert werden und somit von 
beiden Nahrstoffen x und z abhangen. 
Es laBt sich hier gar nicht entscheiden, 
ob x oder z die Ertragshohe bestimmt. 
Es sind eben beide Nahrstoffe im re
lativen Minimum verglichen mit den 
iibrigen im UberschuB vorhandenen 
Wachstumsbedingungen. 1m Punkte 
B hangt der Ertrag gar von drei Nahr
stoffen (Wachstumsfaktoren) ab und 

y z 

o (f:-----------'--X 
Abb. 7. 

der denkbar hochste Ertrag wiirde sich erst dann eins'i.eIlen, wenn aIle 
Wachstumsbedingungen moglichst giinstig (optimal) gestaltet waren, 
und dabei im richtigen Verhaltnis zu einander stunden. 

Diesen Sachverhalt glauben wir mit aller Deutlichkeit aus den·in der 
geschichtlichen Einleitung wiedergegebenen Zitaten aliS den Schriften 
LIEBIGS herauslesen zu konnen. Schon LIEBIG spricht davon, daB auch 
mehr als ein Nahrstoff im Minimum vorhanden sein kamn, und an dem 
Beispiel der Weizenpflanze erlautert er in wohl nicht miBzuverstehender 
Weise, wie er sich die Wirkung zweier Nahrstoffe denkt. Allerdings deckt 
sich dieser Sachverhalt nicht mit dem Inhalt der nach LIEBIG ofter aus
gesprochenen allzu kurzen Fassungen seines Gesetzes mit ihren Folge
rongen. Auch MITSCHERLICH I scheint die im Minimumgesetz enthaltene 
Aussage iiber das Zusammenwirken der Wachstumsfaldoren nicht ge-

I MITSCHERLICH und DUHRING, S.8. 
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biihrend zu werten, wenn er sagt, es gehe "aus dem LIEBIGSchen Gesetze 
wie es bislang unsere Agrikulturchemie beherrschte, unweigerlich hervor: 
Die Ertragssteigerung wird durch denjenigen Wachstumsfaktor bedingt, 
der verhaltnismaBig am meisten im Minimum ist. Jeder andere Wachs
tumsfaktor hat also keinen EinfluB auf den Ertrag, mit der Steigerung 
keines anderen Wachstumsfaktors kann der Ertrag gesteigert werden". 
Demgegeniiber verweist z. B. LEMMERMANN (1, 3) in einer an einen Vor
trag MITSCHERLICHS anschlieBenden Wechselrede auf der 34. Haupt
versammlung des Verbandes landwirtschaftlicher Versuchsstationen zu 
Dresden, daB das Gesetz yom Minimum doch so aufzufassen ist, daB nicht 
bloB ein, sondern mehrere Faktoren fUr die Hohe der Ertrage bestimmend 
sind. N ach LIEBIGS Vorstellungen kann die Pflanze von den im Uber
schuB vorhandenen Nahrstoffen nur jene Mengen verwerten, die in dem 
fUr sie richtigen Verhaltnis zum Minimumfaktor stehen, der UberschuB 
aber bleibt ohne Wirkung auf die Ertragshohe und wird nur nach MaB
gabe der Steigerung der im Minimum vorhandenen Faktoren von der 
Pflanze verwertet. Die urspriinglich im UberschuB vorhandenen Nahr
stoffe erlangen erst dann einen auch die Ertragshohe mitbestimmenden 
EinfluB, wenn die friiheren Minimumfaktoren auf das richtige Verhalt
nis zu ihnen erhoht werden. Allerdings hat LIEBIG diese aus seinem 
Gesetz erflieBenden Folgerungen nicht so scharf ausgesprochen, wie er 
ja auch keine geschlossene Darstellung seines Gesetzes gibt. 

Was aber LIEBIG noch nicht beachtet hat, ist der wichtige Umstand, 
daB die iibrigen Wachstumsbedingungen auch dann schon einen EinfluB 
auf die Ertragshohe ausiiben, wenn ein oder mehrere Wachstumsfaktoren 
noch im Minimum sind. So hat schon kurze Zeit nach dem Erscheinen 
des Minimumgesetzes SCHULZ-FLEEHT' darauf hingewiesen, daB ein 
Boden, der sowohl mit bloBer Stickstoffdiingung als auch mit allei
niger Phosphorsaurediingung Mehrertrage gibt, doch deutlich erkennen 
laBt, daB er von dem jeweils nicht zugefiihrten Nahrstoff fiir die Mehr
ernte ausreichende Mengen enthielt. "Wenn also der betreffende Boden 
sowohl an Stickstoff wie an Phosphorsaure soviel Nahrung enthalt, als 
eine erhohte Ernte erfordert, warum bringt er denn diese groBere Ernte 
nicht hervor, und warum bedarf es denn noch der Zufuhr der genannten 
Stoffe, urn eine Erhohung zu bewirken?" Hier wird also schon mit alier 
Deutlichkeit auf eine Erfahrungstatsache hingewiesen, die mit der 
strengen Fassung des LIEBIGSchen Gesetzes im Widerspruche steht, ohne 
daB jedoch die Konsequenzen gezogen wurden. Freilich bleibt die aus
schlaggebende Rolle des Minimumfaktors auch hier erhalten. Handelt 
es sich urn einen Boden, der wenig Stickstoff und geniigende Mengen 
Phosphorsaure enthalt, urn den durch die Mehrertrage mit Stickstoff
zufuhr erhohten Phosphorsaurebedarf der Pflanze zu decken, so wird die 

1 Zit. nach eRR. KRULL bei MITSCRERLICH und DUHRING: FuBnote I 

auf S. 45. 
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durch Stickstoffdiingung bewirkte Ertragszunahme wesentlich groBer sein 
als jene, die sich mit einer bloBen Phosphorsaurediingung erreiehen laSt. 

E. LIEBSCHER in Gottingen gebiihrt das Verdienst, schon 1895 die 
groBe Bedeutung, die die iibrigen Produktionsbedingungen fiir die Aus
nutzung des Minimumfaktors durch die Pflanze haben, klar ausgespro
chen zu haben, wie aus seinem S. 139 zitierten "Optimumgesetz" hervor
geht; aber erst nach fast 20 Jahren wurde durch die Arbeiten MITSCHER
LICHS, PFEIFFERS und Mitarbeitern an hoheren Pflanzen, durch E. G. 
PRINGSHEIMS an Pilzen die Rolle, welche den "Grundfaktoren" fur die Er
tragsbildung mit steigenden Gaben eines "Differenzfaktors" zukofUmt, 
erfaBt und erkannt, daB sieh die einzelnen Produktionsfaktoren am Zu
standekommen des Ertrages bis zu einem gewissen Grade vertreten kon
nen. Untersucht man die Abhangigkeit des Ertrages von einem variierten 
Wachstumsfaktor, jedoch bei verschiedener Rohe eines Grundfaktors, so 
zeigt es sich, daB die beiden Kurven nieht einen gemeinsamen Anfangs
teil besitzen, wie es die LIEBIGSche Lehre verlangte, sondern schon von 
Anfang an auseinandergehen und zwar so, daB die bei geringer Rohe des 
Grundfaktors sich ergebende Ertragskurve von der bei Bessergestaltung 
desselben erhaltenen iiberhoht wird. Durch giinstigere Gestaltung der 
iibrigen Wachstumsfaktoren riickt also nieht nur der mit der optimalen 
ErhOhung des Minimumfaktors erreiehbare Rochstertrag hinauf, sondern 
auch aile mit kleineren Gaben desselben gelieferten Ertrage. UngeHlhr 
zur selben Zeit wurde durch die S. 150 genannten Forscher die BLACK
MANsche Anschauung von der alleinigen Beherrschung der Assimilations
geschwindigkeit durch den "langsamsten Faktor" beseitigt. Wie ROMELL 
bemerkt, hatte schon die altbekannte Erscheinung des Luxuskonsums 
auf die richtige F1i.hrte fiihren konnen; die Verabreiehung von steigenden 
Gaben eines Nahrstoffes fiihrt zu einer allmahliehen prozentischen An
reieherung des Nahrstoffes in der gebildeten Trockensubstanz, er wird 
also urn so schlechter verwertet, je mehr sich die Gabe in ihrem Verhalt
nis zu den iibrigen Wachstumsbedingungen diesen nahert, und umgekehrt 
wird seine Verwertung fUr die Stoffbildung urn so besser, je mehr sie 
sich von, ihnen entfernt, je besser im Verhaltnis die sonstigen Wachs
tumsfaktoren werden (LIEBSCHERS Optimumgesetz). Den Grund, warum 
sich die LIEBIG-BLACKMANsche Lehre so lange unvera.udert behauptet 
hat, erblickt ROMELL in der bisher statischen Betrachtungsweise der 
Ertragsbeziehungen zu den Produktionsfaktoren und in der begrifflichen 
Verwechslung von Prozessen mit Faktoren in der Assimilationsphysio
logie. An Stelle der alten Vergleiche, die das Minimumgesetz veran
schaulichen sollten und die eine gegenseitige Vertretung von Wachs
tumsfaktoren noch nieht beriicksichtigten - sind zu wenig Ziegel da, 
so kann das Haus nicht mit Mortel weitergebaut werden~, setzt er ein 
"dynamisches Modell", einen mit einer Anzahl galvanischer Elemente 
(Wachstumsfaktoren) betriebenen Motor, dessen Arbeitsleistung (Ertrag) 
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von der Niveauhohe abhangt, bis zu der die einzelnen Elemente mit 
Elektrolyt1osung au.£gefiillt wurden. Der Motor bleibt stehen, auch wenn 
nur eines der Elemente ungefiillt bleibt, und die Arbeitsleistung des 
Motors wird groBer, gleichgiiltig welches Element haher gefiillt wird. 
Der Verschiedenartigkeit der Wachstumsfaktoren konnte vielleicht noch 
dadurch Rechnung getragen werden, daB die Zellen mit Losungen ver
schiedener Elektrolyte (NH4 Cl, H 2 S04 usw.) gefiillt werden. 

2. Das allgemeine Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren 
von MITSCHERLICH-BAULE. 

Zu einer mathematischen Formulierung der Abhangigkeit des pflanz
lichen Ertrages von zwei und schlieBlich von allen Wachstumsfaktoren 
ist im AnschluB an MITSCHERLICH BAULE (1) gelangt. Wir wollen auch 
hier z].machst die Abhangigkeit des Ertrages von zwei gleichzeitig vari
ierten Wachstumsfaktoren betrachten und kniipfen an den MITSCHERLICH
BAuLEschen Exponentialausdruck [Gleichung (5) und (IZ)] an, der die 
Abhangigkeit des Ertrages von einem variierten Wachstumsfaktor aus
spricht und mit der Formel fiir den Ablauf unimolekularer Reaktionen 
identisch ist. 

Aus der letztgenannten Formel folgt mit mathematischer Notwendig
keit, daB die Zeiten gleicher prozentischer Umsetzung unabhangig von 
der absoluten GroBe der urspriinglichen Konzentration des reagieren
den Stoffes und unabhangig von der MaBeinheit der Konzentration 
sind; also ist auch die Zeit, die zur Umwandlung der halben iiber
haupt umsetzbaren Substanzmenge (oder allgemein des n-ten Teiles) 
erforderlich ist, unabhangig von der Anfangskonzentration. Analoge 
mathematische Folgerungen zog nun auch MITSCHERLICH aus seinem 
Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren. Wahlen wir in der umge
form ten Gleichung (5) 

A ex = In A-
.- y 

x so, daB der zugeharige Ertrag y = AI oder allgemein A wird, so fallt 
2 n 

das A als die anscheinend einzige GroBe, die eine Funktion der iibrigen 
konstant gehaltenen Wachstumsfaktoren ist, aus der Forme] heraus: 

ex = In2 bzw. ex = In _n_. 
n-[ (26) 

Die Gaben eines Wachstumsfaktors x, die den gleichen Bruchteil 
des Hochstertrages liefern, sind darnach gleich und unabhangig von 
der absoluten GroBe des Hochstertrages. Und weiterhin folgert MIT
SCHERLICH: Der Wirkungsfaktor c eines Wachstumsfaktors ist unab
hangig von dem Hochstertrag, ist unabhangig von der MaBeinheit des 
Ertrages, er "bleibt konstant, ganz gleichgiiltig, ob wir als Pflanzen
ertrag die gesamte Frischsubstanz der geernteten Pflanzen wahlen oder 
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ob wir ihre Trockensubstanzertrage als MaBstab benutzen". J a noch 
mehr! Die Konstanz von c solI auch dann bestehen bleiben, wenn die 
Versuche unter beliebig abgeanderten AuBenbedingungen des Wachs
turns oder gar mit verschiedenen Pflanzen angestellt werden, c soIl also 
nicht nur von der Konstellation der auBeren, sondern auch von der Ge
staltung der inneren Wachstumsfaktoren weitgehend unabhangig sein. 

Formell lieBen sich diese Folgerungen noch verstehen, nicht aber 
inhaItlich. Urn bei dem Vergleiche mit dem Ablauf unimolekularer 
Reaktionen zu bleiben I, die VerhaItnisse liegen hier wesentlich anders 
als dort. Dort bedeutet A die Anfangskonzentration der umzusetzenden 
Substanz, ist also eine im System gegebene GroBe und hangt von den 
iibrigen Reaktionsbedingungen in keiner Weise ab, die GroBe des A 
unterliegt lediglich der Wahl des Experimentators; in der Ertragsformel 
MITSCHERLIcHs aber figuriert das A als der im Experimente nicht not
wendig faBbare Hochstwert, von dem nur eine gewisse "Fernwitkung" 
auf die Einzelertrage ausstrahIt; es hangt von allen moglichen Bedingun
gen, inneren und auBeren ab, die auch die Wirksamkeit des variierten 
Wachstumsfaktors, also sein c, beeinflussen konnten, woruber allerdings 
in der MITscHERLIcHschen Gleichung nichts ausgesagt ist. Desungeachtet 
konnten derartige Beziehungen zwischen der Wirkungskonstante des 
variablen Wachstumsfaktors und den iibrigen Wachstumsbedingungen 
bestehen. Doch damber spater. 

Vorerst wollen wir annehmen, daB c tatsachlich eine fUr jeden Wachs
tumsfaktorcharakteristische wahre Konstante ist, die in keiner Weise 
von der Konstellatlon der ubrigen Wachstumsfaktoren abhangt. Wie 
gestaltet sich dann die Abhangigkeit des Ertrages von zwei Wachstums
faktoren, welche Gestalt hat die Ertragsflache? Legen wir sie in das 
S. 172 gekennzeichnete Achsensystem, so wird sie wiederum an den beiden 
Achsen OX undOZ ansetzen mussen, denn im absoluten Minimum (x = 0 

bzw. z = 0) kann kein Ertrag zustandekommen. Mit steigenden Gaben 
von x erhalten wir "logarithmische" Ertragskurven, die urn so hoher 
liegen, je groBer die gleichzeitig vorhandene Menge von z, dem anderen 
variierten Nahrstoff, ist. Ein ahnliches Kurvensystem erhaIten wir, wenn 
wir z bei verschiedener Hohe von x variieren. Fur jede Gabe von x ordnen 
sich die mit variiertemz erreichten Ertrage in einer logarithmischen Kurve 
an, also auch die zur optimalen Gabe x gehorigen Hochstwerte A. Proji
zieren wir die bei verschiedenen z erhaItenen x-K urven auf die Ebene X 0 Y, 
erhaIten wir das Bild der Abb. 8; ein ahnliches Bildwtirde die Projek
tion der z-Kurven auf die EbeneZOY ergeben. Falls aber der Nahrstoff 
x eine hohere Wirkungskonstante chat als der Nahrstoff z, so wiirden die 
zu absolut gleich hohen Gaben derselben gehorigen Ertrage fUr x hOher 
liegen als fUr z; denn je groBer das c eines Na,hrstoffes ist, desto groBer 

I BORESCH, K.: 1. c. 
Ergebnisse der .Biologie IV. 12 
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ist der EinfluB dieses Nahrstoffes auf den Pflanzenertrag, desto schneller 
steigt seine Ertragskurve an. Jeder parallel zur Ebene XOY oder ZOY 
gefiihrte Schnitt durch die Ertragsflache liefert also eine logarithmische 
Kurve. Fuhren wir jedoch einen senkrechten Schnitt durch die Ertrags
flache etwa so, daB sich die variablen Nahrstoffmengen x und z umgekehrt 
wie ihre Wirkungskonstanten verhalten, ergibt sich eine S-formige 
Ertragskurve, wie weiter unten mathematisch abgeleitet wird. Die Unter
schiede zwischen den Ertragsflachen nach MITSCHERLICH-BAULE und 
nach LIEBIG ergeben sich aus den Verschiedenheiten in der Gestalt und 
dem Verlauf der Ertragskurven. Weil die Ertragskurven hier stetig 
gekriimmte Linien sind, verschwindet die dort gefolgerte Knickung der 
Ertragsflache und an Stelle der dort gegeneinander abgedachten Ebenen 
tritt hier eine in allen Teilen gekriimmte Flache. 

y -
100 

.90 

60 

10 

60 

50 

JO 

10 

10 

o 

-

-

J r 
x - o 

--

--

--

Ii, 

~ 
V 

--
--
- - --

~ 

l.a ~ ~ 
~ / 

/' 
V 

1 

-~. 
- ~ ?""' r:-r-- -

he; ~ 4 

7' ~ ~ k-: -- -- - -I'Y 

~ ~,~ l-I--" 

~ - ;eit;z. -

-
z J 

Abb.8. Nach MtTSCHERLICH (12). 

-- -
-- -

5 

-- -- --

A-
100 
!I.J,75 
6~50 

75,0 

sap 

o 

Nun zur mathematischen Formulierung der Abhangigkeit des Er
trages von zwei Wachstumsfaktoren nach MITSCHERLICH. In der Glei
chung (12) 

y = A (1 _ e-CX ) 

hangt A in der gleichen Weise von dem zweiten variablen Wachstums
faktor z ab, also 

A = At (1 - e-CX Z). (27) 

Durch Einsetzen dieses Wertes fUr A in die obere Gleichung erhalten wir: 
y = Ax(1 - e-CX)(1 _ e-C ' Z). (28) 

Und wenn wir nun in derselben Art fortfahren und immer weitere variable 
Wachstumsfaktoren in die Gleichung einbeziehen, so gelangen wir schlieB
lich zu der von BAULE (1) aufgestellten Produktform des Ertragsgesetzes 
oder zum allgemeinen Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren 

y = An(I - e CX)(I _ e-Cx X')(I _ e-C2X2 ) ••••• ( ••• _.) ••••• (I _ e-CnXn ), (29) 

das die Abhangigkeit des Ertrages von n variablen Wachstumsfaktoren 
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wiedergibt. Die einzelnen Wachstumsfaktoren sind darin durch x, Xl' X 2 

•••.• Xn und die ihnen eigenen Wirkungskonstanten durch c, el ,c2 ••••• Cn' 

der bei optimaler Gestaltung alier Wachstumsfaktoren iiberhaupt er
reichbare Hochstertrag durch An dargestellt. Dieses allgemeine Gesetz 
faBt MITSCHERLICH (12) mit folgenden Worten zusammen: "Der Pflan
zenertrag wird bedingt durch eine groBe Reihe von Wachstumsfaktoren, 
deren jeder einen ganz bestimmten qualitativen EinfluB auf die Hohe des 
Ertrages ausiibt. Mit der Steigerung eines jeden dieser Faktoren steigt 
der Pflanzenertrag proportional dem Ertrage, welcher an dem unter den 
gegebenen Bedingungen erzielbaren Hochstertrage fehlt. Dieser Anstieg 
muB urn so schneller erfolgen, je groBer der dem einzelnen Wachstumsfak
tor typische Wirkungsfaktor ist, und je geringere Mengen des betreffen
den Wachstumsfaktors der Pflanze bisher zur Verfiigung standen." 

Darin driickt sich der Fortschritt gegeniiber dem LIEBIGSchen Mini
mumgesetz aus, zugleich aber auch das Gemeinsame. Urn bei der Ab
hangigkeit des Ertrages von nur zwei Wachstumsfaktoren zu bleiben: 
Bei LIEBIG werden nur die auf der Geraden OB liegenden Ertrage in 
ihrer Hohe von beiden Nahrstoffen X und z gleichzeitig bestimmt, bei 
MITSCHERLICH aber hangen alle Punkte der Ertragsflache von beiden 
Nahrstoffen zugleieh abo Streng genommen kann daher von einem 
Minimumfaktor nieht mehr gesprochen werden, doch spricht sich die 
Ertragssteigerung durch Erhohung eines Wachstumsfaktors urn so starker 
aus, je weniger von diesem Wachstumsfaktor bisher der Pflanze zur Ver
fiigung stand. Ganz analoge Verhaltnisse herrschen fUr die Beziehungen 
der Assimilationsgeschwindigkeit zu ihren Bedingungen vor, wie sie durch 
die neueren Forschungen zutage gefordert wurden undetwaim"Relativi
tatsgesetz" LUNDEGARDHS (1,2) zum Ausdruck kommen: "Die Assimila
tionsintensitat wird von der jeweiligen Intensitiit des Licht- und Kohlen
saurefaktors bestimmt. Steigerung eines Faktors urn einen bestimmten 
Bruchteil ruft eine urn so erheblichere Steigerung der Assimilationsinten
sitat hervor, je mehr im Minimum der Faktor ist." 1m groBen ganzen 
konnten wir also jenen Faktor als im Minimum befindlich auch weiterhin 
bezeichnen, dessen Steigerung den groBten Eindruck auf die Ertrags
hohe ausiibt. Das Emporschnelien der Ertrage auf Zufuhr des in diesem 
Sinne gedachten Minimumfaktors ist der eigentIiche Kern des LIEBIG
schen Minimumgesetzes, der in seinem Wesen auch heute noch als richtig 
angesehen werden muB I. Hatte er sieh als falsch erwiesen, dann erst 
ware LIE BIGS grundlegendes Gesetz gefalien (LANG, LEMMERMANN [4]). 
Und wenn LIEBSCHER in seinem "Optimumgesetz" lediglich eine "Ergan
zung" des LIEBIGSchen Gesetzes erblickte, so trifft das Gleiche fiir das 
allgemeine Wirkungsgesetz MITSCHERLICHS zu, das eine prazisere Fassung 

I Von einer Lrberwindung und Widerlegung 'des LIEBIGSchen Gesetzes 
sprichtMITSCHERLICH (10) und a. a. O. Siehe auch Landwirtschaftl. Jahrb.49, 
336. 1916. Desg1. ROMELL: 1. C. 

12* 
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des "Optimumgesetzes" darstellt (ROMELL 1. C. S. 744). Selbstverstandlich 
solI dadurch der Fortschritt, den das Wirkungsgesetz gebracht hat, m 
keiner Weise herabgesetzt werden. 

3. Folgerungen aus dem allgemeinen Wirkungsgesetz und 
ihre Widerlegung. 

Wie oben gesagt wurde, liefert die Ertragsflache nach MITSCHERLICH 
im Schnitt mittels einer Ebene durch die Y -Achse und die Gerade ex = e' z 
eine S-Kurve, wenn sich also die Mengen von x und z umgekehrt wie 
ihre Wirkungsfaktoren verhalten. Das laBt sich mathematisch beweisen, 
wobei wir R. MEYER (1) tolgen. 

Die MITSCHERLlCHsche Gleichung (28) fiir die Abhangigkeit des Ertrages 
von zwei Wachstumsfaktoren geht fiir den Fall, daB ex = e'z = ~ ist, iiber in 

y=A(I_e-~)2. 

Diese Gleichung liefert bei der ersten Differentiation: 
y' = A 2 (I - e - ~) . e - ~ = 2 A (e - ~ - e - 2 ~). 

gibt: e -; = e - 2 ~ welche Gleichung kurzbar 
/~ // durch e - ~ is!, wenn da-

e-; = I e -;; =-6-1" bei auch e - i; =-6- gesetzt 
~ = -6- ~ = 00 wird. 

y' = -6- gesetzt, 

Bei der zweiten Differentiation: 
y"= 2A(- e-~ + 2e- 2 ;) 

faUt y" fur ~ = -6- fUr ~ = 00 
positiv, namlich = 2 A , = -6- aus. 

Also gehort zu ~ = -6- ein Minimum. Urn einen Wendepunkt zu finden, 
muB man y" = -6- setzen. Also 

Bei der Riickprojektion auf die xy-Ebene bleibt der Durchgang durch den 
Nullpunkt erhalten und der im Endlichen gelegene Wendepunkt, nur jetzt 
b . In 2 "B el x= -- gema ex =~. 

e 
Auch wenn mehr als zwei Nahrstoffe gleichzeitig variiert werden 

unter derselben vereinfachenden Annahme, daB sie im umgekehrten 
Verhaltnis ihrer Wirkungskonstanten oder, was auf das gleiche hinaus
lauft, im Verhaltnis ihrer Nahrstoffeinheiten (h) gemengt werden, wenn sich 

x : y : z : U = hI : h2 : h3: h4 

verhalten, ordnen sich die abhangigen Ertrage E nach BAULE (1) gleich
falls zu S-formigen Kurven an (Abb. 9), die urn so starker durchgebogen 
sind, je mehr Nahrstoffe gleichzeitig variiert werden. 

Andert man jedochdasMischungsverhaltnis zweier Nahrstoffex undy 
so ab, daB der eine von ihnen immer mehr in UberschuB kommt, nahern 
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sich die zugehOrigen Ertragskurven durch allmahliche Verflachung des 
Wendepunktes der monoton ansteigenden logarithmischen Ertragskurve 
an. In der gleichfalls von BAuLE (1) herriihrenden Abb. 10 ist diese 10-

garithmische Kurve ausgezogen, die strichlierte entspricht dem Verhalt-
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nis X: y = h, : 2 h2' die punktierte dem Verhaltnis x: y = h, : 3 h2• Man 
nahert sich dem Grenzfall des LIEBIGSchen Gesetzes urn so mehr, je mehr 
ein Nahrstoff dem anderen gegeniiber ins Minimum gerat oder unter 
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stoffes sigmoide Ertragskurven auftreten, miiBte das nicht notwendig 
gegen das Gesetz MITSCHERLIcHs sprechen, so konnte eine Festlegung nied
rigerNahrstoffgaben imBoden ihre Wirksamkeit herabsetzen (NOLTE [lJ, 
MITSCHERLICH [16J, FISCHER). Auf der anderen Seite aber ware zuerwarten, 
daB in einem Versuch, wo gleichzeitig zwei oder durch Abstufung der Ge
samtnahrstoffkonzentration mehrere Nahrstoffe variiert werden, S-formige 
Ertragskurven erhalten werden miiBten. Solche Versuche sind wiederholt 



182 KARL BORESCH: 

an Pilzen angestellt worden, in der Regel ergaben sich die monoton an
steigenden Ertragskurven oder es wurde innerhalb gewisser Grenzen eine 
lineare Abhangigkeit beobachtet', nicht aber S-Kurven. Also schon diese 
Ergebnisse sprechen nicht zugunsten der BAuLEschen Deduktionen. Es 
kann doch nicht angenommen werden, daB in allen diesen Fallen ein Nahr
stoff der Nahrlosung so sehr im Minimum vorhanden war, daB durch ihn 
der Kurvencharakter bedingt worden ware. 

Wie steht es nun mit der Konstanz des c eines Wachstumsfaktors? 
Bleibt die Wirkungskonstante auch dann gleich, wenn die sonstigen 
Wachstumsbedingungen andere sind, etwa durch Veranderung der Menge 
oder Intensitat eines anderen Grundfaktors? In seiner auf S. 178 dar
gestellten Ableitung des allgemeinen Wirkungsgesetzes aus dem speziellen 
setzt MITSCHERLICH die Konstanz von c voraus, indem er den A-Wert 
nach Gleichung (27) in Gleichung (12) einsetzt. Mathematisch tragt er 
also die Unabhangigkeit des c von dem Hochstertrag und somit auch 
von den iibrigen Wachstumsbedingungen in das allgemeine Wirkungs
gesetz hinein. Folgerichtig findet denn auch KURT REIDEMEISTER 2 in 
seiner mathematischen Untersuchung des Wirkungsgesetzes, daB das in 
der Differentialgleichung (Gleichung [2J) enthaltene Wirkungsgesetz mit 
dem allgemeinen (Gleichung [29J) "nur dann vereinbar ist, wenn die 
Wirkungsfaktoren konstant sind". Die mathematische Ableitung des 
allgemeinen Wirkungsgesetzes aus dem besonderen, wie sie MITSCHER
LICH vornimmt, ist physiologisch durchaus willkiirlich. Wie ROMELL 
(l. c. S. 768) ausfUhrt, konnte der Exponentialausdruck fUr jeden einzelnen 
Wachstumsfaktor zu Recht bestehen, desungeachtet miiBte das all
gemeine Wirkungsgesetz nicht die ihm von BAULE gegebene Form haben. 
Mit dieser Ableitung MITSCHERLICHS hangen aber seine Vorstellungen 
von der unabhangigen Wirkung jedes einzelnen Wachstumsfaktors auf 
den Ertrag zusammen (MITSCHERLICH [1.1J)3. 

Ob die Wirkungskonstante eines Wachstumsfaktors wirklich unab
anderlich ist oder nicht, dariiber kann nur das mit der groBtmoglichen 
Exaktheit ausgefiihrte Experiment und eine wahrhaft objektive rech
nerische Auswertung der Versuchsergebnisse entscheiden. Yom Stand
punkte der heutigen Anforderungen an solche Versuche konnen die 
Versuchsreihen MITSCHERLICHS weder hinsichtlich der durch ihn zwar 
wesentlich verbesserten Methodik noch in ihrer mathematischen Behand
lung als beweisend angesehen werden. Wiederholt wurde ihm der Ein
wand gemacht, daB seine Ertragskurven durch zu wenig und nicht 

, Siehe die zitierten Arbeiten von J. NIKITINSKI, E. G. PRINGSHEIM (1914), 
A. NIETHAMMER, R. MEYER (1). 

2 REIDEMEISTER, K.: Zur mathematischen Formulierung des Wirkungs
gesetzes, Anhang zu der Schrift E. A. MITSCHERLICH und F. DUHRING: 
Das LIEBIGSche Gesetz usw., 1. c. 

3 Dazu RIPPEL (5) und R. MEYER (1) S. 153. 
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ausreichend gesicherte Punkte festgelegt seien" und noch citter wurde 
ihm seine Willkiir in der Berechnung der Konstanten vorgehalten 2 • Fur 
die Berechnungsart seiner Konstanten stellte er keine genauen Normen 
fest, der Ertrag a bei der Gabe -& wurde experimentell ermittelt, in der 
Berechnung aber des ofteren abgeandert; auch der Hochstertrag A wurde 
entweder durch den Versuch festgestellt oder graphisch aus dem Kurven
verlauf erschlossen oder bei aquidistanterWahl der Stufen des variierten 
Ertragsfaktors: X3 - X 2 = X 2 - XI nach der Formel 

y2 _ y, "Y3 
A = ---=--.:2~,-----=------.:~ 

2 Y2 - YI - Y3 

berechnet. Die experimentelle Bestimmungsart von A scheint in der letz
ten Zeit zUrUckzutreten 3. Nach MlTSCHERLICH (21) kann man experimen
tell den A-Wert nur bei Kali und Phosphorsaure im GefaBversuch er
reichen, fUr Stickstoff nur bisweilen angenahert; er lasse sich urn so 
genauer bestimmen, je naher man an ihn herankommt. Von der Wahl 
der beiden Kurvengrenzwerte a und A ist aber laut Gleichung (7) die 
Konstante c abhangig, so daB deren Konstanz durch die willkurliche 
Festsetzung von A und a besonders jenem vorgetauscht werden kann, 
der von dieser Konstanz uberzeugt ist. Infolge der relativ groBen Fehler 
der Ertragsmittel kann sich die Einstellung der Kurve auf die Konstanz 
von c sogar innerhalb der noch zulassigen Fehlergrenzen vollziehen. Die 
Konstanten der MITSCHERLIcHschen Gleichung konnen betrachtlich ver
andert werden, ohne daB der AnschluB der berechneten Werte an die 
beobachteten verloren geht (GERLACH, GERLACH und NOLTE [lJ). Schon 
PFEIFFER verglich die Kurve MITSCHERLICHS mit einem biegsamen Rohr. 

RIPPEL verwies auf eine einfache aus der MlTSCHERLIcHschen Glei
chung (5) sich ergebende Methode, die ohne Berechnung des c zu erkennen 
gestattet, ob die Wirkungskonstante eines Wachstumsfaktors gleich 
bleibt oder nicht, wenn eine andere Wachstumsbedingung sich andert. 
Untersucht man die ertragsteigernde Wirkung gestaffelter Gaben eines 
Wachstumsfaktors X in zwei parallelen Versuchsreihen, die sich in der 
verschiedenen Gestaltung eines zweiten Wachstumsfaktors unter
scheiden und seien die in der einen Reihe erzielten Ertrage y, in der 
anderen Yll die Hochstertrage A und All so ergibt sich aus der MlT
SCHERLIcHschen Gleichung (5), falls die Wirkungskonstante c des Wachs
tumsfaktors x in beiden Reihen die gleiche ist, fUr die gleiche Gabe von x: 
In der einen Reihe: 

I A 
x=-·ln--

c A - Y' 

I Die zitierten Arbeiten von R. MEYER, NIKLAS und MILLER u. a. 
2 Siehe die Arbeiten von PFEIFFER, RIPPEL, GERLACH sowie E. CZUBER (1). 
3 Besonders deutlich bei J. REINHOLD, der A als eine "ideelle GroBe" 

bezeichnet und als "mathematischen Hilfswert" auffaBt. Genaueres fiber 
die Berechnung der Konstanten bei B. BAULE (1, 3). 
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in der anderen Reihe: 

und daraus 

und 
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I A, 
x=-·ln--

c A, -YI 

Y, A, 
- = -- = konst. 
y A 

Die in den beiden Versuchsreihen zu gleichen Gaben von x gehorigen 
Ertrage verhalten sich also wie die Hochstertrage der beiden Reihen, ihr 

Verhaltnis ist mithin 
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Abb. II. Nach RIPPEL (4). 

. 
o konstant. GraphischmuB 
dieses Verhaltnis in einer 
Geraden zum Ausdruck 
kommen, falls die zu 
gleichen Gaben x ge
horigen Ertrage der einen 
Versuchsreihe auf die 
Abszisse, die der anderen 
auf die Ordinate aufge
tragen werden, voraus
gesetzt, daB c konstant 
bleibt. RIPPEL (2,4) hat 
dies fiir zwei von PFEIF
FER undMitarbeitern (6) 
erhaltene Versuchsreihen 
durchgefiihrt, in denen 
die durch Stickstoffzu
fuhr (x) bedingte Er
tragssteigerung an Hafer 
in der einen Reihe bei 
einem niedrigen, in der 

anderen bei einem hoheren Wassergehalt des Bodens untersucht wurde. 
Die so erhaltene und in Abb. II dargestellte Kurve aber weist eine 
schwache Biegung auf. Konnte man hier vielleicht noch meinen, daB in 
Hinblick auf die schwache Durchbiegung der Kurve die von MITSCHERLICH 
verlangte Unveranderlichkeit der Wirkungskonstante des Stickstoffs we
nigstens in erster Annaherung gegeben sei, so wird jeder Zweifel dariiber 
ausgeschlossen, wenn man dieses Verfahren auf die neuen Versuchsreihen 
RIPPELS (6) anwendet, mit denen er MITSCHERLICHS Annahme von der Kon
stanz des c wohl iiberzeugend widerlegte. Er variierte bei Hafer die Mengen 
des in Form von K 2 S04 verabreichten Kaliums bei verschieden hoher 
Stickstoffgabe: 0,2 g und 2,0 g NH4N03 • Es ist der genaueste Versuch, 
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den wir bis heute besitzen; die Ertragskurve jeder Reihe wurde durch 
eine ausreichende Zahl von Punkten festgelegt und jede Gabe um
faBte 10 Parallelen. Wie Abb. 12 zeigt, ist die funktionelle Beziehung 
der zu gleichen Kaligaben gehOrigen Ertrage in heiden Versuchsreihen 
weit davon entfernt, durch eine Gerade dargestellt zu werden; die starke 
Kriimmung der Kurve laBt sich nicht wegdisputieren und ist offenbar 
durch den groBen Unterschied in der Stickstoffversorgung der beiden 
Versuchsreihen bedingt. Auch R. MEYER (1) fand in seinen sehr genauen 
Pilzversuchen die Konstanz von y,:y nach Gleichung (31) nicht be
statigt. 

Drucken wir die einzelnen zu x gehorigen Ertrage in Bruchteilen oder 
in Prozenten des Hochstertrages aus, so verlangt das Wirkungsgesetz 
(Gleichung [31J)', daB in zwei parallelen Versuchsreihen mit verschieden 
hohem Grundfaktor die zu gleichen Gaben des 
variierten Wachstumsfaktors x gehorigen rela
tiven Ertrage gleich sind, daB also die prozen
tischen Ertragskurven beider Versuchsreihen in 
eine Kurve zusammenfallen. 1st aber die Wir
kungskonstante c des variierten Wachstums
faktors x in beiden Versuchsreihen verschieden, 
mussen die prozentischen Ertragskurven getrennt 
verlaufen. Die Berechnung der prozentischen 
Ertrage ist ein sehr einfaches Mittel, die Konstanz 
des c zu priifen, wiederum ohne es selbst be
rechnen zu mussen. RIPPEL (5) hat dieses Ver
fahren zuerst auf Versuchsreihen MITSCHERLICHS 
in Anwendung gebracht und da zeigte es sich, 
daB die zu gleichen Gaben x gehorigen prozen
tischen Ertrage kleiner werden, wenn ein ande
rer Grundfaktor verbessert wird, mithin muB 
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Abb. '2. 

auch die Wirkungskonstante c des Wachstumsfaktors x nach kleineren 
Werten sich verschoben haben 2. 

Das Absinken der relativen Ertrage (in Prozenten des jeweiligen 
Hochstertrages) durch Erhohung eines Grundfaktors ergibt sich auch aus 
den nicht gebuhrend beachteten Versuchen E. G. PRINGSHEIMS (1) an 
Pilzen. Er erhielt fUr steigende Stickstoffgaben (in Form von Am
moniumsulfat) bei verschieden hoher Zuckergabe mit Aspergillus niger 
folgende Erntegewichte, die hier auch in Prozenten des Hochstertrages 
jeder Versuchsreihe ausgedruckt werden (Tabelle auf S. 186). 

Durch Erhohung der Zuckerkonzentration werden zwar bei gleicher 
Stickstoffgabe die absoluten Erntegewichte hOher, aus dem Absinken 

, ~I = ~I. Wird A, = A = 100, muB y,= y sein. 

2 Vgl. auch die zweite Gleichung (26). 
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(NH4)2S04 vB 
1 

0,01 0,05 0,1 1 0,5 I 

Saccharose 2 vB . 81 387 636 

1

810 
814 } rng Ernte auf 

" 4 ., II2 441 765 1436 1506 IDO cern L6sung 

" 
2 

" 9,9 47.5 78,1 I 99,5 100 t Erntegewichte vB 

" 4 " 7,5 29,3 50,8 95,3 100 J des B6chstertrages 

(NH4).S04 vB 0,0 10,0051 0,01 0,05 0,1 0,5 
1 

1,0 

Saccharose 10 vB 0,045 0,07 0,09 0,28 0,44 1,55 1,57 } g Ernte auf 

" 20 " 0,04 0,10 0,11 0,29 0,56 2,72 2,74 100 cern L6sun g 

10 " 2,8 4,4 5,7 17,8 28,0 98,7 100 } Erntegewichte 
" vB des B6chst-
" 20 ,. 1,4 3,6 4,0 10,6 20,4 99,3 100 ertrages 

der prozentischen Ertrage aber geht hervor, daB auch hier die Wirkungs
konstante des Stickstoffs mit besserer Zuckerversorgung des Pilzes kleiner 
geworden ist, daB also die relative Wirksamkeit des Stickstoffes abnimmt, 
wenn die Menge eines anderen Nahrstoffes erhoht wird und umgekehrt. 

Besonders sinnfallig wird diese Abnahme der prozentischen Ertrage 
mit Besserstellung eines anderen Wachstumsfaktors in den schon oben 
herangezogenen Versuchsreihen RIPPELS (6) mit Hafer. Die folgende 
Tabelle bringt die geernteten Trockensubstanzen und die in Prozenten 
der beobachteten Hochstertrage ausgedriickten Ertrage. 

Grunddiingung 
0,2g 2,Og NH4N03 

Absolute Prozentische Absolute Prozentische 
Ertdige Ertrage Ertrage Ertrage 

0 .... -6- 8,42 ± 0,08 77,2 ± 0,73 8,94 ± 0,26 14,3 ± 0,41 
CJ) 0,05 8,90 ± 0,15 81,6 ± 1,39 - -
~ 0,10 9,5 1 ± 0,09 87,2 ± 0,86 19,86 ± 0,60 31,7 ± 0,95 
btl 0,15 9,56 ± 0,12 87,7 ± 1,08 - -
btl 0,20 9,85 ± 0,08 90,4 ± 0,74 30,80 ± 0,61 49,1 ± 0,97 ~ 
::l 0,40 ID,30 ± 0,13 94,5 ± 1,18 43,05 ± 0,33 68,1 ± 0,53 btl 
~ 0,60 10,72 ± 0,09 98,3 ± 0,83 - -

:::l 
"0 0,80 10,90 ± 0,09 100 ± 0,82 53,96 ± 0,28 86,1 ± 0,45 
N 
~ 1,00 10,55 ± 0,17 -

158,16 ~ 0,85 
-

<1.l 1,20 92,8 ± 1,35 ... - -
<1.l 

:E 2,40 - - 62,70 ± 0,64 roo ± 1,02 
~ 3,60 - - 60,33 ± 0,58 -

Mit Erhohung des Stickstoffgehaltes im Boden nehmen also die zu 
gleichen Kaligaben gehorigen prozentischen Ertrage auffallig ab, was auch 
Abb. 13 nach RIPPEL zur Anschauung bringt, die Wirkungskonstante 
des Kaliumsulfates ist kleiner geworden. Die von ihm nach der Glei
chung (7) MITSCHERLICHS vorgenommene Berechnung dieser Konstante 
lieferte denn auch fUr die niedrige Stickstoffgabe einen Mittelwert von 
1,91, fUr die hohe Stickstoffgabe aber nur einen solchen von I,02'. 

, Siehe auch O. LEMMERMANN (4). 
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Auch die gleich 100 gesetzten Hochstertrage der beiden Versuchs
reihen miiBteI)., falls sich das c nicht andert, in einem Punkte zusammen
fallen und die absoluten Hochstertrage auf einer Ordinate liegen, das 
Optimum miiBte sich also bei der gleichen Kaligabe einstellen, gleich
giiltig ob viel oder wenig Stickstoff zugegen ist. Das ist jedoch nicht der 
Fall. In der Reihe I des RIPPELschen Versuches mit 0,2 g Ammonium
nitrat ist das Optimum schon mit einer Gabe von 1,00 g Kaliumsulfat 
iiberschritten, in der Reihe II mit 2,0 g Ammoniumnitrat erst mit einer 
Gabe von 3,6 g Kaliumsulfat pro Topf. Ja bei einer weiteren Erhohung 
des Stickstoffzusatzes in einer III. Reihe dieses Versuches auf 2,5 g 
Ammoniumnitrat pro GefaB setzte selbst eine Gabe von 7,2 g Kalium
sulfat den Ertrag noch nicht herab, sondern riickte sogar gesichert den 
Hocbstertrag iiber den in der Reihe II beobachteten hinauf. Mit Er-
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Abb. 13. I Kurve der o,2~N~Reihe; II Kurve der 2,o-N-Reihe; fa Linie der lofachen wahrschein
lichen Schwankung der Kurve I; fla Linie der Iofachen wahrscheinlichen Schwankung der Kurve II. 

Nach RIPPEL (6). 

hohung des Grundfaktors, der Stickstoffmenge im Nahrsubstrat ver
schiebt sich also die optimale Kaligabe nach immer hoheren Konzentra
tionen des Kaliumsulfates im Widerspruch mit der Forderung des Wir
kungsgesetzes und entgegen der Anschauung, daB die oberhalb des Opti
mums einsetzende Ertragsdepression durch die hohe Salzkonzentration 
bedingt sei. Dieselbe Verschiebung des Optimums beobacbtete jiingst 
auch R. MEYER (3) fUr steigende Stickstoffgaben bei verschieden hoher 
Pbospborsaurediingung des Hafers. Ubrigens laBt sich die gleiche Er
scheinung selbst aus manchen Versuchsreihen MITSCHERLICHS ablesen, 
besonders deutlich an einem von GERLACH und NOLTE ([lJ S. I05) her
vorgehobenen Versuch (siehe Abb. 14) mit NH4N03 und K 2 S04 (MIT
SCHERLICH [7J). Das Hinaufriicken desOptimums eines Nahrstoffes durch 
Bessergestaltung eines Grundfaktors erinnert an die Verlangerung des 
gerade aufsteigenden Astes der LIEBIGSchen Ertragskurve bei Erhohung 
eines zweiten Minimumfaktors (siebe Abb. 7, wo das Hinaufriicken des 
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Hochstertrages A nach A' angedeutet ist, wenn der Nahrstoff z erhoht 
wird). Auf dem Boden des Wirkungsgesetzes aber ist fUr diese Ver
schiebung des Optimums kein Raum. Denn hier liegen aIle A-Werte auf 
einer Ordinate (Abb. 8). 

Die nicht line are Beziehung der zu gleichen Gaben x gehOrigen Er
trage, das Abfallen der prozentischen Ertrage und vielleicht auch die 
Erhohung des Optimums mit· Besserstellung eines Grundfaktors oder 
allgemein der iibrigen Wachstumsbedingungen, aIle diese Ergebnisse 
hangen damit zusammen, daB unter so veranderten Bedingungen die 
Wirkungskonstante c des variierten Wachstumsfaktors x kleiner gewor
den ist. Diese neue Erkenntnis, daB die relative Wirksamkeit eines vari
ierten Nahrstoffes (allgemein Wachstumsfaktors) zunimmt, je ungiinsti" 
ger die anderen Wachstumsbedingungen gestaltet werden, erscheint auch 
physiologisch verstandlich. In Versuchen PFEIFFERS und Mitarbeiter (3) 
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Abb. '4. Nach GERLACH und NOLTE. 

z. B. brachte die gleiche Stickstoffgabe bei besserer Beleuchtung oder 
bei besserer Wasserversorgung des Hafers einen absolut zwar h6heren, 
prozentisch jedoch niedrigeren Ertrag als bei Beschattung oder wenig 
Wasser. Durch Verbesserung der Wachstumsbedingungen Licht oder 
Wasser wird die assimilatorische Leistung der Pflanze und damit ihr 
Ertrag bei der gleichen Stickstoffgabe absolut erhOht, der dargebotene 
Stickstoff gelangt also voll zur Auswirkung, in bezug auf die giinstige 
Gestaltung von Licht und Wasser hat sich die Stickstoffversorgung 
dieser Pflanzen aber verschlechtert, daher die niedrigeren prozentischen 
Ertrage. Umgekehrt fUhrt die Einschrankung der Kohlensaureassimila
tion durch Licht- oder Wasserentzug dazu, daB die Pflanze durch die 
gleiche Stickstoffgabe in Hinblick auf diesen Nahrstoff besser gestellt 
wird, ihre relative Wirksamkeit steigt daher und gibt sich in einer Er
h6hung der prozentischen Ertrage und in der Zunahme der Wirkungs
konstante zu erkennen. Diese relativ bessere Stickstoffversorgung der 
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Pflanze kommt in der Tat in einer ErhOhung des prozentischen Stick
stoffgehaltes der Gesamternte zum Ausdruck, wenn die sonstigen Wachs
tumsbedingungen verschlechtert werden: 

Bei der Stickstoffgabe ° 2 3 4 5 
A. Ohne Beschattung. 0,77 0,72 0,S3 0,96 I,IO I,27vH N 
B. Mit Beschattung . 0,65 0,74 0,S3 o,or 1,17 1,31"" 
C. MaBige Wassergabe 0,62 0,77 0,S9 1,20 1,34 1,55"" 

LaBt sich somit schon eine Abhangigkeit der Wirkungskonstante 
eines Wachstumsfaktors von den Au,8enbedingungen des Wachstums fest
stellen, so ist es noch weniger wahrscheinlich, daB sie von den in der 
Pflanze gelegenen Bedingungen, ihrem Artcharakter unbeeinfluBt bleiben 
sollte. Fiir die Veranderlichkeit der Wirkungskonstante eines Wachs
tumsfaktors mit der Pflanzenart haben sich in neuerer Zeit besonders 
RIPPEL (1), GERLACH und NOLTE (1,2) eingesetzt '. Die inneren Wachs
tumsbedingungen der Pflanzen, ihrem Wesen nach unbekannt, k6nnen 
nicht gemessen und auch nicht willkiirlich abgestuft werden wie die 
auBeren Wachstumsfaktoren. Wenn MITSCHERLICH in MENDELS Spal
tungsregel sein Wirkungsgesetz erkennen will, so ist damit die Unter
ordnung der inneren Wachstumsfaktoren unter sein Gesetz nicht be
wiesen 2. 

Die auch aus anderen Griinden 3 wahrscheinliche Veranderlichkeit der 
Wirkungskonstante erscheint uns experimentell bewiesen und das bedeu
tet eine Widerlegung des Wirkungsgesetzes. Sowohl MITSCHERLICH (11) 
als auch BAULE (3) haben sich - und mit Recht - darin festgelegt, 
daB ihr Gesetz mit dem Nachweis der Inkonstanz des Wirkungsfaktors 
fallen miiBte. Wahrend BAULE diese Konsequenz gezogen zu haben 
scheint4, halt MITSCHERLICH nach wie vor an der Konstanz des Wirkungs
faktors unter allen Bedingungen und somit auch an der Richtigkeit seines 
Gesetzes fest. Wahrend er friiher keinen Anstand daran nahm, aus seinen 
Versuchen mit verschiedenen Pflanzenarten eine mit der Art differierende 
Wirkungskonstante z. B. fUr Licht und Warme abzuleiten, und daraus 
auf ein verschiedenes Licht- und Warmebediirfnis der Pflanzen schloB, 
bemiiht er sich mit seinen Schiilern in den letzten Jahren durch "Neu
berechnung" friiherer Versuche, die sich der Forderung seines Wirkungs
gesetzes nicht beugen wollten, durch Verwerfung widersprechender 
Versuchsreihen und Ausschaltung einzelner Werte und durch neue Ver
suche, die aber leider nach den alten nicht einwandfreien Verfahren 
berechnet werden, die Unstimmigkeiten auszumerzen und die Unver
anderlichkeit der Wirkungskonstante unter allen Umstanden zu behaup
ten. Eine Verschiebung dieser Konstante (aber in der umgekehrten 

, Siehe auch O. LEMMERMANN (4). 
2 Siehe die Einwendungen bei MEYER, R.: (1) S. 155. 
3 BORESCH, K.: 1. c. 
4 Nach einer FuBnote bei R. MEYER: (2) S. JOS. 
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Richtung!) will er nur in jenen Fallen' anerkennen, wo z. B. ein Nahr
stoff nicht in der gegebenen Form zur Geltung gelangt, sondern vor 
seiner Aufnahme durch die Pflanze irgendwie verandert wird (Fest
legung oder Loslichmachung des Nahrstoffes durch andere Stoffe, Auf
treten "physiologischer" Reaktionen). Besonders kraB wird die phy
siologische Unmoglichkeit der Forderung MITSCHERLICHS nach der 
Unabanderlichkeit der Wirkungskonstante eines Wachstumsfaktors im 
FaIle der Verwendung verschiedener Pflanzen. Diese Forderung wiirde 
nach den obigen Ausfiihrungen unter anderem dazu fUhren, daB z. B. das 
Licht- und Warmeoptimum fUr aIle Pflanzenarten bei derselben Licht
intensitat bzw. Temperatur liegen miisse! 

4. Abanderung des MITSCHERLICHschen Grundgedankens infolge 
der Veranderlichkeit der Wirkungskonstante. 

1m Vorangegangenen wurde des naheren ausgefUhrt, daB auf Grund 
der neuerenArbeiten die im allgemeinen Wirkungsgesetz (Gleichung L29J) 
enthaltene Aussage von der Unabhangigkeit der Wirkungskonstanten 
jedes einzelnen Wachstumsfaktors von den iibrigen nicht mehr aufrecht 
gehalten werden kann. ROMELL 2 halt es fiir sehr wohl moglich, daB das 
Ertragsgesetz richtiger z. B. 

y = A (I _ e - cl (XI, -"2 , -"3 .... Xn) • X) (I _ e - Ct 1 (X2, X3 , x . ... xnJ· "'). . . . (32 ) 

zu schreiben ware, also durch einen Ausdruck, in dem die funktionale 
Abhangigkeit der einzelnen Wirkungskonstanten von den iibrigen 
Wachstumsbedingungen zum Ausdruck kommt. Uber die Art dieser 
Abhangigkeit konnen wir vorlaufig nichts Bestimmtes aussagen, es hat 
sich nur ergeben, daB die Wirkungskonstante c eines Wachstumsfaktors 
sich verkleinert, wenn irgendeine der sonstigen Ertragsbedingungen ver
bessert wird. Jede giinstigere Gestaltung der iibrigen Wachstums
faktoren aber pragt sich in einer weiteren Zunahme des Hochstertrages 
aus. Er wurde schon von MITSCHERLICH als ein sehr geeigneter MaBstab 
fUr die Auswirkung der iibrigen Wachstumsfaktoren erkannt, die anders 
zu messen kaum moglich ware. Wir konnen also auch sagen, daB die 
Wirkungskonstante c kleiner wird, wenn der Hochstertrag A durch die 
Gunst der iibrigen Wachstumsbedingungen zunimmt. 

An der so gekennzeichneten Abhangigkeit des Wirkungsfaktors vom 
Hochstertrag kniipft nun der Versuch des Verfassers 3 an. Der als lei· 
stungsfahig erkannte Grundgedanke MITSCHERLICHS (Gleichung (2), 
daB die Ertragssteigerung in jedem Punkte der Ertragskurve propor
tional ist der im Hinblick auf den iiberhaupt moglichen Hochstertrag 

, Siehe MITSCHERLICH (11,21, 23). Hinsichtlich derVeranderlichkeit der 
vVirkungskonstante der Kohlensaure: MITSCHERLICH (17), des Wassers: MIT
SCHERLICH (22), GEHRMANN, WIESENBERG. Vg1. GERLACH und NOLTE, (1,2). 

2 ROMELL, L. G.: 1. c., S. 769. 
3 BORESCH, K.: 1. c. 
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noch zu voIlbringenden Leistung (A-y), wurde von ihm so abgeandert, 
daB die Steigerung proportional zu (A - y) 2 verlaufen soIl. Aus der Diffe
rentialgleichung (I3) ergibt sich dann in Analogie zu der Formel fiir den 
Ablauf bimolekularer Reaktionen die Gleichung (14) 

c=~. y 
x A(A- y) 

bzw. (IS). Setzen wir in diese Gleichung die Halbwertmenge h ein, mit 

der die HaIfte des Hochstertrages (y = ~) erreicht wird, so erhalten wir: 
I 

c = A h und allgemein fiir die zur Erreichung des n-ten Teiles des Hochst-

ertrages notige Menge x: 
I I 

C=-·--· Ax n- I 

Hier faIlt also der Hochstertrag nicht mehr wie bei MITSCHERLICH
BAULE aus der Gleichung heraus, c ist von A abhangig, und, wei! mit 
groBer werdendem A die zur Erreichung des nten Teiles des Hochst
ertrages notige Menge x doch nicht im umgekehrten VerhaItnis zu A 
sinken kann, sondern bestenfalls gleich bleibt, wahrscheinlich aber auch 
zunehmen wird, muB konform mit obiger Forderung c kleiner werden, 
die Wirksamkeit des Wachstumsfaktors sinken, wenn A durch giinsti
gere Gestaltung der iibrigen Bedingungen wachst 1. Das Kleinerwerden 
von c muB sich auch in einer Abnahme der zu gleichen Nahrstoffgaben 
gehOrigen prozentischen Ertrage bei BessersteIlung eines Grundfaktors 
bemerkbar machen. Die zur Erreichung gleicher prozentischer Ertrage 
erforderlichen Nahrstoffmengen sind nicht mehr gleich, sondern ver
halten sich in Versuchsreihen mit verschiedenem Hochstertrag wie die 
Produkte aus den beiden Konstanten (Hi.ichstertrag und Wirkungs
faktor) : 

und wenn c rascher abnimmt als A wachst, werden die prozentisch 
gleichen Ertrage mit Kleinerwerden der Wirkungskonstante nach hi.ihe
ren Gaben von x zu liegen kommen. Bei MITSCHERLICH verhielten sich 
die zu gleichem x gehi.irigen Ertrage wie die Hi.ichstertrage der beiden 
paraIlelen Versuchsreihen, hier ist das Verhaltnis komplizierter: 

L= cA(A -y) 
Yl c1oA1 (AI - YI) 

I Ahnliche Vberlegungen lassen sich auch an unsere Gleichung (IS) 
kniipfen, so daB der kiirzlich von LEMMERMANN (4) gemachte Einwand, 
diese Gleichung beinhalte nicht die Abhangigkeit der Wirkungskonstante 
vom Hochstertrag im obigen Sinne, nicht zutrifft. Selbstverstandlich muS 
sich diese Abhangigkeit auch bei der praktischen Anwendung unserer Glei
chung zeigen: Beim Einsetzen eines groBeren A erhalt man ein kleineres c. 
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und entspricht einer gleichseitigen Hyperbel mit zu den Koordinaten· 
achsen parallelen Asymptoten und dem Asymptotenschnittpunkte: 

A 2 c A~c, AA, Vl2C 
m = A A und n = - A A und der Halbachse = A A-, c, - c ,c, - c ,c, - c c, 

in der Symmetralen des zweiten Quadranten der Asymptoten, wie die 
gleichfalls von Herrn K. LANGECKER durchgefiihrte Koordinatentrans
formation ergibt. 

Unsere Gleichung fiihrt also zu Folgerungen, die unseren heutigen 
Kenntnissen von dem ansteigenden Teil der ErtragsfHiche I besser zu ent
sprechen scheinen. Freilich handelt es sich vorlaufig nur urn einen Ver
such, den neuen gerade durch die Untersuchung des Wirkungsgesetzes 
zum Vorschein gekommenen Tatsachen gerecht zu werden, die mit dem 
Wirkungsgesetz nicht erklart werden konnten. Kiinftige Arbeit muB es 
zeigen, ob damit ein gangbarer Weg zu weiterer Erkenntnis beschritten 
worden ist und ob die Annahme einer so einfachen funktionalen Bezie
hung zwischen c und A, wie sie unsere Gleichung enthalt, geniigt. 
Ebensowenig wie die MITSCHERLIcHsche Gleichung nimmt die unsere 
Riicksicht auf den absteigenden Ast der Ertragskurve und ebenso wie 
jene enthii.lt sie zwei bis drei Konstanten (c, A, a), die denselben bio
logischen Sinn wie dort haben. Die Berechnung nach unserer Gleichung 
fiihrt meist zu einem noch h6heren A-Wert als ihn die nach MITSCHER
LICH vorgenommene Berechnung ergibt. 

Den S.186 angefiihrten neuen Versuch A. RIPPELS mit steigenden 
Gaben Kaliumsulfat bei verschiedener Stickstoffdarreichung hat unser 
Mitarbeiter R. KREYZI nach dem seinerzeit vom Verfasser 2 einge
schlagenen Verfahren gerechnet und gelangte zu folgenden Konstanten, 
in der Reihe mit wenig Stickstoff: 

Am (5) = 11,96 ± 0,44. Cm (6) = 0,873 ± 0,015, 

in der Reihe mit viel Stickstoff: 

Am (5) = 74,60 ± 2,12. Cm (6) = 0,0363 ± 0,0013. 

Die Anpassung der berechneten Ertrage an die beobacbteten war in der 
Wenigreihe gut, in der Vielreihe befriedigte sie nicht. Sicherlich k6nnten 
durch ein verfeinertes Angleichungsverfahren Konstanten gefunden 
werden, die eine bessere Ubereinstimmung erm6glichen. Es sollte nur 
dargetan werden, daB die Konstanten c in beiden Versuchsreihen viel 
weiter auseinanderliegen als die von RIPPFL nach MITSCHERLICH unter 
Verwendung der beobachteten H6chstwerte errechneten (S. 186). 

, Eine empirische ErtragsfHiche in ihrer ganzen komplizierten Gestal
tung bildet R MEYER (.3) abo 

2 BORESCH: L C. 
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5. Die Bedeutung des Verhaltnisses der einzelnen Wachtumfsaktoren 
zueinander fUr ihr Zusammenwirken bei der Ertragsbildung. 
Wie erwahnt, hat schon LIEBIG die Anschauung vertreten, daB fiir 

das Gedeihen der Pflanze ein bestimmtes Nahrstoffverhaltnis erforder
lich sei; ein im Minimum vorhandener Nahrstoff kann den Ertrag nur so 
lange steigern, bis er in das richtige Verhaltnis zU: den anderen gelangt, 
dariiber hinaus bleibt sein Anstieg ohne EinfluB auf die ErtragshOhe und 
erst wenn die anderen Nahrstoffe auf das von der Pflanze benotigte Ver
haltnis zu ihm gebracht werden, kann der Ertrag weiter zunehmen. DaB 
die Ertragshohe der Pflanzen nicht nur von den absoluten Mengen, 
sondern auch von dem Mengenverhaltnis der Nahrstoffe abhangt, daB 
durch ein unharmonisches Nahrstoffverhaltnis die Stoffbildung der 
Pflanze sogar herabgesetzt werden kann, ist eine seither oft gemachte 
Erfahrung r, die aber erst durch die Bekanntschaft mit dem Antagonis
mus der Salzionen 2 verstandlich wurde. Obwohl die mannigfaltigen Be
ziehungen der Salze zueinander in dem fiir die hohere Pflanze in 
Betracht kommenden Nahrstoffgemisch noch nicht iiberblickt werden 
konnen, wurden doch schon iiber die Bedeutung einzelner Ionen
verhaltnisse fiir die Pflanze bestimmte Aussagen gemacht, die freilich 
noch sehr umstritten sind, wie bei dem heutigen Stande der Forschung 
nicht anders moglich ist. Diese Vorstellungen fiihrten auch schon zu 
Versuchen, physiologisch aquilibrierte Nahrstoffgemische ausfindig zu 
machen, in denen sich die Salze gegenseitig entgiften (HANSTEEN, BE
NECKE (3), LIVINGSTON und TOTTINGHAM, GERICKE, HOAGLAND, SEWELL, 
LOMANITZ). Es fehlt auch nicht an Bemiihungen, die zunachst fiir Salze 
ausgesprochene Forderung nach einem der Pflanze zusagenden Mengen
verhaltnis auf die iibrigen Wachstumsfaktoren auszudehnen. Ais Bei
spiel sei das von E. HILTNER aufgestellte "Kohlenstoff-Mineralstoff
Gesetz" angefiihrt. Es eroffnet sich hier jedenfalls ein ausgedehntes 
Arbeitsfeld, dessen Bearbeitung von groBer Bedeutung fiir die theore
tische Durchdringung und praktische Auswertung der Pflanzenernahrung 
zu werden verspricht. 

Die Grenzen, innerhalb deren das Verhaltnis der Nahrstoffe zu ein
ander ohne Schaden fiir die Pflanze abgeandert werden kann, scheinen 
zwar ziemlich weite zu sein, was auch im Hinblick auf die starke Ver
anderlichkeit der okologischen Faktoren verstandlich ware. So verweisen 
LEMMERMANN und EINECKE (3) auf die Nahrstoffmischung HELLRIEGELS, 
in der mit Ausnahme des Kalziumnitrates "die iibrigen Salze sowohl 
einseitig als selbst alle gemeinschattlich urn das Doppelte und mehr ge
steigert und vermindert werden konnten", ohne daB das Wachstum ge
schadigt wurde. Andererseits fehlt es aber an einem sicheren MaBstab 

I Beispiele bei O. NOLTE (2). 
2 Literatur bei CZAPEK. 

Ergebnisse der Biologie IV. 13 
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fiir die Schadigung. Die Entscheidung ist leicht, wo merkliche Ertrags
depressionen gegeniiber dem Optimum oder auffallende Veranderungen 
im Aussehen z. B. chlorotische Verfarbungen (MAIWALD) auftreten. Doch 
werden solche von dem gegenseitigen VerhaItnis der Wachstumsfaktoren 
abhangigen Einfliisse auch schon im aufsteigenden Ast der Ertragskurve 
wirksam sein (siehe S. 170). Hier konnten nur parallele Versuchsreihen 
mit abgeandertem Nahrstoffverhaltnis einen gewissen SchluB zulassen. 
Solange diese Einfliisse nicht naher erforscht sind, bleibt nichts anderes 
iibrig als in jedem FaIle moglichst genau anzugeben, unter welcher 
FaktorenkonsteIlation die empirische Ertragskurve ermittelt wurde. 

Zweifellos darf die Bedeutung dieser Einfliisse fUr die Ertragsbildung 
und daher auch fUr die Ertragsgesetze nicht unterschatzt werden. Wenn 
in einem Versuch alle Wachstumsbedingungen bis auf den einen vari
ierten Faktor gleichgestaltet werden, so werden sie damit nicht aus
geschaltet, sondem bleiben an der Wirkung des variierten Faktors mit
beteiligt. Wie man sich die gegenseitige Beeinflussung zu denken hat, 
dariiber hat z. B. RIPPEL (5) einige Gesichtspunkte entwickelt: Erhi:i
hung der Nahrstoffaufnahme durch VergroBerung der Resorptionsflache 
des Wurzelsystems, Basenaustausch im Boden und in der Pflanze, 
Beeinflussung der Permeabilitat der Plasmahaut u. a. m. Der Ertrag 
und die Ertragssteigerung konnen durch diese gegenseitige Beeinflussung 
der Nahrstoffe und allgemein der Wachstumsfaktoren erhoht oder er
niedrigt werden. 

Weil aber aIle diese mannigfaltigen Einfliisse nur ganz unzureichend 
erforscht sind, konnen sie auch noch nicht in unsere vorerst deskriptiv 
gehaltenen Ertragsgesetze einbezogen werden. Von einer genetischen 
Erklarung der Ertragskurve sind wir eben noch weit entfemt. Wenn 
nun NOLTE (2) neuerlich die Bedeutung der Stoffmischung fUr die pflanz
liche Produktion ins rechte Licht zu setzen sich bestrebt, so ware dies nur 
zu begriiBen und im Interesse einer moglichst allseitigen Beriicksich
tigung der Ertragsbeziehungen gelegen. Leider schieBt er dabei iiber 
das Ziel und sieht nun aIles wanken, indem er das Positive in den Ar
beiten und Anschauungen LIEBIGS und MITSCHERLICHS iibersieht. Seine 
Bemiihungen, die Wirkung der Wachstumsstoffe auf den Ertrag unter 
dem Gesichtswinkel ihres Verhaltnisses zueinander darzustellen, resul
tieren denn auch, wie nicht anders moglich bei dem Stande unserer 
Kenntnis dariiber, lediglich in einem "aIler Wahrscheinlichkeit" nach 
zutreffenden Schema, das auch in einer Zeichnung versinnbildlicht wird I. 
SO scheint uns denn auch heute der vor 10 Jahren schon von LEMMER
MANN (3) eingenommene Standpunkt zuzutreffen, daB in die Fassung 
des Minimumgesetzes die Einfliisse der relativen Gestaltung der Ertrags
faktoren noch nicht einbezogen werden konnen. 

I Siehe auch R. MEYER (3). 
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v. Anwendungen der Ertragsgesetze. 
Der tiefe Sinn, der in der Anwendung der Mathematik auf die Be

ziehungen des Ertrages zur Quantitat der versehiedenen Waehstums
faktoren steekt, ist letzten Endes das Suehen naeh einer ubergeordneten, 
all diese Beziehungen nmfassenden Gesetzliehkdt, ein Ziel, dem wir nns 
urn so mehr nahern, je zahlreicher und mannigfaltiger die Erseheinungen 
sind, die sieh der gewahlten mathematisehen Funktion einordnen. Eine 
soIche aus den Einzelvorgangen der pflanzliehen Produktion abzuleiten, 
ist heute unmoglieh nnd liegt wohl in weiter Ferne, deshalb konnen alle 
Funktionen, mit denen die Ertragsbeziehungen derzeit dargestellt werden 
sollen, nur deskriptiver Natur, mehr weniger grobe Annaherungen an die 
Wirkliehkeit sein. Dennoeh konnte aueh auf unserem Gebiete eine bloB 
empirisehe Ertragsformel eine Etappe anf dem richtigen Wege zu jenem 
Ziele sein und ihre innere Begrundung erst hinterher finden. Sie kann 
als Arbeitshypothese Nutzliehes leisten, wenn die aus ihr sieh ergebenden 
mathematisehen Folgerungen auf ihr Zutreffen experimentell gepriift 
werden konnen, nnd dadureh selbst zn einem Forsehungsmittel werden. 
Darum soIl das Suehen besonders naeh physiologisch sinnvollen An
naherungsfunktionen nieht als eine muBige Spielerei angesehen werden. 

Aber aueh von diesen hoeh gesteekten Zielen abgesehen kann eine 
mathematische Formulierung allein schon dureh die Moglichkeit der 
Interpolation von Wert sein, aueh wenn sie sonst nieht allen Anforde
rungen gereeht wird. Eine soIche Nutzanwendung sei an folgendem Bei
spiel dargetan. 

In GefaBversuchen mit Sand oder Boden muB das durch die Transpira
tion der wachsenden Pflanzen und durch Verdunstung verloren gegangene 
"Vasser wahrend der ganzen Wachstumszeit erganzt werden und das ge
schieht bekanntlich durch Auffiillen von Wasser auf das urspriingliche Ge
wicht des beschickten GefaBes. Dabei muB die Gewichtszunahme der wach
send en Pflanzen beriicksichtigt werden, urn die sich das Anfangsgewicht des 
GefaBes erhoht. Man kann bei entsprechender Erfahrung das Frischgewicht 
der Pflanzen schatzen oder zwecks Erhohung der Genauigkeit ParallelgefaBe 
in den einzelnen Konzentrationsstufen mitfiihren, die zur Ermittlung des 
Pflanzengewichtes von Zeit zu Zeit abgeerntet werden. Dadurch wiirde sich 
aber der Umfang einer solchen Versuchsreihe auBerordentlich erhohen. Die 
Zahl solcher Parallelen kann jedoch wesentlich verringert werden, wenn man 
fUr die iibrigen Stufen die Frischgewichte mittels einer Annaherungsfunktion 
interpoliert. Eine verwandte Methode schlug GEHRMANN bei seinen Unter
suchungen iiber die Abhangigkeit des Ertrages von der Wassermenge im 
Boden ein, wobei er sich des Wirkungsgesetzes bediente und die angenahert 
wohl zutreffende Voraussetzung machte, daB die Stoffbildung und der Wasser
verbrauch parallel gehen. 

Die Wirkungskonstante c eines Nahrstoffes ist in dem MITSCHERLIcH
sehen Wirknngsgesetz eine Konstante, die den betreffenden Nahrstoff 
in seiner ertragsteigernden Wirkung kennzeichnet und daher zur zahlen
miifJigen Benrteilung seiner Wirksamkeit herangezogen werden kann. J e 

13* 
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groBer die Wirkungskonstante eines Nahrstoffes ist, desto kleiner sind die 
Mengen, die von dem betreffenden Nahrstoff zur Erreichung eines be
stimmten Ertrages benotigt werden. Hat sich auch hinterher heraus
gestel1t, daB diese Konstante von den iibrigen wahrend des Versuches 
gerade herrschenden Bedingungen nicht unabhangig ist, so bleibt doch 
ihre Anwendbarkeit auf parallele Versuchsreihen bestehen, wo der Hochst
ertrag praktisch gleich ist, wenn es sich also z. B. urn den Vergleich 
von Diingemitteln handelt, die denselben Nahrstoff enthalten. So hat 
PFEIFFER (1) an Hand der Versuche von GERLACH iiber die Wirkung 
gleicher Phosphorsauremengen in Form verschieden loslicher Thomas
mehle zeigen konnen, daB die mit ihnen erzielbaren Ertrage von ihrem 
Gehalt an zitronensaure16slicher Phosphorsaure nach dem Wirkungs
gesetz MITSCHERLICHS abhangen, so daB man ohne weiteres aussagen 
kann, wie sich andere Thomasmehle unter den Versuchsbedingungen 
GERLACHS ausgewirkt hatten. Zur Erzielung gleich hoher Ertrage, y 
und auch A, durch Zufuhr zweier Diingemittel lund II mit dem gleichen 
Nahrstoff und den Wirkungskonstanten c und c, seien die Mengen x bzw. 
X, derselben erforderlich. Dann folgt nach MITSCHERLICH durch Sub
traktion der beiden Gleichungen: 

fiir I: in (A - y) =lnA - cx 
fiir II: in (A - y) = in A - c, X, 

X C, 

x, C 

Die Mengen zweier Diingemittel mit dem gleichen Nahrstoff, die zur 
Erreichung des gleichen Ertrages notwendig sind, verhalten sich also 
umgekehrt wie ihre Wirkungskonstanten. Zu derselben Konsequenz 
fUhrt auch die Gleichung (14) des Verfassers. Die gleiche Beziehung gilt 
fiir die in den beiden Diingemitteln enthaltenen Nahrstoffmengen und 
deren Wirkungskonstanten. Die Wirkungskonstanten lieBen sich wohl 
auch anderweitig zur Kennzeichnung der Wirksamkeit verschiedener 
Nahrstofformen z. B. von Kohlenstoff- oder Stickstoffquellen fUr hetero
trophe Pflanzen verwenden, sofern es gelingt, in Parallelversuchen mit 
den verschiedenen Formen denselben Hochstertrag zu erzielen. 

Dariiber hinaus - und das erscheint uns besonders wertvoll - kann 
auch die ertragsteigernde Wirkung verschiedener N ahrstoffe durch die 
Wirkungskonstante einem quantitativen Vergleich zugefUhrt werden. 
Urn so mehr muB aber hier gefordert werden, daB mit steigenden Gaben 
der verschiedenen Nahrstoffe in den parallelen Versuchsreihen der gleiche 
Hi:ichstertrag erzielt wird. Die Forderung ware restlos erfUllbar, wenn 
die Ertragshohe lediglich von den M engen der lebenswichtigen ToneD ab
hinge. Weil aber auch das lonenverhaltnis besonders in den hoheren 
Gaben des variierten Nahrstoffes nebst anderen Einfliissen mit herein
gespielt und weil mit dem zu staffelnden Salz auch ein anderes Element 
variiert wird, das das lonengleichgewicht andern kann, wird eine wenig-
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stens annahernde Gleichheit der Hochstertrage nicht immer moglich 
sein. Diese Erfahrung machte der Verfasser zur Geniige an Hafer in 
Wasserkulturen. Nimmt man jedoch einen nahrstoffarmen Boden als 
natiirlichen Trager der Nahrstoffgaben, kann auch noch durch Fest
legung einzelner Nahrstofte ein schiefes Bild von ihrer tatsachlichen 
Wirksamkeit entstehen. Verfasser half sich bei den erwahnten Wasser
kulturversuchen so, daB er aus den Ertragen, die zu niedrigen Gaben des 
gestaffelten Nahrstoffes gehOrten und der iiblichen Ertragskurve sich 
einfUgten, nach seiner Gleichung (IS) den Hochstertrag berechnete und 
sofern er gleich oder angenahert gleich war, die Wirkungskonstanten fUr 
die einzelnen variierten Nahrstoffe berechnete. Weil aber die erhaltenen 
Konstanten wegen der meist geringen Zahl der zur Berechnung heran
ziehbaren Ertrage doch sehr ungenau sind, soil die steigende Wirksamkeit 
der als Chloride bzw. Natriumsalze verabreichten Gewichtsmengen der 
verschiedenen Ionen lediglich durch die Anordnung in folgender Reihe 
veranschaulicht werden, in der die Ionen unsicherer Stellung iiberdies 
eingeklammert wurden: 

N03 « P04) < Ca < K« 504) < Mg< Fe. 

In dieser Reihe kommen alte Erfahrungstatsachen I zum Ausdruck, 
der geringe Eisen- und der hohe Stickstoffbedarf der Pflanze, die zweck
maBige Verabreichung des nur in geringen Mengen benotigten Magne
siums und Sulfates in Form des Magnesiumsulfates, auch die Notwendig
keit, den Kulturpflanzen durch Diingung jene Nahrstoffe zuzufUhren, 
die eine geringe Wirksamkeit besitzen, in erster Linie den Stickstoff, in 
letzter Linie die Schwefelsaure, deren Bedeutung als Diingemittel um
stritten ist. 

Nur fiir die bereits veroffentlichten Versuche des Verfassers 2 iiber 
die Abhangigkeit des Haferertrages von steigenden Sulfat- und Nitrat
gaben in Wasserkulturen seien die nach Gleichung (IS) berechneten 
Wirkungskonstanten angefUhrt: 

A a c 
N03 : 14,61 0,3 0,1126 5°4 : 14,53 1,14 7,392 

Die Wirkungskonstanten und somit auch die ertragsteigernde Wirkung 
des Nitrats und Sulfats verhalten sich unter den Bedingungen des Ver
suches angenahert wie I: 70. Der Verglekh ist hier moglich, weil die 
Hochstertrage fast gleich sind. 

MITSCHERLICH ([14] S. 201) hat fUr die verschiedenen Pflanzennahr
stoffe die Wirkungskonstanten berechnet, ohne allerdings auf Gleichheit 
der Hochstertrage zu achten entsprechend seiner Behauptung von der 
Unveranderlichkeit des c. Andererseits aber sind es Mittelwerte aus so 

I Z. B. WOLFF, E. Ferner O. LEMMERMANN (4). 
2 BaREsCH: 1. c. Dart ist dascfur Na2504 berechnet, hier fur 504. 
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zahlreichen Versuchen, daB auch sie ein annaherndes Bild von der GroBen
ordnung der Wirksamkeit der Pflanzennahrstoffes geben diirften: 

N 1,14 P20s (ThomasmehI) 2,00 

K 2 0 1,07 MgO 6,50 
K 2 0 ( + N a2 0) 3,00 503 etwa 50,00 

Diese Wirkungskonstanten sind Relativwerte und beziehen sich auf 
GefaBe mit einer Oberflache von 308 qcm und verabreichte Gramme. 
Bei der Umrechnung auf dz/ha sind sie durch 3,25 zu dividieren. Rechnet 
man die Wirkungskonstanten MITSCHERLICHS, die fUr die Oxyde an
gegeben sind, auf Gramme Ionen urn, so ergibt sich dieselbe Wirksam
keitsreihe wie oben, wenn fiir Kali die durch Natrium erhOhte Wirkungs
konstante eingesetzt wird, nur Magnesium und Sulfat tauschen ihren 
Platz. 

,Mit diesen Hinweisen sollte nur dargetan werden, daB mit Hilfe geeig
neter Annaherungsfunktionen die Moglichkeit gegeben ist, die relative 
Wirksamkeit eines Nahrstoffes, und ihre Anderung durch Variation der 
Versuchsbedingungen, zahlenmaBig festzulegen. Selbstverstandlich ste
hen wir auch hier erst am Anfang, man kann aber heute schon voraus
sehen, daB durch einen derartigen quantitativen Vergleich verschiedene 
Fragen der Pflanzenernahrung gefordert werden konnten. Unter anderem 
konnte die Wirkung der sogenannten "Reizstoffe" (E. G. PRINGSHEIM [lJ, 
RIPPEL [2,4 S. 50 J) genauer als bisher erfaBt werden, fiir die Zusammen
setzung des Nahrstoffgemisches in Hinblick auf die Bediirfnisse einer 
Pflanze wiirden sich si,'herere Unterlagen ergeben, das Nahrstoffgleich
gewicht konnte an Anschaulichkeit gewinnen, wenn die einzeInen Kom
ponenten desselben nicht wie bisher in Gewichtsmengen, sondern in 
Nahrstoffeinheiten ausgedriickt wiirden u. a. m. 

Endlich hat durch MITSCHERLICH (19) seine Gleichung (9) auch in der 
landwirtschaftlichen Praxis eine heute allerdings noch umstrittene An
wendung gefunden, urn die in einem Boden schon enthaltene Menge b 
eines Nahrstoffes und damit das Nahrstoffbediirfnis des betreffenden 
Bodens, richtiger der darauf anzubauenden Pflanze und die zu erwar
tende Wirkung einer Diingung mit dies em Nahrstoff zu bestimmen. 
Das Prinzip ist folgendes. Bringt eine bestimmte Bodenflache ohne 
Diingung, also lediglich mit der in ihr enthaltenen Nahrstoffmenge b den 
Ertrag a, mit einer Nahrstoffzufuhr 'l: aber den Ertrag )/, so folgt narh 
dem Wirkungsgesetz: 

In (A - a) = In A - cb 
In (A - y) = In A - c (x + b), 

durch Subtraktion I-II 
In (A - a) -In (A - y) = c· x, 

durch Entlogarithmierung 
A-a=ecx=k 
A-y 

(I) 
(II) 
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und daraus berechnet sich A mit: 
ky - a 

A=--· 
k - I 

1st A bekannt, so ergibt sich b aus (I): 

b = In A - In (A - a) • 
c 
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Hinsichtlich der Durchfuhrung dieses Verfahrens sei auf die zitierte 
Schrift MITSCHERLIcHs verwiesen. Die Methode hat zur Voraussetzung, 
daJ3 die Wirkungskonstante eines Nahrstoffes stets die gleiche bleibt, 
was, wie wir gesehen haben, nicht zutrifft, auch sonst lassen sich gegen 
das Verfahren verschiedene Einwande erheben I. Trotz allem scheint 
diese Annaherungsmethode in der landwirtschaftlichen Praxis unter Um
standen zu brC\.uchbaren Ergebnissen fiihren zu konnen (MITSCHERLIcH 
[18, 19J, DENSCH und PFAFF)2. Ein Verfahren zur Ermittlung des Nahr
stoffgehaltes eines Bodens mit Hilfe des GefaJ3versuches, das jedoch nicht 
das Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren und die Konstanz der Wir
kungswerte voraussetzt, hat neuerdings WIESS MANN in Vorschlag ge
bracht. 

Sicherlich wird auch die pflanzliche Okologie mit der Zeit aus der 
Durcharbeitung der Ertragsgesetze N utzen ziehen. Allerdings liegen hier 
die Verhaltnisse ahnlich wie in der Landwirtschaft infolge der zeitlichen 
Wandelbarkeit der okologischen Faktoren viel undurchsichtiger als im 
Experiment, wo auf eine innerhalb gewisser Grenzen gleichbleibende 
Gestaltung der Produktionsfaktoren Bedacht genommen werden kann. 
Mit ROMELL 3 kann schon jetzt die Erkenntnis von einer teilweisen Ver
tretbarkeit der Produktionsfaktoren als ein Gewinn fur die Okologie ge
bucht werden. Auch hier werden nur planmaJ3ige Versuche schrittweise 
weiterhelfen, die besonders die Abhangigkeit der Ertragsbildung von der 
in der Zeit variierten Konzentration oder 1ntensitat einzeln und zu
sammen wirkender Wachstumsfaktoren zu behandeln hatten. 
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A. Einleitung. Historischer Uberblick. 
Die Chromosomentheorie der Vererbung besagt, daB die aus den Ver

erbungsexperimenten erschlossenen Einheiten, die das Erscheinen erb
licher mendelnder Eigenschaften bedingen, die sogenannten Erbanlagen, 
Erbfaktoren, Faktoren oder Gene, in den Chromosomen liegen oder 
irgendwie mit ihnen materiell verbunden sind. Das Verhalten, die Ver
teilung und Kombination der Chromosomen beim Ubergang von einem 
Eltemindividuum zu einem Individuum der nachsten Generation so11 also 
den Mechanismus darstellen, der die in den genetischen Versuchen sichtbar 
werdende Verteilung und Kombination der Erbfaktoren bedingt. 

Die Chromosomentheorie der Vererbung ist aus der Zusammenarbeit 
zweierTeilgebiete der Biologie, der Cytologie und der Genetik, entstanden. 
Die Geschichte dieser Zusammenarbeit verlief so, daB beide Disziplinen 
anfangs unabhangig voneinander verfolgt wurden, bis p16tzlich erkannt 
wurde, daB die. Ergebnisse, zu denen die Forscher auf den verschiedenen 
Gebieten gekom~en waren, nur verschiedene Ansichten einer und der
selben Erscheinungsgruppe darstellten. Die experimente11e Vererbungs
forschung ist aber unbefangener in der Erzielung ihrer Ergebnisse ge
wesen als die Cytologie. MENDEL und spater DE VRIES, CORRENS und 
TSCHERMAK waren zu der Aufstellung der Vererbungsgesetze durch rein 
genetische Uberlegungen und Versuche gekommen. Zur Zeit MENDELS 
waren die cytologischen Einzelheiten der Zellteilung und Befruchtung 
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iiberhaupt noch nicht bekannt, und auch die Forscher, denen wir die end
giiltige Begriindung der Genetik urn 1900 verdanken, gingen von rein 
genetischen Fragestellungen aus. Die Zellforscher dagegen wandten ihr 
Interesse von Beginn an den Fragen der Funktion der von ihnen unter
such ten Objekte, des Plasmas, des Kerns und der in ihnen enthaltenen 
Differenzierungen zu, und kamen - besonders im .Zusammenhang mit 
embryologisch-experimentellen Studien - bald dazu, den Kern und ins
besondere die Chromosomen als Vererbungstrager anzusehen (0. HERT
WIG '84, Roux '83, STRASBURGER '84, BOVERI '89 u. a.). Durch die theo
retischen Schriften WEISMANNS ('85, '87) wurde schliesslich die Auf
merksamkeit der Zellforscher auf eine besondere Phase im Ablauf der 
Kernvorgange gelenkt, die Reifeteilung, deren Bedeutung WEISMANN 
in der Reduktion der in den Chromosomen enthaltenen Vererbungs
substanz auf die Halfte und in der dabei erzielten mannigfachen Kom
bination der in den reduzierten Kern gelangenden Erbeinheiten sah. 

Diese Sachlage macht es verstandlich, daB zwei Cytologen,. namlich 
SUTTON ('03) und gleichzeitig BOVERI ('04) die Verbindung zwischen der 
genetischen und cytologischen Forschung endgiiltig herstellten, wenn. 
auch CORRENS ('02) bereits schon vorher die wesentlichen Punkte er
kannt hatte (Zustandekommen der Spaltung der Merkmale bei einer erb
ungleichen Zellteilung; Zeitpunkt der Spaltung wahrend der [1.] Reife
teilung). Sowohl SUTTON als auch BOVERI zeigten, daB das erste MENDEL
sche Gesetz, das der Spaltung der Merkmalspaare bei der Gametenbil-· 
dung, unter der Annahme seine zureichende Erklarung findet, daB je 
eines der Allele 1 eines Paares in einem vaterlichen und dem dazu homo
logen miitterlichen Chromosom lokalisiert ist und die Reduktionsteilung 
die beiden Partner des Chromosomenpaares trennt. Entsprechend stellt 
die zufallsmassige Verteilung der Chromosomen wahrend der Reduktions
teilung auf die Tochterkerne den stofflichen Vorgang dar, der dem 
zweiten MENDELschen Gesetz, dem der unabhangigen Kombination 
der Merkmale, zugrunde liegt, falls die unabhangig voneinander verteilten. 
Erbfaktoren in verschiedenen Chromosomen liegen. 

Es dauerte lange Zeit, bis diese Annahmen SUTTONS und BoVERIS. 
bewiesen wurden. Doch wurden nach und nach neue Tatsachen bekannt, 
die den Parallelismus der Erkenntnisse vererbungswissenschaftlicher undo 
cytologischer Forschung erwiesen. Das Beweisverfahren bestand dabei 
im wesentlichen in der Verkniipfung von Besonderheiten auf dem einen 
Gebiet mit entsprechenden Besonderheiten auf dem anderen. Konnte 
man urspriinglich die Parallelitat der genetischen und cytologischen. 
Vorgange fiir eine nur zufallige Erscheinung halten, so muBte man doch 
immer mehr eine tatsachliche Verkniipfung annehmen, je mehr Fane ent
deckt wurden, in denen eine Abweichung von dem Normalfalle auf einem 

1 Allel = Allelomorph (nach JOHANNSEN '26). 
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Gebiete von einer entsprechenden Abweichung auf dem anderen Gebiete 
begleitet wurde. 

Das klarste Beispiel bietet hier die geschlechtsgebundene Ver
erbung, die in den Besonderheiten der Geschlechtschromosomen ihre 
Erklarung findet. Die geschlechtsgebundene Vererbung als Ausnahme 
von den MENDEL-Regeln hatte zu einer besonders eindrucksvollen Dar
legung der Parallelitiit der genetischen und cytologischen Tatsachen 
gefUhrt. Gerade Ausnahmen von dieser geschlechtsgebundenen Ver
erbung brachten schlieBlich den exakten Beweis fUr die kausale Ver
bundenheit der Vorgange, denen einerseits die Chromosomen unter
woden sind und die wir anderseits in den Vererbungsregeln feststellen. 
BRIDGES ('I6) konnte auf Grund dieser Ausnahmen, die durch rein gene
tische Versuche aufgefunden worden waren, die Voraussage machen, daB 
bestimmte Individuen ein iiberzahliges Y -Chromosom haben miiBten. 
Wahrend die friiheren Beweise fUr die Verkniipfung von Chromosomen und 
Vererbung derart waren, daB neue Funde auf einem Gebiet in bekannten 
Tatsachen auf dem anderen ihre Erklarung fanden, wurden hier auf Grund 
neuer Erkenntnisse auf dem einen Gebiet bestimmte Tatsachen auf dem 
anderen vorausgesagt. Der Beweis der Richtigkeit dieser Voraussage 
zeigte endgiiltig, daB die Grundlage derselben, die Annahme der Natur 
der Chromosomen als Erbtrager richtig war. 

Die Chromosomentheorie der Vererbung in ihrer heutigen Gestalt ist 
im wesentlichen das Ergebnis der Untersuchungen und Verallgemeine
rungen MORGANS und seiner Mitarbeiter. Eine zusammenfassende Dar
stellung dieser Theorie mit besonderer Beriicksichtigung der an der Tau
fliege (Drosophila) abgeleiteten GesetzmaBigkeiten wurde von MORGAN 
im Jahre I9I9 gegeben; sie ist von NACHTSHEIM ('2I) unter dem Titel 
"Die stoffliche Grundlage der Vererbung" ins Deutsche iibersetzt worden. 
1m folgenden soll versucht werden, die wesentlichen Fortschritte der 
Theorie etwa seit dem Erscheinen des MORGANSchen Buches zu schildern. 

B. Chromosomenindividualitat und Reduktionsteilung 
als Voraussetzung der Chromosomentheorie 

der Vererbung. 
Die Reduktionsteilung stellt nach der Chromosomentheorie der Ver

erbung den Mechanismus dar, der den MENDELschen Gesetzen zugrunde 
liegt. Somit ist eine Voraussetzung der Theorie das V orhandensein einer 
Reduktionsteilung, d. h. einer Teilung, die die viHerlichen und miitter
lichen Partner der einzelnen Paare voneinander trennt, und zwar so, daB 
der Zufall iiber die Art der Kombinationen vaterlicher und miitterlicher 
Chromosomen in den Tochterkernen der Reduktionsteilung entscheidet. 
Der Beweis dafUr, daB eine der beiden Reifeteilungen eine Reduktions
teilung darstellt, beruht auf dem Nachweis, daB I. die in der haploiden 
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Zahl auftretenden Chromosomengruppen (Gemini) durch Aneinander
lagerung je eines homologen vaterlichen und miitterlichen Chromosoms 
entstehen, und daB 2. die Gemini in einer der beiden Reifeteilungen auch 
wirklich in die beiden Partner zerfallen. Von einer Reduktionsteilung (in 
dem soeben erlauterten Sinn) zu reden, ist jedoch nur dann sinnvoll, 
wenn man unter vaterlichem bzw. miitterlichem Chromosom solche Chro
mosomen versteht, die von den Chromosomen des Sperma- bzw. Eikerns 
abstammen. Und das ist wiederum nur berechtigt, wenn die Theorie der 
Erhaltung der Chromosomenindividualitat zu Recht besteht (deren Be
griindung fast ausschlie13lich BOVERI ['88, '09J zu verdanken ist). Denn: 
die Chromosomen sind bekanntlich als individuelle Gebilde nur wahrend 
der Kernteilung sichtbar; in dem zwischen aufeinanderfolgenden Kern
teilungen liegenden Stadium der "Kernruhe" (Interphase) entziehen sie 
sich im allgemeinen der Beobachtung. Nach der Theorie der Chromo
somenindividualitat sind die Chromosomen in der Interphase nicht restlos 
verschwunden, sondern es bleibt von jedem Chromosom irgend etwas 
iibrig, was bewirkt, daB in den nachsten Kernteilungen ein diesem Chro
mosom entsprechendes, d. h. in seinen wesentlichen Eigenschaften glei
ches, Chromosom wieder auftritt. Die kiirzeste Formulierung dieser Theo
rie wiirde also folgendermaBen Iauten: Ein Chromosom kann nur aus 
einem ihm wesensgleichen entstehen; biiBt ein Kern auf irgendeine Weise 
ein bestimmtes Chromosom ein, etwa das X-Chromosom, so kann er es 
nich t "regenerieren". 

Eine Grundlage und Stiitze der Theorie der Erhaltung der Chromo
somenindividualitat ist das Bestehenbleiben abnormer Chromosomen
zahlen durch den Ruhezustand des Kerns hindurch. Solche abnormen 
Chromosomenzahlen entstehen durch UnregelmaBigkeiten bei der Ver
teilung der Chromosomen, sei es bei einer somatischen oder bei einer 
Reifeteilung. Zu den schon seit langem bekannten Fallen, wo sich diese 
abnormen Chromosomenzahlen in ~Ien Abkommlingen der Zelle nach
weisen lassen, die die abnorme Zahl zuerst erhalten hat, sind eine Anzahl 
neue gekommen (Drosophila: hapio-IV, triplo-IV; Formen mit 
einem oder mehr iiberzahligen Chromosomen bei Datura, Oenothera, Nico
tiana, Lycopersicum). Da sie jedoch prinzipiell nichts Neues zu der 
Theorie der Chromosomenindivid ualitat hinzufUgen, so seien sie hier 
nicht einzeln aufgefUhrt. In der folgen den Darstellung werden sie in an
derem Zusammenhange noch erwahnt werden. Als besonders klare Bei
spiele fUr die Konstanz abgeanderter Chromosomenzahlen seien nur die 
von F. und S. SCHRADER ('20, '23, '26) entdeckten Falle von - bei 
diesen Arten allerdings normaler -- Haploidie bei Milben und Schild
Iausen angefiihrt. Aus befruchteten Eiern mit reduzierterChromosomen
zahl, die von diploiden Weibchen erzeugt werden, gehen hier haploide 
Mannchen hervor. F. und S. SCHRADER zeigten, daB die halbe Chro
mosomenzahl durchweg in allen untersuchten Geweben der Mannchen 

Ergebnisse der Biologie IV. 14 
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erhalten bleibt (Abb. r). Entsprechendes trifft fUr die'verschiedenen 
polyploiden Rassen zu, die neuerdings entdeckt worden sind. 

Die Beweise fUr die Theorie der Erhaltung der Chromosomenindivi
dualitat, die bisher angeftihrt wurden, haben noch nichts tiber die Art 
ausgesagt, in der die Individualitat erhalten wird, ob ein Chromosom, 
urn Beispiele BOVERIS zu gebrauchen, vergleichbar einem Bienenstaat ist, 
des sen einzelne Individuen zuzeiten auseinander geschwarmt und dann 
wieder alle im Stock vereinigt sind, oder ob ein Chromosom einem Rhizo
poden gleicht, der einmal in ein feinstes Retikulum ausgebreitet und dann 
wieder zu einem kompakten Korper zusammengezogen ist. 

BOVERI hat bekanntlich in seinen Untersuchungen tiber die Blasto
merenkerne von Ascaris sehr schwerwiegende Indizienbeweise zugunsten 
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Abb. I a-h. Jurya jJ1lrckasi, eine Schildlaus. Verschiedene Zellen, die ail e den fUr das Mannchen cha
rakteristischen haploiden Chromosomenbestand (2) aufweisen. Aus a einem Ei im Furchungsstadium; 
b einer jungen Blastula; c ein em Embryo der kurz vaT dem Ausschliipfen war; d- h aus spateren 
Stadien: d Epidermiszelle j e Muskelzelle; f Zelle aus"1 dem Ausfiihrungsgang des Rodens ; g Sperma-

togoni e ; h Spermatozyte. Nach F. und S. SCHRADER ('26). 

der zweiten eben erwahnten Alternative, also zugunsten einer morpholo
gischen Kontinuitat der Chromosomen, erbracht. Das Beweisverfahren 
grtindete sich auf die Untersuchung von Lagebeziehungen der Chromo
somen zweier Tochterkerne in bezug aufeinander. Einen entsprechenden 
Beweis hat BELAR ('26) geliefert, der noch dadurch an Interesse gewinnt, 
daB er aus Untersuchungen abgeleitet wurde, die sich mit einem Ver
treter einer ganz anderen Organismengruppe, namlich einem Protozoon, 
beschaftigen. Wahrend der Sporogonie und der Bildung der mann lichen 
Gameten des Coccidiums Aggregata eberthi verlaufen die Kernteilungen oft 
so schnell hintereinander, daB die Tochterchromosomen der frtiheren Tei
lung sich noch nicht vollig voneinander getrennt haben, sich jedoch selbst 
bereits in der folgenden Teilung in Spaltung befinden. Man erhalt dann 
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Bilder wie Abb. 2. Es ist ersichtlich, daJ3 die distalen Enden der Schwe
sterchromosomen der friiheren Teilung in derselben Weise miteinander 
verwickelt sind, wie es die Tochterhalften der spateren Teilung unter sich 
sind. Da nun, wie BELAR gezeigt hat, auch bei diesen schnell aufeinander
folgenden Teilungen jedesmal ein Ruhestadium eingeschaltet ist, so kann 
man als ungezwungene Erklarung der eigenartigen Lageverhaltnisse nur 
die Persistenz der Chromosomenindividualitat im Sinne einer morpholo
gischen Kontinuitat durch die Interphase hindurch annehmen. 

Es laJ3t sich leicht einsehen, daJ3 die Theorie der Chromosomenindivi
dualitat einen Austausch von Chromosomenteilen oder gelegentliche Ver
luste von Chromosomenstiicken nicht ausschlieJ3t, ebensowenig, wie 
Transplantationen von Teilen von Organismen an dem Charakter der be
treffenden Lebewesen 
als Individuen etwas 
andern. Durch die an
gefuhrten Beweise fur 
die Theorie der Erhal
tung der Chromosomen
individualitai ist somit 
die Grundlage gesichert, 
auf der sich die Beweis
fiihrung, daJ3 es eine Re
dUktionsteilung gibt, 
aufbauen kann. 

Bevor wir die Arbei
ten betrachten, die eine 
geschlossene Kette von 
Beweisen dafiir erbrin
gen, daJ3 es eine Reduk
tionsteilung gibt, seien 

Abb. 2. Aggregate< eberthi. Mikrogametocyt. Anaphase der 
dritten Teilung (der Mykrogarnetocyt ellthalt also TIoch eine 
zweite derartige Teilungsfigur). Es sind nur die Chromosomen 
dargestellt; von den heiden groBen Chromosomen (des haploi
den Satzes) ist das Hingere punktiert, das kiirzere schwarz ge-

halten. 2000 X. Nach BELAR ('26). 

noch einige neuere Untersuchungen erwahnt, in denen das Wesen eines 
Prozesses, der die Reduktionsteilung vorbereitet, besonders klar demon
striert werden konnte. In den Reifeteilungen treten bekanntlich nur halb 
soviel Chromosomen auf, als in den gewohnlichen Zellteilungen. DaJ3 
die Erniedrigung der diploiden Chromosomenzahl in den Vorbereitungs
stadien der Reifeteilung hochstwahrscheinlich durch Aneinanderlagerung 
je zweier Chromosomen erfolgt, war schon lange bekannt. Den Beweis 
dafiir haben jedoch erst in den letzten Jahren durch liickenlose Seriierung 
der Stadien der Gametogenese GELEI ('22) bei dem Strudelwurm Den
drocoelum (Abb. 3), JANSSENS ('24) bei der Heuschrecke Stenobothrtts, 
sowie KEUNEKE ('24) bei einigen Fliegen erbracht. Bei allen dies en Or
ganismen lassen sich mehrere Chromosomenpaare durch ihre GroJ3en
verhaltnisse von den iibrigen unterscheiden, so daJ3 dabei direkt beob
achtet werden konnte, daB sich die homologen Chromosomen paaren. 
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Auch auf noch andere Weise konnte dies bei Dendrocoelum festge
stellt werden. Hier fand GELEI gelegentlich Oogonien, in denen wahrend 
der letzten Teilung vor Eintritt der Reifeperiode mehr als zwei Centro
somen vorhanden waren und infolgedessen mehr als zwei Kerne gebildet 
wurden. Da die Zellteilung jedoch auch in diesen Fallen gewi:ihnlich in 
einer Zweiteilung besteht, so gelangen dabei in die Tochterzellen zwei 

b 

cI 

Abb. 3 a-d. De1tdrocoelllHt lacteu11l, ein Strudelwurm. Oogenese. a ungepaarte Chromosomen (Knauel
stadium); b ungepaarte Chromosomen (leptoHines Bukett); c lleginn der Chromosomenpaartmg (zwei 

Paare z. T. konjugiert); d gepaarte Chromosomen (diplotanes Bukett.) 2933 X. Nach GELEl ('22). 

oder mehr Kerne. Der Chromosomenbestand dieser Kerne muI3 nun ge
ringer als im Normalfalle sein, da ja die Chromosomen auf mehr als zwei 
Kerne aufgeteilt worden sind. Und da schlieI3lich die Verteilung der 
Chromosomen auf die Tochterkerne ohne Riicksicht auf ihre Zusammen
gehi:irigkeit zu homologen Paaren erfolgt, so werden dabei auch homo
loge Chromosomen voneinander getrennt werden. Wenn spater in den 
Kernen die Konjugation der homologen Chromosomen vor sich geht, so 
werden sich solche Chromosomen finden, die keinen Partner haben, vor-



Fortschritte der Chromosomentheorie der Vererbung. 2 13 

ausgesetzt, daB wirklich nur homologe Chromo so men konjugieren I. In 
der Tat fand GELEI (Abb. 4) unter anderm eine zweikernige Zelle, in der 
neben den gepaarten Chromosomen in beiden Kernen je zwei ungepaarte 
Chromosomen enthalten waren 2, die in dem einen Kern, der besonders 
klare Verhaltnisse darbot, auch durch Langenunterschiede als nicht ho
mologe Chromosomen zu erkennen waren. 

Weitere Beweise dafUr, daB die Herabsetzung der Chromosomenzahl 
durch Aneinanderlagerung der homologen Chromosomen erfolgt, ergeben 
sich aus den Fallen, in denen die Chromosomengruppen aus mehr als 
zwei Partnern zusammengesetzt sind, wie z. B. in triploiden oder tetra
ploiden Rassen (Datura, BELLING und BLAKESLEE '22, '24 [Triploid 
und Tetraploid], Canna BELLING '2l [Triploid] u. a., Abb. 5). Erwahnt 
seien schlieBlich noch 
die in den letzten 
Jahren bekannt ge
wordenen haploiden 
Individuen beim T a
bak (CLAUSEN und 
MANN '24), Datura 
(BELLING und BLA
KESLEE '23) und beim 
Weizen (GAYNES und 
AASE) , indenen, wie 
auch bei den haploi
den Mannchen man
cher Tiere, bei dem 
Vorhandensein nur 
eines Satzes von 
Chromosomen erwar

Abb.4. Delldrocoelum lacte1t11l. Eine Zell e mit zwei zusammengeho
rigen Kernen. Neben den vollstandig konjugierten Chromosomen 
je zwei Chromosomen, die keinen Partner gefunden habe- n. 2200 X . 

Nach GELEI ('22). 

tungsgemaB eine Chromosomenpaarung vollstandig unterbleibt. 
Die vollstandigsten Beweise fUr die Existenz einer Reduktionsteilung 

erbringen Untersuchungen an Chromosomen, die sich durch konstante 
Eigentiimlichkeiten individueller Art auszeichnen, so daB man die homo
logen Partner durch diese Besonderheiten voneinander unterscheiden 
kann. 

Mit solchen Eigentiimlichkeiten von Chromosomen beschaftigen sich 
sehr eingehende Arbeiten von CAROTHERS ('l7, '2l) und von SEILER ('25). 

1 Wenn nicht-homologe Chromosomen konjugieren wiirden, SO wiirden 
sich je zwei zu einem Paar vereinigen und es diirfte hochstens ein Einzel
chromosom ungepaart bleiben, falls die Zahl der Chromosomen in dem Teil
kern ungerade war. 

2 Die ungepaarten Chromosomen des anderen Kerns waren so gewunden, 
daB man nur mit groBer Wahrscheinlichkeit aussagen kann, daB man es mit 
zwei Chromosomen zu tun hatte. 
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In ihnen konnten geschlossene Beweise fur das "Mendeln der Chromo
somen" gefuhrt werden, d. h. dafUr, da13 sich homologe Chromosomen 
vor der Reduktion paaren, da13 die Reduktionsteilung die Partner von
einander trennt und die verschiedenen vaterlichen und mutterlichen 
Chromosomen zufallsgema13 kombiniert werden. 

CAROTHERS ('13, '17) hat als erste naC'hgewiesen, da13 bestimmte indi
viduelle Eigenschaften einzelner Chromosomen sich in allen untersuchten 
Zellen (Stadien der Spermatogenese, Eifollikelzellen) desselben Organis
mus wiederfinden. Sie fand bei verschiedenen Heuschrecken Chromo-

o .. .. -
II· " •• 

Abb. 5 a-c. DaNJra stramonium, Stechapfel. Chromosomen aus den 
Pollenmutterzellen einer a diploiden, h trploiden, c tetraploiden PRanze, 
Es haben stets homologe (gleichgroHe) Chromosomen miteinander 
konjugiert, urn die 12 Chromosomengruppen zu bilden. a, b nach 

BELLING und BLAKESLEE ('22), c dies. ('24). 

somenpaare, deren 
Partner nicht vollig 
gleich waren. In 
einigen Fallen war 
das eine Chromosom 
etwas kleiner als das 
andere, in anderen 
unterschieden sich 
die homologen Chro
mosomen in ihrer 
Form: das eine war 
stabformig, das an
dere an der Spitze 
eingebogen (J); das 
eine besa13 eine Ein
schnurung dicht an 
der Spitze, dem an
deren fehlte sie, und 
ahnliches. 

Untersucht man 
eine Population die
ser Heuschrecken, 
so findet man zwar 
m em em Indivi
duum nur Zellen mit 

ein und derselben Kombination von Chromosomen, die einzelnen Tiere 
unterscheiden sich jedoch durch den Besitz vonZellen mit verschiedenen 
Kombinationen von Chromosomen. Es gibt z. B. Individuen, die zwei stab
fOrmige Chromosomen besitzen, andere mit einem stabformigen und einem 
gebogenen, wieder andere mit zwei gebogenen Chromosomen. Die verschie
denen Kombinationen innerhalb eines Chromosomenpaares konnen sich 
nun wieder mit denen anderer Paare kombinieren, so da13 sich eine gro13e 
Mannigfaltigkeit der Chromosomenkomplexe ergibt. In einer fruheren Ar
beithatte CAROTHERS ('17) bereits die Konstanz dieser individuellen Chro
mosomengarnituren fUr aIle ZeIlen der Spermatogenesestadien sowie fur so-



Abb. 6. Circotetiix verr1tc1ttatus, eine Heuschre cke. Jed e horizontale Reihe stellt die Chromosomen
verhaltnisse der drei heteromorphen Paarc bei den Eltern und den (allcin untersuchten mannliclun) 
Nachkommen dar. Die erste Zahl bezeichnet die Xummer der Kreuzung. Dann folgt die Konstitution des 
Vaters in bezug auf ("ines cler drei verfolgten Chrom osomenpaa re, darauf die der Mutter und schlieB
lich die der Nachkommenschaft. Die danebenstehende Zahl bezcichn e t die Anzahl der untersuchten 
Nachkommen. Rechts \"on dieser Darstellung clas Entsprechende fUr die heiden anderen z. T. hetero
morphen Chromosomen. Die durchgehende geringe Formverschiedenheit der vaterlichen und miitter
lichen Chromosomen (abgesehen von den geradl' wf'sentlichcn Unterschieden) beruht auf der Ver
schicdenartigkeit der Chromosomen in den untersuchten Spermatozyten und Eifollikelzellen. Die nur 
in Umrissen geze ichneten Chromosomen d er l\iutter von Kreuzung 17 konnten nicht unterstlcht werden, 

ihre Form ist nur erschlossen worden. Nach CAROTHERS ('21). 
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matische Zellen der Weibchen bewiesen. Diese Untersuchungen hat sie nun 
durch Zuchtversuche an der Heuschrecke Circotettix, die mit den cytolo
gischen Untersuchungen parallel liefen, in einem wesentlichen Punkte 
erweitert, indem sie das Erhaltenbleiben der speziellen Chromosomen
gestalt durch die Stadien der Befruchtung hindurch, also beim Uber
gang von einer Tiergeneration zur nachsten, bewies ('21). Da CARO
THERS bereits gezeigt hatte, daB sich die ungleichen Chromosomen eines 
Paares zu einer Tetrade vereinigen, und daB die Reduktionsteilung die 
Partner wiederum reinlich scheidet, blieb nur ubrig, die individuelle Kon
stitution eines bestimmten Mannchens und Weibchens festzustellen, sie 

b 

Abb. 7 a, b. Pkrag1llatl.:bia fttNgillosa. Schema der Chromosomenzyklen a der reinen 28 er Rasse; b der 
reinen 2ger Rasse. a nach SEILER ('25); b Original. 

zur Kopulation Zu bringen und die Konstitution der Nachkommen zu 
untersuchen. Das Ergebnis zeigt Abb.6, die eine Zusammenfassung 
von flinf Kreuzungen darstellt, bei denen drei "heteromorphe" Chromo
somenpaare verfolgt wurden. Es ist ersichtlich, daB nur die Chromo
somenkombinationen in den Nachkommen vorkommen, die aus der be
sonderen Chromosomenkonstitution der jeweiligen Eltern zu berechnen 
sind. Damit ist das "Mendeln" der Chromosomen und insbesondere die 
Konstanz spezieller Chromosomenmerkmale fiir den ganzen Zyklus der 
Formwechselvorgange bewiesen. 

Eine entsprechende Untersuchung SElLERS ('25) an dem Schmetter-
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ling Phragmatobia fuliginosa beschaftigt sich zwar nur mit einer Gruppe 
homologer Chromosomen, stiitzt sich aber anderseits auf ein viel umfang
reicheres Zahlenmaterial und auf die Er-
gebnisse der Aufzucht mehrerer Gene-

.- '" , l.. •• , .- ••• . . -., ,,#1 ., ~ .. ,. t.·. ' . . ~ ., "·4~' I •• • ' .,# •• 
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Abb. 8 a-c, Pllragmatobla fuli'ginosa. a und b zusammengehorigc Tochterplatten der ersten Reifetei
lung im Ei der rein en 28 er Rasse ; c Aquatorialplatte aus dem Blastoderm eines Tieres der reinen 29 er 

Rasse. Etwa 3000)<. Nach SEILER ('2:;). 

rationen. SEILER fand zwei Rassen, die sich durch ihre Chromosomen
zahl unterscheiden. Die eine besitzt haploid 28, die andere 29 Chromo
somen. Das iiberzahlige Chromo
som dieser Rasse gehort in die 
mittlere GroJ3engruppe der Chro·· 
mosomen vonPhragmatobia. Beide 
Rassen weisen ein Paar von Chro
mosomen auf, die bedeutend lan
ger sind als die anderen Chromo
somen. Bei der 28er Rasse ist es 
viermal, bei der 2ger jedoch nur 
dreimal so lang als ein Chromo
som mittlerer GroJ3e (Abb.7, 8). 
Diese Tatsachen werden so gedeu
tet, daJ3 das lange Chromosom der 
28er Rasse sein Homologon in 
dem langen Chromosom der. 2ger 
Rasse plus einem Chromosom 
mittlerer GroJ3e besitzt. Gestiitzt 
wird diese Auffassung vor aHem 
durch den Nachweis einer beson
deren Rasse mit 28 Chromosomen, 
die im weiblichen Geschlecht in 
den somatischen Mitosen nicht die 
erwartete diploide Zahl 56, son
dem 57 aufweist (Abb. 9, 10). 

o cfo OC?o 
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.56 \ I 57 \ 

(lame/en 

o 0 0 0 
~ ~ ~ 

56 67 

ALb. 9. Pllragmatobiaf1tliginosa. Schema desChro
mosomenzyklus der 28 er Rasse mit weiblicher Diga

metrie. Nach SEILER ('25). 

Die erste Reifungsteilung verteilt auch hier 28 Tetraden, dennoch fin
den sich in der einen Tochterplatte 29, in der anderen 28 Chromo
somen. Da die Platten mit 28 Chromosomen stets ein Chromosom von 
vierfacher Durchschnittslange, die mit 29 Chromosomen nur eins mit 
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dreifacher Lange, sowie ein uberzabliges mittelgroBes Chromosom auf
weisen, kann man hier direkt verfolgen, daB der Unterschied in der 
Chromosomenzahl auf dem Zerfall des langsten Chromosoms bzw. der 
Verbindung des Chromosoms dreifacher Lange mit einem mittlerer 
Lange beruht. 

Die beiden Hauptrassen mit 28 und 29 Chromosomen wurden unter 
mehrjahriger Kontrolle gehalten und die Konstanz ihrer Chromosomen
zyklen nachgewiesen. Entscheidend war nun die Kreuzung der beiden 
Rassen (Abb. II, I2). Wie es die Theorie der Chromosomenindividualitat 
verlangt, fanden sich in den somatischen Mitosen der Fr -Generation 57 
Chromo so men , darunter eines von vierfacher und ein anderes von drei-

, ::~ ~ - .. . -. ",,~ ,~,} ~.I -" " . ~, ,", 'I' · ,., If • ,. #,--. ~ . ,-. . . ,, 
•. t. 
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Abb. 10 a-d. Phragmatobia fuli'ginosa. Chrom050men clef 28 er Rasse mit weiblicher Dlgametie. a 
Blastodermaqu:ltorialplatte mit 56 Chromosomen, darunter zwei gleichlallgen graBen (Manne hen); b das
selbe mit 57 Chromosomen, darunter zwei ungleichen graBen Chromosomen (Weibchen); c und d zu-

sammengehorige Tochterplatten cler erstcn Reifcteilung mit 28 bz\\" 29 Chromosomen. 3000 X. 
Nach SEILER C2S). 

facher DurchschnittsgroBe. In den Reifeteilungen der Mannchen wird eine 
groBe dreigliedrige Tetrade gebildet, die aus den beiden langen Chromo
somen sowie dem abgegliederten mittelgroBen Chromosom besteht. In 
den Reifeteilungen des Weibchens verschmilzt das mittlere Chromosom 
so innig mit dem langen Chromosom seiner Garnitur, daB die Tetrade 
nicht dreiteilig ist, sondern in GroBe und Form der einer 28-Chromo
somenrasse gleicht. In den Tochterplatten der Reifeteilung beider Ge
schlechter sind jedoch die vorubergehenden Bindungen der Chromosomen 
in der groBen Tetrade wieder ge16st und die Tochterkerne enthalten, von 
wenigen Ausnahmefallen abgesehen, Kerne mit 28 und mit 29 Chromo
somen. Damit ist die Persistenz spezifischer Eigenschaften der Chromo
somen, ihrer GroBe und Zahl durch den ganzen Zyklus hindurch wenig
stens in bezug auf ein Chromosomenpaar nachgewiesen. SEILER unter-
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suchte in ausgedehntem MaBe noch weitere Kreuzungen, Riickkreuzun
gen der F1-Generation mit den Elternrassen, sowie die F,-Generation. 
Auch hier fanden sich alle die Verhaltnisse vor, die aus der Kombination 
der in ihrer Individualitat erhaltenen Chromosomen zu erwarten waren. 

Einen weiteren eindrucksvollen Beweis fiir das Mendeln der Chromo
somen brachten Arbeiten von 1\1. NAWASCHIN ('27 a, b) iiber Bastarde 
zwischen verschiedenen Arten der Kompositengattung Crepis. Verschie
dene Arten von Crepis besitzen auBerst giinstige Chromosomenverhalt
nisse (Abb. 13). Die diploide Zahl ist 6 oder 8; vor allem laBt sich jedes 
einzelne Chromosom eines Satzes 
durch morphologische Merkmale 
von den anderen unterscheiden. 
Auch die homologen Chromoso
men verschiedener Arten lassen 
sich an ihren entsprechenden 
Formen erkennen, wobei sie sich 
jedoch voneinander teilweise wie
der durch den Besitz kleinerer 
morphologischer Verschiedenhei
ten unterscheiden lassen. Das 
macht es moglich, in der Nach
kommenschaft von F 1-Bastarden 
zweier Arten I die bei derGameten-
bildung der F I - Pflanzen erfolgte 
Kombination der Chromosomen 
der urspriinglichen artverschiede
nen Eltern cytologisch zu unter
snchen. So spalteten in einem 
Bastard zwischen C. tectorum 
(diploid 8 Chromosomen) und C. 
alpina (diploid 6 Chromosomen), 
der also 4 + 3 = 7 Chromosomen 
besaB, Gameten mit den remen 
Chromosomensatzen der Eltern 
wieder heraus. 
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Abb. II. PkraK1Ufltooia f"ligino~a. Schema des 
Verhaltens der Chromosomen bei der Kreuzung der 

28 er und 29 er Rasse. Original. 

Die Konstanz von morphologischen Besollderheiten der Chromo
somen durch lange Reihen von Generationen und durch die verschie
densten Kreuzungen hindurch zeigen schlieBlich einige Falle von Chro
mosomenaberrationen bei Drosophila. L. V. MORGAN ('22, '26) fand ein 
weibliches Individuum, dessen zwei X-Chromosomen an einem Ende 
miteinander verschmolzen waren, sowie ein anderes, das an Stelle des 
normalen stabformigen X -Chromosoms ein fast zu einem Ring ge-

l Das Hybridenmaterial NAWASCHINS ist leider nicht durch kontrollierte 
Versuche, sondern durch spontane Bestaubungen erzielt worden. 
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schlossenes U -fOrmiges X -Chromosom besaJ3. C. STERN (' 26 b, '27 b) fand 
em Individuum, bei dem an das eine Ende des X-Chromosoms ein Teil 
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des Y -Chromosoms angeheftet war. 
Ein anderes Individuum, das in sei
nen Kulturen auftrat, zeichnete sich 
durch den Besitz eines Y -Chromo
soms aus, das ein Bruchstiick eines 
normalen Y -Chromosoms darstellt. 
In allen diesen Fallen zeigte der 
Erbgang bestimmter Charaktere der 
Fliegen Besonderheiten, die auf ein 

entsprechendes 
Verhalten undent
sprechende Ver
anderungen der 
Chromosomen zu
riickgefiihrt wer
denkonnten. Auch 

L c 

die N achkommen 
dieser Individuen 
behielten diese ge
netischen Eigen
heiten bei. Das 
machte es moglich, 
in den Kreuzungen 
mit dies en Tieren 
und ihren Nach-

Abb. 12a- c. PltYngmatobia fuligillosa. Chromosomen der Bastarde zwi
schen der 28 er und 29 e r Rasse. a Blastodermaquatorialplatte mit 57, darun
terzwei ungle ichlangen groBen Chrosomen. 3000X. b und cAquatorialplatte 
aus der ersten Reifeteilung im Mannchen, mit der dreigliedrigen Chromo
somengruppf> in der Al1fsi cht und Se-itenansicht. 2000 X. Nach SEILER ('25). 

kommen die morphologisch abnormen Chromosomen nach dem genetischen 
Verhalten der Fliegen zu verfolgen. Cytologische Untersuchungen bestatig
ten stets, noch nach vielen Generationen , daB sich die Bindung oder die ab-
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Abb . 13a-c. Somatische Chromosomen von: a Crepis aljina; b C. tecto rum ; c einer Pflanze, die aus 
e inem aus dem Bastard alphza tector1lnt herausgespaltenen Eikern mit alpinn-Chromosomen entstand, 

lier von rinem rein en aljinn-Pollen befruchtet worden war. Nach NAWASCHIN ('27) . 

norme Gestalt der Chromosomen konstant erhalten hatte. Dariiber hinaus 
konn ten im F alle der abnormen Y -Chromosomen die verschiedensten Kom
binationen der Charaktere, die durch die betreffenden Chromosomen be-
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dingt waren, dureh das Zuehtungsexperiment, also dureh rein mendelisti
sehes Verfahren, erzielt werden. Die eytologisehe Untersuehung der Tiere, 
die bestimmte Kombinationen von Charakteren aufwiesen, ergah die theo
retiseh zu fordernde entspreehende Kombination der Chromosomen
aberrationen, ein Beweis dafUr, daB die Chromosomen ebenso wie die 
Faktoren gemendelt hatten (eine ausfUhrliehere Darstellung vgl. weiter 
unten). 

Ob die Besonderheiten von Chromosomen, die zum Beweise des Men
delns der Chromosomen verwendet wurden, sel.bst konstante Eigen
sehaften der Chromosomen sind, die sieh vermage der Kontinuitat der 
Chromo so men erhalten, oder ob sie dureh Erbfaktoren bedingt werden, 
bedarf noeh einer besonderen Bespreehung. Denn selbst aus einer Theorie 
der ununterbroehenen morphologisehen Kontinuitat der Chromosomen 
derart, wie sie von BOVERI dureh so eindringliehe Indizienbeweise ge
stutzt worden ist, folgt noeh nieht unbedingt eine Kontinuitat solcher 
Eigentumliehkeiten, wie besonderer Anheftungspunkte der Zugfaser I 
oder der endweisen Verklebung zweier Chromosomen. Die Annahme von 
Genen fUr die Bestimmung der Form und der Eigentumliehkeiten der 
Chromosomen ist also an sieh maglieh. Wenn man aber z. B. als Grund
lage der "mendelnden" Chromosomen, die CAROTHERS besehrieben hat, 
mendelnde Faktoren annehmen wollte, so ergibt sich die folgende Sehwie
rigkeit: Bezeiehnet man den" Phanotypus": "Beide Chromo so men eines 
Paares gebogen" mit AA und den "Phanotypus"·· "Beide Chromosomen 
eines Paares gerade" mit aa, so ware: "Ein Chromosom gebogen, ein 
Chromosom gerade" gleich Aa zu setzen. Man hiiUe also die zwar mag
liehe, aber doeh ganz unbegrundete Annahme zu machen, daB der Fak
tor A, der die Chromosomengestalt beeinfluBt, in heterozygoterKombina
tion sieh nur an einem der beiden homolog en Chromosomen phanotypiseh 
auspragt. 

Ahnliehe Sehwierigkeiten haUe eine faktorielle Interpretation der 
morphologisehen Besonderheiten der Crepis-Chromosomen (NAWASCHIN) 
oder der Eigentumliehkeiten der Chromosomen von Phragmatobia 
(SEILER). 

Fiir die angefUhrten Drosophila-Falle laBt sieh die Unnatigkeit der 
faktoriellen Interpretation noeh viel sehlagender naehweisen. Genetische 
Versuehe ergaben hier, daB ein eventueller Faktor fUr "Verklebung" 
zweier Chromosomen gerade an der Stelle der Verklebung selbst liegt. 
Die Annahme, daB dieser "Faktor" die Kontinuitat der Struktur der be
treffenden Stelle selbst darstellt, ist hier sicherliieh die naehstliegende. 
Man kann somit wohl sagen, daD die Falle konstanten Auftretens von 
Besonderheiten der Chromosomen, wie sie oben besproehen wurden, als 

1 Die Formverschiedenheiten der Circotettix-Chromosomen beruhen z. T. 
auf Verschiedenheiten der Ansatzstelle der Spindelzugfaser. 
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besonders eindrucksvolle Indizien fur die Individualitatserhaltung der 
Chromosomen angesehen werden konnen. 

Yom Standpunkt der Chromosomentheorie der Vererbung aus ware 
nicht einmal ein Erhaltenbleiben solcher Eigentumlichkeiten der Form 
und der sonstigen Eigenschaften der Chromosomen unbedingt zu for
dern, wic wir es kennen lernten, da wir durchaus nicht wissen, ob solche 
Eigentumlichkeiten mit den konstant bleibenden Erhfaktoren etwas Ge
meins30mes haben. Das Vererbungsexperiment beweist nur das Erhalten
bleiben der Gene und ihre Lokalisation in den Chromosomen. Wir wissen 
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aber noch nicht, welcher Art die "Bin-
dung" zwischen Chromosomen und Ge
nen ist, und es ist 30uch durchaus mi:ig
lich, daB das Chromosom auBer den 
Genen Tloch andpre Substanzen enthalt. 

Die Remerkungen des letzten Ab
satzes haben Bedeutung in bezug auf 
neue, an sich sehr interessante Ent
deckungen, tiber die M. NAWASCHIN 
('271» Mitteilung machte. Er fand, daB 
in cler F, - oder folgenden Generation 
mancher Crepis-Bastarde morpholo
gische Veranderungen an bestimmten 
Chromosomen, die von dem einenStamm
cIter ubertragen worden waren, auf
traten, anscheinend unter dem EinfluB 
der fremdartigen Chromosomengarnitur. 
Eine Beziehung zwischen den Verande
rung en cler Chromosomenform und Ver

Abb. '{a-e. lvIattkiola illca"", Levkoye. anderungen der genetischen Strukturen 
Chromosomen aus der ersten Reifeteilung ist ]. edoch nicht bewiesen. Auch gegen 
der PollenmutterzellpD. a Reine Rasse mit 
kurzen, b mit langen Chromosomen. c F l -

Bastard (kurze Chromosomen). d und e Ver
schiedene F 2 -Bastarde (kurze und lange 
Chromosomen). 333)(. Nach LESLEY und 

FROST '27 (c leicht verandert). 

die Erhaltung der Chromosomenindivi-
dualitat sprechen diese Entdeckungen 
ebensowenig, wie z. B. eine mutative 
Anderung eines sich durch Zweiteill1ng 

vermehrenden Protozoons gegen seinen genetischen Zusammenhang mit 
seinen Vorfahren. 

SchlieGlich sind hier die Ergebnisse von LESLEY und FROST ('27) an
zufiihren, die den Beweis geliefert haben, daB es c10ch Gene gibt, die die 
Gestalt der Chromosomen beeinflussen. Sie fan den eine Sippe von M at
thiola, deren Chromosomen wahrend der Metaphase der erst en Reife
teilung lang und dunn sind, wahrend in allen sonst hekannten Sippen 
von M atthiola die Chromosomen auf diesem Stadium kurze, dicke Ge
bilde darstellen (Abb. I4). Die Chromosomen der F,-Generation zwischen 
einer Sippe mit kurzen und derjenigen mit langen Chromosomen sind 
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siimtlich kurz (Abb. 14). "Kurz" dominiert also iiber "lang". In der 
F 2 -Generation spalten nach einem einfachen monohybriden Schema 
drei kurzchromosomige zu einer langchromosomigen Form heraus (be
obachtet 45 : 17; Abb. 14). 

C. Neue Beweise fUr die Chromosomentheorie 
der Vererbung. 

In der folgenden Darstellung sollen drei Gruppen von Beweisen fUr 
die Chromosomentheorie der Vererbung unterschieden werden. 

Die eine Gruppe schliel3t von den cytologischen Befunden auf Be
sonderheiten des genetischen Verhaltens, deren Vorhandensein dann 
auch nachgewiesen wird. Hierher gehoren die Untersuchungen iiber 
Vererbung bei Haplonten und den haploiden Stadien von Diplohaplonten, 
bei denen die vererbungstheoretische Bedeutung der haploiden und di
ploiden Phasen aus der cytologischen Kenntnis eben ihrer Haploidie bzw. 
Diploidie vorhergesagt werden konnte. 

BRIDGES' in der Einlcitung erwahnte Untersuchung ist ein Reprasen
tant einer anderen Gruppe von Beweisen flir die Chromosomentheorie, 
bei denen von den genetischen TatsClchen Schliisse auf die cytologischen 
gezogen wurden, weIche sich durch die darauffolgende Untersuchung als 
gerechtfertigt erwiesen haben. 

Eine dritte Gruppe von Beweisen schlieBlich kann nicht so scharf 
charakterisiert werden, wie die beiden anderen. Bei ihnen erfolgte der 
Schlul3 von dem einen Gebiete auf das andere in weniger strenger Weise 
oder es handelt sich urn mehrmaliges Hin- und Herverweisen, so daB zwar 
die Parallelitat der genetischen und cytologischen Erscheinungen deut
lich wird, ihre innerliche Verbundenheit jedoch nicht so elegant demon
striert werden kann. 

I. Vorhersage genetischer Tatsachen aus cytologischen. 
(Haploide Vererbung.) 

a) Allgemeines. 
Die hoheren Pflanzen und Tiere, an denen urspriinglich aIle Unter

suchungen iiber Vererbung angestellt worden sind,bestehen aus diploiden 
Zellen. N ur ihre Gameten, sowie bei den Pflanzen ein aus wenigen Zellen 
bestehender Gametophyt, besitzen einen haploiden Chromosomenbe
stand. Es gibt jedoch auch Organismen, in deren Lebenszyklus die ha
plaide Phase eine grol3ere Rolle spielt. Viele Protist en sind haploid und 
nur die Zygote besitzt die cliploide Chromosomenzahl; bei Moosen und 
ahnlichen Diplohaplonten finden sich z\yci alternierende Generationen 
von diploiden und haploiden Individuen; und auch unter den hi"jlwren 
Tieren selbst gibt es Arten, deren Weibchen zwar diploid sind und ha
ploide Eier bilden, die nach Befruchtung wieder diploidc Weibchen er-
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zeugen, deren Mannchen jedoch in allen Zellen ihres Korpers einen 
haploiden Chromosomenhestand aufweisen, da sie aus unbefruchteten 
haploiden Eiern entstehen. 

Da die Chromosomentheorie der Vererbung in der Reduktiollsteilung 
den Mechanismus der Spaltung der Faktorenpaare erblickt, so ermog
lichte sie, das Auftreten der Spaltung bei verschiedenen Organismen
gruppen an bestimmten Stellen des Entwicklungszyklus vorauszusagen, 
an denen man nach einer rein genetischen Uberlegung eine Spaltung 
nicht vermutet hatte; denn die genetischen Erfahrungen, die urspriing
lich nur an den hoheren Pflanzen und Tieren gewonnen wurden, hatten 
zu der Annahme gefiihrt, daD der Augenhlick der Spaltung der Merkmals
paare in die Zeit der Gametenbildung faUt. Da man nach der Chromo
somentheorie das fUr das Erbgeschehen Wesentliche der Gametenbildung 
dieser Organismen in der Reduktionsteilung sieht, so muDte man for
dem, daG hei anderen Organismen, bei denen die Reduktionsteilung an 
einer anderen Stelle des Entwickiungszykius auftritt, die Spaltung der 
Faktorenpaare nicht mit der Gametenbildung, sondem mit der Reduk
tionsteilung zusammenfallt. 

1m Sinne der Chromosomentheorie der Vererbung reprasentiert nur 
die durch Vereinigung zweier Gameten entstehende diploide Zygote und 
deren durch gewohnliche Zellteilungen erzeugte Abkommlinge die F , -
Generation. Edolgt in den Zellen dieser Diplophase eine Reduktions
teilung, so stellen die aus ihr hervorgehenden haploiden Zellen und deren 
haploide Abkommlinge vererbungstheoretisch die" Gameten" (Gonen) der 
F,-Generation dar, ob es sich urn echte Gameten, Haplonten, Haplo
phasen bei Diplohaplonten, oder haploide Mannchen handelt. Mit an
deren Worten: AIle haploiden Zellen und deren direkte Abk6mmlinge 
miissen "rein" in bezug auf ein Allel eines jeden Faktorenpaares sein. 
Nur die diploiden Stadien diiden heterozygot sein, und nur in ihnen dad 
die Aufspaltung der Faktoren durchgefiihrt werden. 

Wird der Erbgang mehrerer Faktorenpaare verfolgt, so miissen die 
einzelnen Faktoren wahrend der Bildung der haploiden Produkte der 
Reduktionsteilung kombiniert werden, der unabhangigen Verteilung der 
Chromosomen entsprechend. Diese Rekombination muD dann an den 
Haplonten, die im genetischen Sinne "personifizierte Gameten" (ROMER 
und NACHTSHEIM in ARMBRUSTER usw. '17) darstellen, sichtbar werden. 
Sie unterscheidet sich von der an den Diplonten feststellbaren Rekom
bination von Merkmalen dadurch, daD sie ausschliel3lich auf dem Mecha
nismus der Reduktionsteilung beruht, wahrend die Rekombination bei 
den Dipionten aufJerdem noch durch die Kombination der verschiedenen 
Keimzellen bei der Bildung der Zygote herbeigefUhrt wird. Die Rekom
bin at ion der Faktoren bei der Entstehung der Haplonten (und damit 
natiirlich auch bei der Gametenbildung der Diplonten) wird daher als 
"azygot" (ARMBRUSTER '17) bezeichnet. 
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In genetischer Beziehung sind den Haplonten solche diploiden Organis
men gleichwertig, die aus urspriinglich haploiden Zellen durch Selbstver
doppelung der Chromosomenzahl entstanden sind, sei dies auf experimen
tellem Wege oder durch Selbstbefruchtung geschehen. In diesen Fallen 
ist ja keine Mischung mit fremdem, qualitativ verschiedenem genetischem 
Material erfolgt. 

Die Erfiillung der Voraussage, daB die Spaltungs- und azygoten Re
kombinationsvorgange mit der Reduktionsteilung zusammenfallen, an 
welcher Stelle des Entwicklungszyklus eines Organismus diese auch 
liegen mag, wiirde einen entscheidenden Beweis fUr die Chromosomen
theorie der Vererbung bilden. 

Die mendelistische Deutung der Zahlenverhaltnisse, die bei Kreu
zungen auftreten, verlangt, daB die Spaltung der Erbanlagen so erfolgt, 
daB in bezug auf ein Allelenpaar A a gleiche Mengen von Keimzellen der 
beiden Sorten A und a gebildet werden. Da diese Gleichheit der korrespon
dierenden Gametensorten aus der Betrachtung der Gesamtzahl der Nach
kommen gefolgert wird, braucht sie hiernach ebenfalls nur fUr die Ge
samtsumme der Keimzellen zu gelten. Die Chromosomentheorie jedoch, 
die die Spaltung der Anlagen in die Reduktionsteilung hinein verlegt, 
engt die Forderung der Zahlengleichheit dahin ein, daB stets von den 
zwei Abkommlingen einer Reduktionsteilung der eine das AIlel A, der 
andere das AIlel a erhalten muB. Von den vier wahrend der Reifeteilung 
entstandenen ZeIlen einer Sporentetrade miissen also genau zwei von der 
einen Sorte (A), zwei von der anderen (a) sein. An einigen giinstigen 
Objekten hat sich das bestatigen lassen, wie spater gezeigt werden wird. 

Es sei aber auch darauf hingewiesen, welche Bedeutung die Unter
suchung der "haploiden Aufspaltung" fUr die rein mendelistisch orien
tierte Forschung hat. Erst die Untersuchung der "personifizierten Ga
meten" hat namlich die aus den Experimenten mit Diplonten abgeleiteten 
Annahmen der Reinheit der Gameten und der Rekombination der Fak
toren in der Heterozygote bewiesen, indem sie die erschlossenen Vorgange 
ad oculos demonstriert hat. 

1m folgenden seien nun die Untersuchungen iiber "haploide Aufspal
tung" naher beschrieben. Es soIlen dabei vier Gruppen unterschieden 
werden, in denen in der ersten reine Haplonten, der zweiten Diplo
haplonten und in der dritten Organismen mit einer Diploidie-Haploidie
Geschlechtsbestimmung (Hymenopterentypus - R. HERTWIG 'IZ) be
handelt werden, wahrend eine vierte Gruppe die FaIle zusammenfaJ3t, in 
denen die cytologische Grundlage, auf der die haploide Aufspaltung 
beruht, erst aus dem genetischen Verhalten erschlossen werden konnen. 

b) Haplonten. 

Haplonten, d. h. Formen, deren vegetatives Leben sich ausschlieBlich 
an den haploiden ZeIlen abspielt, gibt es unter den niederen Algen und 

Ergebnisse der Biologie IV. 
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Pilzen. Die diploide Phase wird nur durch die Zygote reprasentiert, in 
der bei der Keimung sofort die Reduktionsteilung erfolgt. Hierdurch 
entstehen haploide Individuen. Diese Individuen mussen also in bezug 
auf erbliche Eigenschaften rein sein und die Abkommlinge einer durch 
Kreuzung entstandenen Zygote mussen unmittelbar die Spaltung zeigen 
(Abb. IS). 

Die Untersuchungen an Haplonten haben bisher nicht zu so ein
drucksvollen Ergebnissen gefiihrt, wie sie in den anderen Gruppen erzielt 
worden sind, teils weil die in ihrem Erbgang verfolgten Merkmale phy
siologischer Natur waren (Conium), teils weil die Versuche in zu kleinem 
Umfange unternommen worden waren (Chlamydomonas) oder schlieB
rich, weil es sich urn Freilandbeobachtungen und nicht urn kontrollierte 
Bastardierungsexperimente handelte (Spirogyra). 

Die Versuche SCHREIBERS ('24) an der koloniebildenden Volvocinee 
Conium peetorale sind hier an erster Stelle zu nennen. Es handelte sich 

dabei, wie erwahnt, nicht urn die Vererbung morphologischer Charaktere, 

Abb. IS. Schema der Aufspaltung 
bei einem Haplonten. Es ist ange
nommen, daB die (diploide) Zygote 
(Doppelkreis) heterzoygot beziiglich 
zweier Faktorenpaare ist. Original. 

sondern urn physiologische Eigenschaften, 
namlich die Geschlechtstendenzen. 

Der BefruchtungsprozeB bei Conium be
steht in einer Verschmelzung morphologisch 
vollig ununterscheidbarer Gameten. Ver
sucht man jedoch, Gameten zweier belie
biger Conium-Individuen zur Kopulation 
zu bringen, so wird dies haufig nicht ge
lingen. Das liegt daran, daB es eine phy
siologische Geschlech tsverschiedenhei t bei 

Conium gibt, derart, daB zwei erblich verschiedene Linien vorkommen. 
Die Angehorigen der einen, als + bezeichneten Linie kopulieren nur mit 
denen der anderen, - -Linie, niemals aber +-Individuen miteinander 
oder - -Individuen miteinander. (Das Auftreten zweier morphologisch 
gleicher Geschlechter bei niederen Pflanzen bezeichnet man als Hete
rothallie.) 

Aus der diploiden Zygote schlupft bei Conium eine vierzellige Kolonie. 
SCHREIBER isolierte die Nachkommen jeder einzelnen dieser vier Zellen 
und konnte feststellen, daB die Zygote sich in zwei +- und zwei --Zellen 
aufgeteilt hatte. 

PASCHER ('16, '18) ist es gelungen, zwei Arten der einzelligen Alge 
Chlamydomonas miteinander zu kreuzen, die sich durch verschiedene 
Eigenschaften, wie z. B. Korperform, Lage des Chromatophors, Gestalt 
des Augenflecks unterschieden. Die aus der Kreuzung entstandenen Zy
got en nahmen eine Mittelstellung zwischen den Zygoten der reinen Arten 
ein. Aus ihnen schlupften je vier Gameten, die erstens rein fur je eins 
der alternativen Merkmale waren und zweitens verschiedene Kombina
tionen der nicht homologen Anlagen aufwiesen. Es gelang PASCHER auch 
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in flinf Fallen, die vier aus einer einzelnen Zygote entstehenden Haplon
ten zu analysieren. Er konnte feststellen, daB stets zwei Individuen das 
eine Merkmal, die 
iibrigen zwei das an
dere Merkmal eines 
Paares besaBen. In 
einigen Fallen zeigten 
die Zygotenabkomm
linge bestimmte Cha
raktere nicht rein, 
sondern es traten in
termediareTypen auf. 
Es handelte sich hier
bei urn Chromato
phorenmerkmale. v. 
WETTSTEIN ('24) in
terpretiert daher die 
intermediaren Typen 
als durch ein Zusam-
menwirken von au-

a 

b 
Abb. 16. a Sjirogyra varialls. b Sjirogyra communis. 

tonom iibertragenen Eigenschaften der Chromatophoren und von im 
Kern gelegenen Erbfaktoren bedingt. Diese intermediaren Typen lassen 
sich aber auch durch die Annahme polymerer Faktoren erklaren. 

Einen anderen Fall 
von Vererbung bei 
einem Haplonten hat 
TRANSEAU('I9) geschil
dert. Er fand in der 
freien Natur verschie
dene Arten der Faden
algeSpirogyragemischt 
vor und beobachtete 
auch Kopulation zwi
schen artungleichen 
Faden. ] ede Zelle be
sitzt bei Spirogyra 
einen haploiden Kern. 
Befruchtung erfolgt 
durch Verschmelzen 
zweier Zellen und deren 
Kerne. In der entste

AB Ab aB ab 

Q?lOlVO 
Abb. 17. Schema der Vererbung der Sporengri:iBe und Zellform 
bei den Bastarden zwischen Spirogyra varians und commu1t.is. 
Faktor fUr groBe Sporen: A, fUr kleine Sporen: a; fUr schragE' 
Lage: B, fUr gerade Lage o. I. Reihe: Die Eltern. A a B b: Die 

Zygote. 2. Reihe: Die vier moglichen Kombinationen. 
Nach TRANSEAU '19. 

hendenZygote verlaufen die zweiReifeteilungen des diploidenKerns und 
es entstehen vier haploide Kerne, von denen drei zugrunde gehen. Der 
vierte bleibt erhalten und bildet den einzigen Kern der aus der Zygote 
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schliipfenden Zelle, die sich dann durch Teilung in einen neuen Faden 
umwandelt. Zwei der von TRANSEAU gefundenen Arten, S. varians und 
S. communis, unterscheiden sich durch die GroBe der Zygoten, sowie 
durch die Gestalt der zygotenfiihrenden Zellen und die durch sie be
dingte Lage der Zygoten in ihnen: Spirogyra varians hat groBe Sporen 
und aufgebHi.hte Zellen mit schrag liegenden Zygoten, Spirogyra communis 
kleine Sporen und zylindrische Zcllen, in denen die Zygoten longitudinal 
lagern (Abb. 16). Auf3er den beiden typischenArten fand TRANSEAU auch 
noch Formen, die eine Mischung der Charaktere der reinen Arten aufweisen 
und wohl mit Recht von ihm als Bastarde angesprochen wurden. Diese 
Bastarde zeigten jedoch jedes derbeiden unterschiedlichen Merkmale der 
Eltern rein, und zwar fanden sich beide N eukombinationen: groBe Sporen, 
in zylindrischen Zellen gerade liegend, und kleine Sporen, in aufgeblahten 
Zellen schrag liegend I (Abb. 17). Eine dritte Art Spirogyra porticalis 
unterscheidet sich von Spirogyra varians durch drei Merkmale. Zwischen 
diesen beiden Arten wurden ebenfalls Bastardkopulationen gefunden und 
aIle acht moglichen Kombinationen der drei Faktorenpaare traten in dem 
Material auf. 

c) Diplohaplonten. 
Die Zahl der genetischen Untersuchungen an Pflanzen, deren Leben 

sich in zwei Phasen, einer diploiden (Sporophyt) und einer haploiden 
(Gametophyt) abspielt, ist verhaltnismaBig groB, teils weil sich hier be
sonders giinstige Priifungsmoglichkeiten der von der Chromosomen
theorie der Vererbung vorausgesagten Verhaltnisse bieten, teils weil an
dere Probleme die Aufmerksamkeit der Forscher auf diese Formen lenk
ten, deren Losung gleichzeitig die Entscheidung der uns interessierenden 
Fragen brachte. 

Am umfassendsten sind die Versuche F. v. WETTSTEINS ('24) an Laub
moosen. Bekanntlich spielt sich der Generationswechsel dieser Pflanzen 
(Abb. 18) derart ab, daB aus einer haploiden Spore ein Vorkeim (Proto
nema) und daraus das haploide Moospflanzchen entsteht; dies bildet die 
Gameten (Eier und Spermatozoen), die miteinander zu der diploiden Zy
gote verschmelzen, aus der sich der Sporophyt entwickelt. Durch zwei 
Reifeteilungen zerfaIlen die Sporenmutterzellen des Sporophyten in vier 
haploide Sporen. Damit ist der Entwicklungszyklus geschlossen. 

F. v. WETTSTEIN kreuzte zwei Rassen von Funaria hygrometrica, die 
sich unter anderm durch Gestaltsmerkmale des Blattes, der Paraphysen
zeIlen 2 und der Sporogone, sowie durch die Sporogonfarbe unterscheiden. 
Der FI-Sporophyt war intermediar; aus seinen Sporen entstanden die 
F1-Gametophyten - in dem Begriffe der Chromosomentheorie der Ver
erbung die "personifizierten Gameten" - und erwiesen sich als rein fiir 

I Die Abbildungen TRANSEAUS sind allerdings keineswegs iiberzeugend. 
2 Das sind haarf6rmige Zellfaden in den Standen der Geschlechtsorgane. 
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je eins der von den Ausgangsrassen ~rhaltenen Gene. Zwar lassen sich 
nahirlich die Sporogonmerkmale an den haploiden Gametophyten nicht 
analysieren. Da Funaria jedoch monozisch ist, so konnen unter ent
sprechenden Bedingungen durch Selbstbefruchtung Sporophyten ent
stehen, die der Erwartung entsprechend homozygot waren und damit die 
"Reinheit" des Gametophyten bewiesen. Schon aus der Tatsache der 
Homozygotie der Sporophyten laBt sich die Pnrichtigkeit eines an sich 
moglichen Einwandes erschlieBen. Man konnte 
namlich vermuten, daB die Gametophyten in 
bezug auf die an ihnen analysierbaren Merk-
male nur phanotypisch rein erscheinen, wei 1 
irgendwelche unbekannte Bedingungen einen 
intermediaren Phanotypus nichtzulassen. Diese . C 
Moglichkeit konnte v. WETTSTEIN aber auch 
noch durch andere Versuche ausschlieJ3en. Aus 
Regeneraten von Sporogonen erzielte er in An
lehnung an E. und E. MARCHAL (09) bivalente 
Gametophyten. Waren diese Regenerate an 
einem Bastardsporophyten erzeugt worden, so 
wiesen die bivalenten Gametophyten ebenfalls 
Bastardcharaktere auf. 

Die Erwartung, daB die aus Bastardsporo
phyten entstandenen Haplonten in bezug auf 
jedes Merkmalspaar eine I: I-Spaltung zeigten, 
traf im allgemeinen zu. Besonders beweis
kraftig sind die Versuche, in denen aIle vier 
einer Sporentetrade angehorenden Sporen ana- Abb.I8. Schema des Entwick

lysiert werden konnten. So fort nach der Re- ' lllngszykllls e ines Mooses. 
a Spore mit ~rotonema. b Moos

duktionsteilung laBt sich die Spaltung erken- pHanze (Gamf'tophyt) mit Anthe-

d F kt G d d' S ridien und !.rchegoni en. Uber nen, wenn as < a orenpaar g, as Ie po- d em Pfeil ist ein Spermatozoid 

rengroBe beeinfluBt, anwesend ist. Innerhalb angedelltet. c Sporophyt mit 
Mooskapsel, in der die Sporen

einer Tetrade finden sich dann zwei groBe und bildung nach erfolgter Reduk-

zwei kleine Sporen, die mit verschiedener Ge- tionsteilun~ vor sich geht. 
Nachl BELAR '28. 

schwindigkeit auskeimen (Abb. 19) . Sehr ein- I 

drucksvoll ist auch ein Bild wie das in Abb. 20 wiedergegebene, das 
vier (selbstbefruchtete) Pflanzen, Abkommlinge einerSporentetrade, zeigt, 
die sich aufs klarste in zwei friihfruchtende (B) und zwei spaterfruchtende 
(b) scheiden lassen '. 

Die bei Funaria erhaltene azygote Rekombination verschiedener Fak
toren soIl in anderem Zusammenhange noch behandelt werden. 

I Dcr Faktor B beeinfluBt gleichzeitig noch andere Merkmale, an denen 
kontrolliert werden konnte, daB der verschiedene Zeitpunkt des Fruchtens 
nicht durch AuBenbedingungen bestimmt wurde. 

Erge bnisse der Biologic IV. 
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Die anderen Untersuchungen an Diplohaplonten sewn nun in der 
systematischen Reihenfolge besprochen. 

Eines der erst en hierher gehorigen Beispiele fur "haploide Vererbung" 
ist von BURGEFF ('IS) mitgeteilt worden. Er arbeitete mit dem hetero

Abo. 19. FUllaria kJ'gro1lldrica. :--;porentdrade eint'!- G g~Ha:..t;lnb mit 
kcim("ndcn Sporcn. Zwei Sporcn haucn je einell langen und einen kuru'n 
Zellfadcn gebihlct, "ilhrL'llll die zwei ~mctl'ren erst je einen Faden mitt-

Jerer Langt:" hervorgcbracht halJl'll. ~:\ch F. Y. WETTSTEI:\ )24. 

thallischen Schim
melpilz Phycomy
ces nitens, einem in 
vieler Hinsich t un
gunstigen Objekt, 
da die nichtzelli
gen Hyphen viel
kernig sind und bei 
der Keimung der 
Zygoten recht un
i.ibersichtliche Ver-
haltnisse herr-
schen. Immerhin 
hat BURGEFF ein-
deutig zeigen kon

nen, daB die Abkommlinge einer Zygote, die durch Bastardierung zweier 
haploider Myzelien mit verschiedenen Merkmalen (nitens-piloboloides) 
entstanden war, rein fur eines oder das andere dieser beiden Merkmale 
sind. Auch die azygote Kombination von Merkmalen wurde an Kreu
zungen von Piloboloides + -Stamm mit nitens - -Stamm beobachtet, aus 

Abb. 20. Funaria ltygro111etrica. Die Abkomrnlingc der vier Sporen einer Sporentetrade des Bastards 
Bb. Zwei friihfruchtcnde und zwei spatfruchtcnde Pflanzenrasell. Nach F. v. WETTSTEIN '24-

denen sowohl die Elternkombinationen als auch die Neukombinationen 
piloboloides - -Stamm und nitens + -Stamm herausspalteten. 

Sehr klare Aufspaltung und Kombination von Geschlechtstendenzen 
sind von einer Reihe von Forschern an Basidiomyzeten nachgewiesen 
worden. Diese Pilze haben normalerweise folgenden Entwicklungszyklus 
(Abb. 21): Aus einer einzelligen, haploiden Basidiospore entwickelt sich 
ein Myzel, das sich mit einem Myzel anderer Herkunft vereinigt. Dabei 
lagern sich je zwei aus verschiedenen Myzelien stammende Kerne dicht 



Fortschritte der Chromosomentheorie der Vererbung. 231 

nebeneinander und machen im Verlaufe der Zellvermehrung konjugierte 
Teilungen durch ohne jedoch miteinander zu kopulieren. Erst nach Bil
dung eines Fruchtk6rpers erfolgt die Kernverschmelzung in den sogenann
ten Basidien des Fruchtk6rpers, der sofort zwei Reifeteilungen folgen, 
als deren Produkt eine Tetrade haploider Basidiosporen gebildet wird I. 

BENSAUDE ('17, '18) und KNIEP ('Ig) entdeckten unabhangig voneinander, 
daB die von einem Fruchtk6rper stammenden Sporen bei zahlreichen 
Arten in verschiedene Gruppen zerfallen. Myzelien von Spqren derselben 
Gruppe zeigen keine sexuellen Reaktionen miteinander, doch erfolgen 
Verschmelzungen mit Myzelien einer anderen Gruppe. Diese Ergebnisse 
wurden von einer ganzen Reihe von Forschern bestatigt .. V ANDENDRIS 
('22/,24), v. BRUNSWIK ('24), NEWTON ('26a) fanden ArteniVon Paneolus, 

FK 

i--- --- -- - - -- - -------- -- - - - - -
I 

, 
r------------ ---------. 

~~ +c~nMy 

i Sp \~~"MY 

. ~~\ L ___ ~ 

Sp ~ 
nMy 

Abb. 21. Schema des Entwicklungszyklus cines Basidiomyzeten. Sp Spore; It hly haploides !vIyzel; 
2 n My diploides Myzel; FK Fruchtki:irper; B Basidie. Nach BELX~ '28. 

I 

Hypholoma und Coprinus, bei denen zwei solche Stamme mit verschie-
denem Sexualverhalten vorkommen. Bcfruchtet ein + -Myzel ein - -My
zel, so bilden die Basidien wiederum +- und - -Sporen. Die Geschlechts
tendenzen spalten somit wieder auf. Viel besser laBt sich dies aber bei 
Formen zeigen, bei denen als erste K:'.'IEP ('22) und MOUNCE ('22) die 
Bildung von mer verschiedenen Sorten von Sporen im IFruchtk6rper 
nachwiesen, von denen je zwei sexuelle Reaktionen der aus ihnen stam
menden Myzelien miteinander aufweisen. Die Angeh6rigen eines solchen 

I Da die cytologischen Verhaltnisse bei den Basidiomyzeten auBerst un
gunstig sind, so ist ein exakter :Nachweis der Art des Kernphasenwechsels 
durch Zahlung der Chromosomen nicht moglich gewesen. Es ist aber kaum 
daran zu zweifeln, daB die konjugierten Kerne haploid sind und daB in den 
zur Bildung der Basidiosporen fUhrenden zwei Teilungen des Verschmel
zungskernes die Reduktion erfolgt. 
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miteinander reagierenden Paares kopulieren jedoch nicht mit denen des 
anderen Paares. KNIEP zeigte, daB diese Verhaltnisse durch Annahme 
von zwei Paaren von Geschlechtsfaktoren A a B b zu erklaren sind, wobei 
nur solche Myzelien miteinander verschmelzen, die in den beiden Fak
toren voneinander verschieden sind, also nur AB mit ab und aB mit A b. 
Durch zahlreiche Versuche wurde die Richtigkeit dieser Erklarung be
wiesen und damit auch der ihr zugrunde licgcnde Vorgang der Aufspal
tung und Kombination der beiden Faktorenpaare. Der sichere Beweis 
daftir, daB die Spaltung und Kombination wahrend der Reduktionstei
lung erfolgte, wurde dabei aus einer Analyse der vier aus einer Basidie 
entstehenden Sporen geliefert. Es ergab sich, daB stets zwei Sporen das 
eine Allel und zwei Sporen das andere eines Paares erhalten hatten. Da 
die vier Sporen aus einer einzigen Zelle entstanden waren, so mussen die 
Verschiedenheiten also wahrend der Teilungen der Basidie, die ja die 
Reifeteilungen darstellen, entstanden sein. 

Bei dies en Untersuchungen uber die Vererbung der sexuellen Ten
denzen der Basidiomyzeten handelte es sich urn physiologische Charak
tere. ZATTLER ('24) hat nun auch die Vererbung von morphologischen 
Eigenschaften beschrieben. Hier laf3t sich die Aufspaltung und Rekom
bin at ion direkt durch Betrachtung der Haplonten feststellen. ZATTLER 
kreuzte unter anderm zwei Myzelien, die sich durch eine rein weiBe bzw. 
dunkelbraune Farbe auszeichneten. 45 Basidiosporen des Bastards wur
den isoliert. Die aus ihnen entstehenden Myzelien lieBen sich in vier 
Gruppen teilen: zwei mit den Charakteren der Eltern, weiB und dunkel
braun, sowie zwei mit hellbrauner bzw. weiBbraunlicher Farbung. Eine 
Erklarung finden diese Verhaltnisse durch die Annahme zweier Faktoren
paare Rr Vv, wobei RV dunkelbraun, Rv hellbraun, rV weiBbraunlich 
und rv weiB hervorruft. Diese Annahme ist durch die weitere Analyse 
der vier Typen bewiesen worden. 

Den Ergebnissen an Pilzen reihen sich diejenigen an, die in den letzten 
Jahren an Moosen gewonnen worden sind. ALLEN ('24/,26) studierte die 
Vererbung von morphologischen Charakteren bei dem Lebermoos Sphaero
carpos und fand der Erwartung gemaB, daB die im diploiden Sporo
phyten gebildeten Sporen sowohl rein waren in bezug auf Anlagen, fur 
die dieser heterozygot war, als auch alle Kombinationen der Angehorigen 
verschiedener Paare derselben aufwiesen. Er verfolgte dabei in manchen 
Versuchen gleichzeitig zwei Merkmalspaare, zu den en noch die geschlecht
lichen Tendenzen hinzukommen, so daB sich acht verschiedene Gruppen 
in der Nachkommenschaft ergaben. Es war auch bei Sphaerocarpos mog
lich, die vier zu einer Tetrade gehorigen Sporen zu isolieren, wobei es 
sich wie bei den Untersuchungen von KNIEP an Basidiomyzeten ergab, 
daB aus der Tetrade je zwei Sporen mit dem einen Allel und zwei mit 
dem anderen herausspalteten. Die Aufspaltung der Geschlechtstenden
zen bei Sphaerocarpos haben auch bereits STRASBURGER ('09) und DaUIN 
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(' 09) klar demonstriert. Aus isolierten Sporentetraden erhielten sie stets 
zwei mannliche und zwei weibliche Pflanzen. 

Die Untersuchungen v. WETTSTEI,,"S an Laubmoosen wurden bereits 
oben behandelt. 

Uber Vererbung bei den Farnen wissen wir noch sehr wenig, dennoch 
kennen wir bereits einen Fall, aus dem sich die durch die Reduktion er
zielte Gametenreinheit zwar nicht an der haploiden Generation selbst, 
aber doch an ihrer durchSelbstbefruchtung entstandenen Nachkommen
schaft, die also nur die Gene der Haplonten in doppelter Form enthalt, 
direkt feststellen laBt. 1. ANDERSON ('27) analysierte die Vererbung von 
vier verschiedenen Blattypen des (diploiden) Sporophyten bei Polysti
chum angulare, und konnte sie auf das Zusammenwirken von zwei Paaren 
unabhangiger Faktoren zuruckfUhren. 78 Gametophyten, die aus Sporen 
einer Pflanze gezuchtet waren, die beide Faktorenpaare in heterozygoter 
Kombination enthielt (A a B b) wurden einzeln aufgezogen. 1m Gefolge 
von Selbstbefruchtung der Gametophyten entwickelten sich aus ihnen je 
I-II Sporophyten, an deren Blattbau ihre genetische Konstitution 
erkannt werden konnte. Alle an demselben Gametophyten entstandenen 
Sporophyten waren von gleicher Art, und zwar waren die vier moglichen 
Typen von Gametophyten in dem theoretisch erwarteten nahezu gleichen 
Zahlenverhaltnis (22: 20: 18: 18) vorhanden. Schon fruher hatte LANG 
('23) darauf hingewiesen, daB die selbstbefruchteten Gametophyten eines 
Scolopendrium, das in bezug auf ein Faktorenpaar heterozygot war, sich 
in zwei Gruppen scheiden lassen, die rein fUr je eins der beiden Allele 
sein mussen. Den Nachweis hierfur hat er jedoch in seiner vorlaufigen 
Mitteilung noch nicht erbracht. 

Auch bei den hoheren Pflanzen, an denen ja die MENDELschen Prin
zipien aufgefunden wurden, hat man die Aufspaltung der Erbanlagen 
direkt an den Haplophasen beobachten konnen. Bereits im Jahre 1906 
hat ROSENBERG bei Bastarden zwischen Drosera rotundifolia und D.longi
folia Pollentetraden gefunden, bei den en zwei Pollenkorner in ihrer Ge
stalt den en von D. rotundifolia, die zwei anderen Pollenkorner denen von 
D.longifolia glichen. 

Aus den zahlreichen genauer untersuchten Fallen, die spater be
kannt geworden sind, seien einige charakteristische ausgewahlt. REN
NER ('19 a, b) stellte fest, daB die Pollenkorner der beiden Arten 
Oenothera muricata und O. Lamarkiana verschiedene morphologische 
Eigenschaften .besitzen. Die von Oenothera muricata sind groBer als 
diejenigen von Oenothera Lamarkiana, jene enthalten spindelformige 
Starkekorner, diese kurz walzenfOrmige bis kugelige. Der Bastard zwi
schen den beiden Arten spaltet eindeutig zwei verschiedene Sorten von 
Pollenkornern heraus, die den en der Eltern gleichen. 

Einen ahnlichen Fall hat PARNELL ('21) beim Reis entdeckt. Er 
untersuchte zwei Rassen, von denen die eine normale Starke in den Endo-
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spermzellen aufwies, die andere statt derselben Amylodextrin besaB. Der 
Nachweis der beiden Substanzen laBt sich leicht durch Jodeinwirkung 

d 
_-\b1>. 22 a- d. Oryza sativa, Reis. Antherel1, die dem EinfluJ3 einer ]odlosung unterworfen warefl. 
a Von einer St~:irke fUhrenden RassC'. b Von einer Amylodextrin flihrenden R~!sse. c Von einf'm FI~ 

Bastard. d Dasselbe st~trker vergrogert. Na('h PAR~ELL 'ZI. 

erbringen, die die Starke tiefblau, das Amylodextrin rotlich farbt. Der 
Unterschied der beiden Rassen beruht hochstwahrscheinlich auf einem 
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einzigen Erbfaktor. Auch in den Pollenkornern laBt sich die Natur der 
Starke nachweisen. Die eine Rasse bildet ausschlieBlich tiefblau und 
die andere nur rotlieh sich far ben de Pollenkorner (Abb. 22 a, b) . 1m 
Bastard fand PARNELL ein klares Aufspalten in die beiden Sorten von 
Pollen (Abb. 22C, d). 

Auch im weiblichen Gametophyten, dem Embryosack, ist Auf
spaltung beobachtet worden. Einen solchen Fall hat BELLING bereits 
im Jahre I9I4 beschrieben. Er analysierte Kreuzungen zwischen zwei 
Stizolobiunz-Arten und fand in ausgedehnten Versuchen zwei Faktoren
paare Kk Lt, die sich an den Pollenkornern und den Embryosacken aus
wirkten. Haplonten mit den Kombinationen KL oder kl sind nicht 

Abb. 23. Entwicklung <.l es Embryosacks bei Oenotltera 1JZlIricata , linke Reihc: Aus der untersten 
l\lak rospore, rechteReihe : Aus der oberstenMakrosporc . Nach RENNER (Original) aus GOLDSCHMIDT '28. 

lebensfahig. Eine K k - L t- Pflanze erzeugt daher bei der Reduktions
teilung 50 vH zugrunde gehende Pollenkorner und Embryosacke - die 
siehtbaren Ergebnisse der Aufspaltung und azygoten Re).wmbination: 
KL und kl sterben ab; Kl und kL bleiben lebensfahig. q;.anz entspre-
chende Verhaltnisse fand BRINK ('27) bei Zea mays. ' 

Dber ein anderes, zwar etwas verwiekeltes, jedoch sehr lehrreiches 
Beispiel von Faktoren, die sich sichtbar im weiblichen Gametophyten 
einer Angiospermie (Embryo sack) auswirken, hat RENNER ('2I) berichtet 
(Abb. 23). Bei den Oenotheren enthaJt jede Samenanlage eine einzige 
(diploide) Makrosporenmutterzelle. Durch Teilung entstehen sodann vier 
haploide Makrosporen, die in einer Reihe angeordnet sind; die zwei 
oberen, der Mikropyle genaherten, sind Schwesterzellen, wie auch die 
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zwei un teren in der N ahe der Chalaza gelegenen. Eine homozygote Spezies, 
wie z. B. O. Hookeri, erzeugt nur eine Sorte von Makrosporen. Da bei 
O. H ookeri sich die oberste Makrospore regelmaBig zu einem Embryosack 
entwickelt, die drei anderen dagegen degenerieren, so muB der Unterschied 
zwischen dem Schicksal der Makrosporen hier nur auf der verschiedenen 
Lage beruhen. Anders bei einer Art (z. B. O. muricata), die zwar hetero
zygot hinsichtlich zweier "Faktorenkomplexe" (rigens und c~trvans ge
nannt) ist, dennoch aber nur eine Art von Embryosacken bildet, namlich 
solche mit dem rigens-Komplex. Bier fand REXNER, daB in der einen 
Balfte der untersuchten Falle eben falls die oberste Makrospore sich ent
wickelt, wahrend die anderen degenerieren. In den anderen Fallen jedoch 
entwickelte sich nur die unterste Zelle. Die Erklarung fUr dieses Ver
halten ist folgende: Bochstwahrscheinlich ist die erste Teilung der (rigens + 
eztrvans) Makrosporenmutterzelle die Reduktionsteilung, so daB je eine 
Makrospore der Konstitution rigens bzw. curvans gebildet wird, die sich 
dann nochmals teilen, so daB entweder die beiden oberen Zellen rigens 
und die beiden unteren Zellen cttrvans enthalten oder umgekehrt. Da 
allein rigens-Zellen einen Embryosack bilden, so ist es nicht verwunder
lich, daB im erst en Falle (rigens oben) die obere Zelle sich entwickelt. 
1m zweiten Falle (rigens un ten) geht jedoch die obere Zelle (curvans) 
zugrunde und die unten gelegene rigens-Makrospore wandelt sich zum 
Embryosack urn. 

DEMEREC ('24), BRINK und Mc GILLIVRAY ('24) und LONGLEY ('24) I 

hatten gezeigt, daB die Merkmalsspaltung in einer Pflanze vonZea mays, 
die heterozygot fUr den Faktor "Wachs-Endosperm" (waxy) ist, ahnlich 
wie beim Reis, sofort an den Pollenkornern sichtbar gemacht werden 
kann, da die Pollen korner, die waxy enthalten, Erythrodextrin bilden, 
das sich bei Jodzusatz rotlich farbt, wahrend sich die starkehaltigen 
Pollenkorner mit dem normalen Allel von "waxy" blau farben. BRINK 
('25) hat dann auch in dem weiblichen Gametophyten die erfolgte Spal
tung nachgewiesen. 

Zu den Fallen, in denen man an den Baplophasen der hoheren Pflan
zen direkt die Verteilung der Anlagen feststellen kann, gehoren schlieB
lich die zahlreichen, seit CORRENS' ('17) Entdeckung untersuchten Vor
kommnisse von Faktoren, die das Wachstum des Pollens im Griffel 
beeinflussen und in denen bei heterozygoten Diplonten Pollenkorner mit 
verschiedenen Wachstumsgeschwindigkeiten herausspalten 2. 

Es sei hier nur noch auf die hohe Bedeutung hingewiesen, die solche 
Faktoren neuerdings fUr die Erklarung des Problems der Selbststerilitat 
gespielt haben (EAST und MANGELSDORF '25, FILZER '26). 

An den reifen Eiern und Spermatozoen der Tiere, die ja in vererbungs-

I Vgl. auch BRINK, MCGILLIVRAY, DEMEREC ('26), KIESSELBACH und 
PETERSEN ('25, '26). 

2 Eine Zusammenstellung dieser Falle gibt BRIEGER ('26). 
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theoretiseher Beziehung den Gametophyten der Pflanzen entspreehen, 
hat man die direkten Ergebnisse der MENDELsehen Aufspaltung bisher 
noeh nicht beobachten konnen, obwohl MULLER ('27) besondere Ver
suche zu ihrem Nachweis unternommen hat. Wie MOHR ('26) und 
MULLER ausfiihren, ist dies aber nieht so sehr erstaunlich, wenn man das 
kurze einzellige Stadium, in dem die Gameten derTiere haploid sind, mit 
dem ausgedehnteren mehrzelligen Haploidstadium der pflanzlichen Ga
metophyten vergleieht. 

d) Hymenopteren. 
Es gibt jedoeh bekanntlich einige Tiere, bei denen die l\Hinnchen aus 

haploiden Eiern diploider Weibehen entstehen, so daB man an ihnen die 
Aufteilung und Kombination der Erbfaktoren verfolgen kann, falls die 
Mutter heterozygot war. 

An cinem dieser Tiere, der Honigbiene APis melli/ica, ist der Beweis 
fUr die aus der Chromosomentheorie der Vererbung zu folgernde Aufspal
tung der Anlagen derart, daB eine fiir ein Faktorenpaar heterozygote 
Konigin zweierlei Mannchen zu gleiehen Zahlen erzeugt, eigentlich be
reits zu einer Zeit geliefert worden, die noch vor derjenigen der Ent
deekungen MENDELS lag. DZIERZON (zitiert nach ARMBRUSTER, NACHTS
HElM, ROMER '17) besehreibt, daB eine Bastardkonigin der deutschen 
und italienischen Rassc "halb italienisehe, halb deutsche Drohnen er
zeugt, aber merkwiirdig nieht der Art, sondern der Zahl nach". Immer
hin geniigen diese nicht exakt kontrollierten Beobachtungen DZIERZONS 
nieht mehr unseren jetzigen Anspriichen. Anders ist es mit Versuehen, 
die NEWELL (,IS) angestellt hat. Er kreuzte verschiedene Bienenrassen 
miteinander und fand, daB die Drohnen, die von einer reinrassigen 
Konigin erzeugt wurden, stets der Rasse angehorten, die die Konigin 
selbst reprasentierte, unabhangig davon, mit welchem Mannchen diese 
Konigin vorher gekreuzt worden war. Das war nach der DZIERZON
schen Theorie zu erwarten. Eine F,-Konigin, die aus der Bastardierung 
zweier Rassen entstanden war, erzeugte zu gleichen Zahlen Drohnen der 
beiden Elternrassen. Hier erfolgte also die von der Chromosomentheorie 
geforderte Aufspaltung der Erbanlagen. 

Die Ergebnisse NEWELLS sind durch sehr sorgfaItige Untersuchungen 
ZANDERS ('23) vollstandig bestatigt worden. 

Mit einem anderen Hymenopteron, der Schlupfwespe Habrobracon 
juglandis (ASHMEAD), sind von P. undA. WHITING ('18-'27) Vererbungs
versuche in groBem Umfange gemacht worden. Unbefruchtete Weib
chen erzeugen nur mannliche N aehkommen, befruchtete Weibchen solche 
beider Geschleehter. Obwohl der cytologische Nachweis noeh fehIt, ist 
es wohl berechtigt, die Weibchen als diploid, die Mannchcn als haploid 
anzusehen. Bei Kreuzungen von Weibchen einer normalen sehwarz
augigen Rasse mit Mannchen der durch Mutation entstandenen orange
augigcn Form (Abb.24) entstanden als Nachkommen nur "schwarze" 
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Mannchen und Weibchen. "Schwarz" dominiert also iiber "Orange". 
Unbefruchtete F1-Weibchen erzeugen zu etwa gleichen Mengen sowohl 
"schwarze" als "orange" Sohne. F1-Weibchen, die von "orangen" Mann
chen befruchtet waren, erzeugten auBer den Sohnen zu etwa gleichen 

Abb.24. Schemata der Vcrerbung beim Hymenoptcrentypus. Schwarzes Scheibchen: Faktor fUr 
schwarzaugig. Punktiertes Scheibe hen : Faktor fUr orangeaugig. a Kreuzung cines schwarzaugigen 
Weibchens mit ciDem orangeaugigen l\1annchen sowie Inzucht der F't -Generation. b Riickkreuzung 

cines Ft-Weibchens der KTC'uzung (a) mit ciDem orangeaug igen Mannchen. Orig inal. 

Zahlen "schwarze" und "orange" Tochter. Waren sie von "schwarzen" 
Mannchen befruchtet, so ergaben sich nur "schwarze" Tochter. Dabei 
war es gleichgiiItig, ob das "schwarze" Mannchen aus einer Stammkultur 
kam oder ein F1-Mannchen der oben geschilderten Kreuzung darsteIIte, 
ein Beweis dafiir, daB die F1-Mannchen nur eine Sorte von Spermatozoen 

x 

[0 J 
Abb. 25. Schema der Vcrerbung bcim Hymcn
opterentypus. ZeichenerkHirung wie bei Abb. 23. 
Kreuzung c ines orangdiugigen Weibchens mit ciDem 
schwarzaugigen Miinnchen . (AuBer der erwarteten 
Nachkommenschaft ersch einen in Fl schwarzaugige 
Mannchen. Die Diploidie ist in dem Schema nicht 
angedeutet. Vgl. S. 239, Anm erkung I). Original. 

bilden, also nur die von der 
Mutter erhaItenen Anlagen fiir 
schwarz besitzen. 

Nicht ganz so klar liegen die 
VerhaItnisse bei der reziproken 
Kreuzung "schwarz" (] X "oran
ge" <fl (Abb. 25). In der FI-Gene
ration finden sich "schwarze" 
Weibchen und "orange" Mann
chen, wie zu erwarten. AuBerdem 
treten aber einige Mannchen mit 
schwarzen Augen auf, die einige 

Prozent der Gesamtzahl der Mannchen ausmachen. Da unbefruch-
tete "orange" Weibchen niemaIs "schwarze" Sohne hervorbringen, 
so miissen die patroklinen "schwarzen" F1-Mannchen aus befruchteten 
Eiern entstanden sein. Diese Mannchen sind meist steril. Diejenigen, 
die fertil waren, erzeugten in den meisten Versuchen nur "schwarze" 
Tochter, falls sie mit "orange" Weibchen gekreuzt wurden. Einige we
nige erzeugten dagegen, trotzdem sie selbst schwarzaugig waren, nur 
orangeaugige Nachkommenschaft, sie erwiesen sich also als Mosaike 
mit vaterlichen Anlagen im Kopf und miitterIichen in den Testes. 
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Wenn man von den offensichtlich abnormen patroklinen S6hnen ab
sieht', so stimm~n also die Ergebnisse ganz mit den Erwartungen iiber
ein, die man auf Grund der Chromosomentheorie bei Tieren mit Di
ploidie-Haploidie-Geschlechtsbestimmung zu hegen hat. Auch die azy
gote Kombination von verschiedenen Anlagen konnte WHITING an den 
S6hnen von Weibchen, die in bezug auf mehrere Faktoren heterozygot 
waren, beobachten. So fanden sich z. B. unter den Nachkommen von 
Weibchen der Kreuzung orange Augen X runzelige Fliigel aile vier Kom
binationen: "orange", nicht "runzelig"; nicht "orange", "runzelig"; 
"orange", "runzelig" und nicht "orange", nicht "runzelig". GemaB der 
unabhangigen azygoten Rekombination der Faktoren standen die El
terntypen zu den Neukombinationen im Verhaltnis r:r (48A -+- 0,98 vH 
N eukom binationen) . 

Die Ergebnisse aller Untersuchungen iiber "haploide Vererbung" haben 
somit die Voraussagen iiber den Zeitpunkt und die Art der A~tfspaltung 
bestatigt, die die Chromosomentheorie der Vererbung au f Grund des be
kannten Zeitpunktes ~tnd der Natur der Reduktionsteilung aufgestellt hatte. 

DaB die Aufspaltung der Anlagen sich wahrend der Reifeteilungen 
vollzieht, ergibt sich auch aus folgenden Uberlegungen. Die entstehen
den Haplonten haben die Aufteilung bereits durchgernacht, also muB 
sie vor ihrer Entstehung stattgefunden haben. Die Verschiedenheiten 
der Sporen einer Sporentetrade zeigen anderseits, daB die Sporenmutter
zelle, aus der die reinen Sporen entstanden waren, noch nicht die Auf
spaltung durchgemacht hatte 2 • Damit ist die Zeit der Aufspaltung der 
Erbanlagen auf die Frist zwischen dem Stadium der Sporenmutterzelle 
und dem der Tetradenbildung eingeschrankt. Dies ist aber gerade die 
Zeit der Reifeteilungen. 

e) Weitere FaIle (haploide Parthenogenese). 
Zu diesen Fallen von Erzeugung haploider Nachkommen, die die Er

gebnisse der Spaltung sofort zeigen, sind auch einige weitere zu rechnen, 
deren Deutung sich zwar dem bisher beschriebenen v611ig einfiigt, aber 
sich doch erst auf Grund der zu beweisenden Chromosomentheorie geben 
laBt. Es handelt sich urn manche Falle der Erzeugung parthenogeneti-

, Sie sind hochstwahrscheinlich diploid (P. W. und A. R. WHITING ('26, 
'27). Wenn dies der Fall ist, so erkHirt sich auch, warum in der zuerst 
besprochenen reziproken Kreuzung keine unerwarteten Mannchen beobachtet 
werden. Die diploiden Mannchen waren namlich wegen ihrer schwarzen 
Augenfarbe nicht von den erwarteten haploiden, schwarzaugigen Mannchen 
zu unterscheiden. - Auf die wichtige Frage, warum diese diploiden Indi
viduen M annchen sind, kann hier nicht eingegangen werden. 

2 F. v. WETTSTEIN ('24) hat iibrigens auch direkt bei den Laubmoosen 
gezeigt, daB die diploiden Zellen vor der Reduktionsteilung noch alle Anlagen 
enthalten, da er aus Regeneraten der sporogenen Gewebe von Hybriden wie
der Pflanzen mit den Bastardeigenschaften erhielt (siehe oben). 
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scher Nachkommenschaft von hybriden Eltern. Wohl das erste Beispiel 
beschrieb FRYER ('13). Er veroffentlichte eine kurze Mitteilung iiber 
Vererbung von Farb- und Struktureigenschaften bei der Stabheuschrecke 
Clit1t11tnus. Ein Teil der Weibchen besaB einen hornartigen Fortsatz auf 
dem Kopf, der den iibrigen fehlte (Abb. 26). Aus den Kreuzungsversu
chen laBt sich die Bedingtheit dieses Horns durch einen dominanten Erb
faktor mit einiger Wahrscheinlichkeit erschlieBen. Ein unbefruchtetes 
gehorntes Weibchen, das heterozygot fUt den Hornfaktor war, wurde 
isoliert und erzeugte parthenogenetisch 22 weibliche Nachkommen. 12 

derselben waren gehornt, 10 waren ungehornt. Es hatte also eine Auf
spaltung stattgefunden. Da die Tiere sich normalerweise zweigeschlecht
lich fortpflanzen, ist anzunehmen, daB die Eier des unbefruchteten Weib
chens die Reduktionsteilung durchgemacht haben (haploide Partheno
genese). Ihr ist dann die Aufspaltung des heterozygoten Allelenpaares 
zuzuschreiben. Die Entstehung des diploiden Zustandes, in dem sich die 
Zellen der parthenogenetisch erzeugten Nachkommen wohl befanden, 

Abb. 26. ClituH11l.1fS spec., eine Stabheuschrecke. Kopf cines horolosen und cines gehomten Indivi
duums. (Der ventrale Teil des Kopfes ist durch den horizontal rnach vorn [links] gehaltenen Femur 

des ersten Beines verdeckt). Nach FRYER '13. 

muB durch irgendeine Art von Selbstverdoppelung der haploiden Chro
mosomengarnitur erfolgt sein. Uber eine Weiterzucht der partheno
genetisch entstandenen Tiere liegen keine Angaben vor. 

Auf einem auBerst umfangreichen Material beruhen ahnliche Unter
suchungen von NABOURS (,lg, '25) an der Heuschrecke Apotettix eury
cephalus HANCOCK. Die Weibchen pflanzen sich sowohl zweigeschlechtlich 
als auch parthenogenetisch fort. Fiinf Gruppen von (zum Teil multiplen) 
Allelen, die alle Farbungscharaktere betreffen, wurden untersucht und 
als untereinander gekoppelt gefunden. Die Analyse der parthenogene
tisch entstandenen, fast ausschlieBlich weiblichen NachkQmmenschaft 
heterozygoter Weibchen ergab stets, daB diese Individuen rein hinsicht
lich aller in ihnen vorhandenen Faktoren waren. Ein Beispiel moge 
beschrieben werden. 
Zucht Nr. 5019: Yy Zz kk ~ x yy zz Kk~. 

538:z: Ein F,-Weibchen der Nr. 5019 von der Konstitution Yy Zz 
K k erzeugte parthenogenetisch N achkommen folgender 
Phiinotypen: 9 YZk; 18 yzK; I yZk; I YzK. 

Von den drei ersten Gruppen dieser Nachkommenschaft wurden Indi
viduen teils bisexuell, teils parthenogenetisch weitergeziichtet. Sie er
wiesen sich als homozygot fUr die in ihnen enthaltenen Faktoren. Hier 
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liegt also klare Spaltung und auch azygote, allerdings nicht freie Kom
bination der Faktoren VOr. Da auch bei Apotettix die parthenogenetische 
Fortpflanzung im allgemeinen nur unter abnormen VerhiUtnissen, nam
lich der Abwesenheit von Mannchen, und dann mit verhaltnismaBig ge
ringer Fruchtbarkeit erfolgt, ist wie bei Clitumnus anzunehmen, daB die 
Eier die Reduktion bereits durchgemacht haben, bevor sie ihre Entwick
lung beginnen. Eine kurze Notiz von ROBERTSON ('25) iiber eine cytolo
gische Untersuchung der parthenogenetisch erzeugten Weibchen macht 
es wahrscheinlich, daB die Eier die Entwicklung in der Tat mit dem 
haploiden Chromosomenbestand beginnen und ihn erst spater teilweise 
zu einer hOheren, manchmal diploiden Zahl aufregulieren. Damit ware 
auch hier die Reduktionsteilung als der die Erbfaktoren aufteilende Me
chanismus zu bezeichnen. 

Als Nebenergebnis einer sehr bedeutsamen Arbeit haben HARRISON 
und PEACOCK ('26) auf die Aufspaltung von Erbfaktoren bei partheno
genetischer Fortpflanzung von Schmetterlingen hingewiesen. Ihnen ge
lang der Nachweis, daB sich die Bastarde der beiden streng bisexuellen 
Spinnerarten Tephrosia crepuscularia und Tephrosia bistortata manchmal 
parthenogenetisch fortpflanzen k6nnen. Diese parthenogenetisch ent
standenen Nachkommen der Bastarde zeigen deutlich eine Aufspaltung. 
Eine Untersuchung der Cytologie der Parthenogenese fehlt. Die Chromo
somentheorie der Vererbung kann die Tatsache wieder durch die An
nahme erklaren, daB die parthenogenetischen Eier eine Reduktionstei
lung durchgemacht haben. 

Eine wesentliche Erganzung zu dem Nachweis, daB die Aufspaltung 
der Faktoren durch die Reduktionsteilung bedingt ist, bieten die Be
funde, in denen umgekehrt das Unterbleiben einer Aufspaltung mit der 
Unterdriickung der Reduktionsteilung korreliert ist. Auf diese Funde 
werden wir in anderem Zusammenhange zuriickkommen. 

f) Genauere Bestimmung des Zeitpunktes der Reduktion. 
Auf zwei Wegen ist es gelungen, die Bestimmung des Zeitpunktes der 

Aufspaltung noch mehr einzuengen, als es die bisher berichteten Versuche 
gestatteten. Es lieB sich namlich noch in einigen Fallen entscheiden, welche 
der beiden Reifeteilungen diejenige ist, die die Anlagen aufspaltet. Einen 
direkten Weg hat v. WETTSTEIN ('24) beschritten. Er konnte durch Ein
wirkung kiinstlicher Mittel die zweite Teilung bei seinen Moosen riick
gangig machen, so daB statt einer Sporentetrade eine Sporendyade ent
stand. Bewirkt die zweite Teilung die Aufspaltung, so miissen die beiden 
Sporen der Dyade noch unrein, alsoheterozygot sein, falls derVersuch an 
einem heterozygotenSporophyten ausgefUhrt worden war; ist dagegen die 
erste Reifeteilung bereits die aufteilende, so miissen die beiden Sporen rein 
fur je ein Allel eines Paares sein. Die Versuche ergaben die Reinheit der 
aus den Sporen geziichteten Pflanzen. Damit ist fUr diesen Fall bewiesen, 

Ergebnisse der Biologie IV. 16 
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daB die erste Reifeteilung "der Anlagen aufteilende Mechanismus in 
einem heterozygoten FI-Sporophyten ist" (v. WETTSTEIN '24). 

Einen indirekten Weg zur L6sung derselben Frage nach dem genauen 
Zeitpunkt der Aufspaltung bietet die Analyse normaler Sporentetraden 
in den Fallen, in denen mehr als ein Allelenpaar zu gleicher Zeit verfolgt 
werden kann. Betrachten wir zwei Faktorenpaar e A a B b, die in ver-
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Abb. 27. ~chema der Verteilung zweier unabhangiger Faktorenpaare Aa Bo flir den Fall, daB die 
erste Reifeteilung die Reduktion bewirkt. In den beiden Teilungsprodukten der Sporenmutterzellen 
si.nd die Faktoren bereits wieder verdoppelt gedacht (Vorbereitung zur zweiten Teilung). Original. 

schiedenen Chromosomen lokalisiert sind, und somit unabhangige Spal
tung ergeben. Erfolgt die Aufspaltung der Anlagen in der ersten Reife
teilung (Abb.27), so entstehen entweder die zwei Zellen A B und ab 
oder A b und a B, und zwar beide Typen gleich haufig. Die zweite Teilung 
verdoppelt nur die Zellen ohne die Konstitution zu andern, so daB sich 
zwei verschiedene Sorten von Sporentetraden mit 2 A B und 2 ab bzw. 
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Abb.28. Schema der Verteilung zweier unabhangigen Faktorenpaare Aa Bb flir den Fall, daB die 
zweite Reifeteilung die Reduktion bewirkt. Original. 

2 A b und 2 aB ergeben. KNIEP ('22), der eine unabhangige Kombination 
der beiden Paare von "Geschlechtsfaktoren" bei dem Pilz Aleurodiscus 
polygonius fand, isolierte 35 Sporentetraden. In jeder Tetrade erwiesen 
sich zwei Sporen als genetisch identisch und verschieden von den anderen 
beiden. Das durchgehende Auftreten von nur zwei verschiedenen Typen 
innerhalb einer Tetrade zeigt also, daB bei Aleurodiscus die erste Teilung 
die fUr die Geschlechtstendenzen aufteilende ist. 

Wie wiirden die Tetraden zusammengesetzt sein, falls die zweite Tei
lung die Reduktionsteilung ware (Abb. 28)? Gehen wir wiederum von 
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der Sporenmutterzelle A a B b aus. Wenn die erste Teilung aqual ist, so 
sind also die beiden resultierenden Zellen noch A a Bb. Jede macht nun 
unabhangig die zweite aufspaltende Teilung durch, wobei einer von zwei 
moglichen Typen von Nachkommen entsteht, namlich A B und ab oder 
a BundA b. Wennnun die aus derersten Teilung hervorgegangenen Zellen, 
die mit I und II bezeichnet werden mogen, ihre Reduktionsteilung unab
hangig voneinander durchmachen, so sind folgende gleich haufige Kom
binationen innerhalb der verschiedenen entstehenden Sporentetraden 
moglich: 

1. I und II ergeben AB und abo Die Tetrade besitzt also 2 AB
und 2 ab-Sporen. 

2. I und II ergeben aB und Ab. Die Tetrade besitzt also 2 aB-
und 2 A b-Sporen. 

3. I ergibt AB und ab, II erzeugt aB und Ab oder 
4. I ergibt aB und A b, II erzeugt A B und abo 
In den beiden letzten Fallen besitzt die Tetrade die vier verschiedenen 

Sporen A B, ab, aB und A b. Wenn die zweite Reifeteilung die Auf
spaltung vollzieht, so sind also sowohl Tetraden mit zwei wie auch mit 
vier verschiedenen Sporen zu erwarten, und zwar werden ebensoviele 
Tetraden mit vier verschiedenen Sporen gebildet (3, 4) als Tetraden mit 
zwei verschiedenen Sorten von Sporen (1, 2). Das Verhaltnis der drei 
moglichen Tetradenkombinationen (2 A B : 2 a b) : (2 a B: 2 A b) : (A B: a b: 
aB:Ab) ist also 1: 1: 2. In der Tat haben FUNKE ('24), HANNA ('25), 
BRUNSWIK (126) und NEWTON ('26b) bei anderen Pilzen, die dem von 
KNIEP untersuchten Aleurodiscus I nahestehen, sowohl Tetraden mit zwei 
wie auch mit vier verschiedenen Sporen gefunden und FUNKE und HANNA 
haben auch daraus den SchluB gezogen, daB bei ihren Formen, Arten von 
HYPholoma, Collybia und Coprinus die zweite Teilung die reduzierende 
ist. BRUNSWIK und NEWTON haben sich jedoch nicht mit der Feststellung 
des Vorkommens der drei Typen begniigt, sondern auch die Zahlenver
haltnisse genau untersucht, in der die drei Typen aufgetreten waren. 
Unter 93 Tetraden von Coprinus fimetarius fand BRUNSWIK das Ver
haltnis 29: 27: 37, ein Verhaltnis, das eher dem von 1: 1 : 1, wie dem theo
retisch zu fordernden von 1: 1 : 2 zu entsprechen scheint. Eine eindeutige 
Erklarung dieses statistisch nicht vo1lig gesicherten Zahlenverhaltnisses 
von 1: 1: 1 laBt sich vorlaufig noch nicht geben. Wenn die Faktoren
paare wirklich in verschiedenen Chromosomenpaaren liegen, so ware 
immerhin durch das Auftreten von Tetraden mit vier verschiedenen 
Sporen erneut bewiesen, daB es Falle gibt, in denen die zweite Teilung 
aufspaltend wirkt. 

Die Daten von NEWTON ('26b) stiitzen jedoch die Zahlenangaben von 

I Aber auch bei Aleurodiscus hat KNIEP selbst spater einige Tetraden mit 
vier verschiedenen Sporen gefunden (unveroffentlicht, zitiert bei NEWTON '26, 
S.893)· 

16* 
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BRUNSWIK nicht. Sie fand 25 Tetraden mit vier verschiedenen Sporen 
und 22 mit nur zwei verschiedenen Typen. 17 der 22 Tetraden mit zwei 
Sporentypen wurden weiter analysiert und bestanden aus 9 Tetraden 
des Typus 2 A B:2 ab und 8 Tetraden des Typus 2 A b: 2aB. Es besteht 
also das theoretisch zu fordernde I: I : 2-VerhaItnis der drei Sorten von 
Tetraden. Auch aus HANNAS Angaben ('25), der allerdi~gs nur iiber 
13 Tetraden berichtet, ist zumindest keine Bestatigung des merkwiir
digen VerhaItnisses zu entnehmen, das BRUNSWIK erhalten hat. Hier 
waren, wie bei NEWTON, die Tetraden mit zwei verschiedenen Sporen 
ebenso haufig, wie die mit vier verschiedenen Sporen (Verhaltnis 6: 7). 

Wie NEWTON gezeigt hat, gibt es iibrigens auch andere Moglichkeiten 
des Zustandekommens eines I: I : 2-Verhaltnisses, als die der Reduktion 
beider Faktorenpaare in der zweiten Teilung. So liefert z. B. ein Neben
einandervorkommen von Teilungen der Art, daB zur einen Halfte der" 
Faile die erste Teilung reduktionell fUr beide Faktorenpaare A a B b, zur 
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Abb.29. Schema der Verteilung zweier unabhangigen Faktorenpaare An Bb fUr den Fall, daB in 
manchen Fallen (I, 2) 'die erste Teilung die RE>duktion bezliglich beider Faktoren bewirkt, in anderen 
Fallen in der ersten Teilung die Reduktion des einen Paares (3 Aa. 4 BbJ, in der zweiten die des 

anderen (3 Bb, 4 Aa) erfalgl. Original. 

anderen Halfte die erste Teilung nur reduktionell fUr ein Paar Faktoren 
und die zweite Teilung reduktionell fUr das andere Paar ist, ebenfalls das 
VerhaItnis I: I: 2 (Abb. 29)'. Durch so1che Mischungen von verschie
denen Reduktionstypen lieBe sich natiirlich auch ein VerhaItnis wie das 
von BRUNSWIK vermutete erklaren. Die Annahme, daB nebeneinander 
in demselben Organismus sowohl die erste wie die zweite Teilung reduk
tionell sein kann, ist insofern nicht rein hypothetisch, als WENRICH ('17) 
und CAROTHERS ('26) an heteromorphen Heuschreckenchromosomen ge
zeigt haben, daB beide Reifeteilungen im Hoden reduzierend wirken 
konnen, wobei zur Reduktion verschiedener Chromosomenpaare die bei
den Teilungen in verschiedenem Prozentsatz beitragen. 

I NEWTON glaubt auf Grund einer Analyse der Lagerung der verschie
denen Sporenarten in einer Tetrade (nebeneinander oder diagonal), daB diese 
Art der Kombination von Reduktionsprozessen bei ihrem Versuchsobjekt 
realisiert ist. Da fiir die dieser Analyse zugrunde liegende Annahme einer be
stimmten Beziehung zwischen der gegenseitigen Lage zweier Sporen in den 
Tetraden und der Zusammengeh6rigkeit der betreffenden Sporenkerne als 
Tochterkerne einer Reifeteilung eine cytologische Stiitze bisher ganzlich fehlt, 
k6nnen die aus ihr abgeleiteten SchluBfolgerungen nicht anerkannt werden. 
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Auch durch genetische Betrachtungen kommt man dazu, in vielen 
Fillen die B~rechtigung einer scharfen Trennung der Reduktionsteilung 
von der Aqurtionsteilung abzulehnen. Durch neuere Untersuchungen an 
Drosophila melanogaster, uber die im Abschnitt iiber Faktorenaustausch 
berichtet werden wird, wissen wir namlich, daB bei diesem Organismus 
der Austausoh auf einem Stadium erfolgt, in dem jedes der beiden ein Paar 
bildenden Chromosomen bereits gespalten ist. Unter den vier somit vor
handenen homologen Chromosomenspalthalften findet dabei an einer 
bestimmten Stelle Austausch nur zwischen zwei Spalthalften statt, so 
daB vier verschiedene Chromosomen in einer Tetrade entstehen, zwei 
Nichtaustauschchromosomen und zwei Austauschchromosomen (Abb. 30). 
Bei zwei Faktorenpaaren, von denen A und B in dem einem Chromosom, 
a und b in dem anderen liegen, ergeben sich bei Austausch zwischen A 
und B die zwei Nicht-

austauschchromoso
men A B und ab, sowie 
die Austauschchromo
somen aB und A b. 
Wenn nun in derersten 
Reifeteilung je ein 

Nichtaustauschchro
mosom und ein Aus
tauschchromosom zu
sammengehen - das 
Vorkommen dieser Art 
von Verteilung u. a. ist 
bei Drosophila gefun
den worden -, so ist 
diese Teilung fur den 

Abb. 30. Schema der Verteilung zweier gekoppelter Faktorenpaare 
Aa B6 filr den Fall, daB Faktorenaustausch an einer Stelle nur 
zwischen zwei Spalthalften stattfindet. I Die beiden Chromosomen 
in einer gewohnlichen diploid en Zelle. 2 Die vier konjugierenden 
Spalthiilften vor dem Austausch. 3 Die vier konjugierenden Spalt· 
half ten nach dem Austausch. 4 Anaphase einer Reifeteilungl. die 

reduktionell in bezug auf B6, aquationell in bezug auf Aa ist. 
Original. 

einen Faktor reduktionell, fur den anderen aber aquationell; als Beispiel 
sei die Teilung mit A B und a B nach der einen Seite der Aquatorialplatte 
und mit ab und A b nach der anderen Seite betrachtet. Hier ist die Teilung 
in bezug auf das Paar B b reduktionell, in bezug auf A a aquationell. 

Auf der Grundlage dieser 0berlegungen wollen wir nun die Unter
suchungen betrachten, in denen bei der haploiden Aufspaltung Koppe
lungserscheinungen auftraten. Es sind dies die Laubmoose v. WETT
STEINS und das Lebermoos Sphaerocarpos, das ALLEN bearbeitete. Bei 
der bereits besprochenen Analyse der Sporentetraden von Funaria hy
grometrica benutzte v. WETTSTEIN vier Faktorenpaare Gg B b PP C c; 
Gg beeinflu13t die Sporengt'o./3e, Bb die Sporogon- und Blattgestalt, PP 
die Form der ParaphysenzelIen und C c die Farbe der Mooskapsel. AlIe 
vier erwiesen sich als miteinander stark gekoppelt, da die Elternkombina
tionen haufiger in der Nachkommenschaft auftraten als die Neukombina
tionen. Wenn wir die Koppelung analog zu den Vorstellungen MORGANS 
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als Beweis fiir die Lage in einem Chromosom annehmen und die Durch
brechung der Koppelung demnach als Faktorenaustausch bezeichnen, 
so muB sich entscheiden lassen, ob der Austausch auf dem Dyaden- oder 
dem Tetradenstadium der Chromosomen erfolgt I. 1m ersten Falle wiir
den nach dem Austausch zwei Chromosomen vorhanden sein, von denen 
sich jedes teilen wiirde. Die vier auf die vier Sporen zu verteilenden 
Chromosomen wiirden somit paarweise gleich sein, so daB auch je zwei 
Sporen einer Tetrade genetisch identisch in bezug auf die gekoppelten 
Faktoren waren. 1m zweiten Fall hatten wir jedoch die oben von Droso
phila geschilderte Lage, daB alle vier Chromosomen verschiedene Kon
stitution haben, so daB auch die vier Sporen samtlich untereinander ver
schieden sind. Die Tetradenanalysen v. WETTSTEINS ergahen stets, also 
sowohl in den Fallen, in denen kein Austausch erfolgt war, wie auch 
dann, wenn zwischen den gekoppelten Faktoren Austausch erfolgt war, 
daB sich je zwei Sporen einer Tetrade glichen. Das bedeutet also, daB 
der Faktorenaustausch bei Funaria hygrometrica in den untersuchten 
Fallen auf dem Dyadenstadium der Chromosomen vor sich gegangen ist. 

Auf andere Verhaltnisse deuten die Versuche ALLENS ('z6b) mit 
Sphaerocarpos hin. Seine recht kleinen Zahlen lassen eine Koppelung des 
Faktors "polyc1adous" mit einem Geschlechtsfaktor als moglich er
scheinen. Bei der Analyse von 56 Tetraden fand er 8, bei denen die vier 
Sporen verschieden waren. Falls sich die Tatsache der Koppelung bei 
Sphaerocarpos bestatigen sonte, so erfolgt bier also bei einem Moos der 
Faktorenaustausch auf dem Tetradenstadium der Chromosomen. 

Dasselbe, nur in Anbetracht der noch kleineren Zahlen mit groBerer 
Unsicherheit, gilt auch fUr Chlamydomonas. In PASCHERS Versuchen 
tra,ten die Elternkombinationen in der Nachkommenschaft haufiger auf 
als Neukombinationen. Das laBt Koppelung als moglich erscheinen. 
Weiter ergab die Analyse der vier aus einer Zygote ausschliipfenden In
dividuen in einem Falle vier verschiedene Typen. 

Zusammenfassend laj3t sich also sagen, daj3 die Tetradenanalysen in 
man chen Fallen die Feststellung ermoglichten, welche Reifeteilung die redu
zierende ist. Es wurden sowohl Beispiele fur den Zeitpunkt der Reduktion 
wahrend der ersten, als auch wahrend der zweiten Reifeteil1tng erbracht. 
Auch ist es moglich, daj3 hinsichtlich einiger Faktoren einmal die erste, hin
sichtlich anderer ein anderes Mal die zweite Teilung die Spaltung vollzieht. 
D1:es muj3 stets der Fall sein, wenn der Faktorenaustausch zwischen Genen, 
die zusammen in demselben Chromosom liegen, auf einem Stadiztm erfolgt, 
auf dem bereits dze homologen Partner gespalten sind und A1lstausch an 
einer Stelle nur zwischen ie zwei SPalthiilften vor sich geht. 

I Erfolgt der Austausch zwar auf dem Tetradenstadium, jedoch so, daB 
je zwei GeschwisterhiHften gemeinsam gleiche Teile austauschen, so ent
spricht dies natiirlich dem Austausch auf dem Dyadenstadium, da sich die 
gespaltenen Chromosomen als Einheiten verhalten. 
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II. V or):1ersage cytologischer Tatsachen aus genetischen. 
a) N ichlttrennen der X -Chromosomen von Drosophila. 
Die klasslsche Arbeit von BRIDGES tiber Nichttrennen der X-Chromo-

somen von D,rosop~ila hat deiI ersten jener Beweise fur die Chromosomen
theorie der Vererbung erbracht, in denen aus rein genetischen Tatsachen 
V oraussagenl tiber Funde 
auf cytologiSchem Gebiet 
abgeleitet wurded, die dann 
auch eintrafen. 

Diese Untersuchungen 
uber Nichttrennen: sind in
zwischen durch Arbeiten 
von SAFIR ('20)., :BRIDGES 
(MORGAN, BRIDGES, STUR
TEVANT '25)1~. a. in einigen 
Punkten erganzt worden. 
Wie aus Abb. 3IZU ent
nehmen ist, fiihrten die ge
netischen Ub.tersuchungen 
BRIDGES zu Ider Annahme, 

I 

daB im Gefolge. von pri-
marem Nichttrennen die 
folgenden vier Typen eilt
stehen: 1. lndividuen mit 
drei X -Chromosomen, 
2. Weibche~ der Konstitu
tion XXY, 3. Mannchen 
mit einem X-Chromosom, 
ohne Y -Chromosom, 4. In
dividuen obne X -Chromo
som, mit Y -Chromosom. 
Cytologische Untersuchun
gen, die diese erschlossenen 
Konstitutionen direkt veri
fiziert hatten, fehlten in der 
Arbeit von BRIDGES. In

rotes <:1 

@ 
NichlouSeimmder-/ \ Reduk/Jon 

R;:;fJ~ j ( 
=-®u W--~ 

stirbf wei8es 
/lusna/rms 9 

roles 
Ilusna/rmsd 

slirlJf 

Abb.31. Schema des primaren Nichttrennens der X-Chro
mosomen von Drosoj hita. Die Reduktion in einem Weib
chen verUiuft flormal so, daB die heiden X-Chromosomen 
nach verschiedenen Polen der Reifungsspindel gehen, so 
daB je eines in den Richtungskorper und in das Ei gelang-t. 
Jedes Ei erhalt somit in unserem Beispiel ein X-Chromo
som mit dem Faktor "weiBaugig". Wird es von einem Sperm 
mit einem "rotaugig" fiihrenden X-Chromosom befruchtet, 
so ergibt sich ein "rotaugiges HWeibche-n (2 X=Weibchen; 
rot dominiert tiber weiB). Geschie-ht die Befruchtung durch 
ein Sperm mit einem Y-Chromosom, so entsteht ein "weiB
augiges "Mannchen (I X=Mannchen). Das sind die "regu
laren" Nachkommen. In sehr seltenen Fallen unterbleibt 
die Tre-nnung der beiden X-Chromosomen wahrend der Ei
reifung (primares Nichttrennen) und sie gelangen zusammen 
entweder in das Ei oder in den Richtungskorper. Die sich 
daraus ergebenden Ausnahmekombinationen ("weiBe" Weib-

chen und "rote" Mannchen) zeigt das Schema. 
Nach BRIDGES aus GOLDSCHMIDT ('28). 

zwischen hat SAFIR ('20) gezeigt, daB die primaren Ausnahmemannchen 
(Typus 3) in der Tat die vorausgesagte Chromosomenkonstitution haben. 
Fur die Ausnahmeweibchen (TypUS2) hat BELAR ('28) (an Individuenaus 
Kulturen von C. STERN) den entsprechenden Nachweis gefuhrt (Abb.68 
o-q). Individuen, die den Typen lund 4angehOrten, waren in BRIDGES' 
Versuchen nicht aufgetreten und er nahm daher an, daB Zygoten mit diesen 
abnormen Chromosomenbestanden nicht entwicklungsfahig sind. Spater 



CURT STERN: 

hat BRIDGES (M. B. S. I '25) jedoch gefunden, daB die XXX-Individuen in 
weniger als 10 vH der FaIle sich doch bis zu erwachsenen Fliegen ent
wickeln konnen und hat durch genetische und cytologische Untersuchun
gen ihre Konstitution als XXX-Weibchen sichergestellt. Ober den Zeit
punkt des Absterbens der Y-Zygoten wissen wir nichts Sicheres. Doch 
ist es wahrscheinlich, daB ebenso wie die X-chromosomenlosen YY-Zy

lJeIrochlllng ml~ x-Spermo 
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Abb. 32, Schema des sekundiiren Nichttrennens der X-Chromosomen 
von Drosop"il". In der MehrIahl der Falle verlauft die Reduktion 
in einem XXY-Weibchen derart, daB die heiden X-Chromosomen 
sich trennen, so daB jedes Ei ein X-Chromosom erhalt und die 
HaUte der Eier auBerdem ein Y-Chromosom. Aus diesen Eiem ent
stehen "rc.>gulare" Nachkommen. Etwa ... vH der Eier entstehen im 
Gefolge von Nichttrennen der X-Chromosomen ("sekundares" Nicht
trennen, da XXY~Weibchen, in denen es erfolgt, durch "primares" 
Nichttrennen aus XX-Weibchen entstanden sind - Abb. 3')' Diese 
Eier erhalten entweder beide X·Chromosomen oder keines. In dem 
zweiten Falle gelangt stets das Y-Chromosomen in das Ei. Befruch
tung der durch Nichttrennen entstandenen Eier ergibt wieder Aus~ 
nahmetiere wie in Abb. 31. Nach BRIDGES aus GOLDSCHMIDT (,28,. 

goten auf einem sehr 
fruhen Stadium zu
grunde gehen (LI '27, 
siehe weiter unten), 
tUch die Y-Zygoten 
licht lebensfahig 
,ind. 

Eine merkwiirdige 
fatsache hinsichtlich 
des Zahlenverbalt-
nisses der primaren 
mannlichen und weib
lichen Ausnahmetiere 
trat in den Zuchten 
SAFIRS zutage. Statt 
der .erwarteten Zah
lengleichheitfandsich 
einstarker OberschuB 
an Aus~hmemiinn
chen (4:,1). Auch an
dere Beobachter ha
ben eine Verschiebung 
festgestellt, wenn 
auch die Zahlenver
haltnisse in verschie
denen Stammen ver
schieden sind (MAVOR 
'24, STERN '27a). Eine 
Erklarung hierfiir 
bietet eine Annahme 

von BRIDGES (M. B. S. '25) iiber den cytologischen Vorgang des Nicht
trennens. Wiirde das Nichttrennen nur darauf beruhen, daB das eine X
Chromosom mit seinem Partner zusammen in einen Tochterkem der Reife
teilungwandert, so ware ohne die (unbegriindete) Annahme einer bevorzug
ten Richtung, in die das nicht getrennte Paar wandert (Eikem oder Rich
tungskorper), ein gleichesZahlenverhaItnis zu erwarten. Nimmt manda-

• M. B. S.=MORGAN, BRIDGES, STURTEVANT. 
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gegen an, daB die X-Chromosomen beim Vorgang des Nichttrennens ver
spatet in der Spindelmitte liegen bleiben, so liegen drei - prinzipiell nieht 
verschiede~e - M6glichkeiten vor: Erstens k6nnen beide X -Chromosomen 
in den Eikem einbezogen werden; aus diesen Eiem wiirden Ausnahmeweib
chenentst~en. Zweitens konnten sie in den Richtungskem gelangen; aus 
diesen Eiem wiirden Ausnahmemannchen entstehen. Da beides dem Zufall 
entsprechehd gleich haufig vor sieh gehen wird, so wiirde hieraus Zahlen
gleiehheitder Geschlechter der Ausnahmetiere resultieren. Drittens 
konnen die Tochterkeme gebildet werden, ohne das in der Spindelmitte 
liegen gebliebene Chromosomenpaar aufzunehmen. In allen diesen Fallen 
erhalt derEikem kein X-Chromosom, so daB die aus diesen Eiern sieh 
entwickelnden Ausnahmetiere alle zu Mannchen werden, auf deren Exi
stenz also die Ungleiehheit des Geschlechtsverhaltnisses beruht. . 

Die verschiedenen Typen von Nachkommen von XXY-Weibchen 
sind aus Abb.32 ersichtlich. Hier hatte BRIDGES schon 1916 gezeigt, 
daB die "sekundaren" 
Ausnahmeweibchen 

samtlich wieder XXY
Konstitution besitzen, 
und daB "regulare" 
W eibchen mit zwei X
Chromosomen und mit 
zwei X - utd einem Y
Chromosom in gleicher 
Zahl auftreten. Spater 
(M. B. S. '25) wies er 
auch cytologisch nach, 

~, 

abc 
Abb.33. Chromosomenbestande von Drosopkila melanogaster (a, b) 
und D. willistoni (c). Halbschematisch. Zwei stabfOrmi"e X
Chromosomen bei (a), ein X·Chromosomen und ein hakenformi· 
ges Y·Chromosom bei (b), zwei zweischenklige Geschlechtschro-

mosomen bei (e). Nach METZ, MOSES und MASON '23.' 

daBeszweiSorten von nor~alen S6hnen von XXY-Weibchen gibt, solche 
mit einem Y-Chromosom (XY) und andere mit zwei Y-Chromosomen 
(XYY), wae es der genetischen Voraussage entspricht. 

Die XXX-Tiere, die in dem Schema noch als nicht entwicklungs
fahig verzeiehnet sind, konnten, wie bereits erwahnt, in Gestalt sehr hin
faIliger Individuen nachgewiesen werden. Kiirzlich hat LI ('27) einen 
Indizienb~weis dafiir gefiihrt, daB die Zygoten ohne X-Chromosom 
- die Y Y-Zygoten - in der Tat absterben, und zwar schon innerhalb 
der Eihiille (Abb.38). 

Die Untersuchungen BRIDGES' sind dann schlieBlich noch von einer 
ganz anderen Seite her erganzt worden. Der Nachweis eines Faktors im 
Y -Chromo~om ermoglichte es, die Anwesenheit eines iiberzahligen Y -Chro
mosoms nieht nur aus den abweichenden Verhaltnissen des Erbganges, 
sondem direkt am Phanotypus abzulesen (c. STERN '27a, siehe weiter 
unten). Genetische und cytologische Untersuchungen haben dabei die 
Identitat der durch die Untersuchung des Nichttrennens (BRIDGEs).und 
durch den direkten Nachweis (STERN) gefundenen Tatsachen bewiesen. 
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Auch Nichttrennen des X-Y-Chromosomenpaares im Mannchen ist 
spater nachgewiesen worden (B. M. S. '25, C. STERN '27a). Nicht
trennen der X-Chromosomen ist auch bei Drosophila simulans (STURTE
VANT '21a), D. willistom (R. C. LANCEFIELD und METZ '21) und D. virilis 
(WEINSTEIN '22) entdeckt worden. Ein iiberraschendes Ergebnis hat die 
Arbeit von LANCE FIELD und METZ gebracht. Die Chromosomengarni
turen der Weibchen von D. 1i,illistoni und D. melanogaster sehen fast 
gleich aus (nur das kleine Paar der "vierten" Chromosomen scheint bei 
D. willistoni zu fehlen (Abb.33). Der Chromosomenbestand der Mann
chen von D. wilhstoni ist jedoch cytologisch von dem des Weibchens 
nicht zu unterscheiden, X- und Y-Chromosomen sind also morpholo
gisch gleich. Die genetische Analyse eines abnormen Erbganges wies 
auf ~ichttrennen der Geschlechtschromosomen hin. Die cytologische 
Untersuchung entsprach auch hier den Voraussagen insofern, als sich 
in den im Gefolge von sekundarem Nichttrennen der X-Chromosomen 
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Abb.34a-c. Drosopkila willis/otti. Aquatorialp]atten. a Oogonie eines normal en Weibchens. 

b Spermatogonie eines normalen Mannchens. c Oogonie eines XXY-Weibchens. 
Nach R. C. LANCEFIELD und METZ '21. 

entstandenen Weibchen ein iiberzahliges Chromosom feststellen lieB. 
Merkwiirdigerweise war dies jedoch eines der langen zweischenkeligen 
Chromosomen (Abb.34). Damit ist gezeigt. 'daB bei D. willistoni nicht 
die stabformigen Chromosomen, sondern ein Paar der V-fOrmigen Chro
mosomen als das Geschlechtschromosomenpaar anzusehen ist. Dies ist 
ein eindringlicher Hinweis darauf, daB die auf rein cytologischer Basis 
betriebene Untersuchung von Verwandtschaftsbeziehungen zwischen 
verschiedenen Arten zu wesentIichen Irrtiimern fiihren kann. 

b) Nichttrennen der Mikrochromosomen von Drosophila. 
1. Haplo-IV. Durch die Untersuchungen iiber Nichttrennen der 

X -Chromosomen war nicht nur allgemein die Koinzidenz einer Abnormitat 
im Erbgang mit einer Abnormitat im cytologischen Verhalten bewiesen, 
sondern auch speziell die Lokalisation bestimmter Erbfaktoren, der ge
schlechtsgebundenen. in einem bestimmten Chromosom, dem X-Chro
mosom. Flinf Jahre nach der Veroffentlichung seiner Arbeit gelang es 
BRIDGES ('21), einen entsprechenden, methodisch sogar noch durchsichti
geren Beweis dafiir zu erbringen, daB bestimmte Gene in einem be
stimmten Auiosom lokalisiert sind. 
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Er fand - wieder bei Drosophila - eine dominante homozygot letal 
wirkende Mutation, die sich durch geringe GroBe, blasse Korperfarbe, 
den Besitz kleiner dunner Borsten, sowie einige andere weniger scharf zu 
definierende Charaktere auszeichnete (Abb. 3Sb). Die Ver..su{;he, die Kop
pelungsgruppe festzustellen, der diese "Diminished" genannte Mutante 
angehorte,zeigten, daB "Dimini
shed" sowohl mit Faktoren der 
Gruppe der geschlechtsgebunde
nen Gene als auch mit denen der 
groBen Gruppen "II" und "III" 
freie Rekombination aufwies. Es 
gehort somit keiner dieser Grup
pen an und es wurde angenommen, 
daB es. ein Mitglied der ubrig
bleibenden damals bekannten 
Koppelungsgruppe des "vierten" 
Chromosoms darstellte. 

Urn diese Annahme zu beweisen, 
wurden Koppelungsprufungen mit 

b c 

a 

Abb. 3Sa-c. V,.osophz'/a melanolJast.,.. a Normales Weibchen. b Haplo-IV-Weibchen. 
c Triplo·IV-Weibchen. Nehen den Tieren die entsprechenden Chromosomenbestande. Aus M. B. S. '25. 

den Faktoren der vierten Koppelungsgruppe vorbereitet, und zu diesem 
Zweck "Diminished" -Fliegen mit Individuen gekreuzt, die in bezug auf 
je eines der drei bekannten Gene, die im vierten Chromosom liegen, den 
rezessiven Faktoren "eyeless", "bent" und "shaven", homozygot waren. 
In der F,-Generation dieser Kreuzungen fand BRIDGES, daB nur sehr 
wenige "Diminished"-Fliegen auftraten, und daB in diesen allen die re
zessiven Faktoren des vierten Chromosoms, fur die die F, -Tiere eigentlich 
heterozygot hatten sein sollen, sich ph1i.notypisch in ungewohnlich starker 
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Weise manifestierten" mit anderen Worten: AIle "Diminished"-Fliegen 
waren gleichzeitig auch "eyeless" bzw. "bent" oder "shaven". Diese 
"Pseudodominanz" der rezessiven Faktoren, sowie die Steigerung (ex
aggeration) ihrer Eigenschaften in Gegenwart von "Diminished" waren 
Erscheinungen, die eine bereits bekannte Gruppe genetischer Verande
rungen charakterisierte, namlich die Falle von "Faktorenausfall" (defi
ciency - BRIDGES, MOHR). "Faktorenausfall" besteht in der Inaktivie
rung einer Gruppe nebeneinander lokalisierter Gene. Diese Inaktivierung 
bewirkt erstens, daB die in dem nicht "defekten" Chromosom gelegenen 
rezessiven Allele der inaktivieiten Gene sich stets phanotypisch auswir
ken, da ja die inaktivierten Gene nicht iiber sie dominieren k6nnen und 
sie kann zweitens eine dominante Veranderung (in unserem Falle die 
phanotypischen Merkmale von "Diminished") erzeugen, da, wie BRIDGES 
annimmt, das auf die Erzeugung eines normalen Tieres abges.timmte 
"Gengleichgewicht" (balance) durch die Inaktivierung gewisser Faktoren 
gestort ist. Welcher Art die Inaktivierung der Gene beim "Faktoren
a usfall" ist, ob sie auf einem tatsachlichen Verlust oder nur auf einer Ver
anderung der Gene beruht, ist unbekannt (siehe S. 299). "Diminished" 
stellte also ein Beispiel von "Faktorenausfall" dar, der alle drei bekannten 
Loci im vierten Chromosom umfaBt. Es lag nahe anzunehmen, daB dieser 
"Faktorenausfall" in einem Verlust eines vierten Chromosoms bestand, 
daB also "Diminished" -Tiere nur ein viertes Chromosom besitzen. Diese 
Annahme wurde gestiitzt durch die Beobachtungen sehr haufigen Neu
auftretens von "Diminished". Wahrend sich das Erscheinen von "Fak
torenausfallmutationen" als sehr selten erwiesen hatte, bereitet es keine 
Schwierigkeiten, sich ein haufigeres Nichttrennen des vierten Chromo
soms vorzustellen, das ja das Auftreten von Keimzellen ohne das vierte 
Chromosom zur Folge hatte; aus ihnen entstande nach Befruchtung mit 
einer normalen Keimzelle ein Individuum mit nur einem vierten Chromo
som ("haplo-IV"). 

DaB diese letzte Annahme zutrifft, zeigte zunachst die rein genetische 
Analyse von Ausnahmen. So trat in einer Kreuzung einer "Diminished"
Fliege mit einer homozygoten "bent"-Fliege ein "Diminished"-Mannchen 
auf, das keine Pseudodominanz von "bent" zeigte. Kreuzungen mit 
diesem Mannchen zeigten, daB es den Faktor "bent" iiberhaupt nicht 
enthielt, obwohl der Vater dafiir homozygot gewesen war. Die nachst
liegende Annahme war die, daB das Spermatozoon, das bei der Ent
stehung des Ausnahmemannchens beteiligt war, kein viertes Chromosom 
besessen hatte - im Gefolge von Nichttrennen des vierten Chromosoms. 

I Dieser starken Manifestierung in Verbindung mit dem an sich schon die 
Lebensfahigkeit beeintrachtigenden Faktor "Diminished" ist es zuzuschrei
ben, daB nicht 50 vH der F,-Generation "Diminished" waren, sondern nur 
ein sehr geringer Prozentsatz. BRIDGES stellte fest, daB die meisten "Dimi
nished-"Fliegen dieser Kreuzungen auf dem Puppenstadium starben. 
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Nun bestehen zwei Moglichkeiten in bezug auf die Konstitution des redu
zierten EiE1s, das von dem Spermatozoon befruchtet worden war. Es 
konnte entweder das normale vierte Chromosom, oder es konnte "Dimin
ished" enthalten. War das erste der Fall, so hatte das entsprechende 
Mannchen lalso die Konstitution "haplo-IV". Da es selbst die "Dimin
ished"-Charaktere besaB, so ware bewiesen, daB "Diminished" identisch 
mit "haplo-IV" ist. Enthielt das unbefruchtete Ei jedoch den "Dimin
ishe.d" -"Faktor", so muBte das Mannchen die Konstitution "Diminished" 
"haplo-IV" haben. Eine Storung des Faktorengleichgewichts, wie sie 
die Abwesenheit eines vierten Chromosoms bedeuten wiirde, pragt sich 
sehr wahrscheinlich in dem Erscheinen Muer AuBeneigenschaften aus. 
Da das Ausnahmemannchen sich aber phanotypisch, sowie auch in seinem 
Erbverhalten wie ein gewohnliches, in bezug auf "Diminished" hetero
zygotes Individuum verhielt, war es ersichtlich, daB es nicht die Konsti
tution "Diminished-haplo-IV" besaB. Es blieb also nur die erste Mog
lichkeit, daB "Diminished" und "haplo-IV" identisch sind. 

Abb.36. Drosophila 11ulanogaster . .Aquatorialplatten der Oogonien von acht haplo-IV Weibchen. 
Nach BRIDGES '21. 

Die genetische Analyse hatte also unter Anwendung der Chromo
somentheorie derVererbung zu derVoraussage gefiihrt, daB aIle "Dimin
ished"-Fliegen nur ein einziges Chromosom der Sorte besitzen, die die 
vierte Koppelungsgruppe von Faktoren enthalt. Da die vierte Koppe
lungsgruppe die bei weitem kleinste darstellt, konnte man vermuten, daB 
ihr auch das kleinste Chromosom, namlich das Mikrochromosom r, ent
spricht. Die Untersuchung von etwa 75 "Diminished"-Fliegen, in denen 
befriedigende Teilungsfiguren gefunden worden waren, bewies die Rich
tigkeit der V oraussagen: In den diploiden Zellen dieser Individuen war 
stets nur ein einziges der kugelformigen Chromosomen vorhanden 
(Abb. 36, 68e, 697), 

2. Triplo-IV. Dieser Beweis dafiir, daB die Gene der vierten Koppe
lungsgruppe in dem Mikrochromosom von Drosophila lokalisiert sind, 
wurde durch neue Untersuchungen von BRIDGES (M. B. S. '25) erganzt. 
Wenn die Konstitution "haplo-IV" durch Nichttrennen der vierten Chro
mosomen zustande kommt, so daB "nullo-IV"-Keimzellen entstehen, so 

I Als Mikrochromosom sei in der Folge das kleine kugelformige Chromo
som bezeichnet. 



CURT STERN: 

muBten im Gefolge desselben Vorgangs auch "triplo-IV"-Tiere gebildet 
werden durch Befruchtung derjenigen Keimzellen, die beide vierten Chro
mosomen behalten haben. Es war anzunehmen, daB "triplo-IV"-Tiere 
sich phanotypisch durch die "reziproken" Merkmale von normalen Flie
gen auszeichnen, in denen die "haplo-IV"-Tiere vom Normaltypus ab
weichen. Es wurde daher auf groBe Fliegen mit kraftigen Borsten, 
dunkIer Korperfarbe und anderem gefahndet, jedoch ohne Erfolg. Das 
zeigte, daB "triplo-IV"-Zygoten entweder nicht lebensfahig sind, oder 
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Abb. 37. Schema dreier ReduktiOnstypen (I, II, III) in Eiern eines triploid en Weibchens von Drosophila 
m~/anogastey. Oberste Reihe: Reduktionsteilungen (RT). Zweite Reihe: Die entstehenden Eikerne 
(EK) und Richtungskerne (RK). Dritte Reihe: Entstehung einer Triplo·IV-Zygote (2) nach Befruch-

tung des Eikerns von II mit einem normalen Spermatozoon (S/). Nach BifLAR '28. 

daB sich die Individuen nicht oder nur in sehr geringem MaBe von nor
malen unterscheiden. 

Es ist verstandlich, daB es bedeutend leichter ist, eine Gruppe von 
abweichenden Individuen in einer Population als solche zu erkennen als 
cin einzelnes Tier, dessen besondere Merkmale nur als eine innerhalb des 
normalen Spielraums gelegene Variation des Typus erscheinen. War es 
BRIDGES nicht gelungen, die in normalen Kulturen sporadisch auftreten
den "triplo-IV"-Tiere zu entdecken, so ghickte ihm dies bei der Unter
suchung der Nachkommen von triploiden Weibchen von Drosophila 
(siehe weiter unten). Die Reduktionsteilung verlauft bei triploiden Indi-
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viduen so, daB zwei Chromosomengarnituren in normaler Weise auf die 
Tochterkeme aufgeteilt werden, von denen j eder also einen Satz erhalt; 
die dritte Garnitur wird unregelmaBig auf die Tochterkeme verteilt 
(Abb.37). Es werden dadurch Eier mit den Chromosomenzahlen n, n+r, 
n + 2, n + 3, 2n gebildet, wobei jedes iiberzahlige Chromosom durch 
irgendeines der vier verschiedenen Chromosomen eines Satzes reprasen
tiert werden kann. Ein Teil der n + r-Eier hat demnach die Konstitu
tion n + r viertes Chromosom und liefert nach Befruchtung mit einem 
normalen Spermium "triplo-IV"-Individuen. BRIDGES erkannte diese 
Tiere daran, daB sie sich in den erwarteten phanotypischen Charakteren 
von den nonnalen Tieren unterscheiden, wenn auch nur in auBerst ge
ringem Grade (Abb. 35 c). Er konnte durch genetische und cytologische 
Untersuchungen beweisen, daB sie drei Mikrochromosomen besitzen. Der 
genetische Beweis wurde durch Kreuzungen von "triplo-IV"-Tieren mit 
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Abb. 38. Darstellung der Absterbeordnung der Entwicklungsstadien gewisser Chrornosomenaberrationen 
von Drosophila meianogaster. Die schwarzen Rechtecke zeigen die Zeit des Absterbens an, ihre 

Hohe die Frequenz. Nach Lr '27. 

"eyeless"-Individuen gefiihrt. Riickkreuzungen der "triplo-IV" hetero
zygot "eyeless" Fr-Fliegen mit "eyeless"-Fliegen miiBte ein r: r -Ver
haltnis von" triplo-IV" : "eyeless" ergeben, falls die" triplo-IV" -Charak
tere einem gewohnlichen dominanten Faktor im vierten Chromosom ihr 
Erscheinen verdanken. Zeichnen sich "triplo-IV"-Tiere jedoch in der 
Tat durch den Besitz von drei vierten Chromosomen aus, so ist z war 
ein Verhaltnis von r "triplo-IV":r nicht "triplo-IV", aber auch ein 
Verhaltnis von r "eyeless": 5 nicht "eyeless" zu erwarten I • Die Ver
suche ergaben das erwartete r : 5 -Verhaltnis und auch andere Kreuzungen 
stimmten mit der Annahme iiberein', daB "triplo-IV"-Fliegen in ihren 
diploiden Zellen drei Mikrochromosomen besitzen. Die genetische Vor
aussage wurde wieder bestatigt durch die cytologische Untersuchung von 
etwa IO "triplo-IV"-Weibchen, in denen gute Teilungsfiguren gefunden 
worden waren: J edes von ihnen besaB drei Mikrochromosomen. 

r Vorausgesetzt, daB bereits ein normales Allel uber zwei rezessive do
miniert. Das ist die Regel bei Drosophila. Das Zustandekommen des Ver
haltnisses 5: I kann man sich leicht an einem Schema klar machen. 
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Damit ist die Beweiskette, daB das kleine kugelf6rmige Chromosom 
von Drosophila melanogaster Trager der Gene der vierten Koppelungs
gruppe ist, vollstandig geschlossen. Es mag nur noch erwahnt werden, 
daB die genetische Analyse auch zu der Erkenntnis gefiihrt hat, daB Zy
goten ohne ein einziges viertes Chromosom ("nullo-IV") oder mit vier 
klein en Chromosomen ("tetra-IV") nicht lebensfahig sind. Durch Zah
lung der Eier von Zuchten, in denen diese Typen hatten entstehen mus
sen, konnte Lr ('27) einen Indizienbeweis hierfiir erbringen. Er stellte 
fest, daB "nullo-IV"-Zygoten auf einem fruhen Eistadium, "tetra-IV"
Zygoten auf einem spateren Eistadium oder als junge Larven absterben 
(Abb.38). 

c) Triploidie bei Drosophila. 

Die bisher besprochenen Untersuchungen haben gezeigt, daB die ge
schlechtsgebundenen Gene in dem X-Chromosom, andere in dem Y-Chro
mosom und noch andere, die Faktoren der vierten Koppelungsgruppe, 
in dem Mikrochromosom gelegen sind. Es konnten aber auch die beiden' 
Autosomen als Trager bestimmter Koppelungsgruppen, der zweiten und 
dritten erkannt werden. Auch diesen Nachweis verdanken wir BRIDGES 

('2Ib, M. B. S. '25). 
In der Nachkommenschaft einer Kreuzung zwischen einem Weibchen, 

das die drei rezessiven Gene der zweiten Koppelungsgruppe "plexus", 
"brown" und "speck" in heterozygotem Zustande enthielt, mit einem 
homozygoten "plexus"-, "brown"-, "speck"-Mannchen traten unerwar
tete Verhaltnisse auf. Es fanden sieh auBer normalen Mannchen und Weib
chen Individuen, deren Charaktere intermediar zwischen den beiden Ge
schlechtern waren, sogenannte Intersexe (siehe weiter unten). Auch die 
Verteilung der Rekombinationsklassen der drei ~ene wies Besonderheiten 
auf. Die Gene "brown", "plexus", "speck" liegen dieht beieinander', 
die gr6Bte Entfernung ist "brown" ~ "speck" = 6,5. Man muBte daher 
zwei groBe Klassen in bezug auf die drei Gene in der F,-Nachkommen
schaft erwarten, die die ursprunglichen Kombinationen der Gene zeigen 
sollten. Nur 6,5 vH der Nachkommen sollten durch Faktorenaustausch 
andere Kombinationen erhalten haben. Statt dessen fanden sieh neben 
einigen kleinen Austauschklassen drei groBe Gruppen, namlich "plexus"
"speck", "plexus""brown" und "brown""speck" in gleiehen Zahlen. 
Weiterzucht der Angeh6rigen dieser Gruppen zeigte, daB sie erwartungs
gemaB alle vom Vater "plexus" "brown" "speck" , von der Mutter jedoch 
entweder "plexus" "speck" oder "plexus" "brown" oder "brown" "speck" 
erhalten hatten. Das wies darauf hin, daB die Mutter nieht zwei, sondern 
drei Chromosomen besessen hatte, die der zweiten Koppelungsgruppe ent-

, Eine Rekapitulation der Methoden, die Entfernungen der Gene von
einander zu bestimmen, findet sich S. 293 ff. 
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sprachen (Abb. 39) I. Unter den F,-Weibchen befanden sich einige, die 
sich durch besondere GroDe sowie einige andere Charaktere auszeichneten 
und aus deren N achkommenschaft erschlossen werden konnte, daD auch sie 
drei Chromosomen der zweiten Koppelungsgruppe besessen hatten z. 

Durch geeignete Kreuzungen konnte dann der Nachweis gefiihrt werden, 
daD sie auch in bezug auf die Gene der dritten Koppelungsgruppe, sowie 
in bezug auf geschlechtsgebundene Gene triploid waren. Damit hatte die 
genetische Analyse auf Grund der Chromosomentheorie der Vererbung 
zu der Voraussage gefUhrt, daD in den groBen Weibchen des Stammes, 
der die eigenartigen Erbgangaberrationen aufweist, die X-Chromosomen 
und die beiden langen Chramosomen 
in dreifacher Zahl auftreten, daD es 
sich also um triploide Weibchen han·· 
delt (Abb. 40) 3. Die cytologische Un
tersuchung dieser Weibchen best ii
tigte die genetische Voraussage. DaD 
auch die Intersexe triploid fUr die 
graBen Autosomen sind, konnte 
ebenfalls genetisch erschlossen und 
eytologiseh bewiesen werden. Durch 
diese Untersuchungen ist also gezeigt 
worden, daD die zweite und dritte 
Koppelungsgruppe von Drosophila 
in den langen Autosomen lokalisiert 
ist. Welches der Autosomenpaare, 
die sieh in ihrer Lange nur ganz ge
ringfiigigunterseheiden, der zweiten, 
und welches der dritten Koppelungs
gruppe entsprieht, wissen wir noeh 
nicht. Man konnte erwarten, daD, 
ebenso wie die" triplo-IV" -Tiere in 
der Nachkommenschaft von Triplo
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Abh. 39. Schema der Entstehung von drei glcich
groBen Klassen (px sj, fix br~ br :,j) mIter 
dell diploiden (z.N) Nachkommcn eines phano
typisch normalen triploiden (J N) Weibchens 
'"on Drosophila melanogaster, das in dem einen 
Chromosom px + sj, im zweiten dazu homo
Iogen Ix by + und im dritten + by sf enthalt 
und mit einem hOIIlozygotenpx or sj-Mannchen 
gekrctlzt \vurdc. + bedeutet das jeweilige nor-

male Allel. Original. 

iden herausspalten, auch "triplo-II" und "triplo-III"-Individuen auf
treten, an denen man dann die Zugchorigkeit von Koppelungsgruppe 
und Chromosom feststellen konnte. Diese Typen sind jedoeh nie aufge
treten, so daD man annehmen muD, daD Individuen der betreffenden 
Konstitution nicht lebensfahig sind. Ebensowenig sind wohl C\ueh 

I Dieser Fall wurde auch durch Triploidie in bezug auf den Teil des zwei
ten Chromosoms erkliirt werden konnen, der die drei Gene "plexus", "brown". 
"speck" enthalt. Spatere Versuche zeigten jedoch, daB beliebige andere Gene 
der zweiten Koppelungsgruppe in entsprechenden Versuchen dasselbe Erb
verhalten zeigen. 

2 Auf die GroBe der Stammutter war nicht geachtet worden. 
3 Der Erbgang von Genen der vierten Koppelungsgruppe wurde nicht 

verfolgt. 
Ergebnisse der Biologie IV. 
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"haplo-II"- und "hapio-III"-Tiere lebensfahig, deren Auftreten man im 
Gefolge von Nichttrennen der langen Autosomen erwarien miiBte. Denn 
da kein Grund zu der Vermutung vorliegt, daB Nichttrennen dieser Auto
somen nicht erfolgt, oder viel seItener als Nichttrennen des X- und des 
vierten Chromosoms vor sich geht, muB man das Fehlen der "haplo-II"
und "hapio-III"-Typen als Indizium flir die Nichtentwicklungsfahigkeit 
der betreffenden Zygoten ansehen. 

ALb. 40, a) b. D rosop/tila 1flelanogasier. a Diploides Weibchen, b triploides Weibchcn. aI, b' die 
zugehorigen Chromosomenbestande. Aus 1\-1. B. S. '25. 

d) Aneinandergeheftete X -Chromo so men von Drosophila .. 
In den bisher beschriebenen Untersuchungen handelte es sich urn den 

genetischen und cytologischen Nachweis abnormer Chromosomenbestande, 
Einen Fall, bei dem Abanderungen des normalen Erbganges mit Ver
anderungen in dem Verhalten der Chromosomen parallel gehen, hat 
L. V. MORGA~ ('22, '25) beschrieben. Ein Weibchen, das heterozygot 
war in bezug auf flinf rezessive und ein dominantes Gen, die alle im 
X-Chromosom gelegen sind, war mit einem gelben ("yellow") Mannchen 
gekreuzt worden ("yellow" ist rezessiv und liegt ebenfalls im X-Chromo
som). An keinem der F,-Weibchen, die ja vom Vater und von der Mutter 
je ein X-Chromosom erhalten, war einer der nur heterozygot vorhandenen 
rezessiven Faktoren phanotypisch erkennbar, wie es der Regel bei ge
schlechtsgebundener Vererbung entspricht. Nur eine Fliege machte eine 
Ausnahme. Es war ein Weibchen, das ein gelbes Abdomen besaB I. Dieses 

I Das Tier war ein Mosaik; sein Kopf und Thorax hatten eine andere ge
netische Konstitution und zeigten phanotypisch andere Merkmale als das 
Abdomen. Da die spa.tere Analyse zeigte, daB die Mosaiknatur dieses Indi-
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gelbe Mosaikweibchen wurde mit einem nichtgelben Mannchen gekreuzt 
und erzeugte 43 gelbe T6chter und 59 nichtgelbe S6hne! Dieser Erbgang 
stellt das vollstandige "Spiegelbild" zu der normalen geschlechtsgebun
denen Vererbung dar - eigentlich sollten ja alle S6hne der Mutter, alle 
T6chter dem Vater gleichen ("Ubers Kreuz-Vererbung")! Das Auftreten 
von matroklinen T6chtern und patroklinen S6hnen ist jedoch bei Droso
phila schon bekannt, sie stellen ja die "Ausnahmen" dar, deren Natur 
durch die Arbeit von BRIDGES uber Nichttrennen der X-Chromosomen 
aufgeklart worden ist. Wenn im Gefolge von Nichttrennen ein Ei ohne 
X-Chromosom gebildet und es von einem X-Spermium befruchtet wird, 
so entstehen patrokline "Ausnahmemannchen", bleiben die beiden X
Chromosomen dagegen gemeinsam im Ei und erfolgt Befruchtung durch 
ein Y-Spermium, so entsteht ein matroklines "Ausnahmeweibchen". 
Das Erbverhalten des gelben P-Weibchens hatte also gezeigt, daB 
bei Reifung der von ihm gebildeten Eier 100 vH Nichttrennen er
folgt war. 

Da die erste sowie die spateren Generationen der Nachkommenschaft 
dieses Weibchens erkennen lieBen, daB es keines der beiden durch Fak 
toren "markierten" X-Chromosomen seiner Mutter erhalten hatte I , so 
muBte es seine beiden X-Chromosomen (die das Individuum zu einem 
Weibchen machten) vom Vater erhalten haben. Das stimmte mit der 
Tatsache, daB es homozygot fur den Faktor ,;gelb" war, den es ja nur 
vom Vater erhalten haben konnte. Die Entstehung des gelben Weib
chens und sein Erbverhalten laBt sich daher durch die Annahme erklaren, 
daB in dem gelben Vater Nichttrennen der X-Chromosomen erfolgt war 
und die beiden gemeinsam in das Spermatozoon gelangten X-Chromo
somen auch bei der Reifung der Eier des gelben Weibchens stets gemein
sam, entweder in das Ei oder den Richtungsk6rper wanderten. Die 
X-Chromosomen verhielten sich also so, als ob sie dauernd miteinander 
vereinigt waren. Auch die weiteren Versuche lieBen sich durch diese 
Annahme erkHiren. So ergab sich, daB alle T6chter des gelben Weib
chens und auch spat ere Generationen von Weibchen wieder 100 vH 
Nichttrennen zeigten, die X-Chromosomen also dauernd bei der Eireifung 
vereinigt blieben. Weiter erwiesen sich alle S6hne des gelben Mosaik
weibchens als steril, alle Mannchen spaterer Generation jedoch als fertiI. 
Das war zu erwarten, da ja das gelbe Weibchen der Annahme zufolge 
die Konstitution XX hatte, seine patroklinen S6hne also prim are Aus
nahmen darstellten, die nur ein X-Chromosom vom Vater, dagegen kein 

viduums in keinem inneren Zusammenhange mit seinem abnormen Erbver
halten stand, so mag sie im folgenden unberiicksichtigt b1eiben und das Tier 
einfach als gelbes Mosaikweibchen bezeichnet werden. 

I Zwei von den 59 S6hnen besaBen zwei Gene, die in der Stamm utter ent
halten waren. Sie entstanden sicherlich im Gefolge von Befruchtung des 
gelben Ausnahmeweibchens durch einen Bruder, bevor es mit dem "fremden" 
Mannchen gekreuzt wurde und die iibrigen 57 S6hne erzeugte. 
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Y-Chromosom erhalten hatten; XO-Mannchen sind steril (BRIDGES '16). 
Die matroklinen T6chter des gelben Mosaikweibchens miiBten die Kon
stitution XXY haben, da sie aus XX-Eiern entstanden, die durch ein 
Y-Spermium befruchtet waren (Abb. 41). Ihre S6hne muBten aus Y-Eiern 
hervorgehen, die ein X-Spermium befruchtet hatte, ihre T6chter, wie 
sie selbst, aus XX-Eiern, die durch ein Y-Spermium befruchtet worden 
waren. Noch zwei weitere Typen von Zygoten sollten in der Nachkom-
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Abb. 41. Schema des Erbganges cines ,geschlechtsgcounctt'nen Faktors im Fall der aneinandergehef~ 
teten .. Y~Chromosomen' "Lei DrosojlLila melanogaster. Schv.!arzes umgekehrtcs v = aneinandergeheftete 
.Y-Chromosomen. Schwarzer Stab = normales .. X-Chromosom. Gestreifter Haken = Y-Chromosom. 
Oben: die Z\vei verschiedenen Eier (mit Richtungskorper) und Spermatozoen. Unten: die vier mog-

lichen Kombinationel1. Aus lVI. B. S. '25. 

menschaft der matroklinen Weibchen entstehen, XXX- und YY-Zy
goten. J ene sollten nichtgelbe I Individuen sehr niedriger Lebensfahig
keit ergeben (siehe oben S. 248), diese sind nicht lebensfahig sein (Lr, 
siehe oben). Die nichtgelben Individuen traten auch in der Tat in ver
schiedenen Zuchten auf. 

Die Annahme, daB die beiden X-Chromosomen der Weibchen dieser 

I Das normale Allel in dem yom Vater erhaltenenX-Chromosom domi
niert tiber die beiden rezessiven Faktoren. 
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Rasse dauernd vereinigt sind, wurde schlieBlich durch cytologische Unter~ 
suchung bestatigt. Die X-Chromosomen sind an einem Ende miteinander 
verschmolzen, so daB sie ein V-formiges unpaares Chromosom bilden 
(Abb.42). ErwartungsgemaB besaBen die weiblichen Nachkommen des 
gelben Ausgangsweibchens auBer den vereinigten X-Chromosomen noch 
ein Y-Chromosom. Die nichtgelben Individuen, die in verschiedenen Kul
turen auftraten, enthielten, wie vorausgesagt. ein Paarvereinigter X -Chro
mosomen und auBerdem ein freies X-Chromosom (Abb. 68g, 69 9 a-b)' 

Auch ANDERSON ('25) und STURTEVANT (M. B. S. '25) fanden spater 
Weibchen, die dasselbe Erbverhalten zeigten und deren X-Chromosomen 
in derselben Weise miteinander vereinigt waren, wie bei den gelben Weib
chen L. V. MORGANS. Die vereinigten X-Chromosomen in den Kulturen 
STURTEVANTS stamm ten ebenfalls urspriinglich von einem Mannchen; in 
dem Stamm von ANDERSON war die Aneinanderheftung der beiden 
X -Chromosomen in einem Weib
chen erfolgt. 

In seltenen Fallen losen sich 
. die vereinigten X -Chromosomen 

wieder voneinander, so daB nor
male patrokline Tochter und 
matrokline Sohne entstehen 
(L. V.MORGAN '25). Diese Tren
nung der vereinigten X -Chro
mosomen erfolgt haufiger nach 
Behandlung der Weibchen mit 

Abb. 42. Drosojltila meianogast.r. Aquatorialplatten 
der Oogonien von Weibchen mit aneinandergehefteten 

X-Chromosomen und einem Y-Chromosom. 
Nach L. V. MORGAN '22. 

Rontgenstrahlen (MULLER und DIPPEL '25). Nach MULLER und DIPPEL 
sollen die vereinigten Chromosomen auch ofters an einer anderen als der 
urspriinglichen Vereinigungsstelle abbrechen, so daB J-formige X -Chromo
somen entstehen. Die BeweisfUhrung ist jedoch nicht zwingend und eine 
cytologische Untersuchung fehlt. 

e) Gynandromorphismus. 
Ein weiterer Beweis fUr die Chromosomentheorie der Vererbung wurde 

durch die Analyse des Gynandromorphismus erbrachL- MORGAN und 
BRIDGES ('19) haben eine sorgfaltige Analyse zahlreicher Gynandromor
phen von Drosophila ausgefUhrt. Es ergab sich dabei. daB die meisten 
Gynandromorphen in ihren mannlichen Teilen Merkmale zur Schau 
tragen, die durch rezessive Gene bedingt wurden, fUr we1che die weib
lichen Teile heterozygot sind und die zusammen in dem einen X-Chromo
som des weiblichen Teiles liegen (Abb. 43). Anscheinend war also in den 
Zellen des mannlichen Teiles das andere Chromosom mit den dominanten 
Allelen eliminiert worden (Abb. 44). Diese und ahnliche Tatsachen fiihr
ten zu der genetischen Voraussage, daB ein Gynander ein Individuum ist, 
dessen weibliche Teile den fUr ein Weibchen typischen Chromosomen-

Ergebnisse der Biologie IV. 17b 
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best and, dessen m~nnliche Teile den fiir ein Mannchen typischen Chro
mosomenbestand in ihren Zellen enthalten. Diese Voraussage ist durch 
eine cytologische Untersuchung - <!-llerdings an einem anderen Objekt 
als Drosophila - bestatigt worden. Bei der Heuschrecke Amblycorypha 
fand N. E. PEARSON ('27) einige Individuen, die auJ3erlich Charaktere 
beider Geschlechter erkennen lieJ3en. Die Gonaden enthielten sowohl 

Abb. 43. Ein Gynandromorph von Drosophila melanogasur. Linke Hiilfte weiblich (Zeichnung des 
Abdomens, Fehlen des Geschlechtskammes, einer kleinen Ansammlung von Borsten am ersten Tarsal
glied des VorderfuBes); reehte Seite mannlich (Zeichnung des Abdomens, Besitz des Geschlechts
kammes). Das Individuum hatte urspriinglich zwei X-Chromosomen erhalten, eines mit den rezessiven 
Faktoren sc (Fehlen der Borsten auf dem Skutellum), br (breiter Fliigel), ec (unregelmaBige Fazetten
anordnung), rb (rubinfarbige Augen),.1 (gelbliche Korperfarbe) und {(kurze verkriimmte Borsten) und 
ein anderes mit den (dominanten) normalen Allelen dieser Gene sowie mit dem dominaten Faktor N 
(gekerbte FIUgel). Auf der weiblichen, linken Seite, in der beide X-Chromosomen anwesend sind, sind 
die rezessiven Merkmale unsichtbar, nur N erscheint phanotypisch. Auf der mannlichen rechten Seite 
fehlt das eine X-Chtomosoffi, das N und die normalen Allele enthalten hat, wie an dem Nichterscheinen 

von N und dem Erscheinen der rezessiven Eigenschaften erkenntlich ist. Aus M. B. S. '25. 

Hoden-, als auch Ovarialgewebe; doch waren die verschiedenen Gewebe 
v611ig scharf voneinander getrennt, es handelte sich also um Gynandro
morphismus I. Eine cytologische Untersuchung zeigte, daJ3 in den Sper
matogonien ein X-Chromosom, in den Zellen der ovarialen Teile zwei 

I Zum Unterschied von Intersexualitat, bei der es sich urn "intermediare 
Sexualitat des Organismus" handelt, wahrend Gynandromorphe eben "Chi
maren aua nebeneinander gesetzten mannlichen und weiblichen Teilen" sind 
(GOLDsCHMIDT '27). 
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X-Chromosomen vorhanden . waren. Diese Feststellung war leicht zu 
machen, da die X-Chromosomen mindestens doppelt so groB sind wie die 
Autosomen, also sich deutlich von ihnen unterscheiden. Die Zahlung der 
Autosomen war schwieriger. 

Abb. 44. Schematische DarstellungderEnt
stehung yon Gynandromorphismus durch 
Elimination eines X-Chromosoms. Der 
rechte Kern erh~Ht 2 X-Chromosomen und 
ergibt somit weibliche Teite, der Hnke 
Kern erhalt nur ein X-Chromosom lind gibt 
den rnannlichen Teilen den Ursprung. Das 
zweite X-Chromosom des linken Kerns 
wird eliminiert und und im Plasma auf-

geWst. Nach C. STERN '27 b. 

In den Spermatogonienteilungen traten 
32 Autosomen auf, in den zwei einzigen 
Zellen derOvarialgewebe, die analysier
bare Kernteilungen enthielten, konnte 
nur sichergestellt werden, daB nicht we
niger als 32 und nicht mehr als 34 bzw. 
35 Autosomen vorhanden waren. Die 
Feststellungen der Zahl der X-Chromo
somen geniigen aber, urn zu zeigen, daB 
auch im F alle des Gynandromorphismus 
die cytologische Untersuchung zu Er
gebnissen gefiihrt hat, die vollstandig 
den auf genetischem Wege abgeleiteten 
Voraussagen entsprechen. . 

Wahrend die meisten Gynandromor-

Abb. 45. Schematische Darstellung der Entstehung 
von Gynandromorphismus durch Doppelbefruchtung 
cines zweikernigen Eies. Durch Befruchtung des 
linken Eikerns, der ein X-Chromosom enthalt, mit 
einem ein X-Chromosom flihrenden Spermatozoon 
entstcht ein Kern mit 2 X-Chromosomen und ent
sprechend links ein Kern mit einem X- und einem 
Y-Chromosom. Dem Schema liegen die Verhalt
nisse bei Schmetterlingen zugrunde, bei denen da:; 

Weibchen Xv, das Mannchen XX ist. 
Nach GOLDSCHMIDT '23a. 

phen von Drosophila nach MORGAN und BRIDGES wahrscheinlich so ent
stehen, daB wahrend einer der erst en Kernteilungen in einem Ei mit zwei 
X -Chromosomen ein X -Chromosom eliminiert wird, entstehen die meisten 
Gynandromorphen der Schmetterlinge wohl aus zweikernigen Eiern, die 
dadurch nach der Befruch tung Kerne mit zwei X - und mit einem X -Chro
mosom erhalten konnen (DONCASTER '14, MORGAN und BRIDGES '19, 
GOLDSCHMIDT' 23, GOLDSCHMIDT und MACHIDA '22) (Abb. 45). Prinzipiell 
fiihrt auch diese wie noch einige andere Entstehungsmoglichkeiten zu 
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dem gleichen Ergebnis, einem sich als Mosaik aus 2 X- und I X-Zellen 
entwickelnden Individuum. 

Gynandromorphismus kann auch erblich sein. Wahrend in den mei
sten Fallen die Gynander sporadisch auftreten, gibt es einige Stamme, in 
denen regelmaBig ein mehr oder minder hoher Prozentsatz von Gynan
dem erzeugt wird (GOLDSCHMIDT und FISCHER '26, GOLDSCHMIDT und 
KATSUKI '27). BRIDGES ('25) und STURTEVANT (M. S. B. '25) haben bei 
Drosophila eigenartige Falle beschrieben, in denen Gene, die ahnliche 
phanotypische Eigenschaften wie andere Faktoren bedingen, aufJerdem 
noch den Teilungsmechanismus so storen, daB im Gefolge von Elimina
tion des einen X-Chromosoms Gynander entstehen. Der von BRIDGES 
analysierte Faktor (M-n) liegt selbst im X-Chromosom. In einem Weib
chen, das heterozygot in bezug auf M-n ist, bewirkt der Faktor nur Eli
mination desjenigen X-Chromosoms, in dem er selbst liegt. 

Die Elimination des X-Chromosoms erfolgt in dem Fall BRIDGES' auf 
einem spateren Stadium der Embryonalentwicklung, so daB der groBte 
Teil der Zellen der Imago zwei X-Chromosomen enthalt und nur die we
nigen Abkommlinge derjenigen Zelle, in der das X-Chromosom elimi
niert worden war, ein einziges X-Chromosom enthalten. Diese Gynander 
sind daher eigentlich weibliche Individuen mit einem kleinen Fleck mann
lichen Gewebes. Es wurde daher fUr sie die Bezeichnung Fleckengynander 
vorgeschlagen (C. STERN '27c). Fleckengynander sind auch beim Huhn 
nicht selten. SEREBROWSKY ('25) bewies ihr Vorkommen vor aHem bei 
Plymouth Rock-Hiihnem, bei denen der von dem iibrigen Gefieder ab
weichende Phanotypus einzelner Fedem darauf hinweist, daB in ihnen 
ein X-Chromosom (in manchen Fallen auch ein Autosom) eliminiert 
worden ist. 

f) Ubereinstimmung zwischen Phanotypus und 
Chromosomenbestand bei Crepis. 

SchlieBlich sei noch ein neuer, methodisch sehr klarer Beweis fiir die 
Chromosomentheorie beschrieben. Bastardiert man zwei Organismen, 
die sich durch verschiedene Faktoren voneinander unterscheiden und 
macht man eine Riickkreuzung der F1-Generation mit einem Elter, so 
tritt im Gefolge der Faktorenrekombination bei geniigend groBer Indi
viduenzahl auch der zur Riickkreuzung verwendete reine urspriingliche 
Eltemtyp wieder auf. Wenn die Faktoren in den Chromosomen lokali
sie t sind, so miissen in diesem herausgespaltenen P-Typus auch die Chro
mosomen des Stammelters wieder vereinigt worden sein. M. NAWASCHIN 
('27) fand einen Bastard zwischen zwei Arten von Crepis, C. tectorum (~) 
und C. alpina ( c3'), bei denen, wie schon oben hervorgehoben wurde, jedes 
einzelne Chromosom von dem anderen unterschieden werden kann. Die 
NachkommenschaftderF1-Pflanze best and nur aus drei Individuen. Die 
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eine dieser Pflanzen, die aus der Bestaubung der F, -Pflanze mit C. alpina
Pollen hervorgegangen war, erwies sich in ihrem Phanotypus als eine 
reine C. alpina, so daB aIle Faktoren des einen Stammelters rekombiniert 
worden waren. Die cytologische Untersuchung zeigte, daB auch aIle 
Chromosomen dieses Individuums Chromosomen von C. alpina darstellten 
(Abb. I3). Diese Ubereinstimmung zwischen genetischem und cytologi
schem Befund stellt einen besonders schonen Beweis fUr die Chromosomen
theorie dar. Er gewinnt jedoch noch an Bedeutung durch eine andere 
Tatsache. Wenn man namlich anerkennt, daB der PoIlenkern iiberhaupt 
keine, oder wenigstens keine bedeutsamen protoplasmatischen Bestand
teile mit sich in die EizeIle einfiihrt - dies ist allerdings keineswegs ge
sichert ! -, so enthielt diese herausgespaltene C. alpina-Pflanze zwar den 
typischen Chromosomenbestand von C. alpina, besaB jedoch das Plasma 
von C. teetarum; denn die Eizelle und dami t das Plasma der F, -Pflanze 
stammte von C. teetarum und die F, -Pflanze hatte es in Gestalt des Proto
plasmas der EizeIle an das C. alpina-F2 -Individuum weitergegeben. Da
mit ware bewiesen, daB der Kern aIlein fUr die Unterschiede der beiden 
Crepis-Arten verantwortlich ist, und daB das Protoplasma hier keine 
Rolle spielt I. 

In diesem Zusammenhange mag darauf hingewiesen werden, daB die 
Chromosomentheorie der Vererbung selbstverstandlich von varnherein 
nicht den Anspruch macht, eine alles umfassende Theorie der Lokalisa
tion der Erbanlagen zu sein. Ihr Giiltigkeitsbereich ist beschrankt auf 
die mendelnden Erbfaktoren, wobei der Begriff "Mendeln" allerdings in 
weitgehendstem Sinne gebraucht wird, da er aIle die Falle abnormen Erb
ganges in sich enthalten muB, die auf abweichendem Verhalten der Chro
mosomen beruhen. Und so kommt man, kraB ausged'riickt, zu dem Pleo
nasmus: Die Chromosomentheorie gilt fiir diejenigen Erbanlagen, fUr die 
irgendwie nachgewiesen worden ist, daB sie in den Chromosomen liegen! 
Tatsiiehlieh ist dieser Nachweis fur die ubergrafJe M ehrzahl der bisher unter
suehten F aktaren erbraeht warden. Doch ist gerade neuerdings - abge
sehen von den Fallen autonomer Vererbung von Plastidencharakteren 
(CORRENS '09, RENNER '22, '24 u. a.) - gezeigt worden, daB das Plasma 
einen dauernden EinfluB auf den Phanotypus haben kann (GOLDSCHMIDT 
'24, v. WETTSTEIN '26, HARDER '27). 

I Da man es bei diesem herausgespaltenen Elterntyp mit einem Organis
mus zu tun hat, der nach der Annahme NAW ASCHINS einen, letzten Endes, 
vaterlichen Kernbestand in einem miitterlichen Plasma enthalt, so hatte man 
prinzipieU eine ahnliche Sachlage vor sich, wie sie als Resultat der Befruch
tung kernloser Eier oder Eifragmente zustande kommt und bekanntlich als 
Merogonie bezeichnet wird. Doch handelt es sich de facto natiirlich hier urn 
eine andere Erscheinung. 
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III. Weitere Beweise. 
a) Ausbleiben der Reduktionsteilung -

Ausbleiben der Spaltung. 
Die in den beiden vorangehenden Abschnitten geschilderten Beweise 

der Chromosomentheorie der Vererbung geniigen bereits vollstandig, um 
ihre Giiltigkeit sicherzustellen. Viele von ihnen sind schon einzeln be
trachtet zwingend, zusammen iiberblickt bilden sie eine absolut ge
sicherte Grundlage fUr die Theorie. AuBer den bisher besprochenen Ar
beiten gibt es jedoch zahlreiche Untersuchungen, die Beitrage zum Aus
bau und zur Abrundung der Chromosomentheorie geliefert haben. Ein 
Teil dieser Beitrage besteht in vollgiiltigen, selbstandigen Beweisen, ein 
anderer gibt mehr Indizien fUr die wesentliche Gleichartigkeit der gene
tischen und cytologischen Erscheinungen. Haufig handelt es sich hier 
um Probleme, deren Losung noch nicht gefunden ist, und wo erst mehr 
oder weniger tastende Versuche anzeigen, daB sich die Chromosomen
theorie der Vererbung als Helferin erweisen wird. Es ist nicht die Auf
gabe dieses Berichtes, naher auf diese noch unge16sten Fragen einzugehen, 
und es solI daher nur an den geeigneten Stellen auf sie aufmerksam ge
macht werden. 

Die Untersuchungen iiber "haploide Aufspaltung" haben gezeigt, daB 
der Zeitpunkt der MENDEL-Spaltung stets mit dem Zeitpunkt der Re
duktionsteilung zusammenfallt, wie es die Theorie verlangt, die ja in der 
Reduktionsteilung der Chromosomen den Mechanismus sieht, der die An
lagenpaare aufspaltet. Die Reduktionsteilung kann jedoch anderseits 
auch durch irgendwelche Umstande ausfallen, und in diesen Fallen sollte 
auch die Aufteilung der Anlagen ausbleiben. 

1. Diploide Parthenogenese. Diese Konsequenz der Chromosomen
theorie der Vererbung laBt sich bei Organismen nachpriifen, die sich so
wohl sexuell wie auch parthenogenetisch fortpflanzen und bei denen im 
Verlaufe der Genese der parthenogenetischen Eier die Chromosomen
reduktion ausbleibt (diploide Parthenogenese - im Gegensatz zu der 
oben geschildertenhaploiden Parthenogenese der Mannchen der Hymeno
pteren und anderen). Die Fahigkeit der sexuellen Fortpflanzung er
moglicht im Gefolge von Kreuzungen die Herstellung von Bastarden, 
deren Verhalten dann bei der parthenogenetischen Fortpflanzung unter
sucht werden kann, bei der also parallel mit dem Ausbleiben der Reduk
tionsteilung das Unterbleiben einer Merkmalsspaltung zu erwarten ist. 
Versuche, die AGAR ('20) an Wasserflohen (Daphnia) anstellte, waren 
unternommen worden, um diese Deduktion zu priifen. Die Weibchen 
der Daphniden erzeugen zweierlei Eier, solche, die sich nur nach Befruch
tung, und zwar zu Weibchen, entwickeln und parthenogenetische, die 
sowohl Mannchen als Weibchen aus sich hervorgehen lassen. Wir wissen 
seit den Arbeiten von KUHN ('08), CHAMBERS ('13) und TAYLOR ('15), 
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daJ3 die Parthenogenese der Daphniden eine diploide ist, daJ3 also der 
Eikern keine Reduktionsteilung dur~hmacht. AGAR gelang es, zwei Ar
ten, D. obtusa und D. duplex, miteinander zu kreuzen und die auf par
thenogenetischem Wege erzeugten N achkommen der Bastarde zehn Gene
rationen lang zu ziichten. Die Hybriden wiesen eine Anzahl Besonder
heiten ihrer Fortpflanzungsphysiologie auf, wie iibermaJ3ige Produktion 
von sexuellen Eiern und von Mannchen, vollstandige Sterilitat der Mann
chen und anderes, die konstant in allen zehn Generationen auftraten. 
In dieser Konstanz liegt bereits ein Beweis fiir das Ausbleiben einer Spal
tung der Faktoren, die die Besonderheiten hervorrufen. Ein exakter zu 
erfassendes Merkmal, die relative I Lange eines abdominalen Fortsatzes 
der Mannchen, die bei den beiden Arten 
verschieden war, verhielt sich entspre
chend. Die F,-Mannchen waren inter
mediar (Abb.46). Die Bastardweibchen 
erzeugten in jeder der zehn beobachteten 
sexuellen Generationen wiederum Mann
chen, die konstant intermediar waren. 
Selbst wenn die Lange des Fortsatzes 
durch multiple Faktoren bedingt ware, 
hatten extreme, d. h. stark oder vollstan
dig patrokline und matrokline Individuen 
im Verlauf der Generationen herausspalten 
miissen. Dies war nicht der Fall. Damit ist 
also ein Beweis fiir das Aus blei ben der S pal
tung beim Ausbleiben der Chromosomen
reduktion gefiihrt worden. 

Schon friiher hatte OSTENFELD (' 06-' I2) 

ganz entsprechende Feststellungen iiber 
Apogamie (= diploide Parthenogenese) 
und Bastardierung bei bestimmten Spezies 

X ~===:::--. 

b 

Abb. 46a~c. Mannchen von a Dajknia 
oDtusa, b D. jul,," und c D. obtusa 
X D. pulex. x = der untersuchte ab-

dominale Fortsatz. Nach AGAR '20. 

der Gattung H ieracium gemacht. F 1 - Pflanzen, die durch Kreuzung zweier 
verschiedener Spezies entstanden sind, erzeugen apogam eine uniforme 
N achkommenschaft, die denselben Typus wie die F I -Mutter reprasentiert 2. 

2. Artbastarde. Schon FEDERLEY ('I3) hat durch genetische und 
cytologische Untersuchungen an Spezieskreuzungen bei Schmetterlingen 
einen Nachweis dafiir gefiihrt, daJ3 das Ausbleiben der Reduktionsteilung 
dem Ausbleiben der Spaltung parallel geht. Er kreuzte zwei Arten der 
Gattung Pygaera (P. anachoreta Cf X P. cttrtula 0'). Die Weibchen der 
uniformen intermediaren Nachkommenschaft erwiesen sich als fast vi:illig 
steril. So konnten nur die sterilen Mannchen zu weiteren Kreuzungen 
verwendet werden. Bei Riickkreuzungen der F,-(anachoreta X curtula)-

I Relativ zur KorperHinge. 2 vgl a nch MENDELS Hieracium-Bastarde! 
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Mannchen mit einer der beiden Elternarten stellte es sich nun heraus, 
daB die Nachkommenschaft im wesentlichen der intermediaren F,-Ge
neration glich, so daB also ein Ausbleiben der Merkmalsspaltung festzu
stellen war. Eine Untersuchung der Spermatogenese der F,-Mannchen 
lieferte hierzu die cytologische Parallele. Die haploide Chromosomenzahl 
von anachoreta betragt 30, die von cttrtula 29. Die F,-Bastarde enthalten 
somit diploid 59 Chromosomen. Wahrend der Vorbereitungsstadien der 
ersten Reifeteilung unterbleibt bei den Bastarden eine Konjugation aller 
oder fast aller Chromosomen, so daB in der Metaphase der ersten Reife
teilung ungepaarte Chromosomen in der somatischen Zahl auftreten. Diese 
teilen sich aquationell, so daB jeder Tochterkern die diploide Chromo
somenzahl erhalt. Auch die zweite Reifeteilung stellt eine Aquations
teilung dar. Die Spermienkerne besitzen daher den unreduzierten Chro-
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@ 000 • Abb. 47. Schema des Verhaltens der Chromosomen von Pygat!ra bei Ausbleiben der Konjugation 
im Gefolge von Bastardierung. I. Weiblicher Gamet, 2. mannlicher Gamet, 3. Zygote, 4. Prophase 
der ersten Reifeteilung, 5. Metaphase der ersten Reifeteilung, 6. Gameten. WeiB: Chromosomen von 
P. anackoreta; schwarz: Chromosomen von P. curtuta. Obere Reihe: P. annc/z,orda Q X P. curtuta O. 
Untere Reihe: Riickkreuzung P. anacltoreta Q X P. (anacltoreta X curtula)a. Nach FEDERLEY '13· 

mosomenbestand des FI-Bastards, also je eine vollstandige ' Garnitur der 
anachoreta- und der curtula-Chromosomen (Abb.47, 1. Reihe). Die Tiere 
der F 2 -Generation, die durch die Riickkreuzung dieser F, -Mannchen mit 

I Da einzelne Chromosomenpaare im F,-Bastard manchmal miteinander 
konjugieren und eine Reduktion hinsichtlich dieser Chromosomen vor sich 
geht, so sind die Chromosomengarnituren der Spermatozoenkerne in manchen 
Fallen nicht vollstandig. In bezug auf Faktoren, die in diesen konjugierenden 
Chromosomen lokalisiert sind, sollte man nach der Chromosomentheorie der 
Vererbung nicht intermediare Vererbung, sondern eine normale MENDEL-Spal
tung erwarten. In der Tat beobachtete FEDERLEY eine geregelte Spaltung 
eines bestimmten Merkmals neben der intermediaren Vererbung des Gesamt
typus. - Hier verdient auch eine neue Arbeit FEDERLEYS ('27) erwahnt zu 
werden, in der gezeigt wird, daB in den Bastarden von M etopsilus porcellus ~ 
X Chaerocampa elpenor 0' normale Konjugation der artfremden Chromosomen 
vor sich geht und verschiedenste Erb£aktoren den MENDELschen Regeln ent
sprechend aufspalten. 
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den Eltern erzeugt wurden, enthalten daher die triploide Chromosomen
zahl, die durch Befruchtung eines reduzierten haploiden Eikerns mit einem 
diploiden Spermakern zustande kommt r. FEDERLEY konnte feststellen, 
daB von den 89 Chromosomen des F 2 -Bastards (anachoreta X curtula) d' 
X anachoreta 42 (59 + 30 = 89) je 30 Chromosomen konjugieren, wahrend 
29 ungepaart bleiben (Abb. 47,2. Reihe). Offenbar stellen die konjugier
ten Chromosomen die anachoreta-Chromosomen dar, die ja in doppelter 
Garnitur vorhanden sind. In der ersten Reifeteilung werden die konju
gierten Chromosomen reduktionell, die ungepaarten aquationell geteilt. 
Die Tochterkerne erhalten dadurch je einen Satz anachoreta- und einen 
Satz curtula-Chromosomen, die in der zweiten Reifeteilung aquationell 
geteilt werden, so daB auch die Spermakerne wieder wie bei den F r-
Bastarden, wenn auch auf Grund eines anderen Mechanismus, zwei 
Chromosomengarnituren erhalten. Die weitere Nachkommenschaft 
wiirde somit ebenfalls intermediar bleiben. 

Durch mehrere Arbeiten der letzten Jahre sind die Ergebnisse FEDER
LEYS auch bei anderen Organismen bestatigt und die Analyse insofern 
weitergefUhrt worden, als sich F 2 - und weitere Generationen verfoIgen 
lieBen, wahrend ja die Sterilitat der Fr-Weibchen in FEDERLEYS Kreu
zungen nur eine Riickkreuzung der Mannchen mit den Eltern zulieB. 
Auch bei den neuen Untersuchungen handelte es sich urn Artkreuzungen. 

CLA USEN und GOODSPEED (' 25) kreuzten die beiden Tabakspezies N ico
tiana glutinosa und N. tabacum miteinander. N. glutinosa besitzt haploid 
I2 Chromosomen, N. tabacum deren 24. Die Fr-Bastarde sind inter
mediar und vollstandig steril. In einem FaIle trat jedoch in der F r-
Generation der Kreuzung N. glutinosa 42 X N. tabacum var. purpurea d' 
eine Pflanze auf, die sich zwar in ihrem Phanotypus nicht merklich von 
gewohnlichen Fr-Pflanzen unterschied, jedoch teilweise fertil war. 65 F,
Pflanzen wurden aufgezogen. Diese F,-Generation war uniform und 
zeigte in ihrem Typus eine groBe Ahnlichkeit mit normalen Fr-Pflanzen. 
Es war also keine Aufspaltung der Faktoren vor sich gegangen. Die Auf
klarung dieses abnormen Erbganges wurde durch die cytologische Unter
suchung der Pollenmutterzellen der Bastarde gebracht (Abb.48). Die 
sterilen Fr -Bastarde enthalten diploid 36 (I2 + 24) Chromosomen, die in 
der Reduktionsteilung nur zum Teil gepaart auftreten und unregelmaBig 
auf die Tochterplatten verteilt werden. Alle Pollenkorner gehen zu
grunde. Die fertilen F,-Pflanzen und wahrscheinlich auch der fertile F r-
Bastard, besaBen 72 Chromosomen, also doppelt so viel wie die sterilen 
Bastarde. In der Metaphase der ersten Reifeteilung traten im allgemeinen 

r Das intermediare Aussehen der Fr-Bastarde beruht auf der Anwesen
heit je einer anachoreta- bzw. curtula-Garnitur. Die F 2 -(Ruckkreuzungs-)
Bastarde besitzen dagegen zwei anachoreta- und einen curtula-Satz. Die 
zweite anachoreta-Garnitur verschiebt aber anscheinend den Phanotypus 
dieser Bastarde im Vergleich zu den Fr-Bastarden nicht. 
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nur gepaarte Chromosomen, 36 an der Zahl, auf. Die Reifeteilungen ver
laufen fast vollig regelmaBig und die meisten Pollenkorner erscheinen 
normal, abgesehen von ihrem vergroBerten Volumen. Offenbar ist die 
verdoppelte Chromosomenzahl die Ursache des normalen Verlaufs der 
Reifeteilungen im Bastard und seiner Fertilitat. Der fertile FI-Bastard 
hat hochstwahrscheinlich friihzeitig nach der Befruchtung durch eine 
unterdriickte Kernteilung seine Chromosomenzahl verdoppelt, so daB in 
jedem Kern zwei Chromosomengarnituren von N. glutinosa sowie zwei 
Garnituren von N. tabacum vorhanden waren. In den Vorbereitungs
stadien der Reifeteilungen hat jedes der 72 Chromosomen Gelegenheit, 
einen vollstandig homologen Partner zu finden, so daB nur Gemini in die 
Reifeteilung eintreten. Die Teilung erniedrigt die Chromosomenzahl auf 
die Halfte, so daB jedes Pollenkorn 36 Chromosomen erhalt. Trotz dieser 
zahlenmaBigen Reduktion hat die Teilung jedoch nicht die Natur einer 
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Abh. 48 a- d. Chromosomen in den Pollenmutterzellen der Bastarde von Nicotiana gllltinosa X N. faba
cum. a Teil einer Anaphase der ersten Reifetf>ilung des stcrilen Bastards. UnregelmaBige Verteilung 
cler Chromosomen. b Dasselbe bei dem fertilen Bastard. RegelmaBige Verteilung der Chromosomen. 
c) cl Zwci zlisammengehorige Metaphasen cler zweiten Reifeteilung des fertilen Bastards mit je 36 Chro-

rnosomen. i'ach CLAUSEN und GOODSPEED '25. 

Reduktionsteilung in der oben definierten Bedeutung gehabt, es hat keine 
Trennung der vaterlichen und miitterlichen Chromosomen stattgefunden, 
sondern nur eine Trennung der durch Verdoppelung entstandenen gleich
artigen Partner I. Die Pollenkorner enthalten so mit je einen vollstan
digen Satz von glutinosa- und tabacum-Chromosomen, sind also heterozygot. 
Das Ausbleiben der Spaltung in der F 2 -Generation findet also in dem 
Ausbleiben einer echten Reduktionsteilung seine Erklarung. 

War die Deutung, daB die 36 Bivalenten bei dem Nicotiana-Bastard 
je aus gleichartigen Partnern bestehen, nur eine sehr wahrscheinliche 
Annahme, so demonstriert dies sichtbar ein Bastard zwischen den beiden 
Erdbeerspezies Fragaria bracteata ( ~) und F. Helleri (d') , den ICHIJIMA 
('26) erhielt. Die haploide Chromosomenzahl beider Arten ist 7. Die 
Pflanzen der FI-Generation besitzen normalerweise diploid 14 Chromo
somen, sind fertil und erzeugen eine F 2 -Generation, die Spaltung und 

I Rein cytologisch betrachtet, erhalt man natiirlich das Bild einer vollig 
normalen Red uktionsteilung. 
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Rekombination der Eigenschaften der urspriinglichen Eltern aufweist. 
Ein bestimmtes FI-Individuum jedoch enthielt einen verdoppelten Chro
mosomenbestand (diploid 28) und seine ~ achkommenschaft war uniform. 
In der ersten Teilung der Pollenmutterzellen war das Ausbleiben der Re
duktionsteilung (im Sinne der Trennung vaterlicher und miitterlicher 
Chromosomen) direkt sichtbar. Die 28 Chromosomen hatten sich zu 
14 Geminis vereinigt, von denen je 7 kubische bzw. hantelformige Gestalt
aufwiesen (Abb.49). Das weist darauf hin, daB sich jeweils die gleich
artigen Chromosomen der zwei bracteata- und der zwei Helleri-Garnituren 
unter sich gepaart hatten I. An die Pole der Teilungsspindel gelangen 
also 7 bracteata- und 7 H elleri-Chromosomen, so daB auch hier der aus
gebliebenen Spaltung eine unterbliebene Reduktion vaterlicher und 
miitterlicher Chromosomen entspricht. 

Intermediar konstant ziichtende Bastarde zwischen Aegilops ovata 
und den beiden Weizenspezies Triticum dicoccoides und T. durum sind 
von TSCHER:\1:AK und BLEIER ('26) untersucht worden. 
Das Ausbleiben der Spaltung ist bei ihnen von der 
ersten bis zur sechsten Generation verfolgt worden. 
Die cytologische Untersuchung, die an Fs- und F 6 -

Pflanzen angestellt wurde, zeigte auch hier, daB die 
konstant ziichtenden Bastarde ihren Chromosomen
bestand verdoppelt hatten (Aegilops ovata, T. dicoc
coides, T. durum haploid 14; die Bastarde haploid 28), Abb. 49· Metaphase :der 

ersten Reifeteilung- in 
und daB in den Teilungen der Pollenmutterzellen 28 einer Pollenmutterzelle 
Bivalente auftraten, die regelmaBig geteilt wurden. des fertilen Bastards 

Fragarz'a bracteata X 
Endlich fanden BLACKBURN und HARRISON ('24) 1': Hellen' mit zwei ver-

schicdenen Geminigrup
cine konstant ziichtende Rose im Freien, die nach pen. Nach ICHrJIMA '26. 

ihren Eigenschaften als ein Bastard zwischen Rosa 
pimpinellifolia (n = 14) und R. tomentosa (n = 7) anzusprechen ist, Dieser 
Bastard hat ebenfalls einen verdoppelten Chromosomenbestand (n = 21). 

Auch der fertile, fast konstant ziichtende Bastard der Primelspezies 
P. floribunda und P. verticillata, der den :Namen P. Kewensis 2 (DIGBY 
'12, PELLEW und DURHAc\f '16) erhalten hat und haploid 18 Chromosomen 
aufweist, wahrend beide Eltern nur haploid 9 Chromosomen besitzen, 
wird wohl mit Recht neuerdings (z. B. CLAUSEN und GOODSPEED '25) 
in die Gruppe der Artbastarde gestellt, deren Chromosomenbestand durch 
Verdoppelung der Chromosomen erhoht wurde, anstatt wieFARMER und 
DIGBY ('14) glaubten, durch Querteil~tng der Chromosomen. 

Auf welche Weise die Verdoppelung der Chromosomenzahl in den be-

I Leider gibt ICHIJIMA keine Bilder der Chromosomen der reinen Arten 
und der spaltenden Bastarde, durch deren Vergleich mit den Chromosomen 
des nichtspaltenden Bastards der Beweis erst vollstandig sein wiirde. 

2 Es gibt auch eine sterile Form von P. kewensis mit haploid 9 Chro
mosomen. 



CURT STERN: 

schriebenen Bastarden vor sich gegangen ist, wissen wir nicht mit Be
stimmtheit. Bei den Nicotiana- und Fragaria-Bastarden besaBen bereits 
die F,-Pflanzen die erhohte Zahl I. Hier muB also die Verdoppelung in 
einer somatischen Zelle, wahrscheinlich schon im Embryo, erfolgt sein. 
Bei den anderen Hybriden, bei denen erst spat ere Generationen unter
sucht wurden, laBt sich das nicht mehr entscheiden. 

DaB auch F,-Bastarde mit normalem Chromosomenbestand konstant 
weiterzuchten konnen, falls durch irgendeineAbnormitat der Reifeteilung 

Diakincsc 

.\[c t..phnsc 

TdophaSl' 

I!. R.T. 
,Me taphase 

Te lophase 

Abb. 50. Sc he ma lIer 'fcilung:en in den Pollenmutter
zell en des Ft- Bastards Rnpka1lllsXBrassica. Weiil die 
Chromosomen des cinc n Eltcrs, sc hwarz die des an
deren. Es sinu nur je drci Chrumoso men dargestellt. 
Links : Rildung von vier abortierendc n Pollenkorncrn 
aus ei ner Poll enmutterze ll e . Rcchts: Bildung yon zwci 
dipl o idcn, fertil en Pollcnkbrnern aus eincr Poll cnmuttcr-

zell e. Nach KARPECH E:-.1KO '27 . 

entweder uberhaupt keine Re
duktion der Chromosomen er
folgt oder sie wieder ruck
gangig gemacht wird, wie dies 
ja zum erstenmal von FEDER
LEY gezeigt worden ist, lehren 
auch die Arbeiten KARPECHEK-
1(OS ('27) uber R ettich-Kohl
kreuzungen. Sowohl Raphanus 
sativ~ts als auch Brassica olera
eea besitzen haploid 9 Chromo
somen. Die diploide Chromo
somenzahl des F I - Bastards ist 
erwartungsgemaB 18. Die F z -

Generation stimmt bis auf we
nige Ausnahmen in ihren mor
phologischen Eigenschaften 
mit der F, -Generation uberein, 
zeigt also keine Aufspaltung. 
Die Pflanzen wei sen jedoch die 
verdoppel te Chromosomenzahl 
- diploid36- auf. Eine cyto
logische Untersuchung der F , " 
Pflanzen zeigte (Abb. 50), daB 
die 18 Chromosomen stets in 
ungepaartem Zustande in der 
ersten Teilung der Sporen

mutterzellen auftreten, und daB sie in den meisten Fallen zufalls
gemaB auf die beiden Tochterkerne verteilt werden. Das Ergebnis 
sind Kerne mit verschiedenen Chromosomenzahlen; die Zahl 9 ist am 
haufigsten. In der zweiten Kernteilung teilen sich die Chromosomen, 
und die Spalthalften werden auf die Tochterkerne verteilt. Die auf 
diese Weise entstehenden Gameten nehmen offenbar an der Erzeu
gung der F 2 -Generation keinen Anteil. Die Entstehung der tetraploi-

I Bei Nicotiana ist dies nicht direkt festgestellt worden (siehe oben)! 
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den r F 2 -Pflanzen (4' 9 = 36) HiBt sich namlich auf die Bildung diPlo
ider, unreduzierter Gameten in den Fr -Bastarden zuriickfiihren. Sie 2 ent
stehen durch eine Abweichung von dem oben beschriebenen Teilungs
vorgang, in dem die erste Teilung der Pollenmutterzellen riickgangig 
gemacht wird und ein einziger diploider Kern gebildet wird. Da die 
zweite Teilung normal ist, so entsteht aus jeder Pollenmutterzelle eine 
Pollendyade mit diploiden Pollenkornern. Durch Verschmelzung zweier 
diploider Gameten entsteht die tetraploide F 2 -Generation. Auch bei 
diesen Rettich-Kohlbastarden ist also der Zusammenhang zwischen Aus
bleiben der Chromosomenreduktion und Ausbleiben der Faktorenspal
tung offenbar. 

Dieser Zusammenhang erhellt auch aus dem Verhalten der Viola 
hyperchromatica, die aus einer Kreuzung zwischen V. tricolor und V. ar
vensis entstanden ist (J. CLAUSEN '26). UnregelmaBigkeiten der Tei
lungen der Pollenmutterzellen des Fr-Bastards fiihrten zur Verdoppelung 
einiger Chromosomen, so daB die F 2 -Pflanzen eine erhohte Chromosomen
zahl aufwiesen. In diesem Fall muBte man also einerseits entsprechend 
dem Ausbleiben der Reduktion in bezug auf die verdoppelten Chromo
somen Ausbleiben der Spaltung der in ihnen gelegenen Faktorenpaare 
erwarten - anderseits entsprechend der Reduktion der nicht verdop
pelten Chromosomen eine normale Spaltung. J. CLAUSEN konnte in der 
Tat feststellen, daB bei V. hyperchromatica einige Faktoren konstant 
weitervererbt werden, andere dagegen spalten. 

Auch die eigenartigen Verhaltnisse bei Kreuzungen von Kleinarten 
der Gattung Erophila werden vielleicht durch das Auftreten von Chromo
somenverdoppelungen einmal ihre Aufklarung finden. ROSEN ('rr, '2S) 
hatte gefunden, daB die intermediare Fr -Generation seiner Bastarde eine 
sehr polymorphe F 2 -Nachkommenschaft liefert. Die meisten F 2 -Pflanzen 
waren steril, ein Teillieferte jedoch Nachkommen. Merkwiirdigerweise 
stellte es sich heraus, daB die F 3 - und auch spatere Generationen (F4 
und Fs) uniform waren und den verschiedenen F 2 -Pflanzen glichen, deren 
Nachkommen sie darstellten. Beobachtungen von LOTSY und BANNIER 
('23) schienen zu beweisen, daB Apogamie (also Entstehung von Nach
kommen aus unreduzierten diploiden Zellen) bei gewissen Erophila-Arten 
vorkommt. Doch hat WINGE ('26) in einer Nachuntersuchung gezeigt, 

I BRIEGER '(28) schHigt neuerdings vor, "die Ausdriicke haploid, 
diploid usw .... auf die Fane zu beschranken, in denen nachweislich voll
kommen homologe Genome in der Ein- oder Mehrzahl vorkommen"; bei 
Artbastarden hat man es aber natiirlich nicht: mit vollkommen homologen 
Genomen zu tun. Als "Basis" bezeichnet BRIEGER die Zahl, die den Chrorno
somenzahlen einer Artengruppe zugrunde liegt (hier 9) und die Zahl der an
wesenden Basen durch die A:usdriicke einbasisch, zweibasisch usw. Diese 
Terminologie BRIEGERS ist hier noch nicht beriicksichtigt worden. 

2 Nur die Pollenmutterzellen wurden untersucht; bei den Embryosack
mutterzellen werden gleiche Verhaltnisse angenommen. 

Ergebnisse der Biologie IV. IS 
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daB die Ergebnisse BANNIERS auf irrtiimlichen Beobachtungen beruhen 
(vgl. auch LOTSY '26). VorHiufig ist das Erophila-Problem also noch 
nicht ge16st. 

Anhangsweise sei erwahnt, daB die M6glichkeit der Entstehung von 
konstant ziichtenden Individuen mit erh6hter, insbesondere verdoppelter 
Chromosomenzahl in der Nachkommenschaft von Spezieskreuzungen, die 
bereits von FEDERLEY ('I3) klar erkannt war, von WINGE ('I7) zur Er
klarung der mehrbasischen (polyploiden) I Reihen angenommen worden 
ist, die in vielen Pflanzengattungen angetroffen werden. Die geschi1der
ten FaIle bringen eine teilweise Bestatigung der WINGESchen Hypothese; 
besonders interessant sind die Rettich-Kohlbastarde KARPECHENKOS, 
die sich in Riickkreuzung mit einem Stammelter (Brassica) vollstandig 
steril verha1ten 2. 

Wir streifen hiermit ein Gebiet, dem die 1ebhafte Aufmerksamkeit 
der genetisch orientierten Cyto1ogen in den letzten Jahren zugewandt 
war, den Beziehungen zwischen den Chromosomenkonstitutionen ver
wandter Arten und Gattungen. Es wurde festgestellt, daB verwandte 
Arten oft ahnliche Chromosomenbestande haben, sei es, daB die Chromo
somenzahlen nur wenig voneinander verschieden sind oder ganze Vie 1-
fache einer Grundzahl betragen (mehrbasische Reihen), oder daB 
an besonderen Kennzeichen der Form der Chromosomen verschiedene 
Arten ihre Homologie erkennen lassen. Uber die Art, wie im Laufe der 
Evolution verwandter Arten und Gattungen die Chromosomenzah1en ver
andert wurden, k6nnen wir natiirlich bisher nur Vermutungen anstellen. 
Immerhin kennen wir bereits mit Sicherheit verschiedene Wege, auf 
denen dies geschehen kann, namlich UnregelmaBigkeiten in der Ver
teilung der Chromosomen, die zu geringen Veranderungen der Chro
mosomenzahl (Viola hyperchromatica) oder zur Vervielfachung derselben 
(Nicotiana usw.) fiihren k6nnen, sowie Sammelchromosomenbi1dung 
(aneinandergeheftete X- und XY-Chromosomen bei Drosophila) und 
Chromosomenfragmentation (Drosophila, siehe S.3I4). 

b) Chromosomenelimina tion bei Viola. 
Eine Ubereinstimmung zwischen abweichendem Erbgang und ab

weichendem Chromosomenverhalten anderer Art, a1s in den bisher be
sprochenenFallen, wurde, eben falls an den Viola-Bastarden, vonJ.CLAU
SEN ('26) aufgefunden. In den Teilungen der Pollenmutterzellen von 

I Unter mehrbasischen (polyploiden) Reihen versteht man Serien von 
verwandten Arten oder Rassen, deren Chromosomenzahlen in arithmetischer 
Reihe ansteigen, z. B. verschiedene Rosa-Spezies 2 n=14, 21, 28, 35, 42, 56. 

2 Es ist nicht sicher, ob die Sterilitat dieser Formen mit ihrem Bastard
charakter zusammenhangt. Tetraploide Individuen von Datura (BLAKES
LEE), die ohne Bastardierung durch Verdoppelung der Chromosomenzahl in 
einer reinen Art entstanden sind, haben sich als fertil miteinander, dagegen 
als (fast vollstandig) steril mit der diploiden Stammform erwiesen. 
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Bastarden zwischen V. arvensis und bestimmten Rassen von V. tricolor 
wird in etwa 60 vH aller Falle ein hochstwahrscheinlich univalentes x 
Chromosom eliminiert. Nimmt man an, daB es immer dasselbe Chromo
som ist, das auf diese Weise nicht in die Pollenkorner hineingelangt, 
so muB man erwarten, daB die Gene, deren Trager es nach der Chromo
somentheorie ist, ebenfalls in'etwa 60 vH der Gameten fehlen. In der Tat 
fand CLAUSEN, daB der Faktor W, der die Bliitenfarbe beeinfluBt, sich 
in diesen Kreuzungen so verhielt, als ob er in 60 vH der Gameten fehlte; 
da er von V. arvensis in die Fx-Generation eingefiihrt worden war, so ist 
es durchaus nicht unwahrscheinlich, daB er in dem so haufig eliminierten 
arvensis-Chromosom lokalisiert ist. 

c) Chromosomenaberranten. 

I. Datura. Wir hatten oben gesehen, wie die Untersuchungen von 
BRIDGES iiber Vererbung bei "triplo-IV"-Tieren einen schonen Beweis 
fUr die Chromosomentheorie der Vererbung erbracht hatten. So1che Indi
viduen, die ein Chromosom in dreifacher statt in doppelter Auflage ent
halten, bezeichnet man mit BLAKESLEE ('21) als "einfach trisome" Indi
viduen 2 • In Gemeinschaft mit BELLING sowie einigen anderen Mitarbei
tern hat BLAKESLEE im letzten Jahrzehnt ausgedehnte Untersuchungen 
iiber trisomische Typen bei Datura stramonium, dem Stechapfel, ange
stellt. In seinen Kulturen von normalen Pflanzen fand er "Mutanten", 
die gewisse Besonderheiten besaBen; die cytologische Untersuchung 
zeigte, daB statt der 24 Chromosomen, die den diploiden Chromosomen
bestand von Datura ausmachen, 25 Chromosomen vorhanden waren. Die 
als "Mutanten" bezeichneten Formen verdankten also ihre Besonder
heiten der Anwesenheit eines iiberzahligen Chromosoms, genau so, wie 
die phanotypischen Besonderheiten der "triplo-IV"-Fliegen durch die 
Anwesenheit des iiberzahligen vierten Chromosoms hervorgerufen wur
den. Diese "Aberranten" (WINGE '24) vererben durch die Eizellen ihren 
Typus, wie durch einen dominanten Faktor bedingt, auf ihre N achkommen 
for13. Dies entspricht den - allerdings an Pollenmutterzellen gewonne
nen - cytologischen Ergebnissen, die zeigten, daB die drei homologen 
Chromosomen eine trivalente Gruppe bilden, und daB bei der Reduktions
teilung zwei Chromosomen zu dem einen und das dritte zu dem anderen 
Pol wandert. Durch die Pollen wird die Aberration nicht (oder nur in 

x V. arvensis hat haploid 17, V. tricolor 13 Chromosomen. In den Reife
teilungen treten im aUgemeinen 13 bivalente (hochstwahrscheinlich arvensis
tricolor-) und 4 univalente (hochstwahrscheinlich arvensis-) Chromosomen auf. 

2 Ais doppelt bzw. mehrfach trisom bezeichnet BLAKESLEE Individuen, 
in denen zwei bzw. mehr Chromosomen in dreifacher Auflage vorhanden sind. 

3 Man soUte dabei ein Verh1Utnis von diploidem zu trisomischem Typ wie 
1 : 1 erwarten. Den in Wirklichkeit bedeutend niedrigeren Prozentsatz triso
mischer Formen erkHirt BLAKESLEE durch die stark herabgesetzte Lebens
fiihigkeit der "Mutanten". 

18* 
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sehr geringem Prozentsatz) vererbt. Man muB also annehmen, daB die 
Pollenkorner mit 13 Chromosomen nicht funktionsfahig sind. 

Die Entstehung der "Chromosomenmutanten" erfolgt wohl durch 
Nichttrennen, so daB eine Keimzelle mit 13 statt mit 12 Chromosomen 
gebildet wurde. Man sollte nun erwarten, daB jedes der verschiedenen 
12 Chromosomenpaare Nichttrennen aufwelsen kann, so daB 12 verschie
dene 25-Chromosomentypen bei Datura erscheinen sollten. In der Tat 
haben BLAKESLEE und seine Mitarbeiter eine ganze Reihe verschiedener 
trisomer Formen aufgefunden und auch gezeigt, daB in verschiedenen 
Formen verschiedene Chromosomen dreifach vorhanden sind. Da sich 
allerdings nicht alle 12 Chromosomen von Datura morphologisch vonein
ander unterscheiden lassen, so lieB sich auch nicht fUr alle phanotypisch 
verschiedenen trisomen Typen ein cytologischer Beweis fiir den Besitz 
eines verschiedenen iiberzahligen Chromosoms erbringen. Auf diese For
men werden wir noch zuriickkommen. 

Das Vorhandensein eines iiberzahligen Chromosoms beeinfluBt nicht 
nur den Phanotypus des Individuums, sondern auch den Erbgang von 
Faktoren, die in dem betreffenden Chromosom und seinen zwei homologen 
Partnern lokalisiert sind. Dies wurde bereits bei der Besprechung von 
"triplo-IV" von Drosophila in bezug auf den Faktor "eyeless" ausge
fUhrt. Man kennt nur sehr wenige Faktorenmutationen bei Datura, so 
daB es bei den meisten trisomen Typen nicht moglich war, den Erbgang 
solcher Gene zu verfolgen, die in dem dreifach vorhandenen Chromosom 
gelegen sind. Nur bei drei trisomen Typen wurde ein abnormer Erbgang 
von Faktoren gefunden, die in allen anderen Kreuzungen normal men
deln, hier jedoch genau so vererbt wurden, wie es sich unter der Annahme 
berec1men lieB, daB sie in den dreifach vorhandenen Chromosomen der 
beiden Typen vorhanden sind ("trisome Vererbung") '. 

Dieser Beweis fUr die Richtigkeit derChromosomentheorie wird noch 
dadurch erweitert, daB in einem dieser drei trisomen Typen "trisomer 
Erbgang" in bezug auf das Verhalten von zwei Faktoren beobachtet 
worden war. Beide Faktoren sollten also in demselben dreifach vorhan
denen Chromosom lokalisiert sein. Dies war in der Tat der Fall, da die 
beiden Faktoren in Versuchen mit normalen diploiden Pflanzen deutliche 
Koppelung (12,5 vH) miteinander aufwiesen. 

Es sei hier darauf hingewiesen, daB in den Kulturen BLAKESLEES 
auch Pflanzen aufgetreten sind, die tetraploid sind, wie eine cytologische 
Untersuchung ergab. BELLING und BLAKESLEE ('24) stellten fest, daB 
je vier Chromosomen eine quadrivalente Chromosomengruppe bilden, 
und daB je zwei Chromosomen nach verschiedenen Polen gehen. Die 

, Prinzipiell ist der Erbgang hier wie bei den" triplo-IV" -Drosophilae; er 
weicht nur insofern ab, als, wie erwahnt, der trisom bedingte Charakterkom
plex bei Datura nur durch die Eizelle iibertragen wird, da die Pollenkorner 
mit I3 Chromosomen nicht funktionsfahig zu sein scheinen. 
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Spaltungszahlen von Bastarden tetraploider Rassen miissen natiirlich 
wesentlich verschieden von den normalen Mendelzahlen sein, da ja vier 
Allele an Stelle von zweien verteilt werden. BLAKESLEE, BELLING und 
FARNHAM ('23) stellten zahlreiche Versuche in bezug auf ein die Farbe 
beeinflussendes Faktorenpaar (Pp) an, in denen die Vorausberechnungen 
der von der Norm abweichenden Spaltungszahlen bestatigt wurden. 
Diese Abweichungen von den normalen Spaltungszahlen, die auf Grund 
der Chromosomentheorie der Vere.rbung erwartet waren, bilclen einen 
neuen Beweis fUr die Theorie I. 

Wie erwahnt, traten die trisomen "Mutanten" urspriinglich in Kul
turen von normalen diploiden Pflanzen auf, wahrscheinlich im Gefolge 
von Nichttrennen. Eine Moglichkeit, trisome Formen und Typen mit 
noch anderen abnormen Chromosomenverhaltnissen zu erzeugen, fand 
sich spater durch die Entdeckung einer triploiden Pflanze. Die trivalenten 
Chromosomengruppen teilen sich in der Reduktionsteilung derart, daB 
zwei Chromosomen an den einen Pol und das dritte an den anderen Pol 
wandert. Die Teilung der verschiedenen trivalent en Gruppen erfolgt 
dabei unabhangig voneinander derart, daB es dem Zufall iiberlassen 
bleibt, welcher Pol zwei und welcher ein Chromosom aus jeder -Gruppe 
enthalt (BELLING und BLAKESLEE' 22). Daher entstehen Keimzellen mit 
allen moglichen Kombinationen von Chromosomen und mit Chromo
somenzahlen von 12-24. Bestaubt man daher eine triploide Datura mit 
dem Pollen eines diploiden Individuums, so sollte man in der F1-Genera
tion Pflanzen mit 24,25,26,27 usw. bis 36 Chromosomen erwarten. Dnter 
67 F1-Pflanzen fanden BELLING und BLAKESLEE 24 diploide, 33 einfach 
trisome (das sind, wie erwahnt, die bisher besprochenen trisomen 
Pflanzen, die 25 Chromosomen haben und bei denen also nur ein Chro
mosom dreifach vorhanden ist) und 10 doppelt trisome Pflanzen (also 
Pflanzen mit 10' 2 + 2' 3 = 26 Chromosomen). Die hoheren Chromo
somenzahlen waren nicht vertreten, wahrscheinlich deshalb, weil Indi
viduen mit so abnormen Chromosomenbestanden nicht lebensfahig sind. 

Es ware zu erwarten, daB die einfach trisomen Formen ihr Extra
chromosom von irgendeiner beliebigen der 12 trivalent en Gruppen er
halten und es sollten somit 12 verschiedene trisome Formen auftreten. 
BELLING und BLAKESLEE ('24) geben an, daB sie II solche verschiedenen 
Formen in etwa gleichen Zahlen gefunden haben. Die zwolfte erwartete 
Form wurde noch nicht entdeckt 2 • 

Die Ergebnisse der Datura-Versuche, die bisher geschildert wurden, 
fUgen sich also aufs beste der Chromosomentheorie der Vererbung ein. 

I Versuche unter Verwendung eines unabhangig von PP vererbten Fak
torenpaares (Aa) stimmten weniger gut mit den Erwartungen uberein. Die 
Ursache hierfUr ist noch nicht bekannt. 

2 In verschiedenen Veroffentlichungen geben die Autoren verschiedene 
Zahlen an, so daB es kaum moglich ist, sich ein vollstandiges Bild zu machen 
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Sie lehren aufs neue, daB Veranderungen im Chromosomenbestand ihre 
Parallele in Veranderungen des Phanotypus finden, und daB diese phano
typischen Charaktere sich nach Gesetzen vererben, die sich aus dem Ver
halten der Chromosomen ableiten lassen. 

AuBerdem sind jedoch bei Datura Verhaltnisse bekannt geworden, 
die sich noch nicht klar iibersehen lassen und nur unter Zuhilfenahme 
neuer Annahmen mit der Chromosomentheorie in Einklang gebracht 
werden konnen. Wahrend namlich,. wie erwahnt, nur 12 verschiedene 
Typen von 25 Chromosomenformen theoretisch zu erwarten sind, haben 
BLAKESLEE und seine Mitarbeiter auBer den oben erwahnten II Formen 
eine ganze Anzahl weiterer gefunden. Eine ausfiihrliche Darstellung der 
Versuche, die BLAKESLEE und BELLING gemacht haben, urn die hohe 
Zahl der trisomen Formen und das merkwiirdige Erbverhalten, das einige 
von ihnen aufweisen, zuerklaren, wiirde hier zu weit fUhren. Es handelt 
sich dabei noch urn viel Spekulationen, in denen sich eine Hypothese auf 
der anderen aufbaut. So viel scheint immerhin bereits klar zu sein, daB 
einige der iiberzahligen trisomen Formen in gewissen Beziehungen zu 
anderen stehen, so daB sich trisome Mutanten zu Gruppen zusammen
fassen lassen, deren Zahl vielleicht 12 nicht iiberschreitet. Auch cytolo
gische Unterschiede haben sich bei den zu einer Gruppe gehorigen Formen 
auffinden lassen, namlich Verschiedenheiten in der Gestalt des iiberzah
ligen Chromosoms und damit verbunden in der Art, wie sich die drei Chro
mosomen in der trivalenten Chromosomengruppe aneinander heften. 

2. Andere FaIle. Auch bei der Tomate (Lycopersicum esculent1tm
LESLEY '26), bei der Levkoje (Matthiola incana - FROST und MANN '24) 
und beim Tabak (Nicotiana tabacum - CLAUSEN und GOODSPEED '24) 
sind trisome Formen aufgetreten. Ihre Analyse ergab nichts wesentlich 
Neues. 

Ein sehr verwickelter weiterer Fall, den WINGE ('24) durch das Auf
treten eines in dreifacher Auflage vorhandenen Chromosoms zu erklaren 
versuchte, wurde beim Weizen gefunden (Speltoidmutationen). Die cyto
logische Untersuchung ergab jedoch die normale diploide Chromosomen
zahl. Es ergibt sich hier moglicherweise ein Ausweg durch die mit den 
genetischen Daten in Einklang zu bringende Annahme, daB nicht nur in 
einer Chromosomengruppe ein iiberziihliges Chromosom existierte, son
dem auch in einer anderen ein Chromosom jehlt, so daB die Gesamt
summe wieder normal ist. Ais Stiitze fUr diese Annahme betrachtet 
WINGE das gelegentliche Auftreten einer Dreiergruppe und anderer Ab
normitaten im Chromosomenverhalten. Infolge dieser ungeklarten Ver
haltnisse konnen die Speltoidmutanten vorlaufig nicht als Stiitze fUr die 
Chromosomentheorie der Vererbung ausgewertet werden I. 

I In genetischen und cytologischen Untersuchungen an den sogenannten 
Fatoidmutanten des Hafers (HUSKINS '27) haben sich ahnliche Verhaltnisse 
ergeben. 
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Kurz sei hier auch nur auf die Verhaltnisse bei der Nachtkerze (Oeno
thera) eingegangen. Sc;hon im Jahre 1907 hatte LUTZ nachgewiesen, daB 
eine Mutante von OelJOthera Lamarckiana statt der normalen diploiden 
Zahl von 14 Chromosomen deren IS besitzt. Auch andere Forscher 
fanden spater solche Formen mit IS Chromosomen. DE VRIES und 
BOEDIJN ('23), BOEDIJN (' 2S) haben entsprechend den Anschauungen 
BLAKESLEES versucht, die verschiedenen Is-Chromosomenformen von 
O. Lamarckiana, die teils spontan aufgetreten sind oder durch Bestau
bung einer triploiden Form (semigigas) mit Pollen einer diploiden Pflanze 
erhalten worden waren, in sieben Hauptgruppen einzuteilen, die den 
7 Chromosomen des haploiden Satzes entsprechen I. Wenn auch hier ein 
Zusammenhang zwischen Chromosomen und Erblichkeit wieder deutlich 
zu erkennen ist, so laBt sich jedoch ein abschlieBendes Urteil in An
betracht der vielfachen Komplikationen bei Oenothera noch vielwe
niger geben als bei Datura. 

Einige Forscher, wie z. B. neuerdings wieder HERIBERT-NILSON ('27), 
glauben nicht, daB die trisomen und andere Typen mit verandertem 
Chromosomenbestand deshalb einen besonderen Phanotypus aufweisen, 
weil sie ein uberzahliges Chromosom besitzen, dessen Gene die Gestaltung 
der Individuen beeinflussen. Sie nehmen an, daB diese Typen durch einen 
MutationsprozeB entstanden sind, der erstens den Phanotypus der Mu
tante hervorbringt und zweitens durch Veranlassung einer Teilungs
unregelmaBigkeit die erh6hte Chromosomenzahl bedingt. Diese Annahme, 
die man bereits im Hinblick auf unsere sonstigen Erkenntnisse uber den 
Zusammenhang zwischen Chromosomen und Vererbung fur sehr unwahr
scheinlich halten muB, laBt sich vor allem durch die angefUhrten Versuche 
an triploiden Organismen widedegen. Angenommen z. B., daB ein neu 
aufgetretenes triploides Individuum von Datura seine Entstehung einem 
MutationsprozeB, dem Auftreten eines neuen Faktors verdankt, der so
wohl den Phanotypus des triploiden Individuums wie auch seine Chromo
somenzahl bedingt, so ware es doch ganzlich unverstandlich, warum eine 
solche Pflanze nach Kreuzung mit einer normalen Pflanze nicht einfach 
nur triploide und diploide Individuen erzeugt, sondern eine ganze Reihe 
verschiedenster Typen herausspaltet. Die abstrakt mendelistische Erkla
rung versagt hier, wahrend man nach der Chromosomentheorie der Ver
erbung in dem Mechanismus der Reduktionsteilung, der die triploide 
Chromosomenzahl unregelmaBig verteilt, eine hinreichende Grundlage 
fUr das Verstandnis sehen kann. 

I Unter der Nachkommenschaft der semz'gigas-Form traten lebensfiihige 
Pflanzen mit 14-21 Chromosomen auf, also nicht nur einfach oder doppelt 
trisome. Dennoch glauben die Autoren sieben Hauptgruppen unterscheiden 
zu konnen. 
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d) Zur Chromosomentheorie der Geschlechtsbestimmung. 
I. Triploide IntersexualWit bei Drosophila. Wir haben bereits 

gesehen, daB durch die Untersuchung des Gynandromorphismus ein Be
weis fUr die Chromosomentheorie der Vererbung und der Geschlechts
bestimmung erbracht worden ist. Die Gynandromorphe scheinen gerade
zu Paradebeispiele fUr die alte Theorie der Geschlechtsbestimmung zu 
sein, die besagte: 2 X = 4l; I X = <3' bzw. I X = 4l; 2 X = <3', je nach
dem es sich urn Organismen handelt, deren mannliches oder weibliches 

Abb. 51. Drosojhila ntelallogaster. Intersex, weibchenahnlich, aber mit Geschlechtskamm und un
yollkommenen auBeren Genitalien (Ventralansicht des Abdomens neben der Hauptfigur). Oben Chro
Ulosomenbestande zweier verschiedener Intersexe mit je drei Vertretern der groBen Autosomen, zwei 
Mikrochromosomen, zwei X-Chromosomen, der Hnke auBerdem mit einem Y-Chromo~om, das bei 

Drosophila llekanntlich' keinen EinfiuB auf das Geschlecht hat. Aus M. B. S. '''.5. 

Geschlecht heterozygot ist. Seit den Untersuchungen GOLDSCHMIDTS 
wissen wir jedoch, daB diese Formulierungen nur fUr den NormalfaU 
gelten. Aus seinen Studien iiber Intersexualitat hat er eine Theorie ab
geleitet, die die Geschlechtsbestimmung auf das Verhiiltnis zwischen den 
in jeder Zelle vorhandenen Realisatoren mannlicher und weiblicher Diffe
renzierung,zuriickfUhrt. Eine Drosophila z. B. ist ein Mannchen, weil der 
auBerhalb des X-Chromosoms .gelegene "Mannlichkeitsfaktor" iiber den 
in dem einen X-Chromosom gelegenen "Weiblichkeitsfaktor" iiberwiegt; 
sie ist ein Weibchen, weil die Summe der in den X-Chromosomen ge
legenen "Weiblichkeitsfaktoren" iiber den auBerhalb der X-Chromosomen 
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gelegenen "Mannlichkeitsfaktor" iiberwiegt. Intersexe sind nach GOLD
SCHMIDT Individuen, in denen die Quantitaten der "Geschlechtsfaktoren" 
in einem solchen Verhaltnis zueinander stehen, daB weder die mann
lichen noch die weiblichen Realisatoren geniigend iiberwiegen, urn die 
normale Entwicklung eines bestimmten Geschlechts zu erzielen. Die 
Richtigkeit dieser Theorie der Geschlechtsbestimmung ist fUr Drosophila 
durch die Untersuchungen von BRIDGES iiber "triploide Intersexualitat" 

Abb. 52. Drosophila meianogaster. Intersex, mannchenahnlich. Links unten: Ventralansicht des Ab
domens. Links ohen: Ventralansicht des Abdomens eines Intf'Tsexes VOll intermediarem Typus. Uber 
die Ursachen der groBen Variabilitat der Interscxe (fast weiblich bis fast mannlich) liegen keine 
endgUltigen Angaben vor. 'Rechts cine Chromosomengruppe mit je drei Autosornen und zwei X-Chro-

mosomen. Aus :M. B. S. '25. 

direkt ad oculos demonstriert worden. Un ter den N achkommen der triploi
den Weibchen von Drosophila traten, wie schon erwahnt, Intersexe auf 
(Abb. 5r, 52). Eine cytologische Untersuchung ergab, daB die Intersexe 
zwei X-Chromosomen undje drei Exemplare der Autosomen besitzen I. 
Da bereits durch den Mechanismus der normalen Geschlechtsbestimmung 
(2 X = <;?; r X = 6') gezeigt war, daB der "Weiblichkeitsfaktor" in dem 
X-Chromosom liegt, die intersexuelle Bedingung aber offensichtlich 
durch die Vermehrung des Autosomensatzes erzeugt worden war, so ist 

I Das kleine vierte Chromosom ist in manchen Intersexen nur zweimal 
vorhanden. trber seine Bedeutung weiB man noch nichts Sicheres. 
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durch diese Ergebnisse bewiesen, daB die Autosomen den "Mannlichkeits
faktor" enthalten. Eine wesentliche Erganzung hierzu lie£erte der gene-

-Iff 
\ , . 
xxx 

Abb. 53 a, b. Drosophila 1Ittlatlogasto' a Ubermannchen. b Uberweibchen mit zwei 
I Chromosonengruppen mit je drei .A.""-Chromosomen Aus M. B. S. '25. 

tische und cytologische Nachweis, daB in der Nachkommenschaft der 
triploiden Weibchen auch Tiere mit einem X-Chromosom und je drei 
Autosomen und andere mit drei X-Chromosomen und einem diploiden 
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Autosomensatz auftreten (Abb. 53) '. In jenen (1 X:3 A)2 war also das 
Verhaltnis des "Weiblichkeitsfaktors" (im X-Chromosom) zu den "Mann
lichkeitsfaktoren" (in den Autosomen) noch weiter zugunsten der Mann
lichkeitsfaktoren verschoben als bei normalen Mannchen. Sie sollten der 
Theorie der Geschlechtsbestimmung zufolge besonders stark ausgebildete 
mannliche Charaktere besitzen. Dies war auch der Fall und sie wurden 
entsprechend als "tl'bermannchen" bezeichnet. Bei den Individuen mit 
drei X-Chromosomen und diploidem Autosomenbestand ist umgekehrt 
das Verhaltnis der Geschlechtsrealisatoren sehr stark zugunsten des 
"Weiblichkeitsfaktors" verschoben (3 X: 2A). Der Erwartung entspre
chend, stellen diese Tiere "tl'berweibchen" dar. Auch in diesen Unter
suchungen BRIDGES' sind neue, kraftige Stiitzen fUr die Chromosomen

theorie der Vererbung und fUr die Theorie der 
Geschlechtsbestimmung zu sehen. 

2. Geschlechtschromosomen beiPflanzen. 
Andere Beweise fUr die Chromosomentheorie 
der Geschlechtsvererbung, die ja nur ein Son-

._- -- :< derfall der allgemeinen Chromosomentheorie 

abc 

y 
./ 

Abb. 54 a-c. Chromosomenbestande von Spka~rocarj(Js DOllelliz", einem Lebermoos. a Sporenmutter
zelle. I. Reifeteilung mit Heterochromosomenpaar. b Teilungsbild aus einem weiblichen Haplonten (X

Chromosom I), c aus einem mannlichen Haplonten (Y-Chromosom !). 3450 X. Nae:h LOR BEER '27. 

der Vererbung ist, sind an den Nachweis von Geschlechtschromosomen 
bei Pflanzen gekniipft, der in mehreren Fallen in den letzten Jahren 
erbracht worden ist . Man muB dabei zwischen Kryptogamen und den 
Bliitenpflanzen unterscheiden. Bei den niederen Pflanzen kennt man 
Geschlechtschromosomen bisher nur bei diOzischen Lebermoosen (ALLEN 
'17, '19, SCHACKE '19, LORBEER '27). Die Zellen des diploiden Sporophyten 
besitzen ein XY-Chromosomenpaar (Sphaerocarpos Donellii) (Abb. 54)3. 
Bei der Reduktionsteilung der Sporenmutterzellen gelangt das X- und 

, Diese Chromosomenkonstitutionen entstehen im Gefolge der Reduk
tion der triploiden Eier, ahnlich wie es oben fUr die Entstehung von triplo-IV 
geschildert wurde. 

2 A = ein haploider Autosomensatz. 
3 Bei Pellia liegen nach LORBEER die Vertdtltnisse etwas anders. Vgl. 

jedoch HEITZ ('27) und SHOWALTER ('27). 



CURT STERN: 

Y - Chromosom in verschiedene Sporen. Aus den Sporen mit dem X -Chro
mosom entsteht ein weiblicher, aus den Sporen mit dem Y-Chromosom 
ein mannlicher Gametophyt. Der haploiden Aufspaltung der Geschlechts
realisatoren geht also eine Reduktion der XY-Chromosomen parallel. 

Bei diozischen Bliitenpflanzen verhalt sich der Mechanismus der Ge
schlechtsvererbung ebenso wie bei den meisten Tieren, wie wir seit den 
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Abb.55. Geschlechtschromosomen bei Phanerogamen. Pollenmutterzellen. I. Elodeagigatdea. a Dia~ 
kinese, b I. Reifeteilung. Nach SANTOS '23. 2. Rumex acetosa. a Zwei Heterochromosomengruppen 
aus zwei t. Reifeteilungen . Rei Rt~mex tritt nieht ein XY·Paar auf, sondern ein groBes sog . M-Chro
mosom steht zwei kleinen sog. ",·Chromosomen gegenUber. b Zwei Aquatorialplatten der zweiten Reife
teilungen, die linke Hefert e inen O·Bestimmer 1m 111), die -r('chte cinen Q-Bestimmer (.JU) . Nach 
KIHARA und OND '23. 3. HUtlIU/US Japonic1Is. Einige Chromosomenpaare aus der ersten Reifeteilung 
in Seitenansicht, rechts die XY-Gruppe. Etwa 1700 X. Nach WINGE '23. 4. H1~"l1tllls 11lju/tls. Wie 

hei (3). Etwa '700 X . Nach WINGE '23. 5. Val,rim", diaic{l. Wi e hei (3). Etwa 3100 X· 
Nach MEURMAN '25. 1-5 aus UEL.~R '24. 

CORRENSSchen Versuchen wissen. Das eine Geschlecht, und zwar in allen 
untersuchten Fallen mit Ausnahme von Fragaria (c. W. RICHARDSON 
'14, MORGAN, STURTEVANT, BRIDGES, MULLER '15, VALLEAU '23, CORRENS 
, 25) das weiblich.e, ist homozygotfiir einen Geschlech tsrealisa tor, das mann
liche Geschlecht ist heterozygot. Diese auf genetischem Wege erschlossene 
Erkenntnis ist durch den Nachweis von Geschlechtschromosomen bei 
diozischen Bliitenpflanzen erganzt worden (Abb. 55). Es hat sich heraus
gestellt, daB in bezug auf die Geschlechtschromosomen das mannliche 
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Geschlecht heterogamet, das weibliche homogamet ist (BLACKBURN '23, 
'24, WINGE '23b, KIHARA und ONO '23, SANTOS '23, '4, SINOTO '25, HEITZ 
'25, MEURMANN '25, vgl. auch jOERGENSEN '27 und WINGE '27c). 

DaB die Dbereinstimmung zwischen den genetischen und cytologi
schen Ergebnissen nicht nur zufallig ist, wird klar bewiesen durch zwei 
Untersuchungen, in denen aus abnormen genetischen bzw. bliitenmorpho
logischen Funden abnorme cytologische Verhaltnisse vorhergesagt werden 
konnten. Bei Melandrium album, bei dem CORRENS ('07) genetisch die 
Heterogametie des Mannchens und die Homogametie des Weibchens er
schlossen und BLACKBURN ('23) und WINGE ('23b) das Vorkommen der 
Heterochromosomen festgestellt hatten, treten auch zwittrige Individuen 
auf. Wie die Morphologie I der Zwitter anzeigt und die genetischen Ex
perimente von G. H. SHULL ('10) und G. und P. HERTWIG ('22) bewiesen, 
stellen die von ihnen untersuchten Zwitter umgewandelte Mannchen dar. 
Es lieB sich also voraussagen, daB sowohl in den Pollenmutterzellen als 
auch in den EmbryosackmutterzeUen der Zwitter der Chromosomen
best and eines Mannchens, also ein XY-Paar vorhanden ist. Eine cytolo
gische Untersuchung von BELAR ('25) bestatigte diese Voraussage voll
standig (Abb. 56). 

AuBer diesen aus umgewandelten Mannchen entstandenen Zwittern 
findet man gelegentlich Individuen, deren Bliitenmorphologie darauf 
hinweist, daB es sich urn Weibchen handelt, bei denen die mannlichen 
Potenzen aktiviert worden sind; der genetische Nachweis hierfiir fehlt 
noch. AKERLUND ('27) untersuchte den Chromosomenbestand einer sol
chen Pflanze und konnte sowohl in den Embryosackmutterzellen als 
auch in den Pollenmutterzellen die Anwesenheit des weiblichen Chromo
somenbestandes, also zwei X-Chromosomen feststellen. Auch hier be
wahrte sich also die Chromosomentheorie. 

e) Sciara. 
Zum SchluB sei noch auf die hochst merkwiirdigen genetischen und 

cytologischen Verhaltnisse aufmerksam gemacht, die METZ und seine 
Mitarbeiter ('26/'27) bei der Fliege Sciara festgestellt haben. Der Erb
gang des einzigen bisher analysierten Faktorenpaares (Tt) verlauft fol
gendermaBen: Weibchen verhalten sich in der Dbertragung der Faktoren 
normal, ein heterozygotes Weibchen bildet also T - und t-Eier im Ver
haltnis I: I. Die heterozygoten Mannchen dagegen bilden nur eine Art 
von Keimzellen, namlich nur Spermatozoen mit dem Faktor, den sie von 
der Mutter erhalten haben, obwohl aus ihrem Phanotypus hervorgeht, 
daB sie wirklich heterozygot sind, also beide Faktoren T und t enthalten. 
Dieser eigenartige Erbgang laBt nach der Chromosomentheorie der Ver
erbung erwarten, daB das vaterliche Chromosom, in dem der Faktor T 

I Die Zwitterpflanzen weisen stets eine Anzahl rein mannlicher Bliiten 
neben mehr oder minder deutlich ausgebildeten ZwitterblUten auf. 
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bzw. t liegt, im Laufe der Spermatogenese eliminiert wird. Die cytolo
gische Untersuchung erwies auch eine regelmaBige Elimination gewisser 

Abb. 56 a-d. MelandriulIl album. I. Reifeteilung, a 0', ~y"Y-Paar links, b Q, X.X-Paar rechts, cO' PoI-
T 

lenmutterzelle, XY-Paar links , d * Embryosackmutterzelle, _\~Y-Paar links, auBerdem 6 Gemini und 
2 Einzelchromosomen, d I die im nachsten Schnitt liegenden Chromosomen dieser Mitose (3 Gemini 
und die 2 zu den Einzelchromosomen von d gehorigen Chromosomen). NUT in d, d I sind samtliche 

Chromosomen dargestellt. 3600 X. Nach BELAR '25. 

Chromosomen wahrerid der Reifeteilungen. 1m ganzen ergaben sich je
doch so komplizierte und teilweise noch unverstandliche Verhaltnisse, 
daB von einer eingehenden Schilderung abgesehen werden muB. 
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D. Faktorenkoppelung und Faktorenaustausch. 
I. Das Prinzip der begrenzten Zahl der Koppelungsgruppen. 

a) Koppelungsgruppen und ihre Zahl bei Vertretern 
der Gattung Drosophila. 

Durch die Chromosomentheorie der Vererbung wurde das zweite 
MENDELsche Gesetz, das Gesetz der unabhangigen Vererbung verschie
dener Faktorenpaare, auf die unabhangig voneinander erfolgende Kom
bination nichthomologer Chromosomen zuriickgefiihrt. Seit der Ent
deckungvonBATEsoNundPuNNET (BATESO}l" ... '06), daBesbeiLathyrus 
zwei Faktoren gibt, die nicht unabhangig voneinander vererbt werden, 
haben wir so viele ahnliche Falle kennen gelernt, daB wir wissen, daB die 
zweiteMENDEL-Regel nur einen Spezialfall des Erbganges von Faktoren 
kennzeichnet. Wir wissen jetzt, daB in zahlreichen Versuchen, in den en 
zwei oder mehr Faktoren von dem einen, und die entsprechendenAllele von 
dem anderen Elter in die Kreuzung eingefiihrt werden, der Fx-Bastard 
die Gameten mit den verschiedenen Faktorenkombinationen nicht dem 
Zufall entsprechend in gleichen Zahlenverhaltnissen erzeugt, sondern daB 
diejenigen Kombinationen liberwiegen, die denen der Eltern gleichen. 
Mit anderen Worten: Die Faktoren erweisen sich in ihrer urspriinglichen 
Kombination mehr oder minder miteinander gekoppelt. MORGAN ('II) 
war es, der diese Erscheinung im Sinne der Chromosomentheorie deutete 
und damit den Grundstein legte zu einem wesentlichen Ausbau dieser 
Theorie. Unabhangig voneinander vererbte Gene liegen in verschiedenen 
Chromosomen, wie SUTTON und BOVER! annahmen; gekoppelt vererbte 
Faktoren, so nahm MORGAN x an, liegen in ein und demselben Chromosom. 
Es entspricht dieser Vorstellung, daB man weiter fand, daB es Gruppen 
von miteinander gekoppelten Genen gibt, die als Ganze unabhangig von
einander vererbt werden, d. h. jedes Gen einer jeden Koppelungsgruppe 
weist zwar gekoppelten Erbgang mit den Genen der gleichen Gruppe auf, 
jedoch zufallsmaBige Kombination mit jedem Gen einer anderen Gruppe. 
Eine Gruppe gekoppelter Gene ist nach MORGAN gemeinsam in dem
selben Chromosom lokalisiert, jede verschiedene Gruppe aber in einem 
anderen Chrornosom. 

Diese Annahmen MORGANS sind durch auBerordentlich viele Tat
sachen gestlitzt worden. Bei Drosophila sind sie auch direkt bewiesen 
worden. Die oben angefiihrten Arbeiten von BRIDGES, in denen gezeigt 
wird, daB bestimmte Gene in bestimmten Chromosomen lokalisiert sind, 
bewieseh namlich gleichzeitig, daB gekoppelte Gene in dem gleichen 
Chromosom liegen. Wenn z. B. die Untersuchung liber Nichttrennen der 

x SUTTON ('03) und BOVER! ('04) hatten bereits vor der Entdeckung der 
Faktorenkoppelung hypothetisch den Zusammenhang zwischen Koppelung 
von Faktoren und ihrer gemeinsamen Lokalisation in einem Chromosom er
kannt. 
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X-Chromosomen zeigt, daJ3 der Faktor "weiJ3augig" (white, w) im X
Chromosom lokalisiert ist, so stellt "weiJ3augig" nur einen beliebigen 
herausgegriffenen Faktor einer bestimmten Gruppe miteinander gekop
pelter Gene dar, Jur den dieser Beweis geliefert wurde. Fur jeden anderen 
Faktor dieser Gruppe laJ3t sich durch die Verfolgung seines Erbganges 
nach Nichttrennen ebenfalls zeigen, daJ3 er im X-Chromosom gelegen ist 
(vgl. die Arbeiten von BRIDGES '16, BONNIER '23, MAVOR '24, MOHR '23, 
SAFIR '20, STERN '27a). Damit ist bewiesen, daJ3 alle diese miteinander 
gekoppelten Faktoren in dem gleichen Chromosom lokalisiert sind. Da 
die Versuche uber Nichttrennen der X-Chromosomen weiter zeigen, daJ3 
Faktoren, die einer anderen Koppelungsgruppe angehoren, auch nicht 
im X-Chromosom gelegen sind, so ist die Beweiskette in bezug, auf das 
X-Chromosom geschlossen. Ganz entsprechende Folgerungen ergaben 
sich hinsichtlich der Zusammengehorigkeit der anderen, Gruppen ge
koppelter Gene von Drosophila mit bestimmten Autosomen. 

Es ist eine notwendige Folgerung aus der Chromosomentheorie der 
Vererbung, daJ3 die Zahl der verschiedenen Koppelungsgruppen einer 
Spezies die Zahl der verschiedenen Chromosomen dieser Art nicht uber
schreiten darf (Prinzip der begrenzten Zahl der Koppelungsgruppen). Da 
jedoch die Chromosomen in den meisten hoheren Organismen in doppelter 
Auflage vorhanden sind, so daJ3 im allgemeinen je zwei Chromosomen 
einander entsprechen, 'd. h. homolog sind, so darf die Zahl der Koppe
lungsgruppen nicht gleich der (diploiden) Gesamtzahl der Chromosomen, 
sondem nurgleich dereiner Gamitur, der haploiden Zahl gesetzt werden. 

Noch immer sind es nur sehr wenige Organismen, an denen sich die 
Gultigkeit dieses Prin~ips hat nachprufen lassen. Wir kennen jetzt vier 
Drosophila-Spezies mit einer groJ3eren Zahl von Faktoren, die sich genau 
in so viel Koppelungsgruppen sondem, als sie der haploiden Chromosomen
gamitur dieser Spezies entspricht I (zusammengestellt nach Daten von 
MORGAN, BRIDGES, STURTEVANT, METZ, WEINSTEIN, LANCEFIELD bei 
M. B. S. '25». An der Spitze steht naturlich Drosophila melanogaster mit 
haploid 4 Chromosomen und uber 400 Faktoren, die sich auf 4 Kop
pelungsgruppen verteilen (Abb. 57). Es folgen Drosophila virilis mit 
haploid 6 Chromosomen und 6 Koppelungsgruppen (41 Faktoren), 
D. obscura mit 5 Chromosomen und 5 Koppelungsgruppen (40 Fak
toren) und D. willistoni mit 3 Chromosomen und 3 Kopp~lungs

gruppen (39 Faktoren). 

b) Vererbung im Y - Chromosom. 

Das Prinzip der begrenzten Zahl der Koppelungsgruppen wurde oben, 
wie es bisher ublich war, so formuliert, daJ3 bei jeder Spezies die Zahl der 

I Vgl. jedoch S. 290! 
2 Die Originaldaten, auf denen diese Angaben beruhen, sind zum Teil 

noch nicht ausfiihrlich veroffentlicht. 
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Abb 57. Faktorenkarten des X·Chromosoms und der drei Autosomen von Drosophila melanogasfer. 
Links das X~Chromosom, in der!Mitte die heiden groBen Autosomen, rechts das Mikrochromosom. 
Es sind nicht aIle hekannten Gene eingetragen, auch miissen nach neueren Untersuchungen einige 

Gene anders lokalisiert werden. Nach M~ B. S. '25 abgeandert. 
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Koppelungsgruppen gleich der haploiden Zahl der Chromosomen sein 
muBte. Richtiger muB es jedoch heiBen, daB die Chromosomentheorie 
eine Ubereinstimmung zwischen der Zahl der Koppelungsgruppen und 
der Zahl der verschiedenen Chromosomen des betreffenden Organismus 
fordert. Bei Arten mit X- und Y-Chromosom, bei denen also der di
ploide Chromosomenbestand des heterogametischen Geschlechts zA I + 
X + Y 2 ist, betragt zwar die haploide Chromosomenzahl A + I = n; die 
Zahl der verschiedenen Chromosomen ist jedoch A + X + Y = n + 1. 

Betrachten wir nun noch einmal die Falle, in denen eine Uberein
stimmung der durch das Prinzip der begrenzten Zahl der Koppelungs
gruppen vorhergesagten Tatsachen mit der Erfahrung gefunden worden 
war, namlich die Arten von Drosophila! Die haploide Chromosomenzahl 
von D. melanogaster z. B. betragt 4, die Zahl der verschiedenen Chro
mosomen (A + X + Y) jedoch 5 (3 + I + I); die Zahl der Koppelungs
gruppe wurde mit vier angegeben. Die oben gefundene Ubereinstimmung 
war also scheinbar, hervorgerufen durch die unscharfe Fassung des Prin
zips. Auch fur die anderen Drosophila-Arten gilt dasselbe: die Zahl der 
Koppelungsgruppen ist urn eins geringer als die Zahl der verschiedenen 
Chromosomen. Offenbar ist also ein Chromosom frei von Genen - "leer". 
Da sich bei Drosophila melanogaster die Lokalisation der Gene in be
stimmten Chromosomen hat nachweisen lassen, wobei man gefunden hat, 
daB die Faktoren auf das X-Chromosom und die drei Autosomen verteilt 
sind, so ergibt sich, daB das Y-Chromosom dasjenige ist, dem keine Fak
toren zuerteilt werden konnten. 

Kurzlich sind jedoch auch im Y-Chromosom von Drosophila Faktoren 
entdeckt worden (c. STERN 'z6a, 'z7a, b). Der Nachweis eines dieser 
Faktoren sei hier beschrieben. "Kurzborstig" (bobbed, bb) ist ein rezes
siver, im X-Chromosom gelegener Faktor, der unter anderem kurze Bor
sten auf Kopf und Thorax der Weibchen hervorruft. Bei den Mannchen 
macht sich seine Anwesenheit jedoch nicht bemerkbar. Zur Erklarung 
dieses geschlechtsbegrenzten Auftretens des Merkmals wurde angenom
men, daB das Y-Chromosom, das ja normalerweise nur im Mannchen 
vorkommt, die Entwicklung von "kurzborstig" hemmt. Diese Annahme 
konnte auf dreierlei Art bewiesen werden: 1. Gynander, deren Y -Chromo
somen den Faktor "kurzborstig" enthalten, zeigten sowohl im weiblichen 
wie auch im mannlichen Teil die kurzen Borsten. Dieses Sichtbarwerden 
des Charakters in den mannlichen Teilen von Gynandern war zu erwarten, 
da nach der Theorie der Entstehung des Gynandromorphismus bei Droso
phila (Abb. 44) die Zellen der mannlichen Teile kein Y-Chromosom ent
halten, so daB der vermutete hemmende EinfluB des Y-Chromosoms 
nicht zur Geltung kommen kann. z. Die im Gefolge von primarem Nicht-

I A =Zahl der Autosomen. 
2 Es ist der. Einfachheit halber eine Spezies mit nur einem Y -Chromosom 

angenommen worden. 
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trennen der X-Chromosomen entstandenen XO-Mannchen, die in~ihrem 
X-Chromosom "kurzborstig". enthalten, sind auch phiinotYPisch kurz
borstig. 3. Umgekehrt: In XXY-Weibchen unterdriickt das Y-Chromo
som das Erscheinen der kurzen Borsten in Weibchen, die in bezug auf die 
X-Chromosomen homozygot fUr "kurzborstig" sind; die Weibchen er
scheinen also als normal. DaB solche normalen Weibchen, die in Kulturen 
aufgetreten sind, die homozygo"t "kurzborstig" in bezug auf die Y -Chro
mosomen waren, tatsachlich die vermutete Konstitution X X Y besitzen, 
wahrend ihre kurzborstigen Schwestern nur zwei X -Chromosomen und 
kein Y-Chromosom enthielten, wurde durch cytologische Untersuchung 
~Abb. 68 c,d, f' 69 3,4,8) bestatigt (12normaleWeibchen [55 TeilungsfigurenJ: 
XXY; 12 kurzborstige Weibchen [74 TeilungsfigurenJ XX), nachdem 
schon durch eine rein genetische Analyse (Nichttrennen!) ihre Kon
stitution erschlossen worden war'. 

Damit ist auch das "fiinfte" Chromosom von Drosophila, das Y-Chro
mosom, als TragereinesErbfaktors erkannt. Die Giiltigkeit des Prinzips der 
Ubereinstimmung der Zahl der Koppelungsgruppen mit der Zahl der ver
schiedenen Chromosomen ist damit fiir Drosophila melanogaster bewiesen. 

Auch bei D. simulans kann das Y-Chromosom Trager eines ADels 
von kurzborstig sein (STURTEVANT in M. S. B. '27). Dasselbe laBt sich 
einer Arbeit von SPENCER ('27) iiber D. hyd;i .mit Bestimmtheit ent
nehmen. Es geht aus dieser Arbeit hervor, daB der darin beschriebene 
Gynandromorph.in Wirklichkeit ein XO-Mannchen war, das den Faktor 
"kurzborstig" zur Schau trug. 

Die Lokalisation von Faktoren im Y -Chromosom war bereits vorher 
bei anderen Organismen festgesteilt worden, nachdem jahrelang nicht 
ein einziges Beispiel dafiir vorhanden war. Bei Fischen kennen wir Ver
erbung im Y-Chromosom durch JOHS. SCHMIDT ('20), AIDA ('21), WINGE 
(,22a, b, '23a, '27), BELLAMY ('23) und GORDON ('26), bei dem Kafer 
Phytodecta variabilis durch DE ZULUETA ('25). Auch bei einer Pflanze 
(Melandrium album) hat WINGE ('27b) einen Faktor nachgewiesen, der 
anscheinend im Y-Chromosom lokalisiert ist. Dies ist iibrigens neben 
Drosophila der einzige der angefiihrten Organismen, in denen ein Y-Chro
mosom cytologisch nachgewiesen ist. Bei allen anderen beruht 4er Nach
weis von Vererbung im Y-Chromosom nur auf der Feststellung, daB ge
wisse Faktoren nur von den (heterogametischen) Mannchen auf die Mann
chen spaterer Generationen vererbt werden, also so, als ob sie in einem 
Chromosom lokalisiert sind, das nur auf das heterogamete Geschlecht 
beschrankt ist. 

I leh habe bereits in meiner Arbeit ('27a) elmge Griinde angefUl),rt 
dafiir, daB der "Hemmungsfaktor" von "kurzborstig" ein normales Allel 
von "kurzborstig" ist. Dies wird wohl bewiesen dUTch Entdeckungen von 
BRIDGES (M. S. B. '27) und C. STERN (unver6ffentlicht), die ein Y-Chromosom 
mit dem mutierten Gen "kurzborstig" selbst fanden .. 

19* 
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Wahrscheinlich werden auch bei Froschen (WITSCHI '14) und dem 
Schwammspinner (Lymantria, GOLDSCHMIDT '20, '23) Faktoren im Y
Chromosom vererbt. 

Die genetische Bedeutung der Y-Chromosomen ist sicherlich ver
schieden. Bei J)rosophila ist das Y -Chromosom sehr stark von dem X
Chromosom verschieden und sein EinfluB auf den Phanotypus des Tieres 
auBerst gering. Dagegen scheinen bei den Fischen Lebistes und Aplochei
ius (WINGE und AIDA) (und vielleicht auch bei Phytodecta [ZULUETAJ) 
X- und Y-Chromosomen sich - abgesehen von den Geschlechtsdifferen
tiatoren - weniger voneinander zu unterscheiden; bei ihnen erfolgt sogar 
Faktorenaustausch zwischen X- und Y-Chromosom, der, soweit bekannt, 
bei Drosophila nicht vorkommt. Das Vorkommen von Faktorenaustausch 
mit dem X-Chromosom nimmt dem Y-Chromosom natiirlich seine Ste1-
lung als Trager einer besonderen Koppelungsgruppe. Seine Faktoren 
bilden in diesen Fallen gemeinsam mit denen des X-Chromosoms eine 
Koppelungsgruppe. 

Wenn es auch nicht mit zwingender Notwendigkeit aus der Chromo
somentheorie der Vererbung folgt, daB es Faktoren im Y-Chromosom 
geben muB, so vervollstandigt doch der Nachweis von Genen, die im 
Y-Chromosom lokalisiert sind, das Fundament von Tatsachen, auf das 
sich die Theorie stiitzt. 

c) Scheinbare Ausnahmen. 
Es ist verstandlich, daB bei der hohen Chromosomenzahl, die die 

meisten zu genetischen Zwecken verwendeten Organismen aufweisen, und 
bei der verhaltnismaBig geringen Zahl der Faktoren, die man bei ihnen 
kennt, die Zahl der bisher bekannten Koppelungsgruppen gewohnlich 
hinter der haploiden Chromosomenzahl zuriicksteht. Jeder neuentdeckte 
Faktor kann aber hier die Zahl der Koppelungsgruppen erhohen, falls 
er sich als unabhangig von den schon bekannten Faktoren erweist. AIle 
Fane, in denen die Zahl der Koppelungsgruppen niedriger ist, als theore
tisch erwartet, beweisen also nichts. 

Anders ist es, wenn die Zahl der unabhangig vererbten Faktoren 
hoher ist, als die Zahl der verschiedenen Chromosomen. Wenn die Fak
toren in der Tat aIle verschiedenen Koppelungsgruppen angehoren wiir
den, so ware hierdurch die ganze von der Chromosomentheorie gegebene 
Erklarung der Koppelungserscheinungen gefahrdet. Der SchluB von der 
unabhangigen Kombination zweier Faktoren auf ihre Zugehorigkeit zu 
verschiedenen Koppelungsgruppen ist jedoch nicht ohne weiteres be
rechtigt. So kennen wir z. B. bei Drosophila eine groBe Anzahl von 
Faktoren, die trotz ihrer scheinbar unabhangigen Vererbung in dieselbe 
Koppelungsgruppe gehOren. Die Koppelung ist namlich in der Regel 
nicht absolut, sondern wird in einem verschieden hohen Prozentsatz 
der Gameten durchbrochen, so daB nicht nur die urspriinglichen 
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Faktorenkombinationen, sondern auch Neukombinationen entstehen. 
Diese Durchbrechung der Koppelung wird bekanntlich als Austausch 
bezeichnet. Der Austausch kann sehr selten erfolgen - nahezu 0 vR 
- er kann auch sehr haufig vor sich gehen, bis zu 50 vR, wobei .also 
die Koppelung ebensooft durchbrochen wird, wie sie bestehen bleibt. 
50 vR Durchbrechung der Koppelung zwischen zwei Genen bedeutet 
aber freie Kombination. Die Frage, ob freie Kombination zwischen 
zwei Genen auf der Zugehorigkeit zu verschiedenen Koppelungsgruppen 
beruht oder ob es sich um 50 vH Austausch zwischen Genen der
selben Koppelungsgruppe handelt, laBt sich nun unter "Zuhilfenahme" 
weiterer Faktoren entscheiden: Gibt es Faktoren (C, D, E ... ), die 
gekoppelt mit iedem der beiden anscheinend unabhangigen Gene (A 
und B) vererbt werden, so muB man schlieBen, daB alle zu derselben 
Koppelungsgruppe gehoren, da aus Koppelung von A mit C, D, E ... 
und von B mit C, D, E ... folgt, daB auch A und B, wenn auch be
liebig lose, miteinander gekoppelt sind. 

Es gibt zwei Organismen, bei denen man mehr unabhangig vonein
ander kombinierbare Faktoren gefunden hat, als die haploide Chromo
somenzahl betragt. Es sind die Wicke (Lathyr'fCs) nach PUNNET ('24) 
und die Erbse (Pisum) nach KAPPERT ('25), WELLENSIEK ('25), SVER
DRUP ('27) und RASMUSSON ('27). Beide Pflanzen besitzen 7 Chromo
somen (haploid) und man kennt mehr als sieben unabhangige Gruppen 
von Faktoren. Bei Lathyrus z. B. gibt es sechs Koppelungsgruppen und 
au.6erdem zwei sowohl voneinander als auch von jeder dersechsGruppen 
unabhangig vererbte Faktoren. Ahnlich ist es bei der Erbse; hier kennt 
man bisher mindestens neun Gruppen gekoppelter Faktoren und dazu 
eine groBere Zahl unabhangig vererbter. Es ist klar, daB hier sehr wohl 
die Moglichkeit besteht, durch das Auffinden neuer Faktoren die "AuBen
seiter" so miteinander zu verbinden, daB sieben Koppelungsgruppen 
ubrig bleiben I. 

II. Die Theorie der linearen Anordnung der Gene. 
a) Allgemeines. 

Kreuzt man zwei Organismen mit zwei gekoppelten Faktoren bzw. 
deren Allelen miteinander (A B X ab), so bildet der F.-Bastard (A a Bb) 
gewohnlich nicht nur Gameten mit den elterlichen Kombinationen (AB 

I Anmerkung bei der Korrektur: Beziiglich Lathyrus ist dies bereits ge
schehen. In einer neuen Mitteilung gibt PUN NETT ('27) an, daB sich die 
19 bisher untersuchten Faktoren in 7 Koppelungsgruppen anordnen lassen, 
von denen eine 5 Faktoren und vier je 3 Faktoren enthalten, wah
rend die 2 iibrigen Faktoren weder untereinander noch mit einer der 
anderen Koppelung aufweisen. Die Zahl der Koppelungsgruppen ent
spricht also der Zahl der verschiedenen Chromosomen. "We have now 
a plant as well as an animal in wich this fundamental postulate of the 
chromosome theory is fulfilled". 
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und ab). wie es bei einer absoluten Koppelung der Faktoren der Fall sein 
miiBte, sondern in geringerer Zahl auch die Gameten mit den Neukom
binationen A b und aBo In diesen Hillen ist also eine Durchbrechung der 
Koppelung erfolgt. Wie weitere Kreuzungen zeigen, werden die Neu
kombinationen A b bzw. aB in der nachsten Generation eben so gekoppelt 
vererbt, wie vorher die Elternkombinationen. Nach der MORGANSchen 
Theorie der Faktorenkoppelung enthielten die elterlichen Gameten die 
Faktoren AB bzw. ab zusammen in einem Chromosom. Wie die·neue 
Koppelung der Gene A b und a B nach der Durchbrechung der urspriing
lichen Koppelung AB und ab zeigt, liegen jetzt die Gene Ab bzw. aB 
gemeinsam in einem Chromosom. Die Durchbrechung der Koppelung 
besteht danach darin, daB ein Chromosom mit zwei Faktoren (z. B. AB) 
einen dieser Faktoren (z. B. B) gegen das in dem homologen Chromosom 
gelegene Allel dieses Faktors (b) austauscht. 

Bei den verschiedenen Spezies von Drosophila hat es sich heraus
gestellt, daB Austausch nur im Weibchen erfolgt, ebenso ist es bei der 
von NABOURS gene tisch untersuchten Heuschrecke Apotettix eurycepha
lus'. Dagegen fand TANAKA ('r6) bei dem Seidenspinner (Bombyx mori) 
Austausch nur im Mannchen. Es gibt jedoch auch Organismen, in 
denen der Austausch in beiden Geschlechtern in gleichem oder nur 
wenig verschiedenem Prozentsatz vor sich geht (Gallus domesticus, 
DUNN '27, Columba, CHRISTIE und WRIEDT '23). Sehr merkwurdig ist 
es. daB auch bei der Heuschrecke Paratettix texanus, einer nahen Ver
wandten der eben erwahnten Art Apotettix, der Austausch in beiden 
Geschlechtern vor sich zu gehen scheint, wie HALDANE ('20) aus den 
Daten von NABOURS ('14, '17) erschlossen hat. SchlieBlich gehOren 
auch hierher die bisher untersuchten monozischen Pflanzen, bei denen 
Austausch im Verlauf der Mikro- und Makrosporogenese erfolgt. 

Der Prozentsatz der Durchbrechung der Koppelung oder der Prozent
satz des Faktorenaustauschs (crossing-over 2), wie der Vorgang genannt 
wird, ist verschieden zwischen verschiedenen Faktoren und variiert zwi
schen nahezu 0-50 vH. Zur Erklarung des Faktorenaustauschs hat MOR
GAN ('rr) bekanntlich im AnschltiB an Roux ('83) die Theorie aufgestellt, 
daB die Gene in den Chromosomen linear angeordnet sind und unter Be-

, NABOURS ('25) erhielt einen einzigen scheinbaren Fall von Austausch im 
Mannchen (Kultur 1438),der sich ebensogut durch Annahme einesMutations
vorganges deuten laBt. - Auch bei Drosophila kennt man als auBerst seltene 
Ausnahmen Austausch im Mannchen, die wohl im Gefolge eines Prozesses 
entstehen, der von dem normalen Austausch verschieden ist (z. B. MULLER 
'16, S. 303-305). 

2 "Crossing-over" bedeutet den Vorgang des Austauschs, also den Pro
zeB, bei dem die Gene aus dem einen Chromosom in das andere hiniiber
kreuzen. Ais "cross-over" wird in der amerikanischen Literatur der beim 
Austausch erfolgende "Bruch" des Chromosoms (siehe weiter unten) bezeich
net; ein ;,cross-over"-Individuum ist einso1ches, das zu einer Austausch~lasse 
gehOrt. 
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zugnahme auf die J ANSsENsche Theorie derChiasmatypie (siehe unten) an
genommen, daB die homologen Chromosomen sich wahrend der Konjuga
tionsphase parallel aneinander lagern und einander entsprechende Stucke 
austauschen, wobei gleichzeitig die Faktoren ausgetauscht werden, die 
in den ausgetauschten Chromosomenstucken liegen (Abb. 58). Durch
brechung der Koppelung zwischen zwei gekoppelten Faktoren A und B 
erfolgt also dann, wenn die F aktoren in verschiedenen Teilen des Chromo
soms lokalisiert sind und die "Bruchstelle" der ausgetauschten Chromo
somenteile I zwischen ihnen liegt. Falls nun die Lage der Bruchstellen 
in den Chromosomen mehr oder minder durch den Zufall bestimmt wird, 
so wurde sich daraus ergeben, daB die Wahrscheinlichkeit eines "Bruches" 
zwischen zwei Faktoren urn so groBer ist, je weiter dieselben voneinander 
entfernt in den Chromosomen liegen. 
Auf Grund dieserVorstellung kann man 
den Prozentsatz des Faktorenaus-
tauschs als ein ungefahres MaB des 
Abstandes der Gene voneinander an-
sehen. Diese Anschauungen hatte 
STURTEVANT ('13) ausgebaut und war 
dazu ubergegangen, die Konzeption 
MORGANS in einer scharf definierten 
Form auszuwerten. Da nach MORGAN 
ceteris paribus der Abstand der Gene 
in den Chromosomen proportional 
ihrem Austauschprozentsatz ist, so 
definierte STURTEVANT: Die Ent
jernung zweier Gene voneinander be
tragt eine Einheit, wenn der A ustausch
prozentsatz zwischen ihnen 1 vH betragt. 

aa' aa! a a/ 

aa a' a 

Abb. 58. Ein einfaches Schema des Faktoren
austauschs. I Die zwei homologen Chromo
somen a (weiB) und a' (schwarz) vor dem 
Austausch. 2 Die Chromosomen nach dem 
Austausch, Doch dicht aneinandergelagert. 
3 Die Chromosomen nach der Trennung. 
Die Zusammeng~setztheit aus Teilen verschie-' 
dener Herkunft ist deutlich. Nach MORGAN '24. 

STURTEVANT gelangte auf diese Weise zu der Konstruktion von Chromo
somenkarten, geraden Linien, auf denen in Abstanden, die den Austausch
prozenten entsprechen, die Orte ("Loci") eingetragen sind, an denen die 
Gene "lokalisiert" sind. STURTEVANT hat auch die fUr die Theorie der 
linearenAnordnung derGene fundament ale Tatsache festgestellt (Abb. 59), 
daB der Austauschprozentsatz zweier Gene A und C gleich der Summe 
Qder der Differenz der Austauschprozentsatze zwischen A und einem 
dritten Gen B, und B und C ist (A C = A B ± B C). Denn die Theorie 
verlangt, daB der Austauschprozentsatz AC gleich derSumme derWerte 
AB und BC ist, wenn B zwischen A und C liegt, und daB er gleich der 
Differenz ist, falls B auBerhalb der Strecke A C lokalisiert ist. 

I Die Frage, wie das "Zerbrechen" der Chromosomen vor sich geht, ob 
€s sich urn mechanische Spannungen, urn Kohasionsverringerungen oder urn 
irgendwelche andere Vorgange handelt, muB vollstandig offen gelassen 
werden. 
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Die oben geschilderte Beziehung gilt aber in vielen Fallen nicht streng. 
Je groBer der Abstand zwischen zwei Genen (M und 0) ist, desto geringer 
ist die Dbereinstimmung; d. h . die Summe der Austauschprozentsatze 
von M und 0 mit einem zwischen ihnen liegenden Faktor N ist groper 
als der Austauschprozentsatz M 0 (M N + NO> M 0). Ein solches Ver
halten der Austauschprozentsatze ist verstandlich, wenn die Chromo
somen nicht nur an einer Stelle, sondem gleichzeitig auch an zwei Stellen 

cAe C 8 
· 1~(} r 1=r 
"-b a. 

If , 
a 

Abb. 59. Graphische Darstellung des Additionstheorems der Austauschprozentsiitze. Links: B liegt 
zwischen A und C; rechts: B liegt auBerhal b A und C. Fur die Strecken a, 6 und c ist es evident,. 
daB a+ D = c (links) oder a-D = c (rechts). Liegen den Austauschprozentsiitzen tatsiichlich Ent-

fernungen zugrunde, so muB auch gelten AC%=AB%±BC%. Original. 

brechen konnen und die in der Mitte zwischen den Bruchstellen lie
gende~ Bruchstiicke ausgetauscht werden (Abb. 60). Liegen die beiden 
Bruchstellen dann zufallig zu beiden Seiten des Faktors N (zwischen M 
und N und zwischen N und 0), so wird zwar der Faktor N gegen sein 
Allel ausgetauscht, die Faktoren M und 0 werden jedoch nicht von
einander getrennt. Bei der Berechnung des Austauschprozentsatzes 
zwischen M und 0 [(Austauschgameten zwischen M und 0) : (Gesamtzahl 

der Gameten)] bleibt daher der doppelte Austausch 
zwischen ihnen unberiicksichtigt. Da jedoch M 

t: Tn·!·· .. , . .' ,n ,,?'·:·:./ f.;OO,>: , vonNundNvon Ogetrennt wird, sowird anderer-

M N o 

M I;:;.,,': jk ','.·; ! 0 , seits bei der Feststellung der Austauschprozent-
N t':+" q:.uJ satze MN und NO der doppelte Austausch mit 

eingerechnet. Der U nterschiedzwischen der Summe 
Abb. 60. Schema des dop- d E' d d A h pelten Faktorenaustausches. er mzelaustauschprozente un em ustausc-
Oben: Die beiden Chromo- prozent der beiden am weitesten voneinander 10-
someD mit den Genen M, 
N, 0 bzw. m, n, 0 vor dem kalisierten Gene wiirde also durch das Auftreten 
Austausch. Unten: Nach 
erfolgtem Doppelaustausch 

zwischen M und N und 
zwischen N und 0 

Original. 

mehrfachen I Austauschs seine Erklarung finden. 
DaB die Annahme mehrfachen Austauschs zu 
Recht besteht, ist bereits von STURTEVANT ('13) 
experimentell nachgewiesen worden, indem er drei 

und mehr gekoppelte Faktoren gleichzeitig in demselben Versuch ver
folgte. Ihre Anordnung war auf Grund der Summationsformel festge
stellt worden, die fUr diesen Zweck im allgemeinen hinlanglich genau 
ist. Bei seinen Versuchen stellte STURTEVANT fest, daB in der Tat 
Gene ausgetauscht werden konnen, ohne daB die zu beiden Seiten der 
Bruchstellen lokalisierten Gene voneinander getrennt werden. Der Be-

I Vierfacher, sechsfacher·usw. Austausch zwischen M und 0 hatte den
selben Effekt, wie doppelter Austausch : M und 0 werden nicht voneinander, 
getrennt. Dreifacher, fiinffacher usw. Austausch wurde wie einfacher Aus
tausch wirken, namlich die Koppelung zwischen M und 0 durchbrechen. 
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trag, urn den die Summe der Einzelaustauschprozente kleiner war als 
die Austauschprozente der weiter voneinander entfernten Gene, ergab 
sich in spateren Versuchen genau als der Prozentsatz des doppelten bzw. 
mehrfachen Austauschs I (der doppelt bzw. mehrfach gerechnet werden 
muB; denn ein Doppelaustausch beispielsweise stellt ja eben einen zwei
fachen Bruch dar). Das Vorkommen von mehrfachem Austausch ist also 
keine Hilfshypothese, wie verschiedentlich eingewendet wurde, sondern 
es ist, insofern die Grundannahme, daB der Faktorenaustausch auf det 
Trennung von linear angeordneten Genen beruht, zu Recht besteht, 
nichts anderes als eine experimentell ermittelte Tatsache, welche einen 
RiickschluB auf die Art erlaubt, WM dieser Faktorenaustausch vor sich 
geht. Ebensowenig ist auch die weitere Feststellung, daB ein Chromo
somenbruch an einer Stelle das Auftreten eines zweiten Bruches in der 
Nachbarschaft der ersten Bruchstelle verhindert und ihn erst in groBerer 
Entfernung von ihr zulaBt (Interferenz - STURTEVANT '13, '15), eine 
neue Zusatzhypothese, sondern eine experimentell bewiesene Tatsache, 
insoweit die Grundannahme richtig ist. 

Mit Hilfe der Theorie der linearen Anordnung der Gene in den Chro
mosomen, die man als eine Chromosomentheorie der Faktorenkoppelung 
und des Faktorenaustauschs bezeichnen konnte, ist es moglich gewesen, 
die mannigfaltigen Austauschzahlen der Gene unter einem einheitlichen 
Gesichtspunkt zh betrachten und die Austauschwerte und Rekombina
tionswerte neu aufgetretener Gene mit allen anderen schon bekannten 
Genen vorher zu sagen, .wenn nur die Austauschwerte mit zwei beliebigen 
Genen bereits bekannt sind. Eine mathematische Formulierung der Lei
stungen der Theorie hat JENNINGS ('23) gegeben. Er fiihrte die bei 
Drosophila, dem bei weitem am .besten bekannten Objekt, experimen
tell ermittelten Daten auf 17 - zum Teil allerdings nicht ganz unab
hangige - Grundtatsachen bzw. zahlenmaBige Beziehungen zuriick und 
zeigte, daB die Theorie der linearen Anordnung der Gene in Verbindung 
mit den auf ihr beruhenden Erkenntnissen iiber mehrfachen Austausch 
und Interferenz alle die komplizierten Tatsachen und Beziehungen er
klart. Denn aus einem System von Formeln, die ausschlieBlich aus der 
Annahme der linearen Anordnung der Gene und aus dem V orkommen 

I Da die Entfernung zwischen zwei Genen definitionsgemaB durch den 
Prozentsatz des Austauschs gemessen wird, so muB man bei der Lokalisation 
der Gene auch den doppelten Austausch beriicksichtigen. Den auf diese 
\Veise erhaltenen "wahren" Austauschprozentsatz bezeichnet man als "Aus
tauschwert" (cross-over value), wahrend der direkt beobachtete Austausch
prozentsatz zwischen zwei Genen, bei dem also mehrfacher Austausch der 
Feststellungentgangen ist, als "Rekombinationswert" (recombination value) 
bezeichnet wird. So betragt z. B. der Rekombinationswert der im dritten 
Chromosom von Drosophila gelegenen Gene D und H 25,1 vH, wahrend der 
Austauschwert 29,1 vH betragt, da zwischen D und H etw·a 2 vH doppeltet 
Austausch vor sich geht. 
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von mehrfachem Austausch und von Interferenz I abgeleitet wurden, 
konnte JENNINGS umgekehrt samtliche 17 Grundtatsachen entwickeln. 
Er kommt zu folgendem SchluB: "No other theory that has been sug
gested yields any such system (von Grundtatsachen und Beziehungen). 
In view of the complexity and extraordinary character of this system 
and in view of the precise numerical proportions it involves, it is difficult 
to conceive that any other set of conditions than that set forth in the 
'linear theory' could produce it." 

Noch bevor JENNINGS in mathematischer Formulierung dargelegt 
hat, daB die Theorie der linearen Anordnung der Gene in der Tat das 
leistet, was man von ihr erwartet, hatte er bewiesen, daB gewisse andere 
Theorien keine ausreichende Erklarung fiir die beobachteten Verhaltnisse 
geben konnen. GOLDSCHMIDT ('17) hatte namlich auf eine Moglichkeit 
aufmerksam gemacht, wie sich der Faktorenaustausch erklaren lassen 
kann, die sich prinzipiell von der Theorie der linearen Anordnung unter
;;cheidet. Wahrend diese Theorie die Austauschwerte auf Beziehungen 
zwischen zwei Paaren von Genen zuriickfiihrt, und zwar auf Lagebezie
hungen, erblickt die GOLDSCHMIDTsche Theorie 2 in den Austauschwerten 
Beziehungen zwischen den beiden Faktoren eines Paares (die zwei 
Allele A und a sind an ihre Chromosomen gebunden durch variierende 
Krafte, die ihnen in einem bestimmten Prozentsatz [Austauschverhalt
nis] erlauben, ihren Platz miteinander zu vertauschen). JENNINGS ('17) 
hat aus dieser Grundannahme in allgemeiner Form eine Gleichung ab
geleitet, die es ermoglicht, aus den Austauschverhaltnissen zweier Gen
paare den Rekombinationswert derselben zu berechnen, bzw. umgekehrt 
aus der Kenntnis des experimeiltell ermittelten Rekombinationswertes 
Angaben iiber die GroBenordnung der Austauschverhaltnisse der einzel
nen Genpaare zu machen. Wenn nun aus dem Rekombinationswert 
A B sich die Austauschverhaltnisse von Aa und Bb in gewissen Grenzen 
bestimmen lassen und entsprechend aus dem Rekombinationswert von 
B C das Austauschverhaltnis von Ge, so muB sich aus der Kenntnis der 
Austauschverhaltnisse von Aa und Ce der Rekombinationswert A C 
berechnen lassen. Diese Berechnung ergibt derartige systematische 
Widerspriiche mit dem experimentell ermittelten Rekombinationswert 
A C, daB die Unbrauchbarkeit der Theorie, auf der sie sich aufbaut, fiir 
die Erklarung der bei Drosophila gefundenen Tatsachen eindeutig be
wiesen wird. 

I Der Grad der Interferenz variiert in verschiedenen Regionen eines Chro
mosoms und ist verschieden in verschiedenen Chromosomen. JENNINGS 
nimmt einen Mittelwert an und erhalt somit gewisse Abweichungen von den 
tatsachlich beobachteten Verhaltnissen. 

2 GOLDSCHMIDT hat sich keineswegs als unbedingter Vertreter dieser 
Theorie bekannt, vielmehr nur auf ihre prinzipielle Moglichkeit hinge
wiesen. 
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b) Faktorenausfall. 
Der Wert einer Theorie zeigt sich besonders dann, wenn sie ohne 

weiteres neue Tatsachen erkHiren kann, die eine Beziehung zu dem von 
ihr beherrschten Gebiet haben und nOCh nicht bei der Aufstellung der 
Theorie berucksichtigt werden konnteri. Aus der Analyse einiger solcher 
neuen Entdeckungen haben sich starke Stiitzen fiir die Theorie der 
linearen Anordnung der Gene in den Chromosomen ergeben. 

Die FaIle von Faktorenausfall (deficiency) " Faktorenverdoppelung 
(duplication) und Faktorenverlagerung (translocation), die mehrfach als 
Beweise fiir die Theorie der linearen Anordnung angefiihrt wurden, sind 
allerdings nicht als entscheidend zu betrachten, wenn sie sichauch der 
Theorie gut einfiigen. Dnter Faktorenausfall (BRIDGES '17) versteht 
man die Erscheinung, daB bestimmte Gene sich so verhalten, als ob sie 
iiberhaupt nicht vorhanden waren (Abb. 61). So erscheint z. B. in einer 
Fliege, die in dem einen X-Chromosom den rezessiven 
Faktor "zinnober" (vermilion, v) besitzt und in deren 
anderem X-Chromosom das normale (dominante) Allel 
von "zinnqber" seine Wirkung nicht entfaltet ("zinnober 
-Faktorenausfall"), der Phanotypus "zinnober", obwohl 
die Fliege das betreffende Gen nur in heterozygoter Kom
bination enthaIt. Es hat also den Anschein, als ob das 

~I 
dominante, normale Ailel von "zinnober" fortgefallen ist. Abb. 6r. Schema 

eines "Faktoren. 
Ineinigen von BRIDGES ('19b) und MOHR ('19 'Z3a) unter- ausfalls".Derden 

Gellen A und B 
suchten Fallen stellte es sich nun heraus, daB nicht nur 
ein einziger Faktor seine Wirkung nicht entfaltete, son
dem noch eine Anzahl anderer, und zwar alles solche 
Gene, die sehr eng miteinander gekoppelt waren. Es war 
also - in der Sprache der Theorie der linearen Anordnung 

gegeniiberliegen. 
de Teil des rech
ten Chromosoms 
verhalt sich gene
tisch so, als ob er 
fehlt. Original. 

der Gene - eine bestimmte Strecke im Chromosom inaktiviert wor
den bzw. ausgefallen 2. Es wurde femer gefunden, daB, falls in der 
unwirksamen Region normalerweise die Gene A und B lokalisiert sind, 
in Fliegen, in deren einem Chromosom die inaktivierte Region, in dem 
dazu homologen Chromosom die Gene A und B liegen, kein Faktoren
austausch zwischen A und B erfolgt. In der inaktivierten Region 
scheinen also nicht nur die Gene unwirksam zu sein, 'sondem auch das 
Chromosomstiick in dem sie liegen, scheint irgendwie seine Befahigung 

I Die meisten Beispiele fur diese Aberranten kennen wir von Drosophila 
(BRIDGES, '17, '19b MOHR, '19, '23 a, b '27, M. B. S. '25). Bei der Maus 
beschrieb W. GATES ('27) Faktorenausfall eines Gens, und PAINTER ('27) 
zeigte, daB in der Tat ein Teil eines Chromosoms verloren gegangen war. 
Faktorenverdoppelungen und Faktorenverlagerungen spielen nach BELLING 
und BLAKESLEE (z. B. BLAKESLEE '27) auch eine Rolle bei den Datura
Aberranten. Vgl. auch BELLING ('25). 
. 2. Stets waren aile Faktoren, die zwischen den voneinander am weitesten 
entfernten, nicht wirksamen Genen gelegen w,aren, unwirksam. 
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zum Austausch eingebiiBt zu haben. Wie man sieht, gibt die Theorie der 
linearen Anordnung der Gene eine hinreichende Erklarung fUr diese 
Erscneinungen; denn die Annahme, daB ein Teil des Chromosoms tat
sachlich ausgefallen ist, macht sowohl die Tatsache der phanotypischen 
Manifestierung rezessiver, eigentlich nur in heterozygoter Kombination 
vorhandener Gene verstandlich, als auch die Tatsache, daB Faktoren
austausch in dem normalen Gegenstiick der ausgefallenen Region unter
bleibt. 

Ein Gegner der Theorie der linearen Anordnung, der die Austausch
werte nicht auf stereometrische Beziehungen, sondern auf irgendwelche 
andere, noch unbekannte Beziehurfgen zuriickfUhren mochte, wiirde 
hierin jedoch mit Recht keinen zwingenden Beweis sehen. Man kann 
namlich einwenden, daB die Gene, die gemeinsim von dem Faktoren
ausfall betroffen werden, nicht wegen ihrer benachbarten Lage das 
gleiche Schicksal erleiden, sondern wegen irgendwelcher sons tiger Eigen
schaften, in denen sie einander ahnlich sind. Die Feststellung, daB diese 
Gene ganz verschiedene Phanotypen produzieren und teils dominante, 
teils rezessive Faktoren darstellen, bedeutete kein Gegenargument. Ein 
Gegner der Theorie der linearen Anordnung, der ja in den Austausch
werten der Gene etwas anderes als eine Lagebeziehung sieht, wiirde gerade 
in der .Ahnlichkeit der Austauschwerte, die alle von dem "Faktorenaus
fall" betroffenen Gene mit anderen Genen aufweisen, eine ihnen gemein
same Eigenschaft erblicken. T atsiichlich gibt es allerdings keine andere 
Theorie, die auch nur annahernd sovielleistet, wie die Theorie der linea
ren Anordnung der Gene und insofern, als sich auch die komplizierten 
Falle von Faktorenaustausch durch sie erklaren lassen, erhalt sie eine 
neue Stiitze. Von einem Beweise konnte man aber erst sprechen, wenn 
·sich cytologisch das Fehlen eines Teiles eines Chromosoms nachweisen 
lieBe I. 

I In einem FaIle ergab sich, daB ein ganzes Chromosom fehlt (haplo-IV, 
siehe S. 25off); hieraus lassen sich natiirlich keine Schliisse auf unsere Frage 
ziehen. Bei einem Faktorenausfall im X-Chromosom glaubte MOHR ('23a) mit 
einiger Wahrscheinlichkeit eine cytologische Abnormitat an denX-Chromo
somen feststellen zu konnen. BRIDGES ('27b) zeigte jedoch, daB es sich urn eine 
typische, allerdings selten deutlich sichtbare AuBenstruktur des X-Chromo
soms handelt. AuBerdem war schon durch die Arbeit ANDERSONS ('25) be
kannt, daB die in dem MOHRschen Fall betroffenen Gene an dem Ende des 
stabformigenX-Chromosoms lokallsiert sind, das in einer Aquatorialplatte 
der Peripherie der Zelle zugewandt ist, wahrend die von MOHR beschriebene 
Struktur gerade an dem anderen Ende liegt. 

Der zytologische Nachweis hatte natiirlich fiir die Theorie der linearen 
Anordnung . nur dann eine Bedeutung, wenn der Faktorenausfall, wie in 
den zuletzt besprochenen Fallen, mehrere Faktoren betrafe. Daher ist 
der S. 299. Anmerkung I erwahnte Nachweis von GATES und PAINTER, so 
wichtig er an sich ist, fUr unsere Frage ohne Bedeutung, da sich genetisch 
nur ein Faktor verfolgen lieB. 
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c) Faktorenverdoppelung. 
Mit noch weniger Recht konnte man die sogenannten Faktorenver

doppelungen (BRIDGES 'I9a) zugunsten derTheorie der linearen Anordnung 
der Gene anfiihren. Es handelt sich hier urn Erscheinun,gen, in denen be
stimmte Faktoren auftreten, die das Erscheinen anderer unterdriicken, 
so daB z. B. (Abb. 62) eine weibliche Fliege, die homozygot fUr das rezes
sive Gen "zinnober" (v) ist, dennoch phanotypisch nichts von "zinnober" 
erkennen laBt, weil ein Hemmungsfaktor fUr "zinnober" homozygot vor
handen ist (V "Zinnoberyerdoppelung", BRIDGES in M. B. S. '25). Dieser 
iibt in einfacher Bosis keinen Effekt aus, hemmt jedoch in homozygoter 
Kombination das Erscheinen von "zinnober". BRIDGES erklart diesen 
Hemmungsfaktor fUr ein normales Ailel von "zinnober" das an einen 
fremden Locus verlagert ist, so daB eine solche Fliege 
vier Gene des Ailelpaares "zinnober" - wildfarben be
sitzt (2V- und 2 V-Gene); das Gen "zinnober" bzw. sein 
Ailel ist also verdoppelt vorhanden. Da in den meisten 
bisher beschriebenen Failen von F aktorenverdoppelungen 
stets nur ein einzeiner Faktor verdoppelt ist, nicht wie in 
dem reziproken Fall des Faktorenausfalls eine Serie ge-

v 

v 

koppelter Faktoren, so laBt sich eine Beziehung zur Abb.6 •. Schema 
der BRIDGES-

Theorie derlinearen Anordnung bei ihnen nicht aufzeigen. schen Vorstel. 

Die einzige Faktorenverdoppelung, in der drei benachbarte lung iiber die 
"Zinnober"-Ver-

Gene doppelt vorhanden sind, ist die y-sc-brI-Verdoppe- doppelung. An 

lung von L. V. MORGAN (M.B.S. '25); hier fehien jedoch f::e:~::\~~~: 
nochnahereAngaben. Bei der v-s*-Faktorenverdoppelung X·Chromosomen 

ist ein Chromo so
(BRIDGES, M.B.S. '25) sind zwar zwei Faktoren, v und s, menteil mit dem 

verdoppelt. Da sie weit voneinander entfemt lokalisiert normal en Aile! 
von Zinno ber ( v) 

sind und die dazwischen gelegenen Gene nicht verdoppelt angeheftet. Ori-

sind, nimmt BRIDGES an, daB unabhangig voneinander gina!. 

die zwei Gene zu verschiedenen Zeiten verdoppelt worden· sind. Diese 
Verhaltnisse sind also noch nicht genugend gekllirt. 

SchlieBlich muB noch erwahnt werden, daB es einige Hinweise darauf 
gibt, daB zumindest manche Hemmungsfaktoren iiberhaupt nicht Ver
doppelungen von Faktoren darstellen, wie aus ihrer Spezifitat urspriing
lich geschlossen wurde, sondem daB sie Gene sind, die die Ausbildung 
bestimmter Phanotypen hemmen, ohne deshalb urspriinglich Allele der 
Gene gewesen zu sein, deren Manifestation sie nicht erlauben. 

BONNIER ('26) glaubte dies auf Grund einer geistreichen Uberlegung 
bewiesen zu haben. Eine Entscheidung steht jedoch noch aus, da er in 

I Y = yellow, gelbe Korperfarbe; Chromosom I, Locus 0,0 (I, 0,0); sc = 
scute, die hinteren Scutellarborsten fehlen (I, 0, +); by = broad, breite Fliigel 
(I, 0,6). 

* v = vermilion, zinnober Augenfarbe (I, 33,0); s = sable, zobelfarbener 
Korper (I, 43,0). 
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dem von ihm ausgefiihrten Experiment die Konstitution eines bestimm
ten Weibchens unrichtig beurteilt hat I. 

Sicherlich stellen die Hemmungsfaktoren von "scute" (MORGAN '26) 
und "purple"2 (C. STERN, unveroffentlicht) keine Verdoppelungen dar; 
denn sie traten in Kulturen auf, die homozygot fiir die rezessive Mutante 
"scute" bzw. "purple" waren, so daB kein normales Allel vorhanden 
war, das verlagert als Hemmungsfaktor hatte wirken konnen. 

d) Faktorenverlagerung. 
Ein einwandfreier Fall von Faktorenverdoppelung in Verbindung mit 

Faktorenausfall ist dagegen von BRIDGES (BRIDGES und MORGAN '23, 
M. B. S. '25) unter dem Namen "Faktorenverlagerung 

B'.llI ["3 (translocation) beschrieben worden (Abb.63). 

Abb. 63. Schemader "Fak
torenverlagerung J" (BRIO. 
GES). An dem einen Ende 
eines Chromosoms Nr. II 
von Drosophila meia1to .. 
gaster fehlt ein Teil (Fak
torenausfall), das an die 
Seite eines Chromosoms 
Nr. III verlagert ist. Die 
acht Querstriche an dem 
verlagerten Teil deuten die 
acht darin nachgewiesenen 

Gene an. Original. 

BRIDGES stellt sich namlich die Entstehung einer 
Verdoppelung folgendermaBen vor: Bestimmte Gene 
werden von ihrem normalen Locus verlagert und 
fehlen also an dem urspriinglichen Locus (Faktoren
ausfall). Die verlagerten Gene konnen an eine andere 
Stelle desselben Chromosoms oder an ein anderes 
homologes oder nichthomologes Chromosom befor
dert worden sein. Wird nun der Teil des Chromo-
soms bzw. das ganzeChromosom, in dem die Gene 
fehlen, im Gefolge von Austausch oder Rekombi
nation durch einen normalen ersetzt, in dem die 
Gene also vorhanden sind, so kann ein Individuum 
erstens die verlagerten Gene undzweitens diejenigen 
erhalten, welche an ihrer normalen Stelle liegen, 
mit anderen Worten, es erhalt eine Faktorenver
doppelung. Ein Individuum, das dagegen nur die 
verlagerten Gene erhalt, die an ihrem urspriinglichen 
Locus nicht ersetzt worden sind, besitzt in BRIDGES' 

Terminologie eine Faktorenverlagerung. Die komplizierten genetischen 
Verhaltnisse der "Faktorenverlagerung I" lassen sich vollstandig durch 
die Annahme erklaren, daB bestimmte Gene, die hierim zweiten Chromosom 
fehlen, an das dritte Chromosom verlagert sind 4• Da hier beide theoretisch 

I Das triploide Weibchen enthielt entgegen seiner Annahme, die sich auf 
den beobachteten Prozentsatz aquationeller Ausnahmen stiitzte, nur eine ein
zige V-Verdoppelung'; der Prozentsatz aquationeller Ausnahmen bei Triploi
den ist jedoch hoch genug, urn die von ihm gefundenen Zahlenverhaltnisse 
in der Nachkommenschaft bei Vorhandensein einer Duplikation zu erklaren. 

2 purple (P), purpurne Augenfarbe (II, 54,5). 
3 Ober eine zweite von BRIDGES (M. B. S. '25) gefundene Verlagerung 

fehlen noch genauere Angaben. 
4 Gewisse Tatsachen zwingen zu der Annahme, daB in dem zweiten 

Chromosom mehr Gene fehlen als in das dritte Chromosom verlagert sind. 
Wahrend des Vorganges der Verlagerung ist also etwas verloren gegangen. 
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zu fordernden abnormen Chromosomen tatsachlich vorhanden sind, so ist 
hier wohl kein Zweifel moglich, daB der Faktorenausfall in dem einen Chro
mosom ta tsachlich ein F ehlen und nicht eine Inaktivierung von ihnen dar
stellt, und daB die neu aufgetretenen Gene in dem anderen Chromosom in 
derTat verlagerte Gene reprasentieren (und nicht Neumutationen von ge
wohnlichen Hemmungsfaktoren). Dies wird noch deutlicher, wenn man 
beachtet, daB nicht ein einziges, sondern acht verschiedene Gene verlagert 
sind. N ach der auf Grund derTheorie der linearenAnordnung festgestellten 
Position dieser Gene liegen sie normalerweise an dem auBersten rechten D 

Ende des zweiten Chromosoms und breiten sich uber eine Lange von 
mindestens acht Einheiten aus. In der Sprache der Theorie der linearen 
Anordnung ergibt sich also, daB das rechte Ende des zweiten Chromo
soms an das dritte Chromosom angeheftet ist [Ort der Anheftung zwi
schen "ebenholz" (e, ebony, Korperfarbe, III, 70,7]. und "rauh" (ro, 
rough, Augenoberflache, III, 91, I). Entscheidend ware nun naturlich 
der cytologische Nachweis einer Verkurzung eines Autosoms und einer 
Verlangerung eines anderen dazu nicht homologen. Eine Verlangerung 
konnte nicht entdeckt werden. Neue Versuche von HAMLETT ('27) 
wurden dies allerdings verstandlich machen, da sie sich durch die An
nahme interpretieren lassen, daB das verlagerte Chromosomenstuck nicht 
in die Genkette des dritten Chromosoms "eingeflickt", sondern ihr seitlich 
angeheftet ist; allerdings hat BRIDGES auch nichts von einer seitlichen 
Anheftung cytologisch feststellen konnen. Was die Verkurzung des 
anderen Chromosoms betrifft, so gibt BRIDGES (M. B. S. '25) an, daB eine 
cytologische Untersuchung "seems" (von mir hervorgehoben) "to show, 
that the shorter pair of V's has one arm abnormally short". Von einer 
sicheren Entscheidung kann also nicht die Rede sein. 

DaB sich eine so verwickelte Erscheinung wie die "Translokation I" 
ohne Schwierigkeiten der Theorie der linearen Anordnung einordnen 
laBt, bedeutet gewiB eine Stutze fUr die Theorie, die noch durch eine 
weitere Uberlegung verstarkt wird. Konnte man namlich bei den 
fruher besprochenen Fallen von Faktorenausfall behaupten, daB die 
ausgefallenen Gene nicht infolge ihrer benachbarten Lage gemeinsam 
betroffen wurden, sondern wegen irgendwelcher .Ahnlichkeiten, die in 
den ahnlichen Austauschindizes 2 ihren Ausdruck finden, so lassen sich 

I Als Iinke Enden der Chromosomenkarten bezeichnet man wilIkurIich 
die Enden, an denen im ersten Chromosom "yellow", im zweiten "Star" 
(rauhe Augenoberflache II, 1,3) und im dritten "roughoid" (ahnIiche rauhe 
Augenoberflache III, 0,0) Iiegt. 1m vierten Chromosom kommt nach neuen 
Angaben (MORGAN, STURTEVANT, BRIDGES '26) kein Austausch vor, so daB 
man keine Chromosomenkarte entwerfen kann. 

2 Als "A ustauschindex" sei im folgenden die Zahl bezeichnet, die in der 
Sprache der Theorie der Unearen Anordnung der "Locus" heiBt. Es erscheint 
als praktisch, bei manchen Diskussionen diesen neutralen Begriff zu ver
wenden. 
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im Falle der "Verlagerung I" sehr ernste Einwande gegen diese Behaup
tung machen_ Bei dem umfassendsten Faktorenausfall (Notch-defi
ciency, MOHR '23) weichen die Austauschindizes der verschiedenen be
troffenen Gene nur urn hochstens 3,8 von einander ab; die Austausch
indizes waren also ziemlich ahnlich_ In die "Translokation I" sind jedoch 
Gene mit Austauschindizes mit inbegriffen, deren Differenz etwa maximal 
g betragt; hier ist die Ahnlichkeit doch schon recht gering, so daB die 
in Erwagung gezogene Deutung noch an Wahrscheinlichkeit verlierL 

Die Tatsache, daB die verlagerten Gene gerade im Endabschnitt der 
Chromosomenkarte liegen und nicht, wie bei den anderen Vorkommen von 
Faktorenausfall, ein "Mittelstuck" bilden, erscheint in der Deutung der 
Theorie der linearen Anordnung, die entsprechend eine Abtrennung 
eines Chromosomenendes verlangt, als durchaus verstandlich. Doch be
reitet sie der Annahme irgendwelcher anderer Besonderheiten als benach
barter Lokalisation der verlagerten Gene keine groBeren Schwierig
keiten als sie betreffs der Ahnlichkeit der Austauschindizes schon an
gefUhrt wurden. Denn schlieBlich ist es eben eine gemeinsame Besonder
heit dieser Faktoren, solche Austauschindizes zu haben, die sie alle in 
einer - allerdings nicht scharf abgegrenzten - Gruppe vereinigt, deren 
Summe der Austauschwerte mit allen anderen Genen des zweiten Chro
mosoms ein Maximum ergibL (Das ist ja die statistische Tatsache, die 
in der Lokalisation am Ende der Karte ihren Ausdruck findeL) 

e) Besondere FaIle von Faktorenausfall. 

Neuerdings sind nun besondere Falle von Faktorenausfall bekannt 
geworden, die sich wohl kaum mit einer anderen Theorie als der der 
linearen Anordnung der Gene erklaren lassen. In den wenigen fruher 
bekannten Beispielen von Faktorenausfall war in der Regel die Verande
rung des Genotypus, die als Faktorenausfall bezeichnet wurde, einmalig 
vor sich gegangen und das Chromosom, in dem sie erfolgt war, konnte 
dann durch Kreuzung auf die Nachkommenschaft des Individuums uber
tragen werden. Kurzlich wurden jedoch einige Rassen von Drosophila 
entdeckt, in denen das Neuauftreten von Faktorenausfall ein regel
maBiges, wenn auch recht seltenes Ereignis ist (C. STERN '27c). Solche 
Rassen werden durch die Mutanten M-y, M-w und M-fJ reprasentierL 
Kreuzt man z. B. eine Fliege, die den dominanten, im dritten Chromo
som gelegenen Faktor M-y in heterozygoter Kombination enthalt, wel
cher kurze, dunne Borsten auf dem Thorax an Stelle der normalen langen 
und kraftigen hervorruft, mit einer anderen Fliege, die homozygot fUr 
eine groBere Zahl rezessiver Gene des dritten Chromosoms ist, so sind die 
Nachkommen, die den Faktor M-y enthalten haben (etwasovH) zwar im 
allgemeinen mit kurzen Borsten versehen, und in bezug auf andere Merk
male normal. Bei einigen wenigen finden sich jedoch mehr oder minder 
groBe Flecke auf dem Thorax oder dem Kopfe, in denen die Borsten lang 
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sind und verschiedene Merkmale erscheinen, die von den rezessiven, nur 
in einfacher Dosis vorhandenen Genen bedingt werden (Abb. 64). In den 
Zellen dieser Flecken sind also erstens das M-y-Gen und zweitens die 
in demselben Chromosom wie M-y gelegenen normalen Allele der
jenigen rezessiven Gene, die sich phanotypisch auspragen, inaktiviert; 
mit anderen Worten: Die Zellen, die den Fleck bilden, sind von einem 
Faktorenausfall betroffen . worden. Dieser Faktorenausfall betnfft aber 
Gene, deren A ustauschindizes ganz aufJerordentlich grofJe Verschzeden
heiten aufweisen. Es ergab sich, daB in allen durch den Faktor M-y ver
anlaBten Flecken die normalen Allele von ru, h, th und str sowie M-y 
selbst ihre Wirkung nicht entfalteten, Gene, deren Austauschindizes sich 
ganz erheblich voneinander unterscheiden. Die Werte sind: 0,0 (ru); 
26,5 (h); 40,1 (M-y); 42,2 (th); 44,0 (st). Zwei andere dominante Gene 
M-w und M-fJ, die . 
phanotypisch ahnlich 
wie M -y wirken und 
wie dieses im dritten 
Chromosom lokali
siert sind, mfen eben
falls das Auftreten 
von Faktorenausfall 
hervor, der jedoch 
andere Gene betrifft, 
namlich auBer dem 
Faktor M-w (bzw. 
M-fJ), die in den Ver
suchen in demselben 
Chromosom gelege
nen normalen Allele 

Abb. 64. Drosophila melallogaster. Kopf eines Fleckenmosaiks von 
aben. Daneben das Mosaikauge in Seitenansicht. In dem einen dritten 
Chromosom befand sich M-y, sowie die normal en Allele der in dem 
homologen Chromosom gelf'genen rezessiven Faktoren ru, lz" th, st, 
pP, sr, etl • Links wies der Kopf lwie auch Thorax und Abdomen) 
kurze Borsten auf (M-y!) und war sonst normal. Rechts traten lange 
Borsten au!, sowie die Merkmale von rtJ.lt, tIt, st (vgl. die Anmerkg). 

Nach C. STERN '27 C. 

von sr, eS , ca sowie das dominan te Gen 5 b *. In einigen Fallen betraf der F ak
torenausfalljedoch nur M-w (bzw. M--fJ) und das normaleAllel von ca. Die 
Verschiedenheiten der Austauschindizes der betreffenden Gene sind hier 
wiedersehrgroB: 58,2 (Sb); 62,0 (sr); 70,7 (eS ) ;79,8 (M-w); 87,1 (M-fJ); IOO,7 
(ca). In der Sprache der Theorie der linearen Anordnung der Gene lassen sich 
die so verwickelten Erscheinungen auf das einfachste beschreiben (Abb.6S). 
In den Versuchen mit M-fJ ist die linke Halfte des dritten Chromosoms 

I ru = roughoid, rauheAugenoberflache (III, 0,0); h = hairy, uberzahlige 
Haare (III, 26,5); th = thread, fadenfOrmige Arista (III, 42,2); st = scarlet, 
scharlachfarbene Augen (III, 44,0). 

* sr = stripe, dunkler Streifen auf dem Thorax (III, 62,0); CS = sooty, 
dunkle Korperfarbe (III, 70,7); ca = claret, weinfarbene Augen (III, 100,7). 
Sb = Stubble, stoppelformige Borsten (III, 58,2). Mit dem auf Abb. 65 an
gegebenen Gen pP wurde in diesen Versuchen nicht operiert. 

Ergebnisse der Biologie IV. 20a 
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fortgefallen" in den Versuchen mit M -w und M -fJ ist die rechte Haifte 
eliminiert worden (in den wenigen Fallen, wo nur M-w bzw. M-fJ sowie 
das normale Allel von ca unwirksam war, muB man annehmen, daB nur 
das auBerste ("rechte") Viertel des Chromosoms eliminiert worden war). 
Einige Tatsachen stutzen nun diese Interpretation derart, daB man an 
ihrer Richtigkeit wohl kaum zweifeln kann. 

Erstens: Das Gen (z. B. M -y), das den Faktorenausfall bedingt, bewirkt 
dies nach der Theorie der linearen Anordnung dadurch, daB es die Elimi
nation eines Chromosomenteiles verursacht (vermutlich durch Starung 
des Kernteilungsmechanismus). Eine Theorie, die die gemeinsame Be
ziehung der betroffenen Gene nicht darin sieht, daB sie ein zusammen
hangendes Stuck 2 der Chromosomenkarte bedeckt, muBte also auf 
irgend etwas anderes den verschiedenen Genen Gemeinsames hinweisen, 
das sie "anfallig" macht, durch M-y inaktiviert zu werden. Die einzige 
Eigenschaft, in der die Faktoren in den fruher besprochenen Beispielen 
von Faktorenausfall mehr oder weniger ahnlich waren, namlich die Aus
tauschindizes, sind in unseren Fallen jedoch so verschieden, daB von einer 
gemeinsamen Eigenschaft keinesfalls mehr die Rede sein kann. 

h 
I 

26,5 

Sb sr 
I I 

S8,Z 62,0 

Mow 

I 
70.7 7,!!8 

Mj8 

I 

Abb. 65. Karte des dritten Chromosoms von Drosophila mela1logaster. Nur die bei der Untersuchung 
der Fleckenmosaike benutzten Gene sind eingetragen. Die Pfeile deuten die Bruchstellen an (vgl. 

den Text). Nach C. STERN '27 C. 

Zweitens: Da die Inaktivierung der Faktoren hier durch ein Gen 
veranlaBt wird, das selbst von ihr betroffen wird, so soUte man annehmen, 
daB die verschiedenen inaktivierten Faktoren wenigstens gleichartige 
Beziehungen zu dem inaktivierenden Gen haben mussen. Das ist jedoch 
keineswegs der Fall. M-y "wahlt" zur Inaktivierung einerseits Gene aus, 
deren Austauschindizes urn 13,9 (h) und 40,4 (ru) geringer sind, als sein 

I Wenn man auch die M6glichkeit einer bloBen Inaktivierung der Gene 
selbst bei Annahme der Theorie der linearen Anordnung im Auge behalten 
muB, so sei sie hier bei der Diskussion dieser Theorie nicht weiter beruck
sichtigt, da die weitere Oberlegung von dieser Moglichkeit nicht beruhrt wird. 
Eine Inaktivierung von Genen ist auch ein v611ig hypothetischer Vorgang, 
dem keine begrundeten Vorstellungen zugrunde gelegt werden k6nnen. Fur 
einen tatsachlichen Verlust von Stucken eines Chromosoms gibt es jedoch 
direkt im Leben beobachtete Beispiele (BELAR '27). - Ein cytologischer 
Nachweis laBt sich leider in unserem Falle nicht fiihren, da man nicht damit 
rechnen kann, daB in den somatischen Zellen des erwachsenen Tieres, die de~ 
Fleck konstituieren, noch Zellteilungen stattfinden. 

2 Sie lagen zwar in den tatsachlich ausgefiihrten Versuchen nicht kon
tinuierlich nebeneinander. Das liegt jedoch nur daran, daB "zwischen" den 
untersuchten Faktoren keine anderen bekannt sind, die sich fur die Versuche 
eigneten. 
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eigener, anderseits Gene, deren Austauschindizes urn 1,8 (th) und 3,6 
(st) hOher sind, aber nicht mehr so1che, deren Austauschindizes um 7,6 
(pi» I oder mehr seine eigenen iibersteigen. DaB die Gene mit den hOheren 
Austauschindizes an sich ebenfalls inaktiviert werden konnen, zeigen die 
Versuche mit M-w und M-[3, in denen gerade die Gene unwirksam ge
macht werden, die von M-y "verschont" bleiben und umgekehrt nicht 
ein einziges derjenigen Gene von dem Faktorenausfall betroffen wird, die 
in den M-y-Versuchen inaktiviert werden. Die "Auswahl" der inakti
vierten Gene durch M-y geschieht also nicht gleichmaBig in bezug auf 
die positive oder negative Verschiedenheit der Austauschindizes; die 
inaktivierenden Gene M-y, M-w und M-[3 "unterscheiden" viehnehr 
scharf zwei Gruppen von Genen, von denen die eine nur von M -y, die 
andere nur von M-w und M-[3 "angegriffen" wird, wobei sich die beiden 
Gruppen dadurch voneinander unterscheiden, daB die eine alle die Gene 
umfaBt mit Austauschindizes, die niedriger sind als 44,0 (st), die andere 
a.Ile die Gene, deren Austauschindizes hOher als 48,0 (pi» sind. Wenn 
einmal Gene gepriift werden sollten, deren Austauschindizes zwischen 
44 und 48 liegen, so wiirde wahrscheinlich ein einziger Index gefunden 
werden, der gleichzeitig die obere Grenze der einen und die untere 
Grenze der anderen Gruppe von Genen darstellt. 

Die Theorie der linearen Anordnung d<'r Gene kann nun das Wesen 
dieser Grenze ohne irgendwe1che ad hoc angenommenen Hilfshypothesen 
erklaren, wie sogleich gezeigt werden wird. Keine andere Theorie, die 
bisher, wenn auch in noch so yager Form, vorgeschlagen worden ist, 
ware hierzu in der Lage. Durch Ubedegungen, die sich - im Rahmen 
der Theorie der linearen Anordnung - auf einer interessanten Analyse 
der Austauschverhaltnisse aufbauen, hat BRIDGES ('27a) im AnschluB an 
ANDERSON ('25, siehe S. 324) namlich gefunden, daB die Stelle, an der im 
dritten Chromosom die Zugfaser ansetzt, also die Umbiegungsstelle des 
V-formigen Chromosoms, wahrscheinlich zwischen den Genen st (44,0) 
und pi> (48,0) ihren Locus hat. Das ist also genau der Locus, der sich 
auch als Grenze unserer Gruppen inaktivierter Gene auszeichnete! Und 
damit erhalt diese "Grenze" eine materielle Bedeutung: Es ist die ver
diinnte Stelle, an der sich die beiden Chromosomenschenkel aneinander 
heften. M-y b'ewirkt in manchen Fallen, daB der Chromosomenschenkel, 
in dem es selbst 10kalisiert ist, eliminiert wird; M-w und M-[3 bewirken, 
daB der andere Chromosomenschenkel, in dem diese Gene ihren Locus 
haben, eliminiert wird. Auch fiir die erwahnten selteneren FaIle, in 
denen nur das auBerste Viertel des Chromosoms eliminiert wird, laBt 
sich vermutungsweise eine singulare Stelle im dritten Chromosom an
geben, an der die Fragmentation, die zum Faktorenausfall fiihrt, erfolgt. 
BRIDGES ('27b) beschreibt namlich in einer neuen Mitteilung konstant 

• pi> = peach, pfin;ichfarbene Augen (III, 48,0). 

20* 



CURT STERN: 

gelegene dunne Stellen auch in den Schenkeln des Chromosoms. SchlieB
lich sei nochmals auf die Beobachtung von BELAR ('27) hingewiesen, 
der Fragmentation von Heuschreckenchromosomen an dunnen Stellen 
direkt im Leben verfolgt hat. Auch die Beobachtungen von MCCLUNG 
('17) an Arten der Heuschrecke Hesperotettix, bei der ein V-fOrmiges 
Chromosom haufig teils als Einheit, teils in zwei Teile fragmentiert 
erscheint, sind hier anzufUhren, da die Bruchstelle hier stets mit der 
Stelle der Anheftung der Zugfaser zusammenfallt. Zusammenfassend 
laBt sich also feststellen, daB diese FaIle von Faktorenausfall mit allen 
ihren Besonderheiten ihre vollstandige Erklarung durch die Theorie der 
linearen Anordnung der Gene finden und damit wesentliche Stutzen fUr 
die Theorie darstellen I. 

f) Austauschvariationen und lineare Anordnung. 
Wenn man Drosophila gegenuber der Norm veranderten Umwelt

bedingungen aussetzt (Temperatur, R6ntgenstrahlen u. a., siehe S.327), 
so verandern sich auch die Austauschwerte einer Reihe von Genen und 
damit auch die Austauschindizes; die "Skala" der Austauschindizes 
(Reihenfolge der Loci!) bleibt jedoch dieselbe. So betragen z. B. die In
dizes der im dritten Chromosom lokalisierten Gene st, p und ss* bzw. 
44,0,48,0,58,5 bei Standard~dingungen. Unterwirft man die Weibchen, 
in denen der Austauschvorgang erfolgt, einer bestimmten Behandlung 
durch R6ntgenstrahlen, so andern sich die Austauschindizes (nach 
MULLER '25) in folgender Weise: st=44,0 (normal); P=5I,I (statt 
48,0); ss = 66,4 (statt 58,5). Diese Tatsache bereitet der Theorie der 
linearen Anordnung der Gene keine Schwierigkeiten., Bei der Definierung 
der Austauschprozente als lineare Abstande war von STURTEVANT ('13) 
ausdrucklich betont worden, daB diese Definition nur ceteris paribus gilt. 
Zwei Gene A und B die z. B. 10 vH Austausch miteinander aufweisen. 
k6nnen viel weiter voneinander entfernt sein als zwei andere Gene C 
und D, die z. B. 20 vH Austausch miteinander aufweisen, wenn aus 
irgendwelchen Ursachen der Austausch zwischen A und B sehr erschwert 
ist, im Verhaltnis zu dem zwischen C und D. Das, was in den Versuchen 
uber den EinfluB der Umweltbedingungen auf die Austauschwerte vor 
sich geht, ist nun in der Sprache der Theorie der linearen Anordnung der 
Gene nichts anderes als eine Veranderung der relativen Leichtigkeit, mit 

I SEREBROWSKY ('25) hat somatische Elimination von Chromosomen 
beim Huhn (Gallus domesticus) beschrieben. Einige FaIle, in denen zwei 
Faktoren in dem gleichen Chromosom lagen, jedoch nur einer eliminiert wurde, 
erklarte er durch die Annahme, daB hier vor der Chromosomenelimination 
somatischer Faktorenaustausch stattgefunden hat, der das nicht eliminierte 
Gen aus dem eliminierten Chromosom entfernt hatte. Es ist wahrschein
lieher, daB hier auch Elimination eines Chromosomenteiles vor sich gegangen 
ist. Dies konnte experimentell gepriift werden. 

* p = Allel von pP; ss = spineless, borstenlos (III, 58,5). 



______ Fortschritte der Chromosomentheorie der Vererbung. 30 9 

der ein Bruch des Chromosoms zwischen zwei Genen erfolgt. Die Ent
fernungen der Gene voneinander auf den Cluomosomenkarten erfahren 
dabei naturlich Veranderungen; die lineare Anordnung der Gene jedoch, 
die ihren Ausdruck in dem Additionsprinzip der Austauschwerte c = a + b 
findet, bleibt unverandert erhalten, da das Additionsprinzip unabhangig 
von den absoluten Werten von a und b gilt. 

DaJ3 I vH Austausch durchschnittlich in jedem Chromosom etwa die 
gleiche reale Entfernung reprasentiert, ist allerdings wahrscheinlich; 
denn die relativen Langen der Chromosomenkarten und der Chromo
somen selbst entsprechen in auffalliger Weise einander (MULLER '16). 
Die Lange der Karten der Koppelungsgruppen I, II und III sind bzw. 
etwa 70, 108 und 106, die relative Lange der drei Chromosomen (nach 
BRIDGES in M. B. S. '25) 70, 101,5 und 122. 

In den Mikrochromosomen kommt nach einer neuen Mitteilung von 
BRIDGES (M. B. S. '26) wahrscheinlich uberhaupt kein Austausch vor; 
die fruher ermittelten "Austauschzahlen" beruhen wohl auf einem ande
ren Vorgang als Austausch (namlich Auftreten von triplo-IV -Individuen). 

Es gibt auch Austauschvariationen, die nicht auf Umweltbedingungen 
zuruckgehen, sondern genetisch bedingt sind. Ihre Analyse hat STURTE
VANT zu einem Ergebnis gefUhrt, das als eine neue Stutze fUr die Theorie 
der linearen Anordnung der Gene angesehen werden muB, die ganz 
anderer Art ist, als die bisher besprochenen. STURTEVANT ('27) hat nam
lich gezeigt, daB einige dieser genetischen Austauschvariationen darauf 
beruhen, daJ3 - in den Worten der unter Diskussion stehenden Theorie 
- ein Abschnitt des Chromosoms invertiert ist, d. h. in verkehrter Oriew 
tierung in dem Chromosom liegt. Die Reihenfolge bestimmter Gene im 
dritten Chromosom ist normalerweise st, e, ro, in einem Chromosom 
mit einem invertierten Stuck ist sie dagegen st, ro, e. Dies wurde von 
STURTEVANT aus der "Skala" der Austauschindizes abgelesen, also in 
'derselben Weise bestimmt, wie bei jedem Koppelungsversuch. Die Tat
sache der Inversion gibt eine vollstandige Erklarung fUr die Art der 
Austauschvariation, die durch sie verursacht wird, wie weiter unten ge
nauer ausgefUhrt wird (sieheS.33I). Hier solI uns nur die Beziehung zu 
der Theorie der linearen Anordnung beschaftigen. Streng genommen hat 
STURTEVANT in dem erwahnten Beispiel zwar nur fUr zwei Gene e und ro 
bewiesen, daJ3 ihre Reihenfolge in bezug auf st vertauscht ist. Es ist 
jedoch so gut wie sicher, daJ3 samtliche Gene, die in einer normalen 
Chromosomenkarte h6here Austauschindizes als e besitzen, sich ebenso 
verhalten, daJ3 also die Reihenfolge aller Gene in dem rechten Ende der 
Chromosomenkarte in bezug auf st nicht ABC D ... M NO ist, sondern 
ON M ... DeB A. So leicht es nun ist, sich eine solche Umkehrung 
yom Standpunkte der Theorie der linearen Anordnung vorzustellen, so 
schwer ist es nach jeder anderen Theorie, die nicht in den Austauschindizes 
den Ausdruck raumlicher Beziehungen sieht. Die Tatsache, die in der 

Ergebnisse der Biologie IV. 20b 
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Deutung der Verhaltnisse als einer Inversion eines Chromosomenteiles 
zum Ausdruck kommt, ist namlich die, daB das Gen 0 eine "Eigenschaft" 
des Gens A annimmt, wahrend dies die entsprechende von 0 erwirbt, 
daB das Gen N eine "Eigenschaft" mit dem Gen B vertauscht usw. 
Welche andere Deutung dieser "Eigenschaft" als einer raumlichen Be
ziehung zwischen den Genen konnte wohl den Tatsachen gerecht werden, 
wenn man berucksichtigt, daB die anderen "Eigenschaften" der Gene 
wie ihre Fahigkeit, bestimmte Entwicklungsvorgange zu determinieren, 
die sich im Phanotypus des erwachsenen Tieres auspragen, vollstandig 
unverandert bleiben? 

g) Austauschindizes verschiedener Arten. 
Dieselbe Uberlegung gilt - nur wenig abgeschwacht in ihrem ar

gumentativen Gewicht - fur den Vergleich der Austazlschindizes homo
loger Gene verschiedener Arten. Unter solchen homolog en Genen ver-

!!t I, I ! II I I mel. 
IJ.~ ~ c~ $" dy !T ~~Iu 'i I 
'/J11\ 

~ 1 ~ I II I I i i I si/f7. 

Abb. 66. Vcrgleich cler Lagerung der allelen Gene in den ~\'-Chromosomcn von Drosopltila 
melallogaster und D. si11tul(l1Is. Aus 1\1. B. S. '25. 

steht man Faktoren, die in den verschiedenen mehr oder minder ver
wandten Arten aufgetreten sind, und deren ahnliche phanotypische 
Auspragung es wahrscheinlich macht, daB es sich urn gleichartigeGebilde, 
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Abb. 67. Vergleich dor La~('rung cler allelen Gene in tlen dritten Chromosomen von D. melallogaster 
unci D. simulans. Nach STCH.TEVA::\T und PLUNKETT '26. 

also sozusagen allele Gene, handelt. Beweisen laSt sich die Annahme des 
Allelismus naturlich nur dann, wenn sich die verschiedenen Arten mit
einander kreuzen lassen. Von den zahlreichen bisher daraufhin unter
suchten Arten von Drosophila lassen sich nur zwei, D. melanogasft,r und 
D. simulans, miteinander kreuzen und hier haben STURTEVANT (,20, 
'2I a, b, M. B. S. '25, M. S. B. '26) und STURTEVA~T und PLUNKETT ('26) 
gezeigt, daB zahlreiche Gene in den beiden Arten in der Tat allel zuein
ander sind. Es hat sich nun herausgestellt, daB die Reihenfolge der 
I4 allelen Gene in den X-Chromosomen der beiden Spezies dieselbe ist 
(Abb. 66). 1m dritten Chromosom jedoch besteht eine verschiedene 
Reihenfolge: bei D. melanogaster liegen die Gene in der Reihenfolge se, 
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st,p, d, H, ca I, bei D. simulans liegen die allelen Gene in der Reihenfolge 
se, st, H, d,p, ca (Abb. 67). - Fur das zweite Chromosom liegen erst 
wenige Daten vor. 

h) Ein direkter Beweis fur die Theorie der linearen 
Anordnung der Gene. 

So begrundet und in sich geschlossen das Beweisgebaude fUr die 
Theorie der linearen Anordnung der Gene auch ist, uber das wir im 
vorhergehenden berichtet haben, so ist jedoch zu beachten, daB es auch 
in einem einschrankendem Sinne "in sich geschlossen" genannt werden 
muB. Die Theorie beruht auf Erkenntnissen einheitlicher Art, der Ver
wertung rein zahlenmaBiger Ergebnisse, ihre Begriffsbildung beruht auf 
Zahlenmaterial und bewahrt sich auf diesem Gebiete auch bei neuen 
Forschungen. In der Dimension, fUr die sie ursprunglich bestimmt war, 
hat sie eine auBerordentliche Anpassungsfahigkeit und Eignung bewiesen. 
Einer Prufung auf einem anderen Gebiete als dem genetischen konnte sie 
jedoch bis vor kurzem nicht unterzogen werden. 

Dies war jedoch auch die Lage, in der sich die allgemeine Theorie, 
daB die ChromosomendieTrager der Erbfaktoren sind, bis zum Jahre 1916 
befand. Sie hatte sich bewahrt fur den Kreis von Tatsachen, fUr den sie 
geschaffen war. Erst als BRIDGES (Nichttrennen!) dann aus den Ergeb
nissen dieses Kreises heraus einen SchluB auf neue Tatsachen in einem 
anderen Felde zog und die Richtigkeit dieses Schlusses zeigte, konnte die 
Chromosomentheorie der Vererbung als bewiesen gelten. 

Ein methodisch entsprechender Beweis konnte nun auch fUr die 
Theorie der linearen Anordnung der Gene gefUhrt werden (C. STERN 
'26b). Wie oben (S. 290) ausgefUhrt, ist das Y-Chromosom von Droso
phila melanogaster der Trager eines normalen Allels des rezessiven, im 
X-Chromosom gelegenen Gens "kurzborstig" (bb). Das ist die Ursache 
dafur, daB in einer Kultur, in der aIle Tiere X-Chromosomen besitzen, 
die "kurzborstig" enthalten, nur die (XX-)Weibchen die Eigenschaft 
"kurzborstig" zeigen, die(XY-)Mannchen dagegen nicht. AlsselteneAus
nahmen treten jedoch in einer solchen Zucht auch normale langborstige 
Weibchen auf. Als Arbeitshypothese wurde angenommen, daB die Lang
borstigkeit dieser Weibchen auf einem (neu aufgetretenen) "Hemmungs
faktor" fUr "kurzborstig" beruht. In den meisten Fallen stellte es sich 
heraus, daB der "Hemmungsfaktor" unabhangig von allen vier Koppe
lungsgruppen vererbt wurde, und er erwies sich dann als ein (durch 
Nichttrennen in das Weibchen gelangtes) Y-Chromosom mit seinem 
"hemmenden" normalen Allel von "kurzborstig". In einigen besonderen 
Fallen zeigten die Versuche, diesen "Hemmungfaktor" zu lokalisieren, 
jedoch erstens, daB er im X-Chromosom liegt und zweitens, daB er eng 

I se = sepia, dunkle Augenfarbe; J = Delta, Verbreiterung der Fliigel
adem; H = hairless, Abwesenheit bestimmter Borsten. 
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mit dem Faktor gekoppelt ist, dessen Locus an dem einen auBersten Ende 
der Chromosomkarte des X -Chromosoms liegt (das ist - zufallig - gerade 
"kurzborstig" selbst). Diese Tatsache legte die Annahme nahe, daB das 

h d 

g h 

k m 

p q 

Abb .68 a-q. Chromosomen \'un D rosojhila 1n~lallognster, zum Vergleich mit Abb. 69 . .Aquatorialplatten 
in Aufsicht. a, b Spermatogonic yon normalen Mannchen (.\-Y, das Y-Chromosom ist J-formig). 
c, d Oogonien von "kurzborstigen" Weihchen (X·X). e Oogonie c ines Haplo-IV-Wcibchens . f Eifollikel
zelle cines XXY-Weibchens. g Oogonie cines XXX-Uberweibchens; zwei der .. ¥-Chromosomen sind 
an den Enden aneinandergeheftet. h, i Oogonien von Weibchen, bei den en der lange Arm des Y-Chro
mosoms an ein X-Chromosom angeheftet ist. k Spermatogonic cines IVIannchens mit einem normalen 
Y-Chromosom und cinem X-Chromosom mit angeheftetem langen Arm des Y-Chromosoms. 1-11 Oogo
nien von Weibchen, die ein (iiberzahliges) abnorm gleichschenkliges Y- Chromosom besitzcn. o-q 
Oogonien von XXY-Weibchen, die durch primares ~Nichttrennen der X-Chromosomen entstanden 
sind . - Auf verschiedenen Figuren weisen die Chromosomen bereits den Teilungsspalt auf. 
a, b , o-q nach Praparaten von BELAR, c-n nach Praparaten von C. STERN. 3800 X . Nach BELXR '28. 
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Y-Chromosom, das auch hier als Trager des "Hemmungsfaktors" ange
sehen wurde, in diesen Fallen im eigentlichen Sinne des Wortes mit dem X
Chromosom gekoppelt ist. Wenn nun die Karte desX-Chromosoms, die ja 
nichts anderes ist als ein Ausdruck der Theorie der linearen Anordnung 
der Gene, eine stereometrische Realitat darstellt, so lieB sich auch voraus-

sa SL sc 6 

II 12 13 14 15 

Abb. 69. Ullretouchierte Mikrophotographien der Chromosornen von Drosophila melanogaster, zum 
'feil die gleichen Zellen, die in Abb. 68 gezeichnet sind. I dasselbe wie Abb. 68a. 2 dasselbe wie 
Abb. 68b, in zwei Einstellungen. 3 dassel be wic Abh. 68c, in zwei Einstellungen. 4 dasselbe wie 
Abb. 68 d. 5 Spermatozyte, 1. R eifeteilung in drei Einstellungen. Scharf eingestellt ist in a cine groBe 
'fetrade und die Mikrochromosomen , in b die a ndere groBe Tetrade ~ in c die kornplizie rte Gruppe 
d er A'~ und Y-Chromosomen (das Mannchen besaH e in normales Y-Chromosom, sowie e in .. Y-Chro
mosom mit angeheftetern Arm des Y-Chromosoms). 6 Spermatozyte 2 . Reifeteilung. 7 dasselbc \Vie 
Abb. 68 e. 8 dasselbe wie Abb. 68f. 9 dasselbe wie 68g, in zwei Einstellungen. 10 dasselbe wie 
ALb . 68h. II dasselbe wie Abb. 68i. '2 dasselLe wi e AbL. 68k. '3 dasselLe wie Abb. 681. '4 das
selbe wie Abb. 68m. 15 dasselbe wie Abb. 68n. - I, 2 nach Praparaten von BELAR. 3-15 nach 

Praparaten von C. STER~. 2000 X . Nach BELXR ' 28. 

sagen, an welcher Stelle des X-Chromosoms das Y-Chromosom an das X
Chromosom an~eheftet ist: Da der "Hemmungsfaktor" aufs engste mit 
dem an einemEnde der Karte gelegenen Faktor gekoppelt war, so muBte 
auch die Anheftung des Y-Chromosoms an ein Ende des X-Chromosoms 
erfolgt sein. SchlieBlich lieB sich die Voraussage noch urn einen Grad 
bestimmter halten. ANDERSON ('25, siehe S. 324) hatte, auf Grund rein 
genetischer Daten iiber Faktorenaustausch und gestiitzt auf die Theorie 
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der linearen Anordnung der Gene, erschlossen, daB das Ende der Chro
mosomenkarte, an dem "kurzborstig" liegt, dem verjiingten und auf dem 
Metaphasenstadium dem Zellinnern zugewandten Ende des X-Chromo
soms entspricht. Die auf Grund der Theorie der linearen Anordnung der 
Gene gemachte Voraussage war also, daB an das verjiingte Ende des X
Chromosoms ein Y-Chromosom angeheftet ist. Die cytologische Unter
suchung bestiitigte das Wesentliche der Voraussage vollstandig (Abb.63 
h-k, 691O-1Z). Es ergab sich nur, das nicht das ganze Y-Chromo
.'lorn, sondern nur ein Teil, der an Form und GroBe dem langen Arm 
des zweischenkligen Y-Chromosoms entspricht, an das X-Chromosom 
angeheftet ist. Hiermit ist also ein direkter Beweis filr die Theorie der 
linearen Anordnung der Gene geliefert. 

i) Die q uali ta ti ve Verschiedenhei t verschiedener 
Chromo so men teile. 

Die weitere Analyse von Individuen, die den langen Arm des Y
Chromosoms enthielten, in Verbindung mit der Analyse eines anderen 
Bruchstiicks des Y-Chromosoms, hat schlieBlich noch einen Beweis fUr 
eine Grundannahme der Theorie der Koppelung und der linearen An
ordnung gebracht, daB namlich den verschiedenen Teilen eines Chromo
soms verschiedene Qualitaten zukommen (c. STERK '27b). In einer Zucht, 
dessen P-Weibchen zwei X-Chromosomen mit dem Faktor "kurzborstig" 
sowie ein iiberzahliges Y-Chromosom enthielten (X X Y), wurden die ent
stehenden (sekundaren) Ausnahmemannchen auf ihre Fertilitat hin 
gepriift. Sekundare Ausnahmemannchen erhalten alle ihr Y-Chromo
som von der Mutter und sind normalerweise fertii, im Gegensatz zu den 
primaren Ausnahmemannchen, denen ein Y-Chromosom fehlt und die 
steril sind. In dem besonderen hier zu besprechenden Fall waren jedoch 
auch die sektmdiiren Ausnahmemannchen steril. Die Annahme lag nahe, 
daB mit ihrem Y-Chromosom, das ja in allen auf dasselbe Y-Chromosom 
(der Mutter) zuriickging, etwas nicht "in Ordnung" sei. Eine cytologische 
Untersuchung der "regularen" X X Y-Schwestern der Ausnahmemann
chen bestatigte diese Vermutung: An Stelle des ungleichschenkligen nor
malen Y -Chromosoms, des sen Schenkellangen etwa im V erhal tnis I: 2 
zueinander stehen, besaBen diese Weibchen ein anormales gleichschenk
liges Y -Chromosom, dessen Schenkel etwa die Lange des kurzen Armes 
eines normalen Y-Chromosoms aufwiesen (Abb. 681-n, 69 13-15). 
Anscheinend war hier also die dis tale Halfte des lang en Armes des Y
Chromosoms fortgefallen. Die weitere Analyse mag vielleicht am besten 
in der folgenden Form zusammengefaBt werden: 

A. Tatsache: Mannchen mit gleichschenkligen Y-Chromosomen sind 
steril. 

Deutung: Entweder reicht die Quantitiit der Y-Chromosomensubstanz 
nicht aus, urn Fertilitat zu erzeugen, oder in dem fortgefallenen distalen 
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Teil des langen Armes liegt etwas qualitativ von dem ubrigen Teil Ver
schiedenes, das zur Erzeugung von Fertilitat notwendig ist, ein Fertilitats
komplex' K,. 

Entscheidung: Da erstens gezeigt \verden konnte, daD Mannchen mit 
zwei gleichschenkligen Chromosomen, also mit ausreichender Qttantitiit 
an Y-Chromosomensubstanz (Quantitat eines gleichschenkligen Y-Chro
mosoms etwa 2/3 eines normalen, also Quantitat hier 4/3), ebenfalls. 
steril sind, und zweitens, da die in diesem Versuch gegenuber dem Nor
malen erhohte Quantitat an sich nicht Sterilitat erzeugt (Mannchen mit 
Quantitat 4/3 [Abb. 70, 13J sowie Mannchen mit noch hOherer Quan
titat konnen fertil sein [Abb. 70, 14-15J), so ist gezeigt, daD die Sterili-
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Abb. 70. Die untersuchten Kombinationen von ~\T·ChroIllosomen lind Y-Chromosomen (bzw. Y-Chro
mosomenteilen) von Drosoplz.ila mela1lognster. Die senhrechten, schwarzen Stabchen bedeuten die 
.\'·Chromosomen; das zugespitzte Ende mit clem \\"eiBen Punkt entspricht der Anheftungsstelle der 
Spindelfaser. Die drei verschiedenen Teile des r-Chromosoms sind folgendermaBen dargestellt: KI
schraffiert, A~2 punktiert, +bb schwarz. Obere Reihe: \Veibchen. Vntere Reihe: nIannchen. kb=Phano
typus kurzborstig, (In den Versuchen enthielten die _\~-Chromosomen stets "kurzborstig".) n=Phano
typus normal, /=fertiles ~Iannchen. st=steriles :\Iannchcll. Die genetisch bestimmte Konstitution 

wurde bei I-8, I3 und I4 zytologisch nachgeprtift und bestatigt, Schema nach BEL\R '28. 

tat der Mannchen mit gleichschenkligem Y-Chromosom auf der Abwesen
heit des Fertilitatskomplexes K, beruht. 

B. Tatsache: Mannchen mit einem langen Arm vom Y-Chromosom 
(angeheftet an das X-Chromosom) sind steril. 

De~ttung: In dem hier fehlenden kurzen Arm des Y -Chromosoms liegt 
ein zweiter Fertilitatskomplex K 2 • 

Eine direkte Entscheidung vermittels der Prufung von Mannchen 
mit zwei langen Y-Chromosomenarmen ist unmoglich, da die Arme an 
dieX-Chromosomen angeheftet sind und ein Tier mit zwei Y-Chromosom
armen gleichzeitig zwei X-Chromosomen besitzt, also ein Weibchen ist 2 • 

, Das \Vort: Fertilitatsfaktor sei vermieden, da der distale Teil eine ganze. 
Anzahl vorlaufig nicht trennbarer Faktoren enthalten mag. 

2 Auf die Fertilitat von Weibchen hat das Y-Chromosom keinen ent
scheidenden EinfluB. 
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C. Einwand: Kr mag identisch mit K2 sein, da das gleichschenklige 
Y -Chromosom und der angeheftete Arm gleich lang sind und daher im 
wesentlichen gleich sein mogen: Entweder mag das gleichschenklige 
Chromosom den (in der Mitte gebogenen) langen Arm darstellen oder 
umgekehrt, der angeheftete Arm das gestreckte gleichschenklige Chro
mosom. 

Beweis fur die Verschiedenheit von Kr ~tnd K 2: Wenn der angeheftete 
Arm im wesentlichen gleich dem gleichschenkligen Chromosom ware, so 
entsprache ein Mannchen, das alle beide enthaIt, einem Mannchen mit 
zwei gleichschenkligen Chromosomen. Es miiGte dann also steril sein. 
Sind die beiden Bruchstiicke des Y-Chromosoms aber nicht gleichartig, 
dann ergiinzen sie sich qual-itativ Zit cinem vollstiindigen Y -Chromosom -
der angeheftete Arm enthaIt K" das dem gleichschenkligen Bruchstiick 
fehIt, und dies enthalt K r , das dem Arm fehIt. Ein Mannchen, das beide 

+ bb 

Abb. 71. Karte des 
Y-Chromosoms von 
Drosophila 11lela1to-

Kaster. 
Nach C.STER~ '27b. 

Bruchstiicke enthalt, wiirde sich dann also als fer til er-
weisen. Mannchen mit der zu untersuchenden Konsti
tution wurden durch geeignete Kreuzungen erhaIten. 
Sie erwiesen sich als fertil, quod erat demonstrandum. 

Da beide Bruchstiicke des Y -Chromosoms das nor
male Allel von "kurzborstig" enthaIten, wie sich aus 
dem "gehemmt-kurzborstigen" Phanotypus der Indi
viduen ergab, die eines der Bruchstiicke enthielten, so 
muG es in dem Teil des Y-Chromosoms lokalisiert sein, 
der beiden Bruchstiicken gemeinsam ist. Dies ist die 
proximale Halite des langen Arms. So gelangt man zu 
einer Karte des Y-Chromosoms (Abb. 7I). Diese Karte 
ist auf eine ganz andere Weise konstruiert worden als die 

bekannten Karten der iibrigen Chromosomen von Drosophila (und ande
rer Organismen); wahrend diese aus rein statistischen Daten deduziert 
worden sind, ist die Karte des Y -Chromosoms von Drosophila auf Grund 
einer Kette von Beweisen aufgebaut, die methodisch denjenigen ent
wicklungsphysiologischer Defektversuche entsprechen. Sie ist hier der 
A usdruck einer streng bewiesenen qualitativen Verschiedenheit v£rschie
dener Teile eines Chromosoms. 

Die Betrachtung der Leistungen der Theorie der linearen A nordnung 
der Gene und der Beweise fur die Theone hat uns also Ztt dem SchlufJ ge
fiihrt, dafJ wir in ihr ein der Wahrheit entsprechendes Bild der A nordnung 
der Gene in den Chromosomen erblicken kannen. Diese Feststellung hat 
Bedeutung in zweifacher Hinsicht. Eine positive Bedeutung hat die Fest
stellung, dafJ unsere Erkenntnisse iiber den Feinbau der Chromosomen Zl,t 

so gesicherten Schliissen gefiihrt haben, auf einem Gebiete, dessen Analyse 
noch vor wenigen ] ahrzehnten nur spekulativen I deen zugiinglich war. 
Negativ - im Sinne des Erkenntniswertes - ist jedoch die FeststeUung 
zu werten, dafJ das Beherrschende in den Beziehungen zwischen den ein-
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zelnen Genen, die in den Austauschwerten zum Ausdruck kommen, nur 
riiumliche Relationen und nicht tieferliegende physiologische Vorgiinge 
sind. 

III. Der Mechanismus des Faktorenaustausches. 
a) Cytologische Theorien des Austauschvorganges. 

I. Die Theorie der Chiasmatypie. Die cytologische Deutung, die 
MORGAN im AnschluB an cytologische Untersuchungen von JANSSENS 
('09) fUr den AustauschprozeB gab, ist bekanntlich die Theorie der Chi
asmatypie (Abb. 58). Wahrend der Vorbereitungsstadien der Reife
teilungen legen sich die Chromosomen eines Paares nebeneinander und 
umwickeln sich spiralig, wobei aber jeder bestimmte Teil des einen 
dem entsprechenden Teil des andem gegenliberliegt. SchlieBlich ver
schmelzen die Chromosomen an einigen Punkten. Dadurch, daB der 
Spalt, cler die konjugierten Chromo so men spater wieder voneinander 
trennt, nicht in derselben Ebene liegt, wie die urspriingliche Trennungs
ebene der Chromosomen, entstehen zwei Chromosomen, die nicht iden
tisch mit denen vor der Konjugation sind, sondem beide aus Teilen jedes 
der ursprlinglichen zusammengesetzt sind. Nimmt man nun an, daB in 
verschiedenen Teilen eines Chromosoms verschiedene Erbfaktoren liegen, 
wie es im vorigen Abschnitt bewiesen wurde, so ist hierdurch ein Aus
tausch von Faktoren, die auf verschiedenen Seiten der Bruchstelle loka
lisiert sind, erfolgt. JANSSENS ('25) hat seine Chiasmatypietheorie, die 
aus rein cytologischen Beobachtungen entstanden ist, in einer sehr aus
fUhrlichen Arbeit liber die Spermatogenese zweier Heuschrecken aus
gebaut und liu beweisen versucht. Da sich liber diese Arbeit sehr schwer 
in Klirze referieren laBt und sie (bzw. die vorlaufigen Mitteilungen liber 
dieselbe) bereits durch WILSON und MORGAN ('20), sowie durch SEILER 
('26) eine eingehende Besprechung gefunden hat, begnlige ich mich hier 
mit der Wiedergabe des Urteils dieser Forscher, die im wesentlichen voll
standig miteinander libereinstimmen, urn so mehr, als dies Urteil dahin 
geht, daB "die Chiasmatypie ... eine unbewiesene Annahme ist. -
In der ganzen ausfUhrlichen Arbeit ist keine Beobachtungstatsache zu 
finden, die ... im Sinne der Chiasmatypiehypothese sprechen wlirde" 
(SEILER). Damit ist natlirlich die Moglichkeit der Chiasmatypie nicht 
widerlegt; jedoch hat die Chromosomentheorie hier bisher keine "Fort
schritte" gemacht. Auch die Beobachtungen von CHODAT liber Chiasma
typie bei Allium ursinum konnen keineswegs als beweisend betrachtet 
werden. 

2. Chromosomenfragmentation und Sammelchromosomenbildung. 
Auf eine ganz andere cytologische Basis fUr den Faktorenaustausch haben 
GATES und REES ('21), SEILER und HANIEL ('21), GOLDSCHMIDT ('23) 
u. a. aufmerksam gemacht. Bei verschiedenen Organismen hat man 
namlich vorlibergehende Fragmentationen von Chromosomen oder vor-
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iibergehende Bildung von Sammelchromosomen beobachtet. Die Begriffe 
Sammelchromosomenbildung und Fragmentation unterscheidet man 
dabei in der Hauptsache durch die verschiedene Dauer und Haufigkeit, 
mit der der einheitliche bzw. fragmentierte Zustand der Chromosomen 
auftritt. Die genetischen Folgerungen, die sich aus diesen cytologischen 
Vorgangen ergeben konnen, wollen wir an Hand einer Untersuchung von 
SEILER und HANIEL betrachten. Bei der Nonne (Lymantria monacha) 
treten in den Aquatorialplatten der Reifeteilungen des Mannchens 
28 Chromosomen auf, darunter ein auffallend groBes. In der ersten 
Reifeteilung des Weibchens finden sich 31 Chromosomen, von denen sich 
keines durch besondere GroBe auszeichnet. In der Interkinese und
besonders deutlich - in der Metaphase der zweiten Reifeteilung sieht 
man jedoch auch beim Weibchen 28 Chromosomen, unter denen sich 
ein groBes, wie beim Mannchen, vorfindet. Die Erklarung fUr diesen 
wechselnden Anblick, den der Chromosomenbestand des Weibchens 
bietet, ist die, daB sich vier der Chromosomen der Platte mit 31 Chromo~ 
somen zu dem groBen Samme1chromosom der Platte mit 28 Chromo
somen vereinigen, eine Erklarung, die dadurch bestatigt wird, daB die 
Lange des Sammelchromosoms mit der Gesamtlange derjenigen kleinen 
Chromosomen iibereinstimmt, urn die die Platte mit 28 Chromosomen 
armer ist als die mit 31 Chromosomen.! In den somatischen Mitosen fand 
sich niemals das Sammelchromosom, und dementsprechend lieBen sich 
in giinstigen Fallen 62 Chromosomen zahlen. Der ganze Zyklus verlauft 
also folgendermaBen: 

Gono- Gono- I. Reife- Inter- 2. Reife- Zy- Gono-
gonien cyten teilung. kinese teilung gote~ gonien 

!j1 =62 31 { 31 --28 { 28 _____________ 56 -- 62 
31 --28 28~ 

(; = 62 28 { 28 f 28 ~56--62 - 28 \ 
28 ____ 

Stellen wir uns nun mit SEILER vor, daB in den vier Chromosomen, 
die das groBe zusammensetzen, verschiedene Faktoren liegen, und ma
chen wir die (durchaus hypothetische) Annahme, daB bei der Bildung 
der Sammelchromosomen im Mannchen die vier vom Vater erhaltenen 
Teilchromosomen und entsprechend die von der Mutter erhaltenen sich 
wieder vereinigen, so wiirde die Reduktionsteilung, die die beiden groBen 
Chromosomen trennt, die in ihnen lagernden Faktoren in ihrer urspriing
lichen Kombination, also total gekoppelt, aufspalten. Anders jedoch beim 
Weibchen. Hier treten die Tei1chromosomen einzeln in der Reduktions
teilung auf und verhalten sich moglicherweise wie selbstandige Chromo
somen. Die in ihnen enthaltenen Faktoren wiirden sich dann frei mit
einander kombinieren, so daB bei der spater erfolgenden Samme1chromo
somenbildung sowohl die Elternkombinationen, wie auch Neukombina
tionen entstehen. Bei den Sammelchromosomen mit Neukombination 
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liegt dann ein Austausch von Chromosomenteilen mit damit verbunde
nem Faktorenaustausch vor. SoUte die Einstellung der Teilchromo
somen in die Reduktionsteilung nicht dem Zufall vollig unterliegen, 
sondern in gewisser Prozentzahl durch die urspriingliche Konstitution 
des Sammelchromosoms beeinfluBt sein, so lassen sich auch Koppelungs
zahlen realisieren, die zwischen den beiden bisher entstehenden Ex
tremen totaler Koppelung und freier Kombination moglich sind. SEILER 
('22) hat diese Anschauungen weiter ausgefUhrt anlaBlich einer Unter
suchung der merkwiirdigen Zahlenverhaltnisse der Chromosomen eines 
anderen Schmetterlings, des Psychiden Solenobia pineti. Hier konnte er 
es sehr wahrscheinlich machen, daB es verschiedene Rassen mit erblich 
verschiedenen Koppelungsverhaltnissen einiger Chromosomen gibt, in
sofern, als in einer Rasse sich drei unabhangige Chromosomen vor
finden, wahrend in den zwei anderen sich zwei bzw. alle drei zu einem 
Sammelchromosom vereinigen. SEILER zeigte, daB bei Panmixie inner
halb der Population sich ein konstanter Austauschprozentsatz der in 
den Teilchromosomen liegenden Faktoren ergeben wiirde. 

In den von SEILER beschriebenen Beispielen von Chromosomen
koppelung tritt die Fragmentation auf gewissen Stadien in allen Zellen 
ein. Es gibt auch Organismen, bei den en nur ein Teil der Zellen den 
Zerfall von Chromosomen aufweisen (z. B. KEUNECKE '24). 

Das Wesentliche seiner Deutung der Austauschzahlen faBt SEILER 
mit den Wort en zusammen: "Crossing over-Werte bedeuten uns Krafte
relationen", namlich die Beziehungen der Krafte, die den Zusammen
halt der Teilstiicke in den Sammelchromosomen bedingen. Denn SEILER 
verallgemeinert seine Ergebnisse und nimmt an, daB Faktorenaustausch 
stets auf Zerfall der Chromosomen und Rekombination der entstandenen 
Teile beruht. Auch in den - zahlenmaBig iiberwiegenden - Fallen. 
in denen niemals Anzeichen von Sammelchromosomenbildung beob
achtet worden sind, halt SEILER es trotz der Arbeiten von BOVERI fUr 
moglich, daB eventuellinden Ruhestadien des Kernes eine Unterbrechung 
der Chromosomenkontinuitat durch Zerfall der Chromosomen und Re
kombination ihrer Teile vor sich geht. 

Es ist wohl klar, daB ein solcher Mechanismus, wie ihn SEILER vor
fiihrt, einen Austausch von Chromosomenteilen und damit einen Fak
torenaustausch bedingen wiirde. Selbst bei den Organismen jedoch, fiir 
die dieser Mechanismus abgeleitet wurde, ist sein tatsachliches Vor
handensein nur hypothetisch, da so unbewiesene, wenn auch nicht 
unwahrscheinliche Annahmen darin enthalten sind, wie die, daB die 
Teilchromosomen nach dem Zerfall auch wirklich ± unabhangig von
einander die Reduktionsteilung durchmachen. Ubertragt man die An
schauungen SElLERS auf den Organismus, fUr den sie ihre Hauptbedeu
tung haben, namlich Drosophila, so liegt die Unvollkommenheit der 
Hypothese klar zutage. SEILER selbst hat ja auch betont, daB "iiber 
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alles weitere . natiirlich nur die cytologische Untersuchung an Dro
sophila selbst AufschluB geben" kann. Sicher ist, daB die Fragmentation 
bei Drosophila, abgesehen von zwei bis drei Fallen, in denen erst die 
genetische Analyse darauf aufmerksam machte, nicht beobachtet worden 
ist, trotz der Untersuchung einer groBen Zahl von somatischen (Fur
chungskerne, Eifollikelzellen, Nervenzellen) und generativen Mitosen 
(Ovogonien, Oocyten, Spermatogonien, Spermatocyten). Ferner verlangt 
die Tatsache, daB Faktorenaustausch bei Drosophila an beliebigen Stellen 
erfolgt, auch die Fragmentation der Chromosomen an den verschiedensten 
Stellen. Wir kennen aber iiberhaupt keinen sicheren Fall, in dem die Chro
mosomenfragmentation an beliebig vielen Stell en einsetzt '. Dagegen sehen 
wir stets dann, wenn wir die Moglichkeit der Lokalisation der Bruch
stellen haben, daB diese an einigen fest definierten Orten des Chromo
soms liegen (Crepis, NAWASCHIN ['25J; Heuschrecken, CAROTHERS ['13, 
'I7J; ROBERTSON ['25J). SElLERS eigene Untersuchungen weisen eben
falls darauf hin. So mufJ man sagen, dafJ fur die Fragmentationshypothese 
dasselbe wie fur die Chiasmatypiehypothese gilt - sie ist nicht mehr als 
eine Moglichkeit. Die Annahme, daf3 Chromosomenstiicke ausgetauscht 
werden, bleibt von dieser Feststellung natiirlich unberiihrt. 

b) Die genetische Analyse des Austauschvorganges. 

Wenn WILSON (WILSON und MORGAN) schon im Jahre 1920 sagen 
muBte, daB "for the time being genetic development of the chromo
some theory has far outrun the cytological", so gilt das in bezug auf den 
Mechanismus des Faktorenaustausches jetzt in noch hoherem Grade. 
Durch sehr geistreiche Analysen von ANDERSON ('25), BRIDGES und 
ANDERSON ('25), L. V. MORGAN ('25) und STURTEVANT (unveroffent
lichte Daten) sind wir namlich iiber feinere Einzelheiten des Austausch
prozesses bei Drosophila unterrichtet worden. 1m allgemeinen konnen 
wir auf den stattgefundenen Austausch zwischen zwei Chromosomen nur 
aus der Konstitution des einen, der F,-Generation iibertragenen Chromo
soms schlieBen, da sein Partner ja durch die Reduktionsteilung in den 
Richtungskorper befordert und somit eliminiert worden war. Es gibt 
jedoch Moglichkeiten, beide Chromosomen nach dem Austausch zu ana
lysieren. Eine solche Moglichkeit ergibt sich stets dann, wenn durch 
besondere Umstande zwei Chromosomen in den reduzierten Eikern ge
langen und diese Chromosomen Gelegenheit hatten, einen Faktoren
austausch untereinander einzugehen. Ein kleiner Teil der Ausnahme-

I Man konnte die Sammelchromosomen von Ascaris hiergegen anfiihren, 
die an iiber 20 verschiedenen Stellen zerbrechen (KAUTZSCH '13, GEINITZ'I5). 
Doch ist die lahl und die Lage der Bruchstellen hier wohl auch pradestiniert 
und konstant. Bei Drosophila miiBte man aber in jedem Chromosom, auBer 
dem kleinsten, schon jetzt etwa 150 Bruchstellen annehmen, eine lahl, die 
mit zunehmender lahl von neuen Mutanten noch stets anwachst. 
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weibchen, die BRIDGES ('16) in seiner Arbeit iiber Nichttrennen der X
Chromosomen beschrieb, erfiiIlen diese Bedingung in bezug auf die 
X-Chromosomen. Zwar kommen die verhaltnismaBig haufigen sekun
daren Ausnahmen, die im Gefolge von Nichttrennen in XXY-Weibchen 
entstanden sind, hier nicht in Betracht, da es sich erwiesen hat, daB 
zwischen den beiden X-Chromosomen hier niemals Austausch erfolgt. 
Die viel selteneren primaren, von normalen X X -W eibchen erzeugten 
Ausnahmen dagegen entsprechen den Anforderungen. Einen zweiten, 
prinzipieIl gleichen Weg hat ANDERSON (unveroffentlicht; zitiert bei 
BRIDGES und ANDERSON) betreten. Er behandelte normale Weibchen 
mit Rontgenstrahlen, wodurch, wie schon MAVOR ('24) gezeigt hatte, 
die Haufigkeit der gewiinschten primaren Ausnahmeweibchen stark 
erhOht wird (ANDERSON '24). Eine dritte Moglichkeit, beide X -Chro
mosomen nach erfolgtem Austausch zu untersuchen, bot sich mit 
der Entdeckung der Drosophila-Rasse, bei der die X-Chromosomen 
der Weibchen dauernd miteinander an dem einen Ende verklebt sind 
(L. V. MORGAN '22). Die weiblichen Nachkommen eines solchen Weib
chens mit aneinandergehefteten X-Chromosomen erhalten also stets 
beide X -Chromosomen von der Mutter die, wie sich zeigte, ebenso 
Faktorenaustausch durchgemacht haben, wie freie X-Chromosomen 
[(Analyse von ANDERSON '25), L. V. MORGAN ('25), STURTEVANT (unver
offentlicht; zitiert bei BRIDGES und ANDERSON {'25)J. SchlieBlich ergab 
sich ein vierter Weg zur Behandlung des Problems durch die BRIDGES
sche Entdeckung von Triploidie bei Drosophila. Ein triploides Weibchen 
erzeugt namlich etwa 41 vH diploide Weibchen in seiner Nachkommen
schaft, die beide X-Chromosomen von der Mutter (und ein Y-Chromo
som von dem diploiden Vater) erhalten haben. BRIDGES und ANDERSON 
('25) haben mit Hilfe dieser Art von diploiden Weibchen den Faktoren
austausch in den X-Chromosomen von triploiden Weibchen untersucht. 

Da aIle Methoden, soweit ihre Ergebnisse veroffentlicht sind, zu prin
zipiell gleichen Resultaten gefiihrt haben, so geniigt es, diese SchluBfolge
rungen an einer von ihnen abzuleiten. Wir wahlen dazu die Analyse des 
Austausches der X-Chromosomen in triploiden Weibchen, beschranken 
uns dabei auf das Allgemeingiiltige, und sehen von den Besonderheiten 
der Triploidie moglichst abo 

Es wurden triploide Weibchen "hergestellt", die in jedem ihrer drei 
X-Chromosomen eine Anzahl Faktoren (und zwar je fiinf verschiedene) 
besaBen, deren Lage bekannt und so gewahlt worden war, daB sie in 
gleichmaBigen Abstanden etwa auf die ganze Lange der X-Chromo
somen verteilt waren. Solche Weibchen wurden nun mit einem geeig
neten Mannchen gekreuzt. 182 diploide Fx-Weibchen, die ihre beiden 
X-Chromosomen von der triploiden Mutter erhalten hatten (also durch 
Befruchtung eines 2 X-Eies mit einem Y-Spermatozoon entstanden 
waren), wurden nun durch Ziichtung von Nachkommen auf die Konsti-

Ergebnisse cter Biologie IV. 21 



3 22 CURT STERN: 

tution ihrer beiden X-Chromosomen hin gepriift (Abb.72). Es stellte 
sich heraus, daB ein Teil der Weibchen zwei X-Chromosomen besaB, die 
keinen Austausch durchgemacht hatten, daB andere ein "Austausch
chromosom" und em "Nichtaustauschchromosom", und noch andere 

Abb. 72. Schema del X-Chlomoso
menkonstitution einiger diploider 
weiblicher Nachkommen eines tri
ploidenWeibchens, die beideX-Chro
mosomen von der Mutter erhalten 
haben. - 1. Reihe: Das triploidc 
P-Weibchen mit den drei Chromo
somen AI B und C. - 2. Reihe: 
Drei Fx-Weibchen, die nur "Nicht
austauschchromosomen" erhalten 
haben. - 3. Reihe: Zwei F I - Weib
chen, die je ein "Nichtaustausch-" 
und ein "Austauschchromosom" er
halten haben. - 4. Reihe: Zwei 
F I - Weibchen, die je zwei "Aus
tauschc hromosomen "erhalten haben. 
- Die Weibchen der 3. und 4. Reihe, 
rechts, stell en aquationelle Ausnah-

men dar. Original. 

zwei Austauschchromosomen erhalten hat
ten. Die beiden letzten Typen boten das 
meiste Interesse. In beiden war eine sehr 
merkwiirdige Gruppe vertreten, namlich 
Weibchen, bei denen die zwei X-Chromo
somen Teile besaBen, die sich in ihrer Kon
stitution vollstandig glichen. Diese Wtib
chen enthielten also gewisse Gene in zweifachcr 
Dosis, obwohl die P-Weibchen diese Gene nur 
in einfacher Dosis enthalten hatten. 

Wie ein so1cher Zustand entstehen kann, 
wird verstandlich, wenn wir uns erinnern, 
daB die Chromosomen in langsgespaltenem 
Zustand in die "Aquationsteilung" I ein
treten, und daB die Teilung dann die Spalt·· 
half ten trennt. In unseren Fallen muBte 
also die Aquationsteilung nicht die gleich
artigen Geschwisterhalften gesondert haben. 
Daher nennt BRIDGES so1che Ausnahme
weibchen "aquationelle Ausnahmen" (equa
tionals). 

Es war gesagt worden, daB die beiden 
Chromosomen in diesen Fallen gleichartige 
T eile besaBen, nicht daB sie in ihrer ganzen 
Lange vollig gleichartig waren. Hieraus laBt 
sich der SchluB ziehen, daB der A ustausch
proze/3 auf einem Stadium erlolgte, aUf dem 
jedes Chromosom bereits in seine Tochterhiilf
ten gespalten war. Ware dies nicht der Fall 
(Abb.73), so Mtte zwischen den ungeteil
ten Chromosomen A und B Austausch er
folgen miissen und das Ergebnis waren zwei 
Austauschchromosomen. Sollen aquationelle 
Ausnahmen entstehen, so muBten spater die 

als Vorbereitung zur "Aquationsteilung" gebildeten SpaltMlften beiein
ander bleiben. Diese beiden SpaltMlften waren aber gleichartig in ihrer 

I Wie bereits auf S_ 245 vorweg genommen, zeigen gerade die Unter
suchungen, mit denen wir uns hier beschaftigen, daB die Begriffe "Aquations
teilung" und "Reduktionsteilung" in vielen Fallen nur hinsichtlich von Teilen 
von Chromosomen gebraucht werden konnen. 
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ganzen Lange. Anders, wenn der Austausch auf dem Stadium der bereits 
gespaltenen Chromosomen erfolgt und wenn nur zwischen je zwei Spalt
half ten an einer Stelle Austausch vor sich geht (Abb.74). Dann kann 
z. B. die eine Spalthalfte 
von Chromosom A em 
N ichtaustauschchromo

som bleiben, die andere 
einen Teil mit einer Spalt
halfte von B austauschen. 
Wenn nun zwei Chromo-
somen im Eizuriickbleiben 
und eine aquationelle Aus
nahme bilden, so kann es 
u. a. ein Nichtaustausch
chromosomA und ein Aus
tauschchromosom, zusam
mengesetzt aus Teilen von 
A undBsein. Hiererhielte 
man also zwei Chromoso-

A B AB BA 

AB A B BA BA 

Abb. 73. Schema der Entstehung aquationeller Ausnahmen 
bei Austausch zwischen ungespaltenen Chromosomen. I Vor 
clem Austausch. 2 Nach dem Austausch. 3 Die entstehen
den aquationellen Ausnahmen erhalten Chromo so men, die 

gle ichartig in ihrer ganzen Lange sind. Original. 

men, die gleichartige Teilstiicke besitzen. Der dritte Typ, den wir oben 
erwahnten, namlich Weibchen mit zweiAustauschchromosomen (die wie
derum nicht in inrer ganzen Lange gleichartig konstituiert sind), ergibt 
sich, wenn beide Spalt
half ten von A Teile mit an
deren Chromosomen aus
tauschen. Dabei braucht 
der Austausch nicht in 
beiden Fallen mit den 
Spalthalften von B zu er
folgen, sondern wird hau
fig teils mit B, teils mit 
den Half ten des dritten 
Chromosoms C vor sich 
gehen, wie es die Analyse 
auch tatsachlich ergab. 
Ebensowenig werden die 
Austauschstellen im all
gemeinen in beiden Spalt
half ten von A zwischen 

A B A A B 

A A B 

B 

4 

BA B 

A AB BA 
3 

Abb . 74. Schema der Entstehung aquationeller Ausnahmert 
bei Austausch zwischen Chromosomenspalthalften. I Vor dem 
Austausch, Chromosomen ungeteilt. 2 Vor dem Austausch, 
Chromosomen geteilt. 3 N ach dem Austausch zwischen zwei 
Spalthalften . 4 Die entstehenden aquationellen Ausnahmen 
erhalten Chromosomen, die gleichartig in gewissen Teilen 

sind. Original. 

denselben Locis liegen, sondern dem Zufall entsprechend iiber die Chro
mosomen verstreut sein. Nur selten wiirde der Zufall bei beiden Halften 
von A Austausch mit den beiden Spalthalften eines anderen Chromosoms 
(B oder C) zwischen denselben Locis hervorrufen und so doch das Er
scheinen von zwei Austauschchromosomen, die in ihrer ganzen Lange 

21* 
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identisch sind, bedingen. Doch fand sich unter den 182 Individuen nicht 
ein einziges dieser Art. 

Diese T atsachen beweisen also, dafJ der A ustausch auf einem Stadium 
erfolgt, auf dem die Chromosomen bereits gespalten sind und dafJ in feder 
SPalthiilfte fur sich mit feder anderen beliebiger A ustausch erfolgen kann I. 

Die durch die Spaltung der drei X-Chromosomen entstehenden sechs 
Chromosomen, die in die Reifeteilung von triploiden Weibchen ein
treten, werden also in zwei Teilungen auf das Ei und die zwei Richtungs
k6rper verteilt und die diploiden Weibchen, die der Untersuchung zu
grunde lagen, erhielten zwei von ihnen. Ware die Auswahl dieser zwei 
Chromosomen dem Zufall uberlassen, so muBten - wir betrachten jetzt 
vorUiufig nur die 84 Individuen, deren beide Chromosomen keinen Aus
tausch durchgemacht haben - etwa 20 vH von ihnen Schwesterchromo
somen sein, da in 1/5 der Falle der Zufall zwei gleiche Chromosomen zu 
einem Paar zusammenstellen wurde. Wir hatten also 20 vH aquatio
nelle Ausnahmen unter ihnen zu erwarten, die in der ganzen Lange der 
Chromosomen gleichartige Konstitution haben muBten. Der Versuch er
gab nicht eine einzige so1che Fliege. Es mUfJ also ein Mechanismus wirk
sam sein, dey verhindert, dafJ Schwesterchromosomen beieinander bleiben. 
Dber das Wesen dieses Mechanismus erhalten wir einige Auskunft, wenn 
wir mit ANDERSON nicht die ganzen Chromosomen, sondern jedes einzelne 
Gen, d. h. also einzelne Punkte im Chromosom, fUr sich betrachten. Fur 
jeden Punkt gilt wieder, daB zufallsgemaB von den sechs "allelen" Locis, 
die zur Zeit der Reifeteilungen in den Zellen sich befinden, in 20 vH der 
Fane zwei gleicher Herkunft zusammen in der Zelle bleiben muBten und 
somit in Bezug auf diesen Punkt 20 vH aquationelle Ausnahmen zu ent
stehen hatten. Wenn man jedoch fur die funf in dem Experiment ver
folgten Loci, die auf der Chromosomenkarte bzw. etwa bei 0,0, 7,3, 
27,5, 36,1 und 56,9 liegen, den Prozentsatz aquationeller Ausnahmen 
feststellt, so findet man bzw. II,S, 5,5, 2,7, 1,6 und 1,1 vH (Abb.75). 

1 Ob auch zwischen zwei Schwesterhalften Austausch vorkommt, laBt 
sich direkt nicht feststellen, da ja beide identisch sind und Austausch wieder 
zu identischen Ralften fiihren wiirde. Sollte Austausch zwischen Schwester
half ten gleich haufig wie mit den anderen Chromosomen erfolgen, so hat in 
diploiden (2X)-Weibchen jede Spalthalfte die M6glichkeit, mit drei anderen, 
darunter der Schwesterhalfte, Austausch einzugehen. Dieser "Geschwister
austausch" - 33 1/3 vR des Gesamtaustausches - wiirde unentdeckt bleiben. 
In triploiden (3X-)Weibchen hatte jede Spalthalfte die M6glichkeit des Aus
tausches mit fiinf Chromosomen, darunter der Schwesterhalfte. Rier wiirden 
also 20 vR des Gesamtaustausches unentdeckt bleiben. Es miiBte sich daher 
eine Erh6hung des Austauschprozentsatzes triploider Weibchen gegen den 
von diploiden ergeben, der 20 vR betragen wiirde (beobachtbarer Austausch 
bei Diploiden 662 / 3 vR, bei Triploiden 80 vR. Erh6hung IY/3 vR gleich 
20 vR von 662 / 3 vR). Leider tritt bei triploiden Weibchen eine differentielle 
Veranderung der Austauschwerte ein, die eine solche eventuell vorhandene 
Allgemeinwirkung verdeckt. 



Fortschritte der Chromosomentheorie der Vererbung. 3 2 5 

Es sind also stets weniger aquationelle Ausnahmen als man nach einer 
zufallsmaBigen Verteilung erwarten wiirde. Der Mechanismus, ~er dem 
Zufall entgegenwirkt, zeigt nun aber in diesen Zahlen eine merkwiirdige 
Eigenschaft. Er ist "polar differenziert" in der Langsrichtung des Chro
mosoms. Am "rechten" Ende hebt er den Zufall fast vo1lig auf (1,1 statt 
20 vH), je weiter man nach "links" kommt, desto weniger beeintrachtigt 
er die Zufallsverteilung. Diese Tatsachen lassen sich durch die Annahme 
erklaren, daB an den rechten Enden der (gespaltenen) X-Chromosomen 
ein Mechanismus angreift, der bedingt, daB die beiden Stellen der Spalt
half ten , an denen er ansetzt, niemals gemeinsam in denselben Tochter
kern kommen und der somit die BefOrderung der diese Angriffspunkte 
liefernden Chromosomenspalthalften an entgegengesetzte Pole einer 
Teilungsfigur veranlaBt. Loci in unmittelbarer Nahe dieses Trennungs
punktes werden also stets voneinander geschieden werden und keine 
aquationellen Ausnahmen ergeben. Je weiter ein Gen in einem Chromo-

qa 7,J 27,5 JG,1 56,9 
0--0 0----0 0 
o---<J 0--0 0 

• • • • • 
~o 

11,5% 
7,J 

5,50/0 ~ ~ Zili 27,5 ~ 5~ <l --0--
0 <l ---0--- ----0---- 0--

() <l -----<>-- ----0--- 0---
0 <l ---0---- -----G--- 0---

• • • • • • • • • • 
Abb. 75. Schematische Darstellung der aquationellen Ausnahmen bei je\veiliger Betrachtung eines 
einzigen Locus. Oben: die drei .X~Chromosomen des triploiden P-Weihchens. Unten: Die X-Chro
mosomen der diploid en FI-Weibchen. Die Prozentsatze cler verschiedenen aquationellen Ausnahmen 

sind angegeben. Original. 

som A jedoch von diesem Punkt entfernt liegt, desto haufiger wird es 
durch Austausch in ein anderes Chromosom B verlagert werden, dessen 
Trennungsmechanismus nicht auf unbedingte Entfernung von dem 
Chromosom A bzw. dessen Spalthalften hinwirkt. So erlangt ein so1ches 
Gen die Moglichkeit, sich mit seinesgleichen zu assoziieren und aquatio
nelle Ausnahmen zu bilden. Bei Genen, die so weit von dem am rechten 
Ende gelegenen Ansatzpunkt des Trennungsmechanismus liegen, daB sie 
etwa 50 vH Austausch von ihm aufweisen, also unabhangig von ihm 
verteilt werden, miiBte der Prozentsatz der aquationellen Ausnahmen 
den theoretisch geforderten von 20 vH erreichen. DaB selbst die am 
weitesten "links" (bei 0,0) liegenden Gene diesen Prozentsatz nicht er
reichen, liegt daran, daB in den triploiden Weibchen der Austausch
prozentsatz im ganzen sehr herabgesetzt war, so daB diese Gene noch 
verhaltnismaBig stark mit dem "rechts" liegenden Trennungspunkt 
gekoppelt waren und somit noch unter dem EinfluB des Trennungs
mechanismus standen. 
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Es ist hier noch hinzuzufUgen, daJ3 es auJ3er den 84 oben erwahnten 
Fliegen, deren beide verschiedenen Chromosomen keinen Austausch 
durchgemacht hatten, doch ein Individuum gab, das zwei anscheinend 
in ganzer Lange identische Chromosomen besaJ3, also in bezug auf alle 
fUnf Loci eine aquationelle Ausnahme darstellte. Das auf den ersten 
Blick nicht im Einklang mit der eben entwickelten Vorstellung stehende 
Individuum laJ3t sich jedoch vollstandig erklaren, wenn man annimmt, 
daJ3 das eine Chromosom ein echtes Nichtaustauschchromosom war, das 
andere jedoch ein Stuck "rechts" von dem am weitesten "rechts" liegen
den Locus (56,9) ausgetauscht hatte (Abb.76). Hier ist ja noch eine 
Strecke von etwa 13 Einheiten aus der Chromosomenkarte bekannt, in 
der jedoch in diesem Experiment der Austausch unkontrolliert vor sich 
gehen konnte. Durch den Austausch haben die beiden identisch er
scheinenden Chromosomen nun doch "rechte" Enden mit nicht unbedingt 

"antagonistischen" Trennungspunkten erhal
I~o....;o~ __ o::.....-..:::.o __ ....;o~;..v ten, so daJ3 sich diese aquationelle Ausnahme 
~lo....;o~_....:::..o-.::.o __ ....;o~I1'.;~ bilden konnte. 
Ahh. 76 Schema der Konstitu- Da sich in cytologischen Praparaten von 
tionzweierX-Chromosomen einer Drosophila - Mitosen das dem Zentrum der 
aquationellen Ausnahme, die in 
bezug auf alle fiin! untersuchten Aquatorialplatte zugekehrte Ende des stab-
Loci gleichartig sind. Es ist an· f Ch d .. . 
genommen, daB rechts von dem ormigen X- romosoms als aSJenige erweIst, 
(\"on links gerechnet) fiinften an dem die endgultige Trennung der Tochter
Locus Doch Austausch zwischen 
einem der h eiden Chromosomen half ten in der vorgeschrittenen Anaphase ein-
und einern dritten erfolgt ist. t t d d d· E d d· t Original. se z , un a an lesem n e Ie sogenann e 

Zugfaser inseriert, so bezeichnen die am erika
nischen Autoren den aus der obigen Analyse erschlossenen Angriffs
punkt des Trennungsmechanismus als den Anheftungspunkt der Zug
faser (spindle fibre) und identifizieren somit das "rechte" Ende der 
Chromosomenkarte - es ist das, an dem sich der Faktor kurzborstig 
(bobbed, bb) befindet - mit dem "inneren" Ende des X-Chromosoms. 

Die im vorstehenden geschilderte Analyse des Austausch- und Reduk
tionsmechanismus, die, wie betont, in den allgemeinen Zugen auch mit 
den an Diploiden gewonnenen Ergebnissen in Ubereinstimmung steht, 
hat also gezeigt, daJ3 Aftstausch auf einem Stadium, in dem die Einzel
chromosomen bereits gespalten sind, zwischen ie zwei SPalthiilften erfolgt 
bei Diploiden: (" Vierstrangstadium" Chromosomentetrade) und dafJ der 
Anheftungspunkt der Spindelfaser am "rechten" Ende des X-Chromosoms 
liegt. Es sei darauf hingewiesen, daB die erste Erkenntnis unabhangig ist 
von der speziellen Vorstellung, die man sich von dem Austauschmecha
nismus macht. Die zweite dagegen ruht in hoherem MaBe auf be
stimmten Anschauungen, wie der Bedeutung der Koppelungszahlen als 
Ausdruck relativer Entfernungen, der linearen Anordnung der Gene u. a. 
Immerhin konnen bereits einige unabhangige Stutzen fur die entwickelte 
Hypothese angefuhrt werden, auf die wir noch zuruckkommen werden. 
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Auch in bezug auf die Autosomen sind von den Drosophila-Forschern 
ahnliche Untersuchungen wie die fUr das X-Chromosom begonnen 
worden. Vorlaufig liegt hier nur die Mitteilung vor, daB der "genetische 
Anheftungspunkt der Spindelfaser" im dritten Chromosom wahrschein
lich zwischen st (Locus 44,0) und p (Locus 48,0) liegt (BRIDGES '27, S.696), 
also etwa in der Mitte der Chromosomenkarte. Das stimmt aufs beste 
iiberein mit der im Praparat sichtbaren Lage der "Anheftung" der 
"Spindelfaser" an der Umbiegungsstelle der Autosomen. 

c) Austauschvariationen. 

I. Umweltfaktoren. Die Untersuchungen, die BRIDGES ('IS) und 
PLOUGH ('17) tiber den EinfluB der Umwelt auf den Austauschvorgang 
im zweiten Cltromosom angestellt hatten, sind durch neue Beobachtungen 
erweitert worden. PLOUGH konnte im Jahre 1921 nachweisen, daB ein 
EinfluB von Temperatur und Alter auch auf die Austauschzahlen im 
dritten Chromosom festzustellen ist. Wiederum war, wie im zweiten Chro
mosom, ein Effekt nur in der mittleren Region des Chromosoms festzu
stellen. Gleichzeitige Versuche PLOUGHS ('21) Vedinderungen der Aus
tauschzahlen im ersten (X-)Chromosom zu erhalten, blieben erfolglos. 
BRIDGES und MORGAN ('19) hatten vermutet, daB die verschiedene Emp
findlichkeit der einzelnen Regionen des zweiten und dritten Chromo
soms irgendwie mit dem Ort der Anheftung der "Spindelfaser" in diesen 
Chromosomen verkniipft ist, da in der Mitt~ dieser V-formigen Chromo
somen einerseits der Insertionspunkt liegt und hier anderseits der 
hochste EinfluB von Temperatur und Alter sich ergeben hatte. Es stand 
damit im Einklang, daB die Mittelregion des stabfOrmigen ersten Chromo
soms, bei dem die "Spindelfaser" an einem Ende ansetzt, unempfindlich 
war. Doch hatte man hier einen EinfluB der Umgebung auf die End
region erwartet, falls ein Zusammenhang zwischen Anheftungspunkt und 
Austauschvariabilitat bestande. Zu der Zeit, in der PLOUGH seine Ver
suche ausfiihrte, hatte man, ohne hinreichenden Grund, die Vorstellung, 
daB das auf der Chromosomenkarte links gelegene Ende (mit dem Locus 
0,0) das Ende der Spindelfaseranheftung ware. PLOUGHS Versuche schlos
sen die an diesem Ende gelegenen Gene ein, da er Faktoren benutzte, 
die iiber das X-Chromosom von sc (= scute, Locus 0,0) bis t (= forked, 
gegabelte Borsten, Locus 56,8) verteilt waren. Die besprochenen Deduk
tionen ANDERSONS bestimmten jedoch spater das recltte Ende des Chro
mosoms als dasjenige der Spindelfaseranheftung. Weiter hatte in
zwischen STURTEVANT eine neue Mutante, kurzborstig (bobbed, bb) 
als am weitesten rechts im ersten Chromosom gelegen, lokalisiert, nam
lich etwa bei dem Locus 70. Wenn also ein EinfluB von Temperatur und 
Alter im ersten Chromosom beobachtbar ist, so sollte die an bb an
schlieBende Region die betroffene sein. Versuche von C. STERN ('26) 
erwiesen in der Tat, daB hier eine solche Wirkung erfolgt (Abb. 77). 
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Bei 300 C zeigte der Rekombinationsprozentsatz der Gene B (= Bar, 
bandformiges Auge, 57,0) und bb (70,0) eine wesentlich hOhere Zahl als 
bei 250. Ferner bestand eine gesetzmaBige Veranderung der Rekombi
nationswerte wahrend des zunehrnenden Alters des Weibchens'. Diese 
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Abb. 77. Rekombinationswerte der Faktoren B (Bandaugig, I, 57,0) und bb (kurzborstig, I, 7°,°) Yon 
Drosophila nzetanogaster bei 250 C und 300 C. Die Weibchcn, deren Rekombinationswerte festgestellt 
wurden, hatten ihre Entwicklung bis zum AusschHipfen aus der Puppe bei 250 C bzw. 300 C durch
gemacht und wurden danach in eine Temperatur von 250 C verbracht, hzw. verblieben bei 250 C. Die 
Rekombinationswerte wurden fUr je cine Periode von zwei Tagen (mit Ausnahme der ersten drei
tagigen Periode) festgestellt. Die Differenz der beiden Kurven bis zum 9. Tage ist statistisch gesichert, 
die spateren Differenzen liegen innerhalb der Fehlergrenzen. Die Zahlen tiber der Abszisse zeigen 

die Anzahl der untersuchten Individuen an. Nach C. STERN '26 C. 

positiven Funde sttitzen also die Annahme, daB die Empfindlichkeit 
des Austauschvorganges in bezug auf auBere Bedingungen irgendwie 
kausal mit der Lage der Spindelfaseranheftung verbunden ist. 

ru 
I 

k 
I 

D st pP 
I I I 

Abb. 78. Karte des dritten Chromosoms von Drosjldla melanogaster. Nur die von BRIDGES ('27aJ 
benutzten Gene sind eingetragen. Original. 

Schon BRIDGES (,IS) und PLOUGH ('17, '21) hatten versucht, etwas 
tiber die Ursachen der Veranderung des Rekombinationswertes unter 
verschiedenen auBeren Bedingungen zu erfahren. In einer neuen Arbeit 
nimmt BRIDGES ('27a) diese Frage wiederum auf. Er untersuchte den 
EinfluB des Alters des Weibchens auf den Austauschvorgang in bezug 

, Ich benutze diese Gelegenheit, urn zwei Schreibfehler in der betreffen
den Mitteilung zu berichtigen. Auf S. 532 fehlt auf Zeile II vor The: In the 
control curve'. Zeile 13 muB es heiBen statt seventh: ninth. 
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auf sieben Faktoren, die iiber das dritte Chromosom von ru (0,0) bis eS 

(70,7) verteilt waren (Abb.78). In allen sechs Regionen lieD en sich 
gesetzmaBige Anderungen der Austauschwerte feststellen. ,Sie waren am 
groDten in der Mittelregion und nahmen symmetrisch auf beiden Seiten 
des Chromosoms ab mit zunehmender Entfernung yom Mittelpunkt. 

Anderung der Rekombinationswerte, gemessen als prozentuelle 
Abnahme des hohen Wertes am ersten Tage bis zum 

erst en Minimum. Nach BRIDGES '27a. 

Region Differenz der beiden Werte Abnahme vH 

stbispP 5,6 - 0,5 == 5,1 91 
D " st 1,7 - 0,6 == 1,1 65 
PP" s~ 13,4 - 4,2 == 9,2 69 
h "D 12,7 - 8,4 == 4,3 34 
55 " eS 12,8 - 8,8 == 4,0 31 
ru " h" 25,6 - 21,2 == 4,4 I7 

Wie erfolgt nun aber die Veranderung der Rekombinationswerte? BRID
GES gelangt zu der folgenden Antwort: Der iiberwiegende Anteil fallt 
einer direkten Veranderung der Haufigkeit des Austausches zu. Mit~ 

wirkend kommt dazu ein Faktor in Betracht, der sich in Begriffen der 
Chromosomentheorie beschreiben laDt. Es ist die durchschnittliche Lange 
des Intervalls zwischen zwei Austauschorten bei doppeltem und mehr
fachem Austausch. Sie erfahrt namlich ebenfalls Veranderungen, we1che 
mit denen der Haufigkeit des Austausches parallel gehen. Wahrend einer 
Periode hoher relativer Haufigkeit des Austausches ist die durchschnitt
liche Lange des Intervalls zwischen zwei Austauschorten ebenfalls hoch 
und zu Zeiten niedriger Austauschhaufigkeit ist auch die Intervallange 
gesunken. Je kiirzer nun das Intervall ist, desto seltener werden zwei 
geniigend weit entfernte Punkte voneinander getrennt werden, da die 
Trennung ja nur durch einfachen Austausch bedingt ist, wahrend der 
durch die kurze Intervallange in seiner Haufigkeit gesteigerte doppelte 
Austausch zwischen zwei Punkten die Lage derselben in dem urspriing
lichen Chromosom unverandert laDt. 

Zu den auBeren Agenzien, mit denen sich der Austauschvorgang beein
flussen laDt, gehoren auch die Rontgenstrahlen. Es liegen hier mehrere 
Arbeiten in bezug auf die langen Autosomen von Drosophila vor (MAVOR 
und SVENSON '24a, b, MULLER '25). Ubereinstimmend mit der verschie
den en Empfindlichkeit der Austauschwerte gegen Temperatur und Alter 
fanden diese Untersucher einen starken Effekt (ErhOhung der Rekombi
nationswerte) der Rontgenstrahlen auf die Austauschvorgange in der 
Mittelregion und einen desto schwacheren Effekt, je weiter die Faktoren 
von der Mitte entfernt liegen. 

Nicht im Einklang mit den Wirkungen der friiher besprochenen 
Bedingungen stehen jedoch die Daten von MAVOR ('23), die eine Veran-
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derung - und zwar eme Erniedrigung - der Rekombinationswerte 
im X-Chromosom in der (bisher ausschlieBlich untersuchten) Region 
W (1,5) bism* (36,1) anzeigen. Falls sich diese Angaben bestatigen sollten 
so lage hier ein weiterer Beweis dafUr vor, daB Rontgenstrahlen und ver
schiedene Temperaturen nicht in derselben Weise in den Austauschvor
gang eingreifen. PLOUGH ('17) sowie MAVOR und SVENSON ('Z4b) haben 
namlich gezeigt, daB die Wirkung einer bestimmten Temperatur auf den 
Austauschvorgang nur so lange anhalt, als dieser der Temperatur unter
worfen ist, und daB der Rekombinationswert nach dem Aussetzen der 
besonderen Temperatureinwirkung sofort wieder den fUr die Kontroll
temperatur typischen annimmt. Die Rontgenstrahlen dagegen hinter
lassen selbst nach einer Dauer von wenigen Minuten eine Nachwirkung, 
so daB die Rekombinationswerte erst nach mehreren Tagen allmahlich 
"abklingen" (MAVOR und SVENSON 'Z4b). Man hat hieraus wohl mit 
Recht geschlossen, daB die Temperatur den Austauschvorgang direkt 
beeinfluBt, daB dagegen die Rontgenstrahlen entweder eine allgemeine, 
nur langsam zu iiberwindende Veranderung im Korper des Organismus 
oder eine soIche in der Beschaffenheit der Oogonien hervorrufen, die 
ihrerseits den AustauschprozeB beeinfluBt. 

Aus der Arbeit PLOUGHS war bekannt, daB der veranderte Rekom
binationswert an den Fliegen bemerkbar wird, die aus Eiern stammen, 
weIche sieben bis acht Tage nach dem Beginnn der neuen Temperatur
einwirkung gelegt worden sind. PLOUGH folgerte hieraus, das der Aus
tauschprozeB sieben bis acht Tage vor der Ablage der Eier vor sich geht, 
also auf einem sehr friihen Oocytenstadium. In den Versuchen C. STERNS 
am ersten Chromosom trat die Veranderung des Rekombinationswertes 
erst neun Tage nach Einsetzen der neuen Temperatur auf (Abb. 77). 
Ob dieser Unterschied auf sekundaren Faktoren, wie verschieden langer 
Entwicklungsdauer der unreifen Eier in den beiden Versuchen beruht, 
oder ob der Austausch im X-Chromosom etwa einen Tag friiher vor sich 
geht, als in dem zweiten und dritten Chromosom, miiBte durch besondere 
Versuche, in denen die Austauschvorgange in den ver~chiedenen Chro
mosomen gleichzeitig verfolgt werden, entschieden werden. Ahnliche 
Unterschiede in dem Zeitraum zwischen der Temperatureinwirkung und 
der Ablage der im AustauschprozeB von der neuen Temperatur betroffe
nen Eier haben MAVOR undSVENsoN ('z4b) sogar fiir verschiedene Strek
ken innerhalb desselben Chromosoms beobachtet. Sie untersuchten den 
TemperatureinfluB auf den Austauschvorgang in Individuen, die hetero
zygot fUr die im zweiten Chromosom gelegenen Faktoren b (48,S), P 
(54,S) und c** (75,S) waren und fanden, daB der durch die Hitzebehand-

* w = white, weiBe Augenfarbe. 
m = miniature, kurze Flligel. 

** b = black, schwarze Korperfarbe. 
p = purple, purpurne Augenfarbe. 
c = curved, gebogene Fliigel. 
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lung erhOhte Rekombinationswert sich einen Tag fruher fUr die Gene b 
bis pr bemerkbar macht, als fUr die Gene pr bis c. Es scheint sehr 
wichtig zu sein, diese Versuche mit noch gr6Berer Genauigkeit zu wie
derholen, da sie einen neuen Weg in der Analyse des Austauschvor
ganges weisen. 

2. Erbliche Faktoren. Bevor es noch bekannt war, daB AuBen
bedingungen modifizierend auf das Austauschgeschehen einwirken k6n
nen, waren bei Drosophila genetische "Faktoren" I entdeckt worden, die 
Veriinderungen in den Rekombinationswerten hervorbringen. Man kennt 
jetzt eine groBe Zahl so1cher Faktoren, die teils rezessiv, teils dominant 
sind und einen mehr oder weniger starken EinfluB auf die Austausch
zahlen ausuben. Das Vorkommen so1cher Faktoren ist an sich nicht ver
wunderlich. Da die Gene die' AuBeneigenschaften des erwachsenen 
Tieres bestimmen, so werden sie auch bestimmte Zustande in den ein
zelnen Zellen des Organismus hervorrufen. DaB darunter so1che sind, 
die einen EinfluB auf den Austauschmechanismus haben, ist von vorn
herein wahrscheinlich. Hierzu geh6ren wohl die rezessiven Faktoren, 
u. a. ein merkwurdiger Faktor, der, wenn homozygot vorhanden, den 
Austausch in allen Chromosomen vollstandig unterbindet (GOWEN und 
GOWEN '22), wahrend die anderen austauschbeeinflussenden Faktoren 
nur bestimmte Regionen bestimmter Chromosomen betreffen. Fur die 
'Gruppe der auffalligsten dominant en Faktoren, genauer gesagt, fUr zwei 
Vertreter dieser Gruppe, hat STURTEVANT ('27) jedoch eine Erklarung 
gefunden, die die Art des Eingreifens dieser Faktoren in den Chromo
somenmechanismus verstandlich macht und die auBerdem ihre Natur 
als vollig verschieden von der der Gene nachweist. 

Es handelt sich urn die sogenannten C-Faktoren der Autosomen. 
Man hat mehrere so1che Faktoren sowohl im zweiten als auch im dritten 
Chromosom gefunden. Ihr EinfluB auf den Austausch erfolgt in der 
Chromosomenhalfte, in der sie "liegen". Sind sie heterozygot vorhanden, 
so erniedrigen sie die Austauschwerte auBerordentlich stark und unter
binden den Austausch in manchen Regionen vollig. In homozygoter 
Kombination erscheinen dagegen die normalen Rekombinationswerte. 
Diese eigenartigen Verhaltnisse erfahren ihre befriedigende Erklarung 
in dem Nachweis, daB in dem Chromosom, das Trager eines C-Faktors 
ist, nicht ein besonderes Gen liegt, sondern daB ein Stuck des Chromosoms 
invertiert, d. h. in verkehrter Weise in das Chromosom eingetugt ist. Wenn 
die normale Reihenfolge der Gene einer Chromosomenhalfte abcde ... 
mno ist, so ist hier die Reihenfolge abonm ..... edc! Da nun die 
Vorstellungen, die sich aus der MORGANSchen Auffassung des Austausch
mechanismus ergeben, eine genaue Parallellagerung der konjugierten 

I Das Wort "Faktor" bedeutet hier nicht ,:IllJ,bedingt "Erbfaktor", son
dern ganz allgemein etwas Verursachendes. 
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Chromosomen I derart erfordern, daB jedes Gen des einen Chromosoms 
gegeniiber dem Partnergen des anderen Chromosoms liegt, so folgt im 
Falle einer Inversion von Chromosomenteilen, daB die Nebeneinander
lagerung homologer Gene dann nicht moglich ist, wenn ein Chromosom 

al d d . . . abc de . .... m n 0 H' . al d norm , as an ere mverhert 1St: b d' ler 1st so er a onm ..... e c 
Faktorenaustausch in der invertierten Region gehindert. Sind dagegen 
beide Chromosomen invertiert - ist also der C-Faktor homozygot 
gegenwartig -, so ist wieder normale Austauschmoglichkeit vorhanden: 
abo n m ..... edc D' U h d f" d B d N h . d N t 

b d • Ie rsac e a ur, a er ac welS er a ur a onm ..... e c 
der C-Faktoren als Inversionen erst so spat wahrend des eingehenden 
Studiums dieser Faktoren erbracht wurde 2 , lag zum Tell daran, daB in 
den Chromosomen, die Trager der Faktoren waren, sich keine mutierten 
Gene in den kritischen Gegenden befanden, deren gegenseitige Lage mit 
der der entsprechenden in den normalen Chromosomen verglichen werden 
konnte. Als STURTEVANT ('27) jedoch die Nachkommen von Weibchen 

8t 87' ell 7'0 r Mr 
a I I I I 

19 9 20 10 5 

8t. 8r 7'0 e S 

b I I I I 
25 3Z 19 

Abb. 79. Karte des "rechten" Schenkels des dritten Chromosoms von Drosop"ila mdanogast,r 
Nur die von STURTEVANT ('27) untersuchten Gene sind eingetragen. a Karte eines normalen Chro

mosoms. b Karte eines ClIr B·Chromosoms. Die Zahlen zeigen die Rekombinationswerte an. 
Nach STURTEVANT '27. 

prufte, die in dem einen dritten Chromosom im "rechten" Arm den 
austauschbeeinflussenden "Faktor" C III B*, in dem anderen die Gene 
st, sr, eS , ro und ca besessen hatten, fand er unter den wenigen Indivi
duen, deren (von der Mutter stammendes) drittes Chromosom Austausch 
erfahren hatte, einige Individuen, die auBer dem "Faktor" C III B noch 
einige der mutierten Gene enthielten, namlich solche mit st, andere mit 
st und sr und ein Individuum mit eS und roo Wurden diese st sr- und eS ro
Austauschindividuen miteinander gekreuzt, so entstanden Individuen, 
die homozygot fUr C III B waren und die Faktoren st, sr, eS, ro in hetero
zygoter Kombination enthielten. Der A ustausch, der Mer frei vonstatten 
geht, erwies dann, daft die Reihenfolge der Gene nicht st sr eS ro, sondern 
st sr ro eS war. 

I DaB sich die Chromosomen derart parallel aneinanderlagern, daB die 
cytologisch homologen Teile (Chromomeren, verengte Stellen) Seite bei Seite 
liegen, haben die Beobachtungen an Phrynotettix (WENRICH), Dendrocoelu112 
(GELEI), Vicia (SAKAMURA) u. a. direkt gezeigt. 

2 Vermutungsweise wurde ihre Natur bereits 1921C von STURTEVANT 
erkannt. 

* Ein "Allel" des Faktors C III (MULLER '16). 
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Die Abb. 79 zeigt die Rekombinationswerte fUr ein normales Chro
mosom (a) und fUr ein C III B-Chromosom (b). Es ist ersichtlich, daB 
der Wert fUr ro und eS hinreichend iibereinstimmt. Auch der Differenz 
zwischen den beiden Werten fiir st und sr kommt wohl keine besondere 
Bedeutung zu, da sich dieser Wert als recht variabel erwiesen hat. Ein 
interessanter SchluB laBt sich jedoch aus dem Wert fiir sr und ro im 
C III B-Chromosom ziehen. Da die Werte fiir st bis sr in beiden Chro
mosomen wohl nicht wesentlich verschieden sind, ergibt sich, daB sr noch 
nicht in dem invertierten Teilliegt. Offenbarist das jedochder Fall mit eS • 

Das eine Ende der kritischen Region liegt also im normal en Chromosom 
zwischen srundes• Daher konnen hochstens9 Einheiten (die normale Ent
fernung von sr und eS ) in dem C III B-Chromosom unverandertes Mate
rial zwischen sr und ro darstellen. Die verbleibenden 32 - 9 = 23 Ein
heiten miissen also eine Strecke verkorpern, die im normalen Chromosom 
rechts von ro liegt. Hier kennen wir bis jetzt nur noch Gene die bis IS 
Einheiten von ro entfernt liegen. Sie sind also sicherlich alle in die in
vertierte Region eingeschlossen '. Die Inversion scheint demnach in 

ru srJ eS 
2 

+ 
I 

st ro ca + 
I I I I I I I 

I, Ie Iro lea 12 lar 1st Iru. 
+ + + + + + + + 

Abb. 80. Schema der abnormen Konjugation eines normalen dritten Chromosoms von Drosopltila 
11telanogaster und eines Chromosoms, dessen eine Halfte invertiert ist. Die Gene der invertierten 
Region liegen ihren Allelen in dem normal en Chromosom gegeniiber. + I, +2, die Endpunkte der 

invertierten Region. Nach STURTEVANT '27-

dies em Falle die ganze rechts von sr gelegene Lange des Chromosoms 
zu betreffen, so daB das normale rechte Chromosomenende sich mit 
der Bruchstelle bei sr vereinigt hat". Da 23 Einheiten rechts von ro 
liegen, von denen nur IS bekannt sind, so fUhlt sich STURTEVANT 
"tempted to predict that the standard map will ultimately be leng
thened by about 8 units through the finding of new loci". Er halt es 
allerdings ebenso gut fiir moglich, daB diese 8 Einheiten sich ganz oder 
zum Teil durch Variationen im Austauschvorgang erklaren werden. 

Wie entstanden aber die wenigen Austauschchromosomen in den 
Weibchen, die heterozygot fiir C III B waren? Die Deutung des C III B
Faktors als einer Inversion und die Vorstellung, daB Austausch nur 
zwischen homolog konjugierten Chromosomen erfolgt, erfordern eine 
Erklarung, wie sie die Abb. 80 darstellt. Man muB namlich annehmen, 

, Fur ca (10 Einheiten rechts von ro) ergibt sich dies auch noch aus einer 
anderen, hier nicht zu erwahnenden Lrberlegung. 

2 Der "Faktor" C IlL im zweiten Chromosom stellt wahrscheinlich eben
falls cine Inversion dar. Hier ist aber anscheinend das Ende nicht in die 
invertierte Region einbezogcn (MORGAN, STURTEVANT, BRIDGES '26). 
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daB hier sozusagen die Chromosomen verkehrt konjugierten, so daB zwar 
die Gene des invertierten Teiles sich an die entsprechenden Allele des 
normalen Chromosoms anlegten, wobei jedoch die gleich konstituierten 
Half ten der Chromosomen nicht zu konjugieren vermochten. In der 
konjugierten Sektion konnte nun Austausch erfolgen: Einfacher Aus
tausch wiirde zwar zwei vollig ungleiche Chromosomen ergeben, namlich 
eines, das die nicht invertierten Teile desChromosoms doppelt und eines, 
das diese Teile iiberhaupt nicht erhalt (Abb.8I). Eier mit solchen 
Chromosomen wiirden sich wohl sicherlich nicht zu erwachsenen Tieren 
entwickeln. Wenn dagegen doppelter Austausch erfolgt, werden sich 
Chromosomen ergeben, deren Konstitution die Entwicklung eines Eies 
ungestort zulaBt. Das erwahnte ro eS-Austauschchromosom kann z. B. 
auf doppeltem Austausch zwischen + I (dem Ansatzpunkt des umge
kehrten Teiles) und + e und zwischen + 10 und + ca zuriickgefiihrt 
werden. 

In diesen Untersuchungen STURTEVANTS ist ein wesentlicher Erfolg 
der Chromosomentheorie des Austauschmechanismus zu erblicken I. 
Eine andere Verkniipfung einer Anomalie im AustauschprozeB mit einer 
anomalen Chromosomenkonstitution bei Drosophila hat L. V. MORGAN 

+7U at ar./ e S /"0 +cal+sr +st +7U 
I I I I I 1 I I I I I 

}~e I I Iz 
ro ca + 

Abb. 81. Die Produkte von ebzfaclu1n Austausch zwischen den Chromosomen, die auf die in Abb. 80 
dargestellte Weise miteinander konjugiert haben. Es ist angenommen. daB der Austausch zwischen 

eS und ro erfolgte. Original. 

('26) direkt cytologisch nachweisen konnen. Sie fand einen im erst en 
Chromosom gelegenen C-Faktor, der den Austausch im erst en Chromosom 
fast vollig unterdriickt, wenn er in heterozygoter Kombination vor
handen ist 2 • Die mikroskopische Untersuchung des X-Chromosoms 
zeigte, daB es nicht die normale mehr oder weniger stabformige Gestalt 
aufweist, sondern hufeisenfOrmig gebogen ist, so daB sich die beiden 
Enden fast beriihren 3• 

Es mag hier erwahnt werden, daB die groBe Variabilitat der Austausch
werte, die bei Pflanzen beobachtet wurde (z. B. RASMUSSEN '27), sich 
wahrscheinlich durch Kombination von Umweltbedingungen und gene
tischenFaktoren, die den Austauschvorgang beeinflussen, erklaren lassen. 

lUnd zwar des von MORGAN angenommenen Austauschmechanismus. 
Der SEILERschen Hypothese (siehe oben) entstehen hier besondere Schwierig
keiten. 

2 Cber die Prufung homozygoter Individuen liegen bisher keine Angaben 
vor. 

3 MULLER (zitiert bei L. V. MORGAN '26) hat einen ahnlichen Fall be
schrieben. 
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IV. Ungleicher Faktorenaustausch. 
In diesen Abschnitt iiber Faktorenaustausch geh6rt auch die Be

sprechung der "Mutabilitat" des Faktors "Bandaugig" (Bar, B) von 
Drosophila, da es sich herausgestellt hat, daB sie auf einer besonderen 
Art von Faktorenaustausch beruht. Wie es der Name ausdriickt, redu
ziert dieser im ersten Chromosom an dem Locus 57,0 gelegene Faktor B 
die Zahl der Ommatidien der Augen in der Weise, daB die Ommatidien, 
die in einem normalen Auge eine etwa kreisfOrmige Flache besetzen, nur 

einen schmalen Streifen bilden. Das heterozygote Weibchen ! * besitzt 

. f B etwa meren ormige Augen, das homozygote Weibchen B sowie das Mann-

chen B weisen schmale bandformige Augen auf (Abb.82). MAY ('17) 
und ZELENY ('21) fanden nun, daB der Bar-Faktor zu seinem normalen 
Allel zuriickmutieren kann, und zwar fand ZELENY etwa eine Riick
mutation unter 1600 Nachkommen von reinen B-Eltern. Nicht nur 
zuriickmutieren kann jedoch der Bar-Faktor, sondern es entsteht aus 
ihm nach ZELENY ('19, '20) auch ein neuer Faktor, der eine ahnliche, 
noch extremere Reduktion der AugengroBe bedingt. "Uitrabar", wie 
ZELENY diesen Faktor na~nte, ist eben so wenig stabil wie "Bar". ZELENY 
('21) zeigte ferner, daB in einem homozygoten B-Stamm durch die 
Riickmutation etwa in gleichen Mengen normale (+) Mannchen und 

heterozygote (!)Weibchen entstehen. Hieraus schloB er, daB der Riick

mutationsprozeB sich hauptsachlich oder ausschlieBlich im Weibchen ab
spielt. Wenn dies namlich der Fall ist, dann konnen reduzierte Eier mit 
einem normalen Allel entstehen und es entscheidet der Zufall dariiber, 
ob ein Spermatozoon mit einem X-Chromosom oder einem Y-Chromo-

som das Ei befruchtet, ob also ein (!)-Weibchenoderein(+)-Mannchen 

daraus hervorgeht. Erfolgt die Mutation dagegen im Mannchen, so 
werden Spermatozoen mit einem das +-Allel fiihrenden X-Chromosom 

gebildet, die nach Befruchtung eines Eies nur ;-Weibchen hervor

bringen konnen. STURTEVANT und MORGAN ('23) und vor allem STUR
TEVANT ('25), dem wir die Aufklarung dieser Verhaltnisse verdanken, 
haben dann in Versuchen, in denen der B-Faktor nur durch das Mann
chen in die Kreuzungen eingefiihrt wurde, direkt bewiesen, daB die 
Mutationen nur im Weibchen erfolgen. 

Aus der Tatsache, daB die Fliegen, die als Neumutationen erschienen, 

* Diese Schreibweise versinrrbildlicht die genetische Konstitution. Ober 
dem Bruchstrich sind die Faktoren des einenX-Chromosoms, unter dem 
Bruchstrich die des anderen angegeben. + bezeichnet das jeweilige normale 
Allel. - Beim Mannchen, das nur einX-Chromosom besitzt, ist ein Bruch
strich unnotig. 
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in der Regel vereinzelt auftraten, hatte bereits ZELENY den SchluB ge
zogen, daB der MutationsprozeB erst in einem sehr spat en Stadium der 
Ovogenese stattfindet; erfolgte er namlich auf einem fruhen S tadi urn, z. B. 
in einer Oogonie, so konnte sich die Zelle mit dem mutierten Faktor noch 
teilen und es konnten so eine groBere Zahl von Eiern mit dem mutierten 

±Q 
+ 

~Q g . 

+6 

SiS 

~Q 
+ 

Abb. 82 . Seitenansichten des Kopfes von Drosophila mclallogaster mit verschiedenen Kombinationen 

der Bar·Allele. Das ±.Weibchen und das +-Mannchen \vurden durch "Riickmutation" aus einem 
+ 

B-Stamm erhalten. Nach STURTEVANT '25. 

Faktor entstehen. Auch dieser SchluB ZELENYS wurde dtirch STURTE
VANT und MORGAN bestatigt, denen es gelang, den Zeitpunkt der Muta
tionsvorgange genau festzulegen. Sie fanden namlich, daB eine enge Be
ziehung zwischen dem MutationsprozeB und dem Faktorenaustausch im 
X-Chromosom besteht. Eine Versuchsserie STURTEVANTS mag dies er-

1·· t E k t . W·b h d K ·t· + B + . . au ern. r reuz e em el c en er onstI utIon f B fU mIt emem 
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I B Itt-Mannchen. lund lu sind Faktoren, die einen sehr geringen Aus
tauschwert mit B haben, also sehr dicht bei B lokalisiert sind; I = forked 
(ein Borstencharakter) liegt 0,2 Einheiten links VOn B, lu = fused (ein 
Fliigelcharakter) liegt 2,5 Einheiten rechts VOn B. Unter den 18999 F 1 -

Tieren befanden sich nur 2 A vH Individuen, deren eines Chromosom Aus
tausch zwischen lund lu erfahren hatte. 1m Gefolge eines Mutationsvor~ 
ganges waren acht Individuen entstanden. Von diesen acht Tieren -
sechs besaBen ein normales Allel VOn B, zwei ein Ultrabar~Gen - geh6r
ten jedochsieben zu der Austauschklasse. Das achte Individuum wardabei 
wahrscheinlich eine Kulturverunreinigung. Entsprechende Ergebnisse 
wurden in anderen Versuchen mit Ultrabar erhalten und es steht somit 
fest, dafJ M utationen im Bar-Locus korreliert sind mit einem A ustauschvor
gang in unmittelbarer Niihe desselben. Die Deutung dieser Tatsache bietet 
die folgendeHypothese nach STURTEVANT: Die 
Erklarung fUr normalen Faktorenaustausch ist 
bekanntlich die, daB sich homologe Gene der 
konjugierenden Chromosomen nebeneinander 
legen und beim Austausch die Chromosomen 
an genau einander entsprechenden Stellen 
fragmentiert werden. Wenn man jedoch an
nimmt, daB am Bar-Locus in seltenen Fallen 
ein ungleicher Austausch erfolgt, derart, daB die 
Bruchstellen nicht an ganz genau gleichen 
Stellen entstehen, so kann es z. B. im FaIle 

eines ~-Weibchens geschehen, daB in das eine 

Chromosom zwei B-Faktoren, in das andere 
keiner hineingelangt (Abb.83). Das Chromo

a 

b 

Abb. 83a, b. Schema des unglei
chen Faktorenaustausches. Die 
ausgefUllten Kreise bezeichnen 
die B-Faktoren, die leeren Kreise 
benachbarte Faktoren. a Vor 
dem Austausch: Unglciche Kon
jugation am B-Lokus, b nach 
dem Austausch: Es entsteht ein 
Chromosom mit zweiB-Faktoren, 
sowie ein Chromosom ohne einen 

B-Faktor. Original. 

som mit dem fehlenden B-Faktor erscheint dann als Trager eines durch 
"Riickmutation" entstandenen normalen Allels von B*, und die neben
einander in demselben Chromosomliegenden zwei B-Gene (B B) geben den 
Anschein einer Mutation zu einem extremen Allel, das ja in der Gestalt von 
Ultrabar auch in der Tat vorkommt. In bezug auf die Strecke lund lu 
wirk1; natiirlich dieser ungleiche Austausch wie eine normale Durch
brechung der Koppelung: I und Itt werden getrennt und gelangen in 
verschiedene Chromosomen. Die Hypothese des ungleichen Austausches 
erklart also die Tatsache des mit den Mutationen verbundenen Faktoren-

* In Wirkliehkeit ware hier natiirlich kein normales Allel vorhanden, 
sondern es jehlte ein Faktor. Da ein Chromosom mit dieser Faktorenliieke 
denselben Phanotypus hervorbringt, wie ein Chromosom aus einem normalen 
Stamm, so muB man annehmen, daB das in einer normalen Fliege vorhandene 
normale Allel von B vollig wirkunslos ist, wenn man nicht annehmen will, daB 
es iiberhaupt kein normales Allel von B gibt und der Mutationsvorgang, der 
einmalig zur Entstehung von B fiihrte (Tyee '14), sozusagen ein neues Gen 
produzierte (MORGAN '26). 

Ergebnisse der Biologie IV. 22 
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austausches in unmittelbarer Nahe des B-Locus, und gibt dazu eine 
Deutung der beiden auftretenden Mutationstypen: Riickmutiertes Bar 
ist gleich fehlendes Bar und Ultrabar ist gleich "Doppelbar", ein Name, 
der auch von STURTEVANT an Stelle von Ultrabar verwandt wird. Un
gleicher Austausch erklart in entsprechender Weise die Riickmutation in 

! ~ -Weibchen. Man sollte hier allerdings wieder nicht nur "riickmu

tierte" Nicht-Bar-Faktoren finden, sondern auch Chromosomen mit drei 
Bar-Genen (B B B). Ihr Vorkommen ist jedoch nicht nachgewiesen 
worden. Einige Tiere mit sehr kleinen Augen wurden zwar gefunden, 
diejenigen, die fertil waren, erwiesen sich jedoch als nichts anderes als 
starke Minus-Varianten von B B. Entweder sind Tiere mit B B B
Komplexen nicht lebensfahig oder sie sind steril. Ahnliches gilt fUr 

B B B B-Komplexe, deren Auftreten in ~ ~ -Weibchen als Korrelat zu 

den beobachteten Riickmutationen zu Nicht-Bar zu erwarten ware. 

SchlieBlich ist noch zu erwahnen, daB ! -Weibchen keine "Mutationen" 

hervorbringen, ein Befund, der auch mit der Hypothese des ungleichen 
Austausches iibereinstimmt. 

Auf Grund der Hypothese des ungleichen Austausches sollte man 

erwarten, daB ~-Weibchen zu gleichen Zahlen Nicht-Bar und Doppel

bar erzeugen sollten. Dies ist nicht der Fall. Doch ergibt sich durch 
Vergleiche einwandfrei, daB die Lebensfahigkeit von Doppelbar-Tieren 
geringer ist, als die von Bar-Tieren, womit das zuungunsten von Doppel
bar verschobene Zahlenverhaltnis eine ErkHirung findet 1. 

Wie oben erwahnt, "mutiert" auch Doppelbar zu Bar zuriick. Ge-

schieht dies bei homozygoten Doppelbar-Weibchen (~;), so muB man 

hier natiirlich auch ungleichen Austausch zur Erklarung des Auftretens 
von Chromosomen mit nur einem Bar-Gen annehmen. Sind die Weib-

chen jedoch heterozygot fUr Doppelbar :!, so bringt der gewohnliche 

Austauschvorgang zwischen den nebeneinander liegenden Faktoren 
"B-Chromosomen" hervor. 

Ein einziges Mal mutierte auch in einem M iinnchen ein Bar-Gen. 
Dabei entstand jedoch weder ein Chromosom mit Nicht-Bar noch eines 
mit Doppelbar, sondern ein neuer Typ eines Augenfaktors wurde ge
bildet, der eine AugengroBe bedingt, die eine Mittelstellung zwischen der 
normalen und der von Bar einnimmt und die Struktur der Facetten in 
schwacher Weise verandert. Dieser Faktor wurde Infrabar (Bi) genannt. 
Er wiederholt seinerseits die "Mutationsvorgange", wie sie von Bar her 

1 Dazu kommt, daB sich B B manchmal phanotypisch nicht von Bunter 
scheiden laBt, wodurch leicht einige BB-Mutationen der Beobachtung ent
gehen konnen. 



Fortschritte der Chromosomentheorie der Vererbung. 339 

bekannt sind, mutiert also zuruck zu Nicht-Infrabar und bildet Doppel
Infrabar. Dieses wiederum "mutiert" zu Infrabar und normal zuruck. 
Niemals erscheint Bar oder Doppelbar in der Nachkommenschaft von 
Individuen, die nur Infrabar oder sein normalesAllel enthalten. Der Pro
zeB, durch den Infrabar einmalig aus Bar gebildet wurde, ist also ver
schieden von dem haufigen, durch die Annahme ungleichen Austausches 
erklarten "Mutationsvorgang" von Bar und gehort wohl in die Gruppe 
der (bisher ihrem Wesen nach unbekannten) Mutationen, wie sie uns 
sonst entgegentreten '. 

Die gleichzeitige Verwendung von Bar und Infrabar hat nun zu ent-" 
scheidenden Beweisen fiir die Hypothese des ungleichen Austausches am 

B 
Bar-Locus gefuhrt. In der N achkommenschaft von IF entstehen namlich 

ebenfalls Ruckmutationen zu normal wie auch ein neuer Typ mit sehr 
schmalen Augen, der nach der STURTEVANTschen Hypothese Bar und 
Infrabar nebeneinander in demselben Chromosom haben miiBte. Es lieB 
sich nun aus den unten angefiihrten Experimenten voraussagen, daB es 
zwei verschiedene Arten dieses vermuteten Doppelgens geben musse, 
eine mit Infrabar rechts neben Bar gelegen, das sogenannte Bar-Infra
bar und eine andere mit Infrabar links von Bar, also Infrabar-Bar. Es 
war zu erwarten, daB beide Doppelgentypen phanotypisch nicht von
einander zu unterscheiden sind, so daB man ihre Natur nur aus der Art 
ihrer Entstehung erschlieBen und diesen SchluB dann durch die Prufung 
ihres weiteren Verhaltens bestatigen konnte. Der erste Typ "Bar-Infra
bar" entstand in der Nachkommenschaft eines Weibchens der Konsti-

tution ~ ~ ~ als ein B Bi-Mannchen. DaB die beiden Bar-Allele in 

dieser Reihenfolge in dem X -Chromosom des Mannchens vorhanden 
waren, ergab sich aus folgender Dberlegnng. Die Moglichkeit des un
gleichen Austausches, der hier zu der Lage der beiden 13ar-Allele in dem
selben Chromosom gefiihrt hat, beruht auf der Voraussetzung, daB B 
und Bi nicht genau nebeneinander liegen. Dabei sind zwei FaIle mog-

lich: 1. Bi liegt links von B U B~ ~) (Abb. 84a). Austausch zwischen Bi 

und B fiihrt hier zu der "Ruckmutation" + 0 + und zu dem Doppel
typus I Bi B lu. Durch diese Art von ungleichem Austausch laBt sich 

also das B Bi-Mannchen nicht erklaren. 2. Bi liegt rechts von B (::i~) 
(Abb.84b). Austausch zwischen B und Bi ergibt B Bi und lilt. Hier 
entspricht der Doppelgentyp tatsachlich also dem beobachteten B Bi_ 
Mannchen. 

, In eigenen unveroffentlichten Versuchen ist ein drittes "echtes" Bar
Allel (wieder in einem Mannchen aus einem Bar-Faktor) entstanden. Der: 
phanotypische Effekt dieses Faktors liegt zwischen dem von Bar und In
frabar. - "Riickmutationen" zu Nicht-B3 (B3 ist die Bezeichnung dieses 
B-Allels) sind bereits beobachtet worden. 

22* 
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1m Fall der erst en Alternative war das Erscheinen des umgekehrten 
Infrabar-Bar-Doppelpaares zu erwarten (f Bi B ju). Ein solches Mann
chen wurde auch in dem angefiihrten Versuch gefunden, war aber zu
fallig steril. In einem anderen ahnlichen Experiment wurde aber auch 
eine fertile "Mutante" dieser Konstitution entdeckt. 

Der Beweis dafUr, daB die neuen Mutanten in der Tat Doppelgen
typen der angenommenen Konstitutionen darstellen und damit der Be
weis fUr die Richtigkeit der Theorie des ungleichen Austausches, besteht 
nun in dem Nachweis, daB erstens sowohl Bar als auch Infrabar - nie
mals aber Zwischenformen - als "Riickmutanten" wieder aus den neuen 

f a i + 
-0------0------

-0 • 0-
+ B Ju 

-o'--4.a---~o-
+ B fu 

+ B a~ + 
~ 

-of------o-
f Ju 

a b 

Abb. 84 a, b. Die heiden Moglichkeiten des ungleichen Faktorenaustauschs in einem f Bi -; .Weibchen 
+ B.l u 

von Drosophila melanogaster. Oben: Die Chromosomen in ungleicher Konjugation am B·Lokus vor 
dem Austausch. Unten: Nach dem Austausch. Original. 

Augentypen zuriickgewonnen werden konnen, daB sie also ihre Indivi
dualitat bewahrt haben, und daB zweitens auch die erschlossene Reihen
folge, in der die beiden Gene nebeneinander liegen, vorhanden und er
halten geblieben war. Unter den Nachkommen von Weibchen, deren eines 
X-Chromosom die Gene B und Bi in der aus der Entstehung des Doppel
typus erschlossenen Anordnung B Bi enthielt (Abb. 8sa), deren anderes X-

Chromosom f undju besaB (; B:it:) ,hatten die "Mutationen", die hier 
BB 

ahnlich wie bei den erwahnten +-Tieren durch gewohnlichen Aus-

tausch zwischen B und Bi entstehen, die Konstitution j Bi und B ju, 
dagegen nicht j B und Bi ju. Dies war ja auch aus der vermuteten 
Konstitution zu en\--arten. Entsprechend befanden sich unter den Nach-

kommen von t Bi Bj + _ Weibchen nur die "Mutanten" B und j Bi tu 
+ + u 

(Abb.8Sb). 

Die "Mutabilitat" der Bar-Allele ist somit auf eine Besonderheit in 
dem Mechanismus des Chromosomenverhaltens wahrend des Austausch
prozesses zuriickgefUhrt . . Eine allgemeine Erklarung fUr die Erscheinung 
der Mutation kann diese Besonde,rheit, der ungieiche Austausch, jedoch 
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nicht bieten, da es zahlreiche FaIle gibt, in den en das Auftreten von 
Mutanten ganzlich unabhangig vom AustauschprozeB vor sich ge
gangen ist. 

Anhangsweise sei noch ein Ergebnis der STURTEVANTschen Analyse 
erwahnt, das auf eine Beziehung zwischen der Lage eines Gens und 
seiner phanotypischen Manifestierung hinweist. Es hat sich narnlich 
exakt durch die Zahlung der Augenfacetten beweisen lassen, dafJ zwei 
Gene, die in verschiedenen Chromosomen liegen, eine andere Wirkung (und 
zwar eine schwachere) haben, als wenn sie nebeneinander in demselben Chro
mosom It,egen. Die folgenden Zahlen zeigen dies deutlich (die Zahlen be-

+ B Bi + .f B lB + 
-0 .@ 0- ~ 

J 0- -0 vz-f u. + 

J B i + + B + 
~ • 0--0 

-0 • 0- ~ 
+ B fu. J Bl. JLi-

a b 
Abb. 85 a, b. Die "Riickmutation" zu B und B' in \Veibchen von Drosophila meianogaster, die hetero
zygot in bezug auf die Doppeltypen B Bi (a) bzw. Bi B (6) sind. Oben : Die Chromosomen vor dem 

Austausch . Unten: Nach, dem Austausch . Original. 

deuten den aus einer groBeren Zahl von Individuen erhaltenen Mittel
wert der Faeetten eines Auges): 

B BB 
68,1 ± 1,1 --- --

B 
B 

73.5 ± 1,3 

Bi 
Bi=292 ,6 ±? 

+ 
BBi 

+ 

45,4 ± 0,2 

50 ,5 ± 0,4 

BiBi --= 200,2 ± 8,6 
+ 

Diese "Lagewirkung" von Genen wird sieherlieh bei der Diskussion 
der Physiologie der Genwirkung einmal eine wichtige Rolle spie1en. 

V. Chromosomenkoppelung. 
Faktorenkoppelung und Faktorenaustauseh beruhen im allgemeinen 

auf der gemeinsamen Lage von Genen in demselben Chromosom bzw. 
dem Austauseh von Chromosomenteilen . .zum SehluB sei hier nun noeh 
auf einige Falle verwiesen, bei den en die Koppelung auf der Bindung 
ganzer Chromosomen beruht. Unzweideutige Beispiele haben wir bereits 
beiDrosophila in denaneinander geheftetenX-Chromosomen (L. V. MOR
GAN) und den aneinander geheftetenX- und Y-Chromosomen (C. STERN) 
kennengelernt. 



342 CURT STERN: 

Eine viel groBere Bedeutung wiirde die Chrornosornenkoppelung je
doch erlangen, wenn die Ansichten derjenigen Forscher zu Recht be
stehen, die in den eigenartigen cytologischen Verhaltnissen der Sporen
mutterzellen wahrend der Diakinese bis zur Metaphase der Oenotheren 

C 
2U 

2b 

0 000 OOo¢OOO 
3a 3 b 

0 COCO e.oOOOO 
4a 4 b 

Abb.86. Schemata der Chromosomenbindungen einiger Oe1zothera-Arten. lund' 2a, 3a, 4a: Spate 
Prophase der ersten Reifeteilung, 2 b, 3 h, 4 b: Metaphase der ersten Reifeteilung in Seitenansicht. 
Nur in 2 b ist die Spindel angedeutet. I O. nO'lJae-scotiae (GATES). 2 O. Lamarckia1la. 3 O. olalzdbta. 

4 '0 .. rubrhurvls. I Original; 2 -4 nach CLELAND '25. 

einen Schliissel zurn Verstandnis eines Teiles der rnerkwiirdigen Spal
tungsverhaltnisse dieser Pflanzen sehen. Hier treten narnlich bei vielen 
Arten nicht Gemini in die erste Reifeteilung ein, sondern eine wechselnde, 
jedoch fiir jede Form charakteristische Anzahl der Chrornosornen er
scheint end to end zu einern Ringe zusarnrnengeschlossen (Abb.86, 87). 
Nach den Beobachtungm von CLELAND ('23-'26), die durch HAKANSSON 
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(' 26) bestatigt wurden r, wandern nun wahrend der Anaphase je zwei in dem 
Ringe nebeneinander liegende Chromosomen an entgegengesetzte Pole. 
Wenn nun, nach der Annahme CLELANDS, je zwei nebeneinander liegende 
Chromosomen homolog sind (A und a), so daB die Anordnung der Chro-

a 

b 

d 

Abb.87a-d. Die Chromosomenbindungen bei einigen Oenotl"ra-Arten. a O. Agari (SHEFFIELD). 

Diakinese. Ring mit 14 Chromosomen. b O. nO'llae-scotlae. Metaphase der ersten Reifeteilung. Ring 
mit 14 Chromosomen, zickzackmaBig angeordnet. c O. 411lmplAiia. Diakinese. Ring mit 12 Chromo
somen; ,au6erdem ein freies Paar (am NukJeolus). d O. ruorlcaiyx. Diakinese. Ring mit 6 Chromo-

samen; auBerdem 4 freie Paare (das eine Paar ist unklar). 2500X. Nach SHEFFIELD '27. 

mosomen in dem Ring nach dem Schema Aa Bb Cc usw: erfolgt, so 
bildet ein solches Individuum nur zweierlei Sorten von Keimzellen in 
bezug auf die in dem Ringe vereinigten Chromosomen, namlich nur Keim
zellen mit ABC usw. und solche mit abc. Das wiirde nun aufs beste 

I ST. EMERSON ('24) allerdings beschreibt andere Verhaltnisse und auch 
OEHLKERS ('26) beobachtete ein weniger regelmaBiges Verhalten. 
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mit den Verha,ltnissen tibereinstimmen, die wir seit RENNERS ('14, 'I7, 
'25) Untersuchungen kennen, der namlich gezeigt hat, daB verschiedene 
Oenotheren dauernd heterozygot in bezug auf Komplexe von Faktoren 
sind (Komplex-Heterozygotie). So enthalt z. B. O. Lamarckiana zwei 
Komplexe, die RENNER velans und gaudens genannt hat. O. Lamarckiana 
bildet nur Keimzellen, die diese Komplexe als Ganze enthalten und da 
die homozygoten Formen velans-velans und gaudens-gaudens nicht lebens
fahig sind, so erhalt sich die Art konstant komplex-heterozygot. O. La
marckiana bildet nach HAKANSSON einen Ring aus zwi:ilf Chromosomen 
und ein freies Chromosomenpaar wahrend der Diakinese. Man muB also 
annehmen, daB der velans-Komplex in den Chromosomen ABC D E F 
und der gaudens-Komplex in den 'chromosomen abc d e f des Ringes 
lokalisiert ist. Der unabhangig von dies en Komplexen vererbte Faktor 
fUr Rotnervigkeit (R) (siehe HERIBERT-NISSON '20) muE dagegen in dem 
einen von dem Ring unabhangigen Geminus lokalisiert sein. DaB es sich 
bei den Konstitutionen velans und gaudens in der Tat urn Komplexe von 
Faktoren und nicht urn Einzelfaktoren handelt, hat RENNER dadurch 
gezeigt, daB er Kreuzungen zwischen verschiedenen Formen vornahm, 
in denen eine Durchbrechung der Koppelung erfolgte, so daB Teil
komplexe herausspalteten I. Auch dies steht im Einklang mit den cyto
logischen Befunden, nach denen die Anzahl der zu einem Ring vereinigten 
Chromosomen bei verschiedenen Bastarden verschieden ist, so daB in 
bestimmten Kombinationen z. B. nur ein Teil der sechs zu dem velans
Komplex gehi:irigen Chromosomen beieinander bleibt, ein anderer Teil 
unabhangig kombiniert wird. Besonders interessant in diesem Zusam
menhang is~ eine Arbeit von OEHLKERS ('26). Er untersuchte die Kreu
zung O. suaveolens X O. strigosa. Da O. suaveolens Eizellen mit einem 
der beiden genetischen Komplexe albicans und flavens bildet und der 
Pollen von O. strigosa einheitlich den Komplex stringens enthalt, so 
entstehen aus dieser Kreuzung die Zwillingsbastarde albicans· stringens 
= O. albata und flavens. stringens = O. flava. Wahrend nun O. albata 
verhhltnismaBig konstant ist, spaltet O. flava stark. Parallel dazu geht 
das Verhalten der Chromosomen : Ringbildung bei O. albata, Geminibil
dung bei O. flava! 

Naher sei auf diese Beziehungen hier nicht eingegangen, da die Be
handlung der Probleme von dem eri:irterten Gesichtspunkt her noch zu 
sehr im Beginn steht. So wissen wir z. B. noch nicht, worauf es denn 
beruht, daB ·manche Formen Ringe und andere nur Gemini bilden, da 
den Beobachtungen von CLELAND tiber einen Zusammenhang zwischen 
Homozygotie und Geminibildung einerseits und Heterozygotie und Ring
bildung anderseits die erwahnten Beobachtungen von OEHLKERS ent
gegenstehen, die bei den in bezug auf die Heterozygotie so gleichartigen 

lAuch normalerweise zeigen sieh, wenn auch seltener, Durchbrechungen 
der Koppelung. 
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Zwillingsbastarden von O. (suaveolens X strigosa) einmal Ringbildung 
(albata) , ein andermal Geminibildung (flava) ergaben. 

Auf Koppelungserscheinungen beim Weizen (MALINOWSKI '27), die 
vielleicht auf Chromosomenkoppelungen beruhen, sei hier nur verwiesen. 

E. SchluB. 
Uberblickt man unvoreingenommen das Beweismaterial und die Lei

stungen der Chromosomentheorie der Vererbung, so kann wohl kein 
Zweifel an der Giiltigkeit der Theorie mehr bestehen bleiben. Zwar sind 
ab und zu Arbeiten erschienen (STIEVE '22, FICK '24 u. a.), in denen die 
Beweiskraft der Untersuchungen, die die Grundlagen fUr die Theorie ge
bracht haben, angezweifelt worden sind. Sie beruhen aber im allgemeinen 
auf einer derartigen Verkennung der Tatsachen, daB diejenigen Forscher, 
deren Anschauungen angegriffen wurden, - sachlich mit Recht - darauf 
verzichtet haben, die Angriffe einzeln zu widerlegen; sie haben es vor
gezogen, auf dem als richtig erkannten Wege unbekiimmert fortzu
schreiten. Der Erfolg ihrer Arbeiten ist aus dem vorstehenden Bericht 
zu ersehen. Nicht nur sind die Grundlagen der Chromosomentheorie der 
Vererbung durch zahlreiche neue, voneinander unabhangige Beweise 
noch mehr gefestigt worden, als sie es bereits vor zehn Jahren waren, 
sondern auch speziellere Fragen haben eine weitgehende Forderung er
fahren. Die Chromosomentheorie der Vererbung kann daher als die 
sichere Grundlage weiterer Forschung angesehen werden. 
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I. Haarformen und Haaranordnung. 
M 0 tt 0: ,:ledern, der ein VergroBerungsglas besitzt, bieten sich zunachst 

die Haare als leicht erschwingliches, immcr zugangliches Objckt der Be
obachtung dar und viellcicht ist kcin Gegenstand so vielfach und so genau 
untersucht worden, ohne daB jedoch diese Untersuchung auf die physiologische 
Bearbeitung rechten EinftuB gewonnen hatte. a (J. HENLE, Allgern. Anat. 
1841, S. 314.) 

Wie bei den Federn, so handelt es sich auch bei den Haaren urn 
Epidermalorgane, die nach Form und Lange sehr groBe Verschieden
heiten darbieten. Gewohnlich werden sie als solide, aus verhornten Zellen 
bestehende Faden beschrieben. Indessen hat schon WALDEYER (1884) 
darauf hingewiesen, daB in einer sehr groBen Zahl von Fallen, wenn 
auch nicht immer, den Haaren Spindelform zukommt, indem sie im 
Verlauf dicker sind, als an der Wurzel und an der Spitze. MATSURA 
(1902) schreibt auch dem menschlichen Kopfhaar Spindelform zu. Das 
freie Ende spitzt sich allmahlich zu und der Wurzelteil ist bei manchen 
Haaren, deren Wachs tum abgeschlossen ist, etwas verj iingt. Der groBte Teil 
der menschlichen Haare bildet aber einen annahernd gleichmaBigenZylin
der, doch ist diese GleichmaBigkeit in der Dicke nicht ganz vollkommen. 
Wenn auch die Ausgestaltung der Haare bei verschiedenen Saugetieren nie
mals die Mannigfaltigkeit der Federformen erreicht, ist sie doch immer
hin auch bei einem und demselben Individuum an verschiedenen Stellen 
sehr wechselnd. Durch besondere Dicke zeichnen sich, abgesehen von 
den modifizierten Haaren, die man als Borsten und Stacheln zu bezeichnen 
pflegt, meist auch die Tasthaare (Spiirhaare, Sinushaare) vieler Sauge
tiere aus. Die Spiirhaare von Kaninchen zeigen eine von dem Wurzelteil 
nach der freien Spitze hin allmahlich sich verjiingende Form, wie sie 
beim menschlichen Kopfhaar auf den Spitzenteil bescbrankt ist und 
stellen daher sehr verlangerte Kegel dar. Bei starker Behaarung sind 
die Korperhaare vielfach in zwei Schichten angeordnet und man unter
scheidet dann, ahnlich wie am Federkleid der Vogel, eine oberflacbliche 
Lage starkerer und fUr die Farbung des Tieres allein maBgebender 
"Grannenhaare" (Stichel- oder Konturhaare) und eine untere Schicht fei
nerer "Wollhaare" (den Dunen entsprechend). Dieses dichte, weiche, 
kurze Unterhaar ist besonders bezeichnend fUr den Winterpelz der Sauge
tiere der gemaBigten und kalten Zone. Durch Untersuchungen von 
C. TOLDT jun. (1907-12) sind unsere Kenntnisse der Haarformen im 
Fell verschiedener Saugetiere wesentlich gefOrdert worden und da die 
betreffenden Tatsachen auch von physiologischen Gesiehtspunkten aus 
Interesse bieten, muB ieh hier noch etwas naher darauf eingehen. 

Beziiglieh der Terminologie der Haare herrscht in der Literatur groBe 
Verwirrung. So werden die Ausdrucke Grannen- und Stichelhaare von 
den Zoologen und Anatomen in der Regel gleiehbedeutend fur die star
keren Korperhaare im allgemeinen gebraueht. In der Warenkunde werden 
die langeren Haare Grannenhaare, die kurzen straffen Stichelhaare ge-

Ergebnisse der Biologie IV. 23b 



------ --------

w. BIEDERMAN.'!: 

nann t, wahrend die Veterinarmedizin fUr die kraftigeren Korperhaare die 
allgemeine Bezeichnung "Deckhaare" verwendet. Fur die Mehrzahl der 
Saugetiere hat sich nun auf Grund der Arbeiten von TOLDT die Notwen
digkeit ergeben, zweierlei Hauptformen von Deckhaaren zu unterscheiden, 
die "Leithaare" und die" Grannenhaare". Bei den ersteren handelt es sich 
urn "relativ kraftige, mehr oder weniger gerade Haare, welche der ganzen 
Lange na;::h ziemlich gleichma13ig stark sind, wahrend die Grannenhaare 
in den unteren zwei Dritteln relativ zart, mehr oder weniger gekrummt, 
bzw. gewellt, im apikalen Drittel bis Viertel etwas verstarkt und relativ 
gerade erscheinen; diese Verstarkung ist gegeniiber der Hauptachse 
oft etwas winklig abgebogen. Die unter dem Deckhaar gelegenen 
Woll- und Flwumhaare, welche die dritte Haarform bilden, stellen sehr 
feine, relativ kurze, der ganzen Lange nach meist ziemlich gleichma13ig 
dicke, vielfarh stark gewellte Haare dar. Die genannten drei l-iaarsorten 
gruppieren sich nun im Fell derart, da13 sie bei den einzelnen Arten und 
an den verschiedenen Korperstellen in verschieden deutlicher Ausbil
dung zahlreiche kleine Haargebiete bilden, welche jeweils einer kleineren 
oder gro13eren Anzahl der verschiedenen Haarformen entsprechen. Den 
Mittelpunkt eines solchen Haarbereiches bildet dann haufig ein langes 
starkes "Leithaar", urn welches sich j eweils in gewisser Anordnung die 
anderen Haarformen gruppieren. Am deutlichsten pflegt nach TOLDT 
ein solches Verhalten bei dichten weichhaarigen Fellen zu sein. Da die 
Wollhaare diesfalls vielfach in der Hohe der basalen Grannenhalfte der 
Grannenhaare endigen, ist das Fell, was die Starke und zum Teil auch 
die Pigmentierungsintensitat der Schaftabschnitte der einzelnen Haare 
betrifft, hier am dichtesten. In dieser Hohenlage des Felles erscheint 
daher einerseits der Hautschutz gegen au13ere mechanische Einfliisse, 
andererseits der die Warme erhaltende Luftabschlu13 gegen die Haut zu 
am dichtesten (c. TOLDT). Auf den charakteristischen Unterschied zwi
schen Leithaaren und Grannenhaaren wurde TOLDT zuerst beim Fuchs 
aufmerksam, bei dem jene, namentlich in gewissen Entwicklungszustan
den au13erordentlich auffallend hervortreten, indem sie nicht nur die 
anderen Haare iiberragen, sondern auch durch schwarze Farbung aus
gezeichnet sind. So deutlich wie in diesem FaIle sind die Leithaare 
allerdings nicht haufig ausgebildet. Immer sind sie gegeniiber den Gran
nenhaaren relativ sparlich und stehen daher in verhaltnisma13ig weiten 
Abstanden voneinander entfernt. 1m allgemeinen sind sie bei den nie
deren Saugetieren, so insbesondere bei den M arsupialia, I nsekttvoren und 
Rodentien deutlicher ausgepragt als bei den hoheren; unter diesen sind 
sie bei einigen Carnivoren und Prosimtern gut differenziert. 

Das Hervorstehen der Leithaare zeigt sich naturgema13 bei kurzer 
und abstehender Behaarung deutlicher als bei Fellen mit langem an
liegenden Haar. Besonders auffallend treten sie hervor, wenn das Haar
kleid im Wachs tum begriffen ist, also in verschiedenen Jugendstadien 
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und zur Zeit des Haarwechsels, wenn die rascher wachsenden Leithaare 
gegenliber den anderen im Vorsprung sind. 1m Embryo werden sie 
fruh und relativ groB angelegt und treten bei der Entwicklung des 
Fuchses, abgesehen von den Tastborsten, zuerst auf einem Gebiete 
auf, welches yom Hinterhaupt liber den Rlicken bis zur Schwanz
wurzel zieht und sich beiderseits seitlich auf die Flanken bis gegen die 
Bauchmitte erstreckt. Bei Tieren mit mangelhafter Behaarung (Rhino
cerotiden, Hippopotamus, Proboscidiern) sind es - abgesehen von den 
Spurhaaren - wohl in erster Linie die als Leithaare zu deutenden Haare, 
welche sich erha1ten. Da diese Haarform sich in mancher Beziehung 
als dem ursprunglichen Haarkleid der Saugetiere entsprechend erweist, 
halt es TOLDT fUr wahrscheinlich, "daB sie auch in solchen Fallen, wo 
sie nicht mit Sicherheit konstatiert werden kann, doch vertreten ist, 
aber gegenuber den anderen Haaren keine auffallige Ausbildung erfahren 
hat". Bei den Stacheln bzw. Stachelborsten tragenden Saugetieren finden 
sich zwischen diesen oft (so bei Zaglossus, Centetes, Erethizon dorsatus 
und Proechimys cayennensis) gleichzeitig neben feineren, gewellten Haaren 
auch starkere, steife und beinahe gerade Haare, die die Stacheln meist 
an Lange ubertreffen und wohl als Leithaare anzusprechen sind. Beim 
Igel fehlen aber zwischen 'den Stacheln gelegene Haare ganz. In zahl
reichen Fallen sind die drei Haartypen nicht deutlich ausgepragt, indem 
sich eine Haarsorte gewissermaBen der Form einer anderen nahert. So 
kommt es haufig vor, daB die als Leithaare zu bezeichnenden Haare 
in ihrem apikalen Teil verstarkt und auch in anderer Beziehung (Far
bung) den Grannenhaaren ahnlich sind. Ferner besteht zwischen Woll
und Grannenhaaren insofern eine gewisse Beziehung, als auch jene ofters 
gegen die Spitze hin ein grannenartiges Ende besitzen. 1st die Granne 
nur schwach ausgebildet und auBerdem die Haarstarke nur gering, so 
sind die Grannenhaare den W ollhaaren sehr ahnlich. Wenn dagegen die 
Haare im allgemeinen kriiftig sind, kann es vorkommen, daB die Woll
haare ein kraftiges apikales Ende besitzen und sich dadurch den Grannen
haaren nahern (Chiropteren). Das apikal verdickte Grannenhaar ist 
offenbar fur gewisse Tiere vorteilhafter als das gleichmaBig dicke, nament
lich fUr solche, welche eine grabende oder schwimmende Lebensweise 
fuhren. Bei solchen ist diese Haarform daher meist auch sehr gut aus
gepragt, indem viele Haare eine deutlich verstarkte Granne, zumeist ein 
Plattchen und einen zarten Basalteil besitzen, der vielfach eine oder meh
rere verdunnte Stellen zeigt (Abb. la, 1-4). Da der Pelz solcher Tiere 
hauptsachlich aus solchen Haaren besteht, bildet er einerseits durch die 
oberflachlich gelegenen Platt chen einen gewissen Schutz fur das Tier, 
wahrend andererseits durch die leicht gebauten Basalteile seine Elastizi
tat erhoht wird; das ist aber fur die Bewegung in engen unterirdischen 
Gangen oder im Wasser gewiB von besonderem Vorteil (c. TOLDT). Nach 
PAGENSTECHER sollen die Grannen Schutz gegen Regen gewahren. Die 
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An- und Abs::hwellungen der Insektivorenhaare dienen nach demselben 
Autor dem Zwecke, im Fell dichterschlieBende warmerehaltende Luft
raume zu erzeugen. Ahnliches wird auch fUr die, wie wir spater sehen 
werden, oberflachlich stark gezackten Fledermaushaare angegeben. Man 
kann somit nach TOLDT die Ausbildung der Grannenhaarform wohl im 
allgemeinen als eine Anpassungserscheinung an die Umgebung ansehen. 

Den Saugetieren, welche die drei genannten Haarformen in mehr oder 
weniger typischer Ausbildung besitzen, steht eine andere Gruppe gegen
iiber, bei welcher die mittelstarkcn Haare apikal nicht verstarkt sind 
und zu der hauptsachlich hoher stehende Formen, wie Carnivoren, Artio
dactyles und Simier gehoren. Bei solchen Tieren sind fast alle Haare 

3 -I 

b 

Abb.1. a Haare von Or1zitllOyJlYllchus allatintts. I Leit-, 2 und 3 Granncn-, 4 Wollhaare. Die Bliitt
c hen yon 1-3 etwas schrag von cler Scite gesehen. b Barsten aus der Schwauzquastc von Atherllra 
africalla mit 5 elliptischen Vcrbreiterungen. I Fhi.chenansicht; 2 Kontur cler Flachenkrummung der-

selLen BorstE'. Nach C. TOLDT jun. 

der ganzen Lange nach ziemlich gleichmaBig dick. In manchen Fallen 
finden sich an den mittelstarken Haaren Andeutungen einer apikalen 
Verdickung. Unter den starkeren Haaren kommen meistens auch etwas 
langere und kraftigere, im iibrigen aber gleichartige Haare vor, die, da 
sie auch ziemlich sparlich sind, wohl als Leithaare im weiteren Sinne 
angesprochen werden konnen. Man kann also auch hier bis zu einem 
gewissen Grade drei Haarsorten unterscheiden (c. TOLDT jun.). 

Aus dem vorstehenden ergibt sich, dafJ bei der Verschiedenheit der 
Haarformen die Verstarkung bzw. Verbreiterung des apikalen Teiles, welche 
hauptsachlich bei den Grannenhaaren vorkommt, funktionell eine grofJe Rolle 
spielt. Dieselbe variiert in ihrer Ausbildung bei den verschiedenen Sauge
tieren auBerordentlich, von der kraftigen kurzen Granne bis zu einer 
kaum merklichen, lang ausgezogenen, auf den groBten Teil des Haares 
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sich erstreckenden Verstarkung. Der letztere Zustand fiihrt ohne weiteres 
zur einfachen, gleichmaBig starken Haarform iiber, die sich nur gegen die 
beiden Enden zu allmahlich verjiingt. Ein solches "langgestreckt spin
delformiges" oder "fadenspindliges" Haar wird meistens, vielfach wohl 
hauptsachlich in Hinblick auf die Haare des Menschen und der relativ 
geringen Zahl von Haussaugetieren, zur allgemeinen Charakteristik der 
Haarform angefiihrt. 

In bezug auf die Querschnittsform finden sich groBe Verschieden
heiten. Namentlich bei niederen Saugetieren ist der Querschnitt der 
Haare oft oval. Sie sind hier nicht selten stark abgeplattet. Die Ab
flachung ist nicht immer beiderseits ganz gleich; so kannbeispielsweise 
die eine Breitflache ganz eben oder etwas konkav, die andere schwach 
konvex sein, wie z. B. das Endplattchen der Ornithorhynchus-Haare und 
gewisse Stacheln der Stachelschweine (c. TOLDT). Der so oft zu beob
achtende Wechsel der Dicke im Verlauf eines Haares weist darauf hin, 
dajJ die H ornproduktion wahrend des Wachstums der H aare nicht gleich
lnajJig erlolgt, sondern zu verschiedenen Zeiten in wechselndem MafJe, bis
weilen sogar in regelmafJigen Perioden Verstarkung und Schwachung er
lahrt, wobei dann sehr eigenartige Haarformen zustande kommen. Be
sonders merkwiirdig sind in dieser Beziehung die Borsten der Schwanz
quaste von Atherura alricana (Abb. Ib), welche mit einem breiten ellip
tischen Plattchen beginnen und basalwarts in kurzen Abstanden noch 
bis zu vier solcher flachenhaften Verbreiterungen aufweisen. Auch die 
Spiirhaare im Gesicht mancher Seehunde (Cystophora cristata, Phoca his
pida) zeigen ahnliche Verhaltnisse. In seiner vergleichenden Anatomie 
der Wirbeltiere I, I8g8 bezeichnet GEGEXBAUR die Spiirhaare der Robben 
als "spiralig gewunden", doch ist dies, wie TOLDT gezeigt hat, nicht zu
treffend. Die kraftigen Spiirhaare von Phoca "sind ziemlich stark ab
geflacht, den Kanten nach leicht gebogen und in ihrer basalen Halfte 
in kurzen regelmaBigen Abstanden von beiden Randern her etwas ein
gedriickt und zwar an dem inneren konkaven Rande etwas starker als 
am auBeren. Durch diese Eindriicke entstehen an den im iibrigen ziem
lich scharfen Kanten gegenstandige, schmale, langgestreckt elliptische 
Verbreiterungen und die von diesen begrenzten Breitflachen des Schaftes 
werden jederseits nach auBen etwas vorgebuchtet. Zwischen zwei solchen 
hintereinander folgenden Eindrucksstellen erscheint das Haar daher mehr 
abgeflacht; die Kanten sind hier ziemlich scharf und zeigen oft in Fort
setzung eines Kanteneindruckes eine zum nachstfolgenden ziehende zarte 
Furche. Von einer Spiralwindung kann also nicht gesprochen werden" 
(TOLDT). Eine starkere spiralige Achsendrehung fand TOLDT bei den 
etwa 17 cm langen, ziemlich stark abgeflachten Haaren von Myrmeco
phaga tJidactyla. Dieselben machen besonders in ihrer apikalen Halfte 
zwei- bis viermal in mehr oder weniger regelmaBigen Abstanden inner
halb einer relativ kurzen Strecke eine einmalige Umdrehung. Eine be-
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sonders schone Spiraldrehung zeigen dann aueD noeh die starkeren Haare 
von Zorilla /renata. Dieselben sind 30 mm lang, ziemlich steif und in
folge ihrer starken Abflachung bandfOrmig. Bei machen ist die Granne 
und der Basalteil in langgezogenen Spiralen gewunden. Im Mittelteil 
sind die Spiraldrehungen jedoch kurz und folgen rasch hintereinander 
(TOLDT). Sehr merkwurdig sind aueh die Loffel- oder Spatelhaare an 

J 
c 

der Schnauze der M olossus-Arten, uber welche 
besonders J. JABLONOWSKI (r899) in einem An
hang zu einer Abhandlung von A. B. MEYER 
liber "Saugetiere von Celebes, II, in den Berich
ten des konigl. Museums zu Dresden VII, S. 32, 
Taf. X und XI" beriehtet hat. Bei M olossus 
nt/tts fand C. TOLDT solche Haare (Abb. 2) bei 
beiden Geschleehtern unter dem Rhinarium eng 
beisammen, so daB sie infolge ihrer dichten An
ordnung ein rundliches Polster von etwa 4 mm 
Durehmesser bilden. Sie nehmen von un ten 
naeh oben an Starke abo Der 16ffelformige Ab
sehnitt, der bei den schwacheren Haaren noch 
mehr spatelformig ist, ist etwas abgekniekt und 
zwar mit der Konkavitat gegen das Rhinarium 
zu. ~ ach JABLONOWSKI kommen solche Haare 
bei den Molossi nicht nur in der Nasengegend, 

b 
Abb.2. a Ein starkeres LOffel- sondern auch an den Zehen, sowie an der Ober-
haar von der Schnauze von lippe (bei Nyctinomtts und Cheiromeles) endlich 
MolosslIS rufus. Seitenansicht 
(ca. sofach vergroBert). b Der an der Ruckenflache der Interfemoralmembran 
Apicalteil cines salchen . .-\n
sieht auf die kOl1ka\'e Flriche. 
Dcr aus einer zarten Lamellc 
bestchende Loffel geht basal 
beiderseits Yom Schafte aus: 

VOL Im Gesicht sind diese Haare vorwiegend 
so gesteUt, daB die verbreiterte Endplatte nach 
einem Punkte hin gerichtet ist, der median zwi

dieser erstreckt sieh noeh ein schen den Nasen16ehern gelegen ist. An den 
Stuck in den Loffe! hincin und 
verlauft dann allmahlic!!. FuBen, an welchen die Endplatte meist nicht sehr 
cSehematischerSagittalschnitt gut entwickelt ist, sind die Haare in der Regel 
durch den von den J, Loffe l-
haaren" gebildetcn Polster derart orientiert, daB die Enden naeh der proxi
zwischen Rhinarium und Ober_ 
lippenrand. Gegen diesen Zl1 malen Seite des FuBes hin gerichtet sind. Man 
werden die Loffel!!aare dureh darf wohl annehmen, daB diese eigentumliehen 
gewohnlicheHaare ersetzt.Die 
Konkavitat der Loffe! ist gcgon Haare eine besondere Funktion haben, doch ist 

das Rhinarium geriehte!. daruber zur Zeit sieheres nieht bekannt. 
Nach C. TOLDT jun. 

J ABLONOWSKY halt es nicht fUr ausgesehlossen, 
daB es sich urn Tasthaare handelt , eine Ansieht, die TOLDT nieht teilt, weil 
typisehe Tasthaare apikal meist fein ausgezogen sind. Ebenso zweifelhaft 
ist die Bedeutung dieser Haare fUr die N ahrungsaufnahme. Da die Fleder
mause die Zehen auch zumOrdnen undReinigen derBehaarung benutzen, 
so hat JABLONOWSKY daran gedacht, ob die Loffelhaare nicht vielleieht 
dabei eine Rolle spielen. TOLDT halt es naeh allem fur das wahrsehein-
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lichste, daD die Funktion dieser interessanten Haarform doch eine mecha
nische sein diirfte. In betreff der sonstigen Behaarung der Fledermause 
sei gleich hier bemerkt, daD nach TOLDT die Leithaare immer ziemlich 
deutlich von den anderen Haaren unterschieden sind. Die Grannenhaare 
sind zumeist apikal verstarkt und an dem basalen Ende der Granne ab
gebogen. Der Unterschied zwischen Grannen und Wollhaaren ist infolge 
der Feinheit der Behaarung meist nur gering und man hat ihnen friiher 
\Vollhaare ganz abgesprochen. In dem sonst hochentwickelten Haar
kleid der Monotremen fehlen, wie schon erwahnt, typische Leithaare. 
Beim Schnabeltier fand TOLDT am Riicken neben Wollhaaren nur gran
nenartige Haare, die sich dureh ein terminales Plattchen auszeiehnen, 
welches mit dem iibrigen spulrunden Abschnitt durch einen feinen 
Isthmus zusammenhangt, an welchem die Haare abgeknickt sind 
(Abb. I a; 1-4). Der Haarform von Orntthorhynchus ahnelt sehr jene 
von J1 yogale moschata. Bei gewissen Haaren dieses Tieres folgt unter
halb des Apikalblattehens noch eine ziemlich deutlich abgesetzte Schaft
strecke. Die in diesen beiden Fallen so ausgepragte Verjiingung unter
halb der Granne wiederholt sich bisweilen in regelmaBigen Abstanden 
und es entstehen so geknickte "Zickzackhaare", wie sie bei Perameles 
obesula sowie zahlreichen Soriciden und Muriden vorkommen. Aueh 
die Haare des M aulwurfs gehoren hierher. Die von friiheren Autoren 
als Verengerung betrachteten Stellen an jeder Zickzackbiegung solcher 
Haare erklart WALDEYER fUr scheinbar, bedingt dureh eine Drehung 
des Haares, so daB man an den schmal en Stellen eine Kanten-, an den 
breiten eine Flachenansieht desselben Haares vor sich hat. DE MEIJERE 
spricht von "wenigstens dem Anschein nach diinneren Stellen". Tatsach
lich liegen die Verhaltnisse nach TOLDT folgendermaBen: "Die Haare 
sind iiberall mehr oder weniger abgeplattet, jedoch nicht iiberall in 
gleicher Weise. Man muD hierbei stets das Verhalten der breiten und 
der sehmalen (bzw. kantigen) Flachen, sowie der Knickungsrichtung des 
Schaftes beachten. Die breit erscheinenden Haarstrecken, besonders der 
Granne, sind in bezug auf die Knickungsriehtung senkrecht, also seitlich 
abgeplattet, jedoch nur in dem Grade, daB die nach vorn und hint en 
gerichteten Schmalseiten noeh als schmale Flachen (nicht als Kanten) 
erscheinen. Diese Schaftteile sind also relativ dick und seitlich kom
primiert. Die verengten Stellen sind dagegen, wie man bei entspreehen
der Drehung des ganzen Haares sehen kann, nicht seitlich, sondern von 
vorn nach riickwarts abgeplattet und zwar so stark, daB sie in der Rich
tung der Breitseiten der dicken Haarteile beinahe kantig erscheinen. Den 
Schmalflachen der letzteren entspricht hier dagegen die Abflachung, die 
ziemlich gleich breit ist wie jene. Das ganze Haar stellt also ein ziemlich 
gleich breites Band dar, welches in der Richtung zur FHiche mehrmals 
abgeknickt und zwischen den einzelnen Knickungsstellcn relativ stark 
von riickwarts nach vorn verdickt ist (c. TOLDT jun.). 
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Die Flachen verbreiterter Haare bzw. Haarabschnitte sind bei den 
meisten Tieren (z. B. Robben) in der normalen Lage parallel zur Haut
oberflache des entsprechenden Korperteiles gerichtet. Bei den geknick
ten Haaren von Parameles, Talpa u. a. scheinen jedoch die verbreiterten 
Haarteile senkrecht orientiert zu sein. Die Kriimmung des Haares er
folgt meist der Flache nach; doch gibt es auch Ausnahmen (Spiirhaare 
der Robben). Bei den Zickzackhaaren ist die Knickungsstelle senkrecht 
zur Knickung abgeflacht (TOLDT). Die Mannigfaltigkeit der Behaarung 
der Saugetiere an sich, ihre groDe Versrhiedenheit innerhalb nahe ver
wandter Arten, sowie die siC"htliche Ubereinstimmung der Behaarung 
bei ganz verschiedenartigen Tieren mit ahnlicher Lebensweise, weist 
darauf hin, daD die sekundare Spezialisierung des Haarkleides jenach 
den Lebensbedingungen bei den verschiedenen Saugetieren eine auDer
ordentlich weitgehende ist, so daD funktionelle Anpassung wahrschein
lich eine groDe Rolle spielt (TOLDT). Freilich sind wir noch sehr weit 
davon entfernt, die verschiedenen oft hochst zweckmaDig (d. h. nach 
dem Prinzip des kleinsten Arbeitsaufwandes) gebauten Haarformen 
aus ihren lokalen Bildungsverhaltnissen heraus verstehen zu konnen. 
Immer aber wird man Anderungen in der Beschaffenheit, insbesondere 
der Dicke eines Haares in dessen Verlauf auf entsprechende Ande
rungen der Wachstumsintensitat in der Haarwurzel (an der Papille) 
beziehen miissen. Wenn FRIEDENTHAL in Hinblick auf die auDer
ordentlich auffallende Dickenzunahme des Haares im Vergleich zum 
Durchmesser der Papille bei manchen Saugetieren (Artiodactyla), an die 
Moglichkeit von "Veranderungen des gefaD- und nervenlosen Haares 
nach dem Hervorbrechen aus der Haut" denkt, so wird man ihm hierin 
gewiD nkht beipflichten konnen, denn an eine Zellvermehrung ist dann 
nicht nehr zu denken. 

Hinsichtlich der Lange, der Querschnittsform und des verschieden 
gekriimmten Verlaufes des Einzelhaares bietet die Kopfbehaarung ver
schiedener Menschenrassen groDes Interesse. Die folgende Einteilung der 
verschiedenen Kopfhaartypen (nach MARTIN I9I4) ist jetzt wohl all
gemein angenommen (Abb. 3): 

I. Lissotrich (glatthaarig), 
a) schlichthaarig (Europaer, Wedda, Aino) , 
b) straffhaarig (Mongolen, Indianer, Eskimo). 
2. K ymotrich (wellighaarig), 
a) weitwellig (Europaer, Vorderasiaten und Australier), 
b) engwellig (melanesische, mikronesische, nubisch -abyssinische 

Stamme). 
3. Ulotrich (kraushaarig), 
a) engspiralig (oft in dichten Poistern zusammenhangend) (Neger, 

Negritos, Melanesier), 
b) Pfefferkornhaar (fil-fil) (Buschleute, Togoneger, Papuas). 
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Hinsichtlich der iibrigen Korperbehaarung sind die Rassenunter
schiede nicht so deutlich. Was zunachst die Bezeichnungsweise betrifft, 

1 ! -
stmfr 

schlicht 

gekr3uselt 

lockcr kraus dicht kraus 

Abb. 3. Schema menschli cher Haarformen. Nach 1\iARTIN. 

(Aus F. PIKKl'S in Handbuch der Haut- und Ceschlechtskrankheiten 1. I., Anatomie der Haut.) 

so hat WALDEYER vorgeschlagen, als Hauptbezeichnungen fUr den Wuchs 
des Haares folgende zu wahlen: I. schlicht, 2. wellig, 3. wollig, 4. ge
krauselt (spiralig), 5. kraus, 6. lockig. Schlicht ist der Haarwuchs, wenn 

Ergebnisse der Biologic IV. 24 
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jedes einzelne Haar vollig gerade verHiuft, wie es beispielsweise bei dem 
Kopfhaar der mongolischen Rassen, sowie beim Mahnen- und Schweif
haar des Pferdes der Fall ist. Wellig nennen wir ein Haar, welches Wellen
biegungen macht, die, wenigstens nahezu, in einer Ebene bzw. in einer 
gekrummten Flache liegen. Wenn beim Menschen von Wollhaar ge
sprochen wird (Neger), so darf nicht vergessen werden, daJ3 es sich hier 
gar nicht urn echtes Wollhaar wie beim Schaf handelt, welches ein 
"welliges" ist, dessen Biegungen in einer eigentumlich gekrummten 
Flache liegen, auJ3erdem aber so miteinander verfilzt sind, daJ3 einem 
Schaf das ganze Haarkleid in Form eines sogenannten "Vlief3es" zu
sammenhangend abgeschoren werden kann. W ALDEYER halt es fur frag
lich, ob bei irgendeinem Menschenhaar die genannten Eigenschaften 
wirklich vorkommen; jedenfalls paJ3t die Bezeichnung "wollig" nicht 
fUr das Negerhaar, welches vielmehr durch eine spiralige Drehung der 
einzelnen Haare ausgezeichnet ist, so daJ3 die Haarenden aIle in Ringel
lOckchen angeordnet erscheinen; doch zeigen nach GOTTE (1868), dem 
wir eine genaue Beschreibung des Negerhaares verdanken, in der Nahe 
der Haarwurzel, sowie auch gegen die Mitte manche Haare Windungen, 
die in einer gekrummten Flache liegen, also an den Verlauf des Woll
haares sich anschlieJ3en. Nach FRIEDE;-..rTHAL besaJ3 Tasmanien eine 
schwarzhaarige (ausgestorbene) Bevolkerung mit Haaren, die der Schaf
wolle am meisten von allen Menschenhaaren ahnelten. Mit der spiraligen 
Drehung des Negerhaares verbindet sich immer auch geringes Langen
wachstum. Die durehschnittliehe naturliche Lange wird von Kennern 
afrikaniseher Rassen in beiden Geschleehtern auf etwa IS em geschatzt, 
wahrend bei den sehlichthaarigen Rassen (Indianer) die groJ3ten Haar
langen beobachtet wurden (bis zu 3 m). AIle krausen Haare sind auJ3er
dem durch ovalen Querschnitt ausgezeichnet. PRU;-..rER-BEY (1863/64) 
hat seinerzeit auf die Quersehnittsform groJ3es Gewicht fur die anthro
pologisehe Beurteilung der Haare gelegt. Er schrieb den Haaren der 
Neger, Hottentotten und Papuas durehweg elliptischen Querschnitt zu, 
wahrend die Polynesier, Malaien, Chinesen, Japaner, Turanier und die 
Urbewohner von Amerika mit EinschluJ3 der Eskimos Haare mit an
nahernd kreisformigem Querschnitt besitzen und die Arier in der Mitte 
stehen sollten. Indessen trifft dies, wie G. FRITSCH (1912) gezeigt hat, 
nieht strenge zu, indem bei allen Haupthaaren ovale Querschnitte vor
kommen, am krausen Haar allerdings uberwiegen. Sehr interessanten 
Verhaltnissen begegnet man, wie E. FISCHER (1913) gezeigt hat, bei den 
Rehobother Bastarden, einem im wesentliehen aus europaischen (meist 
niederdeutschen) Mannern und hottentottischen Frauen hervorgegange
nen Mischvolkchen in Sudafrika. Man findet hier aIle Ubergange von 
schliehtem zu engwelligem und von gelocktem zu eng spiralgedrehtem 
(fil-fil) Haar. Die Verteilungsart der einzelnen Typen wechselt je nach 
dem starkeren oder schwacheren Vorherrschen europaischen oder hotten-
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tottischen Elutes in den verschiedenen genealogischen Gruppen. In der 
gesamten Bevolkerung fand sich die folgende Verteilung: 22 vH schlicht
haarige, 45 vH eng-kraus, 0,7 vH gekrauselt, 3 vH locker-kraus, 20 vH 
flachwellig und 9 vH engwellig. Es sind also aus der Mischung von 
schlichtem und krausem Haar die verschiedensten Abstufungen welligen 
Haares hervorgegangen. Einen sehr merkwlirdigen Befund machte 
FISCHER an einem 7jahrigen Knaben, der im ganzen dicht krauses Haar 
hatte, das in eng aneinanderliegenden Klumpen ein gleichmaBiges VlieB 
bildete; dazwischen fanden sich aber einige langere schlichte Haare, die 
urn 2-3 cm das librige Haarkleid liberragten. Schon PRUNER-BEY hatte 
auf das gelegentliche Vorkommen des Nebeneinander der elterlichen 
Charaktere im Haarkleidhingewiesen. BOND (I9I2/I3) fand an den beiden 
Kindem einer schlichthaarigen englischen Frau und eines kraushaarigen 
westafrikanischen Negers an den Seiten des Kopfes krauses Haar, da
gegen auf dem Scheitel eine Stelle mit schlichtem Haar. Es mag noch 
erwahnt sein, daB neuerdings auch HOOTON (I923) beobachtet hat, daB 
in Familien, die auf Kreuzungen von Negem und WeiBen zurlickgehen, 
die Lange des Kopfhares bei den Frauen mit der Abnahme des Neger
blutanteiles zunimmt, wahrend die Biegung der Haare abnimmt. 

Entwicklungsgeschichtlich ist die spiralige Haarkrlimmung bei den 
Negem auf die siibelformige Kriimmung des Follikels, in welchem das 
Haar entsteht, zurlickzufiihren (Abb. 4 b), wahrend bei glatt- und wellig
haarigen Rassen die Follikel gerade oder hochstens schwach gebogen ver
laufen. Bei den straffhaarigen Japanem und Chinesen sind die Kopf
haare besonders steil und sehr tief eingepflanzt (Abb. 4a) und der Win
kel nimmt in den Kinderjahren noch zu, so daB bei Knaben nach dem 
8. Lebensjahr und bei Erwachsenen die Haare oft fast senkrecht stehen. 
Ob in dies en Fallen die Wachstumsrichtung des jungen, in die Leder
haut eindringenden Haarkeimes durch die umgebenden Gewebe be
stimmt wird oder auf einem inneren Wachstumsrhythmus beruht, ist 
noch nicht bekannt. 

Sehr eingehende Untersuchungen liegen liber das Wollhaar der Schafe 
vor. Die charakteristische Krauselung dieser Haare beruht, wie VON 
NATHUSIUS gezeigt hat, auch hier auf der eigentlimlich gekrlimmten Form 
der Haarbalge, welche dem hervorsprieBenden Haar zunachst eine spiralige 
Drehung verleiht. Die Gestalt der Follikel ist bei verschiedenen Schaf
rassen neuerdings von SPOTTEL und TA"'ZER (I922/23) einer eingehenden 
Untersuchung unterzogen worden. Sie fanden die Haarwurzeln bei Haar
schafen und mischwolligen Schafen annahemd gerade, am einfachsten 
bei M~tfflon und Somali, ahnlich bei Heidschnucken, pommerschen Land
schafen undZackelschaf. Beim Bentheimer Landschaf, Karakul und Geest
schaf sind die Follikel etwas geschlangelt und zuweilen proximal fast 
rechtwinklig gebogen. Hieran schlieBen sich die Mischwollschafe. Beim 
Leine- und Rhonschaf sind die Follikel etwas sabelformig geschwungen 

24* 
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und proximal mehr oder weniger abgebogen; beim ostfriesischen Milch
schaf ist die sabelfarmige Krummung starker und zum Teil eine spiralige 
Windung der Follikel angedeutet. Beim Frankenschaf und noch mehr 
beim W iirttemberger lIeredelten Landschaf und Merino sind die Follikel 
sehr stark gekrummt und spiralig gewunden (vgl. hierzu auch A. BrGOT 
und H. VELA 1927). Von besonderem Interesse ist die Locke der neu
geborenen Lammer der bocharischen Fettschwanz- oder Karakulschafe. 
Fur das VlieB derselben ist charakteristisch, daB die in Locken gruppier-

a 

Abb.4a. Schnitt senkrccht durch die Kopfhaut eines Chinescn. Langgestreckte gerade Haarfollikel 
von sehr kraftiger Ausbildung. lW 1\fusc. arrector; T Talgdrlise; {iu. W auBere Wurzelscheide; P 

Papille. Nach G. FRITSCH. 

ten Haare die Form kurzer Spiralen haben und in flacher Walbung der 
Haut aufliegen derart, daB die Spitzen nach unten gegen die Haut ge
richtet und daher von oben unsichtbar sind. Die einzelnen Locken er
schein en demnach als flache Polster, die in dichter Anordnung die Haut 
bedecken. Schon wenige Tage nach der Geburt erheben sich ihre Spitzen 
nach oben, stell en sich senkrecht zur KarperoberfHiche und zerfallen 
in mehrere korkzieherartige flachspiralige Zotten. Uber die Entstehung 
der sogenannten "Karakullocke" hat TANZER (1925) eine Mitteilung ver-
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offentlicht, in der er zu dem Schlusse kommt, da/3 an ihr "die Follikel
gestalt in den letzten Fotalstadien beteiligt scheint, wahrend deren ein 
sabelformiger Follikel in ahnlicher Weise, wie bei den kraushaarigen 
Menschen, die Jugendlocke des Persianerfells veranlassen. Begiinstigt 
wird die Lockenbildung wahrscheinlich durch den Entwicklungsrhyth
mus der Leit- und Gruppenhaare. Mit Vermehrung der bei der Geburt 

b 

_\bb, 4 h. E in ebensolcher Sch nitt durch die Kopfhaut eines Hottentotten. Sabelscheidenartig gc~ 
kriimmte Haarfollikel. M.1\1. arrector: P senkrecht stchende- Papille, Uber ihr biegt das Haar in 
rechtem Winkel urn, so daB es parallel zur Ho.utoherthiche verlauft; von da an H albkreiskriimmung 
des gesamten Follikels' bis zur Ausmiindung an der Oberflache der Haut. S SchweiBdriisen; T Talg~ 

drUse. Nach G. FRITSCH. 

noch embryonalen Gruppenhaare unter Streckung der Follikel und Ver
teilung der Gruppen auf die sich vergro/3ernde Hautflache erfolgt die 
Offnung und Verlangerung der Locke." Da/3 wirklich bei den Karakuls 
eine, bisher fUr kein Tier bekannte, postembryonale Veranderung der 
Follikelgestalt stattfindet, mui3, wie LANDAUER (1926) bemerkt, noch
durch genauere histologische Untersuchung bestatigt werden. 1m iib
rigen ist die" Wollkrauselung" bei Schafen, wie schon erwahnt, keines
wegs identisch mit einer Spirale, sie besteht vielmehr in einer eigen-
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artigen Wellenbiegung des einzelnen Haares. Die Zahl der auf die gleiche 
Haarstrecke entfallenden Biegungen betragt etwa 3-I4 auf I cm. Nach 
v. NATHUSIUS spielen bei dem Ubergang von der urspriinglichen spira
ligen Form in die gekrauselte drei Faktoren eine wesentliche Rolle: ein
mal die"Formbarkeit" der Haare, der sogenannte "FettschweifJ" und das 
Zusamntenlagern der Haare in einzelnen Gruppen ("Stapeln"). Die Form
barkeit der Haare - sie kommt allen nicht briichigen Haaren zu -
zeigt sich darin, daB sie aus einer Form in eine andere gebracht werden 
konnen und in dieser dann auch dauernd verharren. v. NATHUSIUS hat 
das Verdienst, zuerst auf diese wichtige physikalisehe Eigensehaft des 
Haares, die es iibrigens mit den Hornsubstanzen iiberhaupt teilt, hin
gewiesen zu haben. Bei der Fabrikation von Kammen und ahnliehen 
Dingen wird mit der Formbarkeit der Hornmasse in feuchter Warme 
schon seit langem gerechnet. Aueh die Haare nehmen nun, wenn sie 
in Wasser aufgeweicht werden - am besten nach Koehen in Seifen
wasser - leieht aIle moglichen Formen an, die sie nach dem Erkalten 
und Trocknen behaIten. 

So wiekeIte z. B. v. NATHUSIUS eine aufgeweiehte Schweinsborste urn 
ein Holzchen; dieselbe behieIt nach dem Trocknen die ihr dadurch ge
gebene spiralig gedrehte Form nicht allein bei, sondern kehrte nach Deh
nungen immer wieder in dieselbe zuriick. Was nun den Fettschwei/3 
betrifft, so wird auf denselben in dem Kapitel liber Hautsekrete noch 
zuriickzukommen sein, hier sei nur erwahnt, daB durch diese Absonde
rung der Haarbalgdriisen die Wollhaare ziemlich fest zusammengeklebt 
werden, indem jedes einzelne Haar von einer fOrmlichen Fettscheide um
hiiIlt ist. So eingehiillt und unter dem EinfluB der Korperwarme be
findet sieh also das Haar in einem formbaren Zustand. Wenn nun das 
in spiraliger Drehung vorwachsende Haar an seinem Spitzenende eine 
Hemmung im Wachsen erfahrt, so miisse es, meint v. NATHUSIUS, ge
wissermaBen zuriiekgedreht werden in einer der urspriinglichen Spirale 
entgegengesetzten Richtung. Da nun ferner kein WoIlhaar ganz gleich
rna Big dick sei, so miisse es bei dieser Riickdrehung namentlieh an den 
dlinneren bzw. weniger widerstandsfahigen Stellen Biegungen erfahren 
und so gehe die ursprungliche spiralige Form in die gekrauselte uber. Die 
Hemmung an der Spitze erblickt NATHUSIUS darin, daB die gruppen
weise verwachsenden Haare an ihren Spitzen durch den dort an der Luft 
erkaltenden FettsehweiB fester vereinigt und verklebt seien. Aueh 
mochte das gruppenweise Vorwachsen des WoIlhaares in einzelnen so
genannten "Strahnehen" an und fUr sich schon zur Entstehung der 
Krauselung beitragen, indem die dieht zusammenliegenden, stellenweise 
fester durch FettschweiB verklebten Haare einander im Vorwachsen 
hemmen. Das Zustandekommen eines zusammenhangenden "VlieBes" 
beim Sehaf erklart sich leicht, wenn man bedenkt, daB die einze1nen 
Krauselungsbogen der dicht nebeneinanderliegenden Haare einander vie 1-
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fach durchkreuzen und durchstecken mussen. Doch kommt eine wirk
liche Umschlingung der einzelnen Wollhaare nur ausnahmsweise vor. 
Die Haarlange, welche in einem einzelnen Krauselungsbogen enthalten 
ist, schwankt nach NATHUSIUS zwischen I und 5 mm. Auch bei den 
edelsten Wollschafen kommen noch vereinzelte, den Grannenhaaren ahn
liche, langere Haare vor - sogenannte Stichelhaare der Schafe - wah
rend das eigentliche gekrauselte Wollhaar im allgemeinen als "Flaum
haar", allerdings ganz besonderer Art, zu bezeichnen ist. Bei jungen 
Lammern sind solche "Uberhaare", die wohl den "Leithaaren" TOLDTS 
entsprechen, besonders zahlreich. Vergleicht man die wilden Schafarten 
(Muflons, Argalis usw.) , dann die verschiedenen gezahmten Rassen yom 
gr6bsten Landschaf bis zur edelsten Elektoralherde, zieht man ferner 
in Erwagung, daB auch die Lammer der feinsten Zuchtrassen viellanges 
Uberhaar haben, welches sie spater verlieren, so stellt sich die inter
essante Tatsache heraus, daB bei den wilden Rassen und groben 5chafen 
das Uberhaar reichlich vorhanden ist, je feiner die Herde, desto weniger 
Uberhaar, desto mehr tritt das darunter gelegene Flaum-(Woll-)Haar 
hervor, wahrend das Grannenhaar schwindet. Die jungen Vimmer zeigen 
offenbar den Ruckschlag zum ursprunglichen Zustand. Demnach kann 
man sagen, die feineren Rassen seien aus den urspriinglichen Formen 
in der Weise durch Zucht entstanden, daB bei ihnen die Grannenhaare 
allmiihlich zum Verschwinden gebracht wurden und damit das Flaum
haar als "Wolle" an die Oberflache trat und fast die alleinige K6rper
bedeckung bildet (WALDEYER). Wenn auch nicht in dem MaBe wie bei 
den "auf Wolle gezuchteten" Schafen tritt doch auch bei anderen 
Haustieren eine groBe Variabilitat der "Haartracht" hervor. 50 haben 
die Aberdeen-Angus-Rinder ein glattes, die West-Highland-Tiere ein 
rauhes Fell (WATSON [1921]); auch gekrauseltes Haar kommt vor. 
DARWIN berichtet uber eine russische kraushaarige Pferderasse und 
erwahnt, daB in Paraguay zuweilen kraushaarige Pferde vorkommen. 
Bei verschiedenen Schweinerassen bestehen deutliche Rassedifferenzen 
in der Haarform. 50 hat das polnische Landschwein leicht, das Y ork
shire stark gebogene, das ungarische Bakonyerschwein stark gekrauselte 
und meist spiralig aufgedrehte Haare (FLATTEN [1894], FRIEDENTHAL 
[19U]); das Lincolnshire curly coated oder Bostonschwein hat welliges 
oder lockiges Haar (PLUMB [1909], WALLACE [1923]). Auch hinsichtlich 
der immer vorhandenen Teilung der alteren Borsten fand FLATTEN 
Rassenunterschiede. Neben den gew6hnlichen Deckborsten findet sich 
beim Wildschwein und dem kraushaarigen ungarischen 5chwein noch 
feines gekrauseltes Unterhaar (Flaumhaar), das besonders am Genick 
und am Rucken sehr reichlich ist. Man wird wohl E. FISCHER (1914) zu
stimmen durfen, wenn er die Vermutung ausspricht, daB die Abweichungen 
von der schlichten und straffen Haarform "Domestikationseigenschaften" 
seien, da sie nur beim Menschen und den Haustieren beobachtet werden. 
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In sehr vielen Fallen ist die auBere Oberflache der Haare nicht 
glatt, sondern in bestimmter Weise der Lange nach profiliert ("kan
neliert" WALDEYER). Eine solche Furchung laBt sich manchmal schon 
mit freiem Auge erkennen; sie kommt hauptsachlich bei mehr oder we
niger abgeflachten Haargebilden vor, die, wie schon erwahnt, stets 
so implantiert sind, daB eine Breitflache gegen die Haut, die andere 
nach auBen gekehrt ist. C. TOLDT jun. hat zuerst auf die weite Ver
breitung gefurchter Saugetierhaare hingewiesen (I9I2). SO findet sich 
eine deutliche Langsfurche (Rinne) an der der Haut abgewendeten Flache 
der borstenartig platten Stacheln der Stachelratten (Abb. sa) sowie derer 
von H ystrix (Abb. S b), ferner bei den Haaren von M ttS norvegicus und 

a b d 

Abb.5. a Stuck cines Borstenstachels von Ecltimys armntus. Nach aui3en gekehrte Fh"ichc mit 
breitpr Furche und aufgeworfenen Ranctern. Darunter Querschnitt: An der Innenseite der der Haut 
zugewencleten, schwach konvexen FIache springt die Rindensubstanz jederseits leistenformig in die 
1\Iarkhohle vor. (14: L) b Stuck aus der apical en Halfte cines Stachels vom Vonlerrlicken von llystrix 
leucttra, (1) nach au£en gekehrte FHiche mit breiter, Bacher Furche, (2) naeh iunen gekehrtc Fb.che. Da
runter Querschnitt: Die lamellosen in das :Mark vorspringendcn Fortsatze der Rindensubstanz sind 
durch zark Linien angcdeutet. (5: 1.) c Stuck aus dem apicalen Teil eines Grannenhaares von Oryx 
gazella, (I) nach au Ben gekehrte Flache mit brciter, Hacher Rinne, (2) der Haut zugekehrte FHiche 
mit hreitcm, abgerundctcn l\Iediankiel und schrag abfal1enden Scitenfhichen. Darunter Ql1erschnitt. 
(22: 1.) J Stiick ciner abgeftachten Borste yon Tryasstls tajactt. Dureh die in das l\Iark eindringenden, 
leistenartigen Vorspri.inge der Rindensubstanz wire! eine auBerliche Furchung vorgetauscht; die AuBen-

flachc tler RindenSllbstanz i..;t jt'tioch glatt (ygl. den Querschnitt). (23: r.) Nach C. TOLDT jun. 

anderen }v[uriden, von Procavia, lVIeles und gewissen Ziegenhaaren. Die 
Haare von Myrmecophaga tridactyla sind an einer oder an beiden Breit
flachen rinnenfOrmig vertieft, desgleichen auch manche Haare von Lepus. 
Ahnliche VerhaItnisse scheinen auch bei man chen Schafrassen vorzu
kommen. Die Haare von Sorex pygmae~ts sind drei- bis vierfach gefurcht. 
TOLDT fand eine einfache rinnenformige Oberflachenvertiefung an der 
AuBenflache, und zwar besonders deutIich an dem meist etwas verstark
ten und schwach einwarts gebogenen ApikaIteil der Deckhaare bei Cavia 
aperea, Myodes torquatus, Spermophilus citillus und besonders bei Haaren 
von Antilopen (Abb. sc). Die Bedeutung der auBeren Furchung erblickt 
TOLDT darin, daB dadurch die Ge8chmeidigkeit des Haares erhoht wird; 
auch diirfte sie ,,£iir die Ableitung des Wassers (bei den Antilopen und 
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bei den mit schragen Einbiegungen versehenen Robben- und Tryassus
Borsten) oder von Erd- und Sandpartikeln (bei den Grabern) vorteilhaft 
sein und bei schlupfendcn Tieren im allgemeinen das Schlupfen etwas 
erleichtern" . 

Was nun die Anordnung del' Haare betrifft, so stehen dieselben teils 
vereinzelt und bilden dann meist regelmaBige Reihen, wie beispielsweise 
die graBen starken Spurhaare am Kopfe, sowie die Cilien; andererseits 
bilden sie Gruppen, die wieder aus nebeneinandergestellten Einzelhaaren 
bestehen oder Blindel ("Haarkreise" PINKUS), die man als echte und un
echte bezeichnet. Bei echten Buschelhaarcn treten die einzelnen Haar
schafte einer Gruppe aIle aus einer gemeinsamen Follikel6ffnung hervor. 
Es teilt sich der Stammfollikel in der Tiefe in eine der Zahl der den Buschel 
zusammensetzenden Haare entsprechende AnzahI von kleinen Follikeln, 
deren jeder am Grunde seine Papille besitzt. Bei unechten "BundeIn" 
tritt dagegen jedes Haar aus einer selbstandigen Offnung hervor. In 
den Fallen, wo Schuppen entwickelt sind, gilt als Regel, daB hinter 
jeder Schuppe ein oder mehrere Haare stehen (vgl. Abb. 18 in Teil III). 
Das erst ere ist selten (Schwanz von Parameles doreyana, Atherura und 
"vlyrmecophaga). VieI haufiger kommen drei Haare vor, von denen dann 
oft das mittlere starker ist als die beiden seitlichen (Schwartz vieler 
Muriden, Dipus, Myopotam16s coypus, Didelphys, Sorex u. a.). In anderen 
Fallen ist die Zahl der Haare, die je einer Schuppe zugeordnet sind, 
gr6Ber (bei Castor [8J, Sminthopsis meist L4J, Hypogeomys [4-6J). Bis
weilen ist die Haarstellung die gleiche, auch wenn Schuppen fehlen. Die 
Haare sind dann so angeordnet, als ob sie hinter Schupp en standen 
(Alidas rosalia [Abb.6a], CercopitheC1ts cebus [Abb. 6bJ); bei Coelogenys 
paca bestehen die Gruppen aus verschiedenen Haarsorten und zwar aus 
drei starken und vier feinen Haaren (Abb. 6c). Beim Schwein (Abb. 6d) 
sind feine Wollhaare unregelmaBig zwischen Dreiergruppen von Borsten 
verteilt (Erkennung von Schweinsleder an der Anordnung der Haar
narben). Noch mehr differenziert sind die Gruppen am Rucken von 
Dasyprocta und Loncheres (Abb. 6e). Sie bestehen hier aus mehreren 
borstigen Haaren, von denen das mittlere das dickste ist und zahI
reichen zwischengeIagerten dunnen Haaren (DE MEIJERE 1894). Unechte 
Bundel fand DE MEIJERE bei Rhyzomys sumatrensis, Dipus (Abb. 6f), 
Propithekus Tarsius, Lemur, Rupicapra u. a. Echte Bundel sind nament
lich bei den Carnivoren verbreitet, finden sich aber auch bei M ono
tremata, Marsupialia, Tylopoda, bei vieIen Rodentia, fehlen dagegen 
anscheinend ganz bei Chiroptera, Pl'osimiae und Primates. Innerhalb 
eines Bundels kann die Dicke der Haare sehr verschieden sein und 
auBerdem k6nnen die Bundel wieder ahnliche Dreiergruppen bilden wie 
Einzelhaare (Abb.6g). 

Zu sehr komplizierten Gruppenbildungen kommt es auch bei der 
Katze, Dasyurus, Petrogale u. a. (Abb. 6h). Hier set zen sich die Gruppen 
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aus emem isolierten dicken Leithaar und zu beiden Seiten desselben 
einem oder mehreren echten Biindeln zusammen, die aus viel diinneren 
Haaren gebildet sind. Bei Castor enthalten die einzelnen Gruppen 100 bis 
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Abb . 6 a-h. Gruppenstellung der Haare bei verschiedenen Saugeticrcn. a vom Riicken von Midas 
rosalia; b vom Riicken von Cerco'pitlt~Cus cebus; c vom Riicken von COelOgC1lJlS paca; d vom Riickcn 
von Sus vittatus; e vom Riicken von Lo1tckeres cri'stata; f vom Riicken von Dipus acgyptius; g von 

cler Brust von Ursusarctos; h vom Riicken von DasYllrus viverrinlls. Nach D E l\.1EIJERE. 
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zoo Haare. Den auJ3ersten Gegensatz zu diesen kompliziertesten Haar
anordnungen bildet das primare W ollhaarkleid des M enschen, indem fedes 
einzelne Haar gewisserma/3en eine Gruppe vertritt. (Naeh ELLENBERGER
STOSS bilden aueh die Haare des Pferdes keine Gruppen, sondern stehen 
vereinzelt.) (Abb. 7a.) Die primaren Wollharehen breehen tiberall einzeln, 
in ziemlieh regelmaJ3igen Abstanden von etwa 0,05-0,I em aus der Haut 
hervor, spater treten dann sehr bald, noch ehe die Ausbreitung des Woll
haares tiber den ganzen K6rper beendet 
ist, charakteristisehe Gruppen von zwei 
bis drei Wollharehen neben Einzel
haaren auf und diese H aarstellung bleibt 
das ganze Leben hindurch den wollhaar
bedeckten Hautsrellen erhalten (Abb. 7b). 
In iiberraschender Weise ahnelt die 
Stellung der menschlichen W ollhaare der 
H aarstellung der amerikanischen A lien 

Abb. 7. a Anfangsstellung (Einzelstellung) der erstt'l1 durchbrechendell Haare beim menschlichell 
Fotus (4-5 ThlonateJ. b Europaer erwachsen. Stellung der Flaumhaarc einer Frauenwange. Gruppen 
UIal Reihen von 2-3 Haaren. c HaarstE'llung von Cebus cajJ1tcill1fs, sehr ahnlich der des menschlichen 

\Vollhaares. N~lCh FRIEDE~THAL. 

(Cebiden, Hapaliden, Abb. 7C). Langere, starker pigmentierte Harehen in 
Einzelstellung und dazwisehen kleinere Wollharehen in Gruppenstellung 
finden sieh auf der Stirne des mensehliehen F6tus (Abb. 8 a), eine Haar
anordnung, die an die Ausbildung von Oberhaar (Grannenhaar) und Unter
haar erinnert und sieh in ganz analoger Weise bei vielen Primaten (H ylo
bates-Embryo, Abb. 8 b), aber aueh bei anderen Saugetieren (Fledermaus, 
findet. An vielen Stellen entwiekelt sieh das Lanugohaar zu starkerem 
"Terminalhaar", dasversehiedene Formenannimmt. Gesieht,Hals,Rumpf, 
Arme und Beine sind beim Mensehen bis etwa zum I3. Jahr nieht selten 
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aueh noeh viel Hinger, mit einem feinen, wenig gefarbten, kurzen Haar
kleid bedeekt. Namentlieh beim weibliehen Gesehleeht bleibt an vielen 
Stellen Lanugohaar dauernd bestehen, so namentlieh im Gesieht, an den 
Ohren, an Hals und Rumpf und an den Extremitaten. Es ist eine be
kannte Tatsaehe, daB der mensehliehe Embryo und Neugeborene an den 
meisten Korperstellen diehter behaart ist als spater. OSHIMA (Ig07) hat 
sieh bemiiht festzustellen, ob die Haare beim Erwaehsenen noeh in der
selben Zahl vorhanden sind wie beim Neugeborenen. Er zahlte die Haare 
an der Vorder- und Riiekseite der Ohrmusehel und fand an jener beim 
Neugeborenen rr640 Haare, an dieser 55go, beim Erwaehsenen aber an 
der Vorderflaehe nur 5680, an der hinteren 5I80, also beim Neugeborenen 
etwa I7000, beim Erwaehsenen nur etwa nooo Haare im ganzen. Der 
Untersehied der Haarmenge an der Riiekseite des Ohres ist hiernaeh 
beim Neugeborenen und beim Erwaehsenen sehr gering. Dagegen ist 

b 
Abb.8. a lUenschlicher Fotus Stirnhaarstellung. Starkere pigmentierte Haare in Einzelstellung, 

dazwischen feinere Starken in Rcihenstellung, b Hylobates. Fotus, Sehr ahnliche Haarstellung. 
Nach FRIEDE:NTHAL. 

der Untersehied der Zahlen an der Vorderflaehe auBerordentlieh graB. 
Es ist dies wohl eher auf die Konfluenz mehrerer Haarfollikel dureh die 
starke Erweiterung der Talgdriisenausmiindungen in der Hohlung der 
Ohrmusehel zu beziehen, also auf ein Zugrundegehen der Halfte der 
Haarfollikel (PINKUS). 

Dureh eine ausgepragte Gruppenstellung ist das bleibende Kopfhaar 
des Mensehen ausgezeiehnet. Bei allen Rassen gilt die Regel, daB die 
Wimpern und Augenbrauenhaare einzeln stehen, die Kopfhaare aber in 
Gruppen von 2-5. Die Bildung kleiner Loekehen und Haarbiisehel bei 
krausen Haaren, am ausgepragtesten bei der "Pfefferkornbildung" der 
Kopfhaare der Busehmanner, beweist, wie FRIEDENTHAL bemerkt, niehts 
fUr die Stellung der Haare in der Kopfhaut, da Haare ganz versehiedener 
Haargruppen die einzelnen makraskopiseh siehtbaren Loekehen zu
sammensetzen. Es muB dies besonders betont werden, da die Angaben 
versehiedener Autoren in diesem Punkte nieht iibereinstimmen (vg1. 
hierzu W ALDEYER,1. e. S. 54 f.). Eine ganz ahnliehe Gruppenstellung wie 
beim mensehliehen Kopfhaar (Abb. ga) findet sieh bei amerikanischen 
A//en auf der ganzen behaarten Haut, ohne daB die Kopfbehaarung 
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durch ein besonderes Merkmal vor der ubrigen Behaarung ausgezeichnet 
ware. Dagegen zeigen die Ostaffen auf dem Kopf wie auf der ganzen 
behaarten Korperoberflache Reihen von zwei bis sechs starken Haaren 
(Abb. loa). Ob eine Haarreihe oder eine Gruppe (Buschel) vorliegt, kann 
man bei Dreihaarstellung nur schwer entscheiden, erst bei einer groBeren 
Zahl der zusammengehOrigen Haare wird ein auffalliger Unterschied 
dieser beiden Arten von Haarstellung sichtbar. Andeutung sowohl 
von H aarbiindeln wie auch von H aarreihen lassen sich schon im 
menschlichen Wollhaarkleid erkennen. Unter den Anthropoiden zeigt in 
vielen Einzelheiten der Behaarung der Orang-Utan die groBte Menschen
ahnlichkeit. Abb. 9 b zeigt eine Buschelstellung der Kopfhaare bei einem 

a 

jungen Orang, wie sie unter 
allen Prima ten sonst nur 
beim Menschen gefunden 

Abb 9. a EuYoj>iier, erwaclz.seJl. Kopfhaarstellung. (;ruppen \'on 2- 5 Ha~H('n auf dem Scheitel 
einer reich bchaarten Frau. b Orang-eta1t. Kopfhaarstellung, ~" 

wird. Die anderen Anthropoiden zeigen keinen Unterschied der Haar
stellung auf der Kopfhaut gegenuber einer solchen der sonstigen Fell
behaarung (FRIEDENTHAL). Die Unterschiede der Kopfhaarstellung 
zwischen Mensch, Schimpanse oder Gorilla sind nicht in jedem Falle so 
groB, wie sie bei alleiniger Berucksichtigung von Abb. 9a und IOC zu sehen 
sind. Stellen wir die Haarstellung auf dem Kopf eines jungen Schimpansen 
(Abb. lob) der Haarstellung auf dem Kopfe eines Negers (Abb. roc) 
gegenuber, auf welchem die Gruppenstellung der Haare weit weniger 
ausgepragt erscheint, so verschwinden die Unterschiede fast ganz. Eine 
Vereinigung kleinerer H aargruppen zu grofjeren haben GOTTE (1867) und 
KRAUSE (1881) beschrieben. Der erst ere gibt an, daB bei den Busch
miinnern die Haare in der dunnen Kopfhaut sehr schief und zugleich 
bogenformig eingepflanzt sind wie beim Neger. Sie treten dann in fast 
horizon taler Richtung und zunachst in kleinen dichtstehenden Gruppen 
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angeordnet hervor und zeigen nun in ihrem Wuchs zweierlei verschiedene 
Abschnitte, einen proximalen und einen distalen. 1m ersteren finden sich 
spiralige und wollige, d. h. in einer (krummen) Flache liegende Krause
lungen gemischt, im distalen nur sehr regelmaBig spirale. 1m proximalen 
Teil hangen aIle Haare fast vlieBartig zusammen, aber so, daB man schon 
deutlich die einzelnen Buschel in Form grof3erer Abteilungen dichter 
stehender Haare erkennen kann; im distalen Teil stehen die Haare in 

a 

b 

vollstandig frei voneinander lie
genden Buscheln oder Quasten. 
Die Spiralwindungen der samt
lichen Haare einer Quaste sind 
gleich. Hier ware also das Buschel
wachs tum auf zwei Momente, das 
dichtere Zusammenstehen in 
grof3eren Gruppen und die gleich
maBigen Spiralen, zuruckzufuh
reno W. KRAUSE hat dann spater 
(Handb. d. Anat., Hannover 1881, 
S. 49) einen Flachschnitt einer 
Negerkopfhaut abgebildet, an 
welchem man deutlich erkennt, 
daB die Haare in kleineren Grup
pen zu 2-5 stehen, daB aber 
immer wieder eine Anzahl dieser 

Abb. 10. a 1I1acflclI'1 mellestri1tlls. Brusthaarstellllng. (Reihellstcllung. OstatTelllzaarstdlllng.) b Allthro
jojitlteCIIS troglodytes, Kopfhaarstellung (Gruppen uncI Reihen \'on 2-3 Haaren). c Neger. Kopfhaar

stellung. Gruppen \'on 2-3 Haaren neb en Einzclhaaren. Nach FmEDE~THAL. 

Gruppen (6-8 und mehr) zu einer groBeren Abteilung vereinigt und 
von haarlosen Strecken der Kopfhaut umrahmt sind. 

Die auttiilligste Verschiedenheit der menschlichen Behaarung von der 
aller haartragenden Siiugetiere ist in dem giinzlichen F ehlen der Spiir
haare (Tasthaare, Sinushaare) gegeben. Entsprechend der SCHWALBE
schen Regel, daB ein Organ ontogenetisch urn so fruher angelegt wird, 
je komplizierter sein Bau ist, entstehen die Anlagen der verwickelt ge-
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bauten Tasthaare der Saugetiere schon in einem sehr fruhen Stadium 
der Entwicklung, wahrend die einfacher gebauten Fellhaare gleich den 
ersten Wollhaaren des Menschen erst in viel fortgeschritteneren Stadien 
angelegt werden. Was nun die Anordnung der Spurhaare betrifft, so 
stehen sie am Kopfe in Reihen, welche dem Verlauf der dritten Hautaste 
des N. trigeminus lolgen. MAURER unterscheidet eine supraorbitale, eine 
infraorbitale, eine Ober- und Unterlippen-, eine submentale und jugale 
Reihe. Diese Reihen sind bald lang ausgezogen, bald sitzen die Haar
anlagen einer Reihe dicht zusammen. Nach MAURER zeigen ubrigens 
auch die ersten Rumpfhaare bei einigen F ormen 
der Carnivoren- und Wiederkauerembryonen 
eine Anordnung in Langsreihen, worauf fruher 
auch schon LEYDIG aufmerksam gemacht hatte 
(Abb. II a, b). Spater treten dann uber den ganzen 
Korper gleichmaBig verbreitete 
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Haaranlagen auf. Die zuerst an
gelegten Korperhaare sind (beim 
Fuchs), wieToLDT gezeigt hat, im 
wesentlichen die spiiteren "Leit
haare", die noch beim Neugebo
renen anniihernd in alternierenden 
Langsreihen gesteUt sind. Bei et
was alteren Fuchsen verwischt 
sich jedoch diese Anordnung und 
es stehen dann oft zwei oder 
mehrere Leithaare nahe beisam
men. Die weitgehenden und sehr 
auffalligen Veranderungen der 
Haarstellung im Verlauf der Ent
wicklung kommen im wesent
lichen dadurch zustande, daB bei 
dem Gesamtwachstum des em
bryonalen Korpers die Haut un

Abb. II. ~ Ventrale Rumpffiache cines Embryo 
yon Canis vutpes. Die Punkte stellcn Haaranlagen 
in Reihenanordnung dar. M Mammaorgane. b Dor~ 
salansicht c ines Katzenembryo zur Demonstra tion 

def Anordnung def ersten Haaranlagen. 
Nach MAURER. 

gleichmaBig mitwachst und ausgedehnt wird. Das Flachenwachstum ist 
qualitativ ein diffuses, indem jedes kleine Flachenelement der Haut nach 
jeder Richtung hin mit einer bestimmten Geschwindigkeit wachst, wodurch 
unmittelbar ein Auseinanderrucken der am fruhesten entstandenen Haar
anlagen bedingt wird, wahrend in den erweiterten Zwischenraumen neue 
entstehen. Quantitativ dagegen ist das Flachenwachstum der Haut ein 
plurizentrisches, indem Regionen mit starkerem und solche mit schwache
rem Wachstum existieren, denn das Wachstum des Korpers ist mit 
Anderungen seiner Form verbunden und solche sind nur denkbar auf 
Grund von regional verschiedenen Wachstumsintensitaten seiner Ober
flache (LUDWIG [1921]). Aus den zuniichst gleichma(Jig verteilten Einzel-
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haaranlagen gehen schlie(Jlich dttrch A usspross~tng von Seitenfollikeln die 
endgiiltigen H aargruppen hervor. Die ursprunglich reihenformige An
ordnung, sowie die auffallende Lange und Starke der Leithaare schon 
in ·fruhen Jugendstadien legt, wie C. TOLDT jun. bemerkt, den Gedanken 
nahe, diese Haargebilde mit den Spurhaaren zu vergleichen, und es 
scheint das in der Tat fur manche Tiere (Fuchs, Hase, Siebenschlafer, 
Ratte u. a.) durchaus gerechtfertigt. Auch ist zu erwahnen, daB echte 
Spurhaare nicht nur auf das Gesicht beschrankt sind, sondern als "Kar-

Abb. 12 a , h . Heterocejlzalus glaber Rupp. ( sllbsp.~), Q, Genauer Fund ort unbekannt. Die Haare 
sind in natura li cht durchscheinend. Die hauptsachlich auf den Konservierungszustand zuruckzufiih
rende Runzelung cler Haut wurdc ni eht eillgetragen, ebensowe-nig die Zitzen, da sic nieht sieher fest-

zlIstellen waren. 4/ 5 . Nach T OLDT . 

palvibrissen" oft auch an den FuBen sich finden (Fuchs, Wiesel, Hermelin); 
desgleichen am Tarsus bei Petaurus sciureus und Trichosurus vztlpecula, 
am proximalen Rande der Palma des Maulwurfes, am Vorderarm beim 
Coendu, Trichosurus und Dasyprocta. Bei den Fledermausen stehen Spur
haare auf der Flughaut, bei den Maztsen am auBeren Ohr. Dazu kommt 
noch. daB auch Obergange zwischen Spurhaaren und gewohnlichen Haaren 
bekannt sind. Das hat in bezug auf die Form der Haare bereits JOBERT 
(r892) an den Lippen verschiedener Saugetiere, sowie FREDERICQ (r905) 
speziell an den Lippen der Affen festgestellt. Vom physiologischen 
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Standpunkt aus besteht iibrigens zwischen allen Haaren kein grundsatz
licher Unterschied, da an jedes Haar Nervenfasern herantreten und 50-
mit alle Haare bis zu einem gewissen Grade als Fiihlhaare anzusehen sind 
(C. TOLDT jun., BONNET, ARNSTEIN). Sehr interessant ist das Haarkleid 
der Klippschliejer (Procavia) , die am Riicken zerstreut eine AnzahIIanger, 
kraftiger Haare besitzen, welche nach TOLDT als Spiirhaare anzusprechen 
sind; neben diesen sind gleichzeitig ziemlich gut differenzierte Leithaare 
vorhanden und es scheinen auch Ubergange zwischen beiden zu bestehen. 
Noch auffallender sind die langen Spiirhaare am Korper und an den 
FiiBen des sonst fast nackten Heterocephalus (Abb. I2a, b). 

Die Stellung der primitiven Haaranlagen, namentlich der Spiirhaare 
am Kopfe, welche eine iiberraschende Ahnlichkeit mit den Langsreihen 
der Hautsinnesorgane niederer Wirbeltiere zeigt, bildet eine Haupt
stiitze der bekannten, von MAURER vertretenen Anschauung, daB die 
Haare von solchen Sinnesorganen phylogenetisch abzuleiten seien. 

Der Haarstrich. 
Die merkwiirdigen Verhaltnisse der Richtung der Haare in der Haut 

der Menschen und der Tiere haben schon friih die Aufmerksamkeit auf 
sich gezogen, und es existiert eine ziemlich groBe Literatur dariiber, ohne 
daB es bis jetzt geIungen ist, eine vollig befriedigende Erklarung zu 
geben. Die verschiedene Richtung der Haare am Korper und an den 
GliedmaBen laBt sich am besten an menschlichen Embryonen aus dem 
5. und 6. Monat der Graviditat studieren, da die Kiirze und Steifheit 
sowie anderseits die dichte Scharung der Lanugoharchen die klar
sten und iibersichtIichsten Bilder liefert, was bei Tierfeten bei weitem 
nicht in gleichem MaBe der Fall ist. Nachdem schon OSIANDER (1818) 
auf die Haarrichtung aufmerksam gemacht hatte, war es dann zuerst 
ESCHRICHT (1837), der eine mustergiiltige Beschreibung der Richtungen 
im Haarkleid menschlicher Embryonen veroffentIichte. Die nachste 
groBe allgemeine Arbeit von VOIGT (1857) beriicksichtigt auch die ver
gleichende Anatomie. Es folgten dann die Untersuchungen von v. BRUNN 
(1897), W. KIDD (1904), SIEGEL (1907), SCHWALBE (I9IO/II), NIEDOBA 
(1917/18), E. LUDWIG (1921) und LANDAUER (1925). Seit ESCHRICHT 
und VOIGT ist es iiblich geworden, von "H aarstromen" und "H aarwirbeln" 
zu sprechen. Die ersteren machen als flachenhafte Gebilde von ver
schiedener Form und Ausdehnung das Haarkleid aus. Die Richtung oder 
genauer der Sinn der Stromung ist durch die Einstellung der Haarspitzen 
gekennzeichnet. Die Haarreihen gehen von linearen oder punktformigen 
Gebieten aus, bedecken Flachen von wechselnder Ausdehnung und enden 
wieder an Linien oder Punkten. Sie konnen im Verlauf eines Stromes bald· 
divergieren, bald konvergieren, bald parallel eingestellt sein, je nachdem 
die Breite des Stromes wachst, abnimmt oder sich gleich bleibt. Strahlen 
Haare von einem punktformigen Zentrum nach allen Richtungen gleich-

Ergebnisse der Biologie IV. 2sa 
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maBig aus (Abb. 13a, 3), so spricht SCHWALBE von einem "divergierenden 
Zentrum". Von einem "konvergierenden Zentrum" (Abb. 13a, 4) wird nur 
so lange die Rede sein konnen, als die Harchen noch kurz sind. Werden 
sie langer, so bildet sich ein "Konvergenzschopf". Von "Wirbeln" ("Spi
ralen", SCHWALBE) spricht man, wenn die Haare spiralig einen Punkt 
umgeben (Abb. 13a, 1, 2). Solche Spiralen gehen bei langerem Wachs
tum der Haare in spiralig gedrehte SchOpfe iiber. Entgegengesetzt 
gerichtete Strome bilden eine Konvergenzlinie, wenn ihre Spitzen einander 
zugekehrt sind oder eine Divergenzlinie, wenn die Spitzen sich voneinander 
abwenden. Ein "Kreuz" entsteht an einer Stelle, wo zwei konver
gierende Haarstrome nach entgegengesetzten Richtungen auseinander-
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Abb. 13. a r Schema einer rechtsgedrehten Spirale (Wirbel). 2 Schema einer linksgedrehten Spirale 
(Wirbel). 3 Schema eines divergierenden Zentrums. 4 Schema eines konvergierenden Zentrums. b und 

c vgl, Text. N ach SCHWALBE. 

weichen oder zwei divergierende einander zugekehrt sind. In der bei
stehenden Abb. 13b, 1, 2 ist dies sowohl fUr eine Konvergenz- wie Di
vergenzlinie veranschaulicht. Kreuze liegen also stets innerhalb solcher 
Linien der Umkehr, konnen aber fehlen, wenn da, wo z. B. zwei kon
vergierende Strome facherformig aufeinanderstoBen (Abb. 13 b, 3, 4), die 
mittleren Haare des Fachers (x, y) senkrecht aufeinander gerichtet sind. 
Dies pflegt bei sehr feiner Behaarung nicht selten der Fall zu sein. Ent
wickeln sich die Haare einer Konvergenzlinie weiter in die Lange, so 
bildet sich ein H aarkamm. Auch an jeder Seite einer Divergenzlinie kann 
ein Haarfacher zur Ausbildung gelangen. Hier sind wieder zweierlei 
FaIle denkbar. Entweder sind die Haarfacher von der Divergenzlinie 
aus peripher divergierend; in diesem FaIle kann es in der Divergenzlinie 
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nicht zur Ausbildung eines Kreuzes kommen (Abb.13c). Oder sie sind 
peripher konvergierend; dann ist die Ausbildung eines Kreuzes inner
halb der Divergenzlinie wohl moglich. Wenn im ersten Falle die Diver
genzlinie sich auf ein ganz kurzes Gebiet verkiirzt, so erhalten wir Uber
gangsbildungen zu einem Divergenzzentrum (Abb. 13c, 1). In analoger 
Weise entsteht bei punktformig reduzierter Konvergenzlinie ein Kon
vergenzzentrum. Ich kann hier natiirlich nicht auf eine detaillierte Be
schreibung der Haarstrome des fetalen menschlichen Korpers eingehen, 
die iibrigens, wie gleich bemerkt sei, mit der am Erwachsenen in allen 
wesentlichen Punkten iibereinstimmt. Es ist dies urn so weniger moglich, 
als bei verschiedenen Individuen eine sehr weitgehende Variabilitat be
steht; wenn auch der allgemeine Plan ein iibereinstimmender ist. In den 
Arbeiten SCHWALBES und LUDWIGS findet man eine Menge vortrefflicher 
Abbildungen, auf die ich verweise. Wenige Bemerkungen miissen hier genii
gen. Wie allgemein bekannt, strahlen am Schadeldach die Haare in diver
gierenden Linien von ein oder zwei Spiral en (Wirbeln) nach Stirn, Schlafe 
und Hinterhaupt aus, wahrend das Gesicht von Haarreihen bedeckt wird, 
die in der Augengegend ihren Ursprung nehmen (vgl. Abb. 14, S.396 
und die Abbildungen im Handb. der Haut- u. Geschlechts-Krankheiten 
von ]ADASSOHN 1927, I, I, S. 224ft.). Hals, Rumpf und Extremitaten 
empfangen die Hauptmasse ihrer Haarstrome aus einem einzigen und 
zugleich dem machtigsten aller Quellgebiete, dem am Rumpf gelegenen. 
Es ist eine von Wirbeln und Kreuzen unterbrochene Divergenzlinie, 
deren Form sich in erster Annaherung der eines Hufeisens vergleichen 
laJ3t, dessen Konvexitat kopfwarts gerichtet ist, denn sie besteht aus 
drei Abschnitten, einem quer iiber die Brust in die Achselh6hlen ver
laufenden und zwei an den Seitenflachen des Rumpfes herabsteigen
den, die proximal dem Querteil angeschlossen sind und distal in der 
Gegend der Leistenbeuge frei endigen. Soweit diese Linie reicht, trennt 
sie dorsal und ventral warts flieJ3ende Strome; an ihren Enden hort diese 
Scheidung auf und die Haarreihen gehen geschlossen auf den kaudalen Ab
schnitt des Rumpfes und auf die unteren Extremitaten iiber. Von Spiralen 
(Wirbeln) am Rumpfe sind namentlich die in der Achselhohle gelegenen 
und der SteiJ3wirbel auf der Dorsalflache des Kreuzbeines seht auffallend. 
Der letztere, dessen Ausbildung mit der Reduktion des Schwanzes zu
sammenhangt, ist das Konvergenzzentrum mit dem groJ3ten Einzugs
gebiet, denn an ihm enden nicht nur die gesamten iiber die Wirbelsaule 
absteigenden Haarreihen, sondern auch die, welche die Lenden und die 
Hiiftgegend bis zum Trochanter major bedecken. Es empfangt also 
Reihen aus dem Scheitelzentrum und aus dem gesamten Rumpfquell
gebiet. 

Vereinzelte Angaben iiber die Haarrichtung bei Tieren liegen in 
groJ3er Zahl vor. Wohl am eingehendsten hat BETHKE (1917) diese Ver
haltnisse beim Rinde untersucht. SCHWALBE (1910jII) hat an einem 

25* 
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groBen und seltenen Material den Haarstrich bei Halbaffen und Affen 
studiert und neben seinen eigenen Beobachtungen auch die namentlich 
liber Anthropoiden in der Literatur vorhandenen Angaben zusammen
gestellt. BOLK (1926) fand ganz neuerdings bei Untersuchungen eines 
Gorilla und eines Schimpansefetus eine sehr menschenahnliche Be
haarung. Nur an drei Stellen kommen langere Haare vor: ein deutlicher 
Zopf am Scheitel und eine Andeutung von Bart und Schnurrbart. In 
Hals- und Rumpfgegend ist die allgemeine Richtung der Haarstrome 
eine kraniokaudale. In der Analgegend zeigen sich einige Differenzen 
mit dem menschlichen Fetus: der SteiBb.aarwirbel fehlt. Eine schwache 
Reminiszenz an die GesaBschwielen nitiderer Affen ist beim Gorilla in 
Form zweier paraperinealer Haarwirbel und beim Schimpansen als me
diane nackte Stelle vorhanden. Die typische Haarstromrichtung der 
Extremitaten (distal beim Oberarm, prtximal am Unterarm, quer am 
Oberschenkel, distal am Unterschenkel) leitet BOLK von der allgemeinen 
Stromrichtung am Rumpf abo Uber den Hund liegen neben Bemer
kungen VOIGTS und KmDs Arbeiten von SIEGEL (1907) und NIEDOBA 
(1917) vor. Auch LUDWIG (1921) hat liber den Hund sowie liber die 
Ziege einige Beobachtungen veroffentlicht. Am Kopf des Hundes fand 
er stets ein medianes Divergenzzentrum am Rande des Nasenspiegels 
und zwei Augenzentren. 1m Gebiete der Schulter und der Brust sind 
zunachst die Achselkreuze zu nennen, die in der Falte zwischen den oberen 
Extremitaten und dem Rumpfe liegen; vor dem Schultergelenk oder auf 
die GliedmaBen hinausgeschoben liegen die divergierenden Axillarzentren. 
Ein medianes Brustkreuz auf der Hohe der Schultergelenke und ein 
Schopf kranial davon erganzen das Bild. Am Bauche liegen inguinale 
Divergenzzentren lateral yom Penis. Von Konvergenzzentren sind zu 
nennen die unpaaren des Nabels, des Penis, des Schwanzes und die 
paarigen GesaBschopfe. Diesen allen entsprechen folgende Kreuze: paa
rige in den Kniefalten und Kniekehlen und unpaare mediane am Bauche, 
kaudal yom Penis, am Damm und an der ventralen Flache der Schwanz
wurzel. Es ist zu bemerken, daB hier, wie in anderen Fallen, ein Plus 
oder ein Minus an Kreuzen stets mit entsprechender Vermehrung oder 
Verminderung der Zentren einhergeht, daB also Kreuze und Zentren 
einander bedingen. Es sei auch betont, was in bezug auf die Genese 
des Haarstrichs von grundlegender Bedeutung ist, daB SCHWALBE die 
Konvergenz der Haare gegen den Nabel allen von ihm untersuchten 
Fallen ausdrlicklich zuerkennt (vgl. liber den Haarstrich der Haussauge
tiere auch NIEDOBA [1917J). 

Bei den Versuchen, theoretische Anschauungen liber die Genese des 
Haarstrichs zu gewinnen, spielte das LAMARcKsche Prinzip der Anpassung 
und der Vererbung erworbener Eigenschaften eine Hauptrolle. Uber
legungen entwicklungsphysiologischer Natur sind nur vereinzelt ange
stellt worden. WALLACE (1870) macht nach DARWIN die Bemerkung, 
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daB das Konvergieren der Haare an den Armen des Orang gegen den 
Ellenbogen hin dazu dient, den Regen abzuhalten, wenn die Arme, wie 
es der Gebrauch dieses Affen ist, gebogen und die Hande urn einen Zweig 
oder uber dem Kopfe zusammengefaltet sind. DARWIN selbst auBert 
sich sehr vorsichtig, denn er sagt: "Es kann kaum bezweifelt werden, 
daB bei den meisten Saugetieren die Dichte des Haares und seine Rich
tung auf dem Rucken dem Zweck angepaBt ist, den Regen abzuhalten; 
selbst die querstehenden Haare auf den Vorderbeinen eines Hundes 
konnen diesem Zwecke dienen, wenn er beim Schlafen sich zusammen
gerollt hat." Aber dann heiBt es weiter: "Wir mussen indessen auch be
achten, daB die Haltung eines Tieres zum Teil vielleicht durch die Rich
tung seiner Haare bestimmt sein mag und nicht umgekehrt die Richtung 
der Haare durch die Haltung." DARWIN fiihrt auch aus, daB es voreilig 
ware, dem Prinzip der Anpassung in bezug auf die Richtung der Haare 
beim Menschen oder seinen Vorfahren zu sehr zu vertrauen und daB 
man ESCHRICHT (r837) beipflichten miisse, der auf die Moglichkeit noch 
anderer Ursachen des Haarstrichs hinweist. 1m LAMARcKschen Sinne 
wurde namentlich auch das Verhalten der Faultiere gedeutet, indem das 
Haarkleid dieser stets hangend, mit dem Bauch nach oben kletternden 
Tiere nach dem Riicken zu gescheitelt ist: fiir die landlaufige Auffassung 
"verkehrt " , fUr das Faultier und dessen besondere Lebensumstande 
aber durchaus zweckmaBig. In gleichem Sinne hat sich auch THOMPSON 
(r896) geauBert. Nach ihm wird der Haarstrich durch zwei Gesetze be
stimmt: einmal durch die Notwendigkeit, bei der Bewegung der Tiere 
der Luft, dem Gras, dem Unterholz und anderen Hindernissen moglichst 
wenig Widerstand zu bieten; zweitens durch die Notwendigkeit, den 
Regen ablaufen zu lassen, zumal wenn das Tier ruht. Das erstere "Ge
setz" fiihrt zu einer kraniokaudalen, das zweite zu einer dorsoventralen 
Richtung des Haares. Am weitesten ist wohl Kmn (r90r/02) in der
selben Richtung gegangen. Er geht bei seinen Erklarungsversuchen von 
den VerhaItnissen bei einfach geformten, kurzbeinigen "Quadrupeden" 
(z. B. Lutra) aus und findet hier die Haarrichtung am Rumpf im all
gemeinen kraniokaudal, an den Extremitaten proximodistal. Die mannig
fachen Storungen (Wirbel, Kreuze, SchOpfe und Haarkamme), weIche 
am Kopfe und an verschiedenen Stellen des Rumpfes bei langbeinigen 
Saugetieren (Raubtiere, Huftiere) sich finden, glaubt er auf die Ein
wirkung physikalischer Krafte beziehen zu miissen, die die Oberflache 
des Korpers treffen. Als soIche gelten ihm Druck, Schwere und Muskel
zug. Auch DUERST (r926) hat die Haarwirbel und ahnliche Haargrup
pierungen als Folgen des Muskelzuges und Muskeldruckes gedeutet, und 
SCHILLING (r926) hat sogar den Versuch gemacht, aus den Haarwirbeln 
am Kopf und Hals des Pferdes die Haltung desselben im Gang voraus
zusagen, urn daraus die reiterlichen Schwierigkeiten festzustellen. Er 
gibt an, daB man aus dem Vorhandensein der einzelnen Haarwirbel mit 
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ziemlicher Sicherheit und ohne besonders groBe Ubung die Kopf- und 
Halshaltung in der Bewegung voraussagen konne. Fiir den Menschen 
kommt KIDD zu der seltsamen Ansicht, daB eine groBe Zahl spezieller 
Haarrichtungen, wie die in der oberen Brustregion, die Umkehr der Haar
stromung in der oberen Skapulargegend, die seitliche Divergenzlinie am 
Rumpfe, die Scheitelbildungen am Kopf und dergleichen nur mehr durch 
"Vererbung von Gewohnheiten" erklart werden konne. Das Brustkreuz 
und der Verlauf der Haarreihen in seiner Umgebung sollen auf dem Druck 
beruhen, den die Kleidung an den betreffenden Stellen ausiibt, die Sta
rung im Skapulargebiet sei durch Anlehnen an die Wande, die Storungen 
in der Seitenlinie durch Aufliegen beim Schlaf usw. erzeugt. Die Haar
richtung auf der Stime und im Nacken des Menschen fUhrt er auf die 
Vererbung gewohnheitsgemaB bei den Vorfahren angelegter Frisuren 
zuriick (! B.). JONES (1924) folgt der Ansicht von KIDD, daB alle mog
lichen auBeren, in den Lebensgewohnheiten der Saugetiere liegenden Ein
fliisse einen vererbten Grund fUr die Richtung der Haare abgaben. Der 
"normale" Haarstrom geht von vom nach hinten, abweichende Haar
richtungen (Umkehrungen) sollen meist die Folge der dem betreffenden 
Tier eigentiimlichen Hautpflegegewohnheiten, also des Streichens der 
Haare nach einer bestimmten Richtung, sein. So1che Toilettebewegungen 
werden teils von der Zunge, teils von den Zahnen, Klauen und Nageln 
ausgefiihrt. Das letztere gilt besonders von den !vI arswjJialia. Einige 
von ihnen benutzen die HinterfiiBe fUr die vordere, die VorderfiiBe nur 
fiir die hintere Halfte des Felles. Hierbei wird dieses oft nach der von 
der Grundnorm abweichenden Richtung gestrichen. Die Folge davon 
sel eine FuBumkehrung der Haarrichtung am Kopfende, eine Hand
umkehrung am Schwanzende des Korpers. Zur Erklarung gibt JONES 

schematische Haarbilder von zwei Beuteljungen von Phascolarctos cine
reus und Wallabia Greyi von der rechten Seite und von der Riickseite 
her gesehen. Diese Tiere sind von sehr verschiedener Gestalt; das erstere 
hat ziemlich gleichlange Beine, das zweite, ein Kanguruh, hat sehr kurze 
Vorder- und sehr lange Hinterbeine. Hier findet sich eine vorwarts ge
richtete Nasenumkehrung die dort fehlt. Darauf folgt "normale" Haar
rich tung (kaudal) bei beiden bis zum vorderen Ohrrand, dann folgt eine 
Umkehrung (nach vom streichende Haarc). Der Hinterhauptwirbel bei 
Wallabia, der Schulterwirbel bei Phascolarctos und ihre zugehorigen Um
kehrungsfelder stellen die FufJumkehrung dar. Bier streichen sie der nor
malen Haarrichtung entgegen mit den FiiBen, wie am lebenden Tier zu 
beobachten ist. Dahinter folgt bei beiden Tieren eine normale Richtung, 
bei Wallabia bis zur Schulterblattgegend, bei Phascolarctos bis zur Ge
gend der hinteren Rippen. Hierauf folgt wieder eine Umkehrung (Hand
umkehrung) und endlich normale Richtung bis zum Korperende. 1m 
Sinne von KIDD haben andere Autoren sogar Rassen- und Klassenmerk
male des Haarstriches auf Gewohnheiten zum Teil ritueller Natur zuriick-
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gefiihrt. Solche Arbeiten zeigen, wie LUDWIG mit Recht bemerkt, bis 
zu welchen Absurditaten die willkiirliche Erklarungsweise KIDDS ge
trieben werden kann. SCHWALBE hat den Arbeiten von KIDD eine sehr 
eingehende Kritik gewidmet und kommt ebenfalls zur Ablehnung der 
meisten von ihm als wirksam betrachteten Faktoren. Schon ESCHRICHT 
(r837) hat der Wirksamkeit mechanischer Faktoren wiihrend der Embryo
genese maBgebenden EinfluB auf die Entstehung des Haarstrichs zu
geschrieben und ihm haben sich, wenn auch von anderen Gesichtspunkten 
ausgehend, VOIGT, SCHWALBE, FRIEDENTHAL, LUDWIG und LANDAUER 
sowie BOSCH angeschlossen. ESCHRICHT nahm an, daB die Haare meist 
dem Laufe der BlutgefaBe folgen und dementsprechend nach den sich 
wahrend der embryonalen Entwicklung zuletzt schlieBenden Offnungen, 
sowie nach den iiber die Korperoberflache hervorragenden Punkten hin 
konvergieren. Nach VOIGT legen sich die Haare in der Richtung, nach 
welcher die Haut bei ihrem Wachs tum gedehnt wird. Er sieht die wich
tigste Ursache fiir die Entstebung der Haarrichtungen darin, daB der 
distale Teil der Haaranlagen mit dem Bindegewebe fest verbunden, das 
innere Ende dagegen nur in loser Verbindung mit ihm sei. Ais Folge 
davon miiBten die Haare notwendigerweise der rascher wachsenden Ober
flache bzw. "den krummen, mannigfaltig geschlungenen Richtungslinien 
des Wachstums der Oberflache" folgen und so in eine bestimmte Rich
tung gezogen werden. Urn die di- und konvergenten Wirbel zu erklaren, 
nahm VOIGT ferner an verschiedenen Korperstellen eine verschiedene 
Wachstumsgeschwindigkeit der oberflachlichen Hautpartien an, womit 
an Orten raschen Wachstums auch eine rasche Ausdehnung der betref
fenden Hautpartien verbunden sei, wahrend an anderen Stellen (wie 
z. B. in der Axill;ir- und Inguinalgegend) ein geringeres Wachstum auch 
eine geringere Dehnung bedinge. Der Schwerpunkt der VOIGTSchen 
Hypothese liegt aber nicht so sehr auf den Dehnungsvorgangen in der 
Raut, als vielmehr darauf, daB die Haarkeime oben fest und unten lose 
mit dem Bindegewebe verbunden seien und dadurch erst wahrend der 
Wachstumsvorgange in schiefe Richtung gebracht werden. Daraus wiirde 
folgen, daB eine sekundare Verlagerung der Haare aus der senkrechten 
in eine geneigte Richtung erfolgt, was sicher nicht der Fall ist, denn 
es ist nachgewiesen, daf3 die H aarkeime schon in sehr friihen Stadien der 
Entwicklung die Schiefrichtung aufweisen. 

Der Impuls zum schragen Hineinwachsen in die Lederhaut und zur 
Drehung urn einen Punkt muB also wohl schon im Keimplasma gelegen 
sein. Entsprechende Einwande lassen sich auch gegen manche der An
nahmen SCHWALBES erheben. Dieser urn die ganze Frage hochverdiente 
Forscher geht bei seinen Erklarungsversuchen davon aus, daB die Haare 
sowohl am Rumpfe wie an den Extremitaten urspriinglich (im phylo
genetischen Sinne) kraniokaudal gerichtet sind und daB dies die Rich
tung sei, in welche sie bei der Lokomotion gedrangt werden. "Man kann 
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sich", wie SCHWALBE bemerkt, "iiber die Ursachen dieser urspriinglichen 
Haarrichtung leicht klar werden, wenn man die Hautanhange der Wirbel
tiere im allgemeinen beriicksichtigt. Die bekannte Stellung der Schuppen 
bei den Fischen mit kaudal gerichteten freien Randern ist zweifellos der 
Ausdruck der Bewegungsrichtung. Die Schuppen stellen sich entgegen
gesetzt der Bewegungsrichtung mit ihren freien Randern ein. Wiirden 
sie senkrecht stehen, so miiBten sie durch die vorwarts gerichtete Be
wegung des Tieres kaudal umgelegt werden. Dasselbe Prinzip milB nun 
auch fUr die Haarrichtung der Saugetiere angenommen werden. In 
reinster Weise ist hier diese kraniokaudale Anordnung beim Schnabel
tier zu finden, dessen Extremitaten ebenfalls eine proximodistale Rich
tung der Haare zeigen. Bei diesem Tier ist es klar, daB bei der Vorwarts
bewegung im Wasser die Haare sich in die kaudale Richtung umlegen 
muBten. Bei den plazentalen Saugetieren mit niedrigen Beinen (z. B. 
Meerschweinchen) ist die Anordnung bereits etwas modifiziert. Es findet 
sich eine leichte Starung im Gebiet der Halsbeuge." ... "Biegt man die 
untere Flache des Kopfes und den kurzen Hals gegen die Brust, so wird 
die Richtung der Haare an letzterer nicht gestart; wohl aber stauen sich 
die Halshaare und gewinnen die Tendenz, sich senkrecht gegen die ihnen 
angeharige Haut zu stellen oder sogar umzukehren. Es ergibt sich die 
Notwendigkeit einer solchen Umkehr am Grenzgebiete von Brust und 
Hals aus der einfachen Betrachtung einer solchen tief zwischen Kopf 
und Brust eindringenden HaIsbeugefalte. 

Das von SCHWALBE aufgestellte Prinzip der Faltenbildung wiirde 
auch das Auftreten eines divergierenden Zentrums in der Leistenbeuge 
verstandlich machen, nicht aber die Umkehr der Haarrichtung in der 
Mitte des Riickens, wie sie SCHWALBE bei manchen Halbaffen (Galago, 
Indris) und JONES beim Kanguruh fanden, auch nicht die kranial ge
richtete Anordnung der Haare im Gebiet der Schwanzwurzel. 

Fiir das Gesicht besteht bei den niederen Saugetieren, z. B. beim 
Meerschweinchen und Kaninchen, eine kraniokaudale Richtung, die ohne 
Starung von der Schnauze iiber das obere und untere Augenlid yom 
vorderen (medialen) bis zum hinteren (lateralen) Winkel und weiter zum 
Ohr und oberhalb und unterhalb desselben iiber den Kopf zum Riicken 
und zur Seite des Halses verfolgt werden kann. Die Extremitatenbe
haarung laSt sich nach SCHWALBE im allgemeinen ebenfalls auf die pri
mare longitudinale Anordnung, beeinfluBt durch die Bewegungsrichtung, 
zuriickfUhren. Dementsprechend muB an der kranialen Extremitat eine 
Divergenz yom kranialen Rande und eine Konvergenz zum kaudalen 
Rande stattfinden. Die notwendige Folge davon ist eine Konvergenz 
der Harchen nach dem Ellenbogen zu, der schon friiher erwahnte Ell
bogenwirbel. Bei Streckstellung der Vorderextremitat tritt dieses Kon
vergieren der absteigenden Harchen am Oberarm, der aufsteigenden 
am Unterarm noch deutlicher hervor. Es ist hieraus zu ersehen, daB 
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diese Konvergenz zum Ellbogen durchaus nicht nur den Menschen
affen und einigen amerikanischen Affen zukommt, wie DARWIN meinte, 
sondern eine bei den Saugetieren weit verbreitete Erscheinung ist, die 
aus den primaren Haarrichtungs- und Stellungsverhaltnissen des Ober
armes zum Unterarm verstandlich wird (SCHWALBE). Weitere Storungen 
des Haarstrichs sucht SCHWALBE du[(?h die bei den verschiedenen Arten 
und auch individuell wechselnde Gestaltung der Korperoberflache zu er
klaren, auf welcher die Haare in den Linien "geringster Spannung" ein, 
gestellt sein sollen. 

Nach FRIEDEKTHAL (I908) hatte man den Haarstrich der Saugetiere 
allgemein "nicht als eine Folge vereinzelter Bewegungen aufzufassen, 
sondern als eine Folge der Durchschnittsrichtung der elastischen Ele
mente in der Haut, zu welchen die Haarrichtung sich mi:iglichst parallel 
zu stellen strebt. Fertigen wir aus dunnen verschlungenen Gummi
bandern eine kunstliche Haut und stecken Stacheln in regelloser An
ordnung schrag hinein, in Nachahmung der schragen Einpflanzung der 
Haarwurzeln, so mussen sich bei haufig wiederholtem Zuge in einer be
stimmten Richtung die Stacheln nach kurzer Zeit in die Zugrichtung 
stellen, weil die Linien kleinsten Druckes der gespannten Gummibander 
gegen das Stachelende in die Zugrichtung fallen, so daB die Verschie
bungen bei fortgesetzten Bewegungen ein Minimum werden .... Da bei 
der Mehrzahl der Saugetiere die VordergliedmaBen ganz ahnliche Ge
lenkformen und sehr ahnliche Muskelanordnungen aufweisen, wird auch 
ein sehr ahnlicher Haarstrich die Ahnlichkeit der Bewegungen wider
spiegeln" (FRIEDENTHAL). BOSCH (I9IO) versah ein der Kopfhaut ent
sprechendes Stuck Kautschuk mit Stecknadeln in senkrechter Richtung 
und legte dasselbe auf einen Pferdeschadel, so daB die Nadelkopfe nach 
un ten zu liegen kamen und so gewissermaBen die Haarpapillen bildeten. 
Es zeigte sich nun, daB, sobald irgendein Zug an einer Seite ausgeubt 
wurde, die Nadeln in ihrer Lage der Richtung dieses Zuges folgten. Das 
Resultat dieses Modellversuches, das mit den naturlichen Verhaltnissen 
anscheinend gut ubereinstimmt, beruht auf dem Zusammenwirken 
zweier verschiedener mechanischer Krafte, dem durch Gewichte aus
geubten Zug und dem gleichzeitig von innen wirkenden Druck der Unter
lage. Dieser Druck hat ein bestimmtes Gefalle und legt damit den Sinn 
der Neigung der Nadeln fest (W. LANDAUER). Schon SCHWALBE hat 
einen ahnlichen Modellversuch gemacht, der zugleich sehr anschaulich 
zeigt, daB, wenn nicht eine feste, unnachgiebige Unterlage vorhanden ist, 
wie in dem Versuch von BOSCH, eine gleichstarke Dehnung beider Schich
ten der Haut (Epidermis und Corium) zu keiner Richtungsanderung ver
tikal eingepflanzter Haare fiihren konnte. Sticht man in eine homo gene 
Kautschukplatte in senkrechter Richtung Nadeln ein, so bleiben diese 
selbst bei gri:iBter Dehnung senkrecht zur Oberflache gestellt. Legt 
man aber zwei Kautschukplatten iibereinander, von denen die ober-

Ergebnisse der Biologie IV. 2Sb 
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flachliche die Epidermis, die tiefe das Corium darstellen solI und 
steckt eine Reihe von Nadeln wieder senkrecht zur Oberflache, aber bis 
in die zweite, die Coriumplatte, hinein, so treten sowohl bei alleiniger 
Spannung der Epidermisplatte als der Coriumplatte Verschiebungen auf. 
Spannt man zunachst einseitig unter Fixierung des einen Endes der 
ganzen Doppelplatte die Epidermisplatte am anderen Ende, so neigen 
sich die die Haare veranschaulichenden Nadeln dieser Spannungsrich
tung einseitig zu; spannt man unter denselben Bedingungen nur die 
Coriumplatte, so wenden sich die Nadelkopfe von der Spannungsrichtung 
ab, sie werden also konvergent. Wenn man aber die Epidermisplatte 
beiderseitig spannt, so divergieren, von einer Ruhezone in der Mitte aus
gehend, die Nadeln je naher den Randern, urn so starker nach den letz
teren. W urde eine kreisrunde E pidermispla tte uber einer ebensolchen, nich t 
oder weniger gespannten Coriumplatte in der ganzen Lange ihres freien 
Randes gespannt werden, so muBten sich die ursprunglich senkrecht bis 
in die Coriumplatte hineingesteckten Nadeln von einem neutralen Zen
trum aus radiar nach den Randern hin neigen. Man wurde damit ein 
Verhalten nachahmen, wie es der Scheitel des Menschen in seinem di
vergierenden Zentrum zeigt. Bei allseitiger Spannung der Coriumplatte 
muBten dagegen die Nadeln bzw. Haare nach dem Zentrum konver
gieren. SCHWALBE ist nun der Meinung, daB die Spannung des Coriums 
fUr die Richtung der Haare nicht in Betracht kommt, "da beim Flachen
wachstum der Haut die Epidermis vorauseilen muB, da sie ja alle Run
dungen, Erhebungen und Vertiefungen der Korperoberflache als auBere 
Schicht der Haut bedeckend, eine groBere Flache beanspruchen muB". 
Seiner Meinung zufolge ware also die Spannung der Epidermis das MaB
gebende und die groBere Wachstumsenergie derselben die Ursache der 
schiefen Haarrichtung. Die histologische Untersuchung lehrt nun, daB 
in der der Haarkeimbildung unmittelbar vorausgehenden Zeit die Zellen 
der Epidermis vollig regelmaBig liegen und in ihrer Gestalt keinerlei 
Abweichungen an jenen Stellen erkennen lassen, an denen spater die 
Haarkeime erscheinen; ebensowenig zeigen die benachbarten Stellen 
irgendwelche Besonderheiten. Ja selbst die erst en Teilungsschritte, die 
zur Anlage des Haarkeimes fUhren, lassen, mindestens in der Regel, noch 
nichts von der darauffolgenden Schiefrichtung des Haarkeimes erkennen. 
Allerdings tritt dann schon auf sehr fruhen Stadien des Haarkeimes 
eine Schiefrichtung ein, wie es zuerst OKAMURA (r899) beobachtet hat 
und nach ihm mit unwesentIichen Modifikationen von vielen Beobachtern 
bestatigt wurde (STOHR [r904J, PRINZHORN [r92o/2rJ, OYAMA [r904J, 
BACKMUND [r904J). Nach OKAMURA "liegen die Bedingungen fUr die 
Schiefstellung sowohl im Epithellager wie in dem dasselbe umgebenden 
Substrat der mesodermalen Elemente", eine Behauptung, die von PRIKZ
HORN dahin eingeschrankt wurde, "daB bei weiterem Wachs tum des 
Keimes, wenn er fUr die Dicke der Haut eine verhaHnismaBig zu groBe 
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Lange erreicht, wohl auch die Art und GroJ3e der Schieflage von dem 
umgebenden Substrat abhangig ist, daJ3 aber bei der ersten Anlage des 
Keimes fur die Schieflage nur die vom Epithellager ausgehenden Druck
krafte maJ3gebend sind und dadurch die Lage der Bindegewebszell
anhaufungen bedingt ist, nicht umgekehrt. Die seitliche Lage der Binde
gewebszellen muJ3 entstehen, wenn sie nicht ganz gleichmaJ3ig unter 
dem vorwachsenden Epidermiszapfen liegen und daher auf einer Seite 
starker gedruckt und zur Teilung gereizt werden". 

LANDAUER macht darauf aufmerksam, daJ3 die zuerst hervorsprossen
den Spurhaare abweichend von den Korperhaaren senkrecht eingepflanzt 
sind und ist geneigt, dies darauf zu beziehen, daJ3 zu dieser Zeit die Raut 
von Saugetierembryonen meist lose und faltig erscheint, indem die 
\Vachstumskurve der Raut zunachst rascher ansteigt als die des Ge
samtkorpers, wahrend spater die Geschwindigkeit des Wachstums der 
Raut relativ abfallt und dadurch eine Straffung und Dehnung der Raut 
veranlaJ3t wird. Dieser Zeitpunkt fallt nach BURKHARD fur menschliche 
Feten mit der Anlage des Raarkleides zusammen und das gleiche gilt 
nach LANDAUER auch fUr Embryonen von Didelphys virginian a und wohl 
der meisten Saugetiere. Wenn Zug- und Druckkrafte in der Raut fUr 
die Schragstellung der Raare ausschlaggebend sind, wie LANDAUER 
meint, dann ware zu erwarten, daJ3 in Fallen, wo die Raut, ahnlich 
wie im Embryonalzustand, aber dauernd dem Korper nur lose auf
liegt, die Raare senkrecht eingepflanzt sind. PRINZHORN (1921) hat 
als einen der auffalligsten Unterschiede beim nackten Runde fest
gestellt, daJ3 "wenn auch einige Raarkeime schrag ins Corium dringen, 
die meisten doch senkrecht ins Bindegewebe wuchern". Die von ihm 
im Epithellager bei Rundehaaranlagen angenommene gleichsinnige 
Richtungsbestimmung ist also hier nicht vorhanden und hat einem 
mehr oder weniger direktionslosen Wachstum Platz gemacht. Auf der 
anderen Seite ist jedoch zu bemerken, daJ3 die Raarfollikel in der bei 
vielen Merinoschafrassen stark gefalteten Raut gekrummt und sogar 
spiralig gewunden sind. 

Das Vorhandensein von Zug- und Druckkraften in der Raut, und zwar 
in der Cutis, ist seit den Untersuchungen LANGERS und BURKHARDS 
(vgl. den erst en Teil dieser Monographie) allbekannt. Der letztere zeigte, 
daJ3 beim menschlichen Embryo zuerst im 3. Monat Spaltrichtungen (d. h. 
bstimmte Rautspannungen) auftreten, deren Anordnung sich bis zum 
Ende des 4.oder Anfang des 5. Monats nicht sehr wesentlich andert, 
einem Zeitpunkt, der genau mit der Ausbildung des Raarkleides 
zusammenfallt. BURKHARD hat dann weiter gefunden, daJ3 im Ver
lauf der Entwicklung die Spaltrichtungen sich andern, und es besteht 
dariiber kein Zweifel, daJ3 die Richtung der H aarreihen mit dem Ver
la~tf der bleibenden SPaltlinien auch nicht annahernd iibereinstimmt 
(Abb. 14), eine Tatsache, die die Annahme einer Mitwirkung der fur 
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die Richtung der Hautspalten verantwortlichen Zugkrafte an dem Zu
standekommen des Haarstrichs unmoglich macht. LANDAUER hat aller
dings eingewendet, daB die Anderung der Zugkrafte in der spateren Em-

Ahb. 14. Haarrichtung an cler Yonlcrseitc des mCllschlichen Kurpers. :1\Iit Andcutung der Spaltrich
tungen der Haut (dunkle Streifen rings urn Arme und Beine, ~\chsel tlnLl Bauch), Nach LtTD\VIG. 

bryonalentwicklung einfluGlos auf den Haarstrich sind, weil inzwischen 
die Haare mit der Cutis und Subcutis fest verankert sind. Da es demnach 
kaum angeht, die Entstehung von Haarstromen, Wirbeln usw. auf Zug-
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und Druckkrafte zu beziehen, welche wahrend der Embryogenese in der 
Baut zur Zeit der Baarbildung wirksam sind, so hat LUDWIG im AnschluB 
an VOIGT versucht, einen prinzipiellen Kausalzusammenhang zwischen 
Wachstu11lserscheinungen der Epidermis und demZ ustandekommen des H aar
strichs herzustellen. Er halt es fur wahrscheinlich, daB "in den Wachs
tumslinien der Epidermis eine bestimmte Orientierung statthat" und 
will dieser Orientierung einen bestimmenden EinfluB auf die Einstellung 
der Baaranlagen zuschreiben". Es ist nicht ganz leicht, sich auf Grund 
der Darstellung LUDWIGS eine klare Vorstellung von dem, was er "Wachs
tumslinien" nennt, zu bilden. Schon VOIGT hatte angenommen, daB die 
Baare sich in der Richtung legen, "nach welcher die Baut bei ihrem 
Wachstum gedehnt wird". Divergierende Wirbel befinden sich demnach 
an Stellen, "die verhaltnismaBig am ruhigsten bleiben". Konvergie
rende Wirbel bilden sich entweder in Gegenden, die in fruher Zeit offen 
sind oder dauernd einen Kanal einschlieBen oder endlich an Punkten, 
wo die Baut hervorragende Knorpel oder Knochen bedeckt, die rasch 
wachsen (Nabel, Penis, Kreuzbein u. a.). VOIGT nimmt (wie spater auch 
SCHWALBE) an, daB nach allen solchen Punk ten hin zur Zeit der Baar
bildung eine Dehnung der Baut stattfindet, wahrend LUDWIG zwar mit 
regional verschiedenen Intensitaten des Wachstums der Baut rechnet, 
aber passive Dehnungen ablehnt, da solche zur Entstehung von Zug
spannungen fiihren muBten, die in der Baut ganz junger Feten fehlen. 
"Wenn Spannungen auftreten, so sind sie durch das Verhalten des Co
riums bedingt (BURKHARD); die Epidermis ist an ihrer Entstehung nicht 
beteiligt." Nach LUDWIG wachst "jedes kleinste Flachenelement der 
Baut nach jeder Richtung hin mit einer bestimmten Geschwindigkeit, 
aber in einer Richtung ist diese am groBten. Wir konnen sie als Linie 
von bestimmter Richtung und Lange aufzeichnen. Die so gewonnenen 
Linien aller Elemente wachsender Flachen mit ungleicher Verteilung der 
Wachstumsgeschwindigkeit mussen sich zu Linien vereinigen, die von 
dem Punkte des schnellsten zu dem des langsamsten Wachstums ver
laufen. Diese Linien sind der Ausdruck der Geschwindigkeiten, mit 
den en sich die einzelnen Flachenelemente in bestimmter Richtung am 
raschesten vermehren". LUDWIG kommt nun zu dem Ergebnis, "daB 
die Richtung der Baare mit der Richtung zusammenfallt, in der die 
flachenhaften Elemente der Oberhaut mit grol3ter Geschwindigkeit wach
sen", und ist der Ansicht, "daB die Baarreihen im Prinzip mit den Kurven 
ubereinstimmen, in deren Richtung die groBten Wachstumsgeschwindig
keiten elementarer Einheiten wachsender Flachen liegen". Es sprechen 
aber anderseits zwingende Grunde dagegen, daB die Wachstumslinien 
konstant mit dem Strich der Baare zusammenfallen; denn dieser andert 
sich nicht im individuellen Leben, wahrend nicht nur die Form, sondern 
auch die Proportionen des Korpers in hohem MaBe wechseln. Daraus 
folgt aber, daB die elementaren Wachstumsgeschwindigkeiten wahrend 
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des individuellen Lebens variieren und damit wird fraglich, ob die Lage 
der Maxima und Minima dieselbe bleibt (LA~'mAuER). 

Wie wenig befriedigend aIle bisher aufgestellten Theorien zur Er
kHirung des Haarstrichs sind, geht am besten daraus hervor, daB bei 
einer und derselben Tierart im Zustande der Domestikation die weit
gehendsten Verschiedenheiten beobachtet werden, obwohl man in solchen 
Fallen doch kaum wird annehmen diirfen, daB entsprechende Differenzen 
der Wachstums- und Spannungsverhaltnisse der Haut als bewirkende 
Ursachen in Betracht kommen. Sehr interessant sind in dieser Beziehung 
die Haarwirbelbildungen bei Afeerschweinchen .. Wahrend bei den wilden 
und den gewohnlichen glatthaarigen Meerschweinchen die Haare am 
Korper aIle einheitlich von der Schnauzenspitze ab nach riickwarts, an 
den Beinen zehenwarts gerichtet sind, finden sich bei einigen Varietaten 
"Sti:irungen" im Haarstrich. Bei den lang- und wirrhaarigen sogenannten 
"Peruvians" und den kurz- und wirrhaarigen "Abyssinians" zerfallt das 
Fell in eine Anzahl von Bezirken, in denen die Haare von einem Zentrum 
aus auseinanderweichen (Rosetten). An den Grenzen dieser Bezirke, wo 
die Haare in entgegengesetzten Richtungen aufeinanderstoBen, finden 
sich Kamme (Kreuze). CASTLE (1905) und WRIGHT (1916) haben "Ro
setten" an zahlreichen Korperstellen beobachtet (Stirn, Augen, Ohren, 
Schultern, Hiiften, Leisten, :-fabel, Zehen), und zwar entweder gleich
zeitig an allen den genannten Regionen oder nur an einigen (bis zu nur 
einem Paar). Diese Variationen sind erblich. Uber Vererbung des topo
graphischens Verhaltens von Wirbeln an der Stirne des Pferdes hat NIE
DOBA (1925) berichtet. Er untersuchte 61 Fohlen und deren Eltern darauf
hin, ob der Stirnwirbel rechts, links oder median gelegen sei und fand, 
daB in 75 vH der FaIle die Stirnwirbel "in ahnlicher Lage vorgefunden 
wurden wie bei den Eltern". Das nicht seltene Vorkommen von Doppel
wirbeln beruht nach NIEDOBA entweder auf direkter Vererbung oder 
darauf, daB die beiden Eltern einfache Wirbel, aber in verschiedener 
topographischer Lage, besaBen und diese Wirbel beide gleichzeitig vererbt 
wurden. LAl'DAl'ER glaubt, daB solche FaIle besonders darauf hinweisen, 
daB die Gestaltung des Schadels und ihre Vererbung fiir die Entstehung der 
Wirbel veran twortlich zu machen sei. Mit einer soichen Auffassung laBt sich 
a ber schwer die T a tsache in Ubereins timm ung bringen, daB der Stirn wir bel, 
der beimPferde auf der Hohe der Orbitae liegt, beim Esel auf den Nasen
riicken herabriickt. G n ter allen U mstanden besteh t eine starke Tendenz zur 
Vererbung sowohl der einfachen, wie der Doppelwirbel in derselben topo
graphischen Lage wie bei den Eltern, was darauf hindeutet, daB es sich hier 
urn Storungen des urspriinglich einfachen Haarstrichs handelt, die durch 
Mutation entstanden sind, wobei die Domestikation ein wesentlich dis
ponierendes Moment bildet, denn beiWildtieren kommen so auffallende Ab
weichungen, wieetwa bei den wirrhaarigen Meerschweinchen, nicht VOL Die 
entwicklungsphysiologischen Ursachen bleiben aber vorlaufig unbekannt. 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 399 

2. Entwicklung und Bau der Haare. 
Die sehr komplizierte Struktur der Saugetierhaare laBt sich ohne Be

rlicksichtigung ihrer Entwicklung kaum verstandlich machen. Wahrend 
sich ein Federkeim als primare, vom Epithel iiberzogene Cutispapille 
iiber die Oberflache der Raut erhebt und zunachst nach au/warts wachst 
(Abb. IS a, 1--3), entsteht die Anlage eines Raares ais rein epitheliale Ein
stulpung, in deren Grund dann erst viel spater eine Cutispapille sich ein
stiilpt, liber der das Raar emporwachst. Eine Ausnahme scheinen nur 
Stachein und starke Sinneshaare zu machen, bei welchen die binde
gewebigen Anteile schon vor dem Epidermiswachstum sichtbar werden 

4 

3 

3 

b 

Abb. IS. a Schema der Federcntwicklung. p Pupille. b Schema der Haarentwicklung. Querschnitte 
durch verschieden alte Haaranlagen. j Pupille; 'WS Wurzelscheide; It junges Haar j t Anlage einer 

Talgdriise. Nach HESSE-DoFLEIN. 

(DANFORTH [I925J). In dem Stadium, in welchem die ersten Haaranlagen 
auftreten, zeigt die Epidermis nur zwei oder drei Zellschichten. Beim 
menschlichen Primarhaar besteht der allererste Anfang der Haar
follikelbildung ("H aarvorkeim") in einer Gruppe zylindrischer Basal
zellen, die sich in einem etwas spateren Stadium (STOHRS "Raar
keim") etwas in das Corium einsenkt (Abb. I5b, 2). Urn die epi
thelia Ie Anlage herum sammeln sich im Corium reichlich groBkernige 
Zellen, aus denen spater der Haarbalg und die bindegewebige Papille 
werden (Abb. I6a, b). Wenn KRO)1EYER (1899) davon spricht, "daB das 
Epithel, dUTCh die dermale Zellanhaufung gelockt und angezogen, der 
Wucherung des Bindegewebes in die Tiefe folgt" und das entgegen
gesetzte Auswachsen eines Federkeimes dadurch dem Verstandnis naher 
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zu bringen versueht, daB er es als eine einfaehe Umkehr der Haarent
wieklung deutet, so wird man dem g ewiB nieht beistimmen k6nnen. 
Gleiehzeitige Waehstumsvorgange des Epithels und des Bindegewebes 
sind ja sieher in beiden Fallen vorhanden, aber ieh glaube nieht, daB 
die Entwieklung eines Haares oder einer Feder nur "von den Druek
verhaltnissen abhangt, die dureh die Ansammlung der Dermazellen her-

lie 

h 

Abb. 16 a, b. Zwe i frlihe Haaranlagen \'on oer Stirnh ant cines 3 monatigcn menschlichen Embryos. 
a erste Anlage: he Haarkanalzellen ; hk Haarkeim ; g Grenzhaut des Coriums ; .p Anlage der Papille. 

b lVeiteres Stadium: hk H aarkegel; Itb Anlage des Haarbalges; w auBe re Wurzelscheide. 
Nach S CH A FFER. 

vorgerufen werden". 1m einen FaIle (bei Anlage einer Feder) soIl der 
Waehstumsdruek der subepithelialen, stark wuehernden Mesenehym
zellen wegen des Widerstandes der tieferen Cutissehiehten zur Bildung 
einer Papille und Erhebung der Epidermis fiihren, wahrend ein naeh 
aufwarts geriehteter Waehstumsdruck seitens der nur wenig gewueher
ten Mesenehymzellen unter einer Haaranlage nieht in Betracht kommt. 
Es sol1en vielmehr die jungen, dermalen Zellen "eine Einschmelzung 
des Cutisgewebes" bewirken und auf diese Weise Raum fUr den vor-
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dringenden Epithelzapfen schaffen. Man muB sich doch fragen, warum 
bei der Anlage einer Feder die Proliferation der mesenchymalen Elemente 
nicht auch zu einer Verflussigung des kutanen Gewebes fiihrt, zumal der 
Widerstand, welchen dieses im gegebenen FaIle dem Rereinwachsen des 

Ita 

k Epithels entgegensetzen wurde, in

1t6 -

folge der viel geringeren Dicke der 
Cutis in der Vogelhaut, an sich viel 
kleiner ist, als in der Raut des Sauge
tieres. Dafiir hat KROMEYER keine 
Erklarung gegeben. 

Erst wenn der Epidermiszapfen 
("H aarzapjen ") tief in das Binde
gewebe der Raut eingedrungen ist 
(Abb. ISb, 3), beginnt am unteren 
Ende die Einstwpung der Papille 
und es differenziert sich nun ein 
innerer ZeIlkegel zur eigentlichen 
Haaranlage (Abb. IS b, 4h und 17 a), 
deren auBereZeIlschichten die Anlage 
der inneren Wurzelscheide bilden, 
wahrend aus den inneren der Raar
schaft hervorgeht. Der sozusagen 

D 

b 

Abb. 17. a Haaranlage und Beginn der Papillenbildun~ ls monatiger menschlicher Embryo). P Papille; 
ZHaarzwiebel; iw inn ere Wurzelsrheide; aw auBere Wurzelscheide; Itb Haarbeet; a Anlage des Muse. 
arrector; d Anlage einer Talgdrusc; Ita junge Haaranlage; Ils Haarschaft; c Strat. corneum; k Haar
kanal." Nach SCHAFFER. b Schnitt dUTch die Nack enhaut eines 18 em langen Schweinsfetus. A Epitri-

~ chiuffi; B Epidermis; C Corium; D Haarkanal. Nach ELLENBERGER-STOSS. 

doppelte "Haarkegel" (Haarschaft und innere Wurzelscheide) wachstnun 
in mitten des Epidermisfollikels in die Rohe durch einen kanalartigen Raum 
(Abb. I7a und b), der, parallel zur Oberflache umbiegend, sich in die Epi
dermis hinein fortsetzt ("H aarkanal"). Die Anlage des Raarkanals bildet 
sich schon im Stadium des "Raarzapfens" als eine fruh keratohyalinfiih
rende Verhornung inmitten der Epidermis, entsprechend der hinteren Fla-

Ergebnisse der Biologic IV. 26a 
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che des Haarkeimes und stell t den sozusagen vorgezeichneten Weg dar fur 
das durchtretende Haar. Schon LEEUWENHOEK und E. H. WEBER (1827) 
war es bekannt, daB beim Durchbruch der Haare die Spitze sich, ehe 
sie die resistenteren oberen Epidermisschichten durchbohrt, eine Strecke 
weit in den weichen Schichten des Rete Malpighi hinschiebt; dabei er
leidet sie durch den Widerstand der zu uberwindenden Schichten eine 
Krauselung. Es gilt dies sowohl fiir die Primarhaare beim Menschen 
wie fUr das Ersatzhaar. Man kann am Oberschenkel Ersatzhaare hnden, 
we1che ganz zusammengerollt unter der Epidermis liegen, die das obere 

~\bb. 18. Geburtsreifer Embryo Yon Bradypus tridactylur: 
in seine-m Periderm (Epitrichium), das am Nacken und am 
Auge eingerissen ist. Die Na~el yon <ler sit:' ore it ersc heinpl1 
lassendcn Peronychillm-Sch(·ide llberzogen. Naeh \VELCKEH. 

Ende des alten Balges ver
stopft hat. Der lang sich 
hinziehende, horizontale 
Verlauf des Haarkanals 
unter der verhornten Epi
dermis, wie er von STOHR 
fUr das menschliche Woll
haar beschrieben wurde, 
scheint bei den H austieren 
nicht zu bestehen. Beim 
Pferd durchsetztder kurze 
Haarkanal die Epidermis 
in senkrechter Richtung, 
bei der Katze ist er haken
fOrmig nach aufwarts ge
krummt. Ein der eigent
lichen Hornschicht der 
Epidermis aufliegendes, 
aus unvollstandig ver
hornten Zellen bestehen
des "Epitrichium" wird 
beim Schwein durch die 
hervorbrechenden Haare 
abgehoben (Abb. I7b). In 

der vollkommensten Form ist dies bei den F aultieren und einigen anderen 
Edentaten der Fall, bei denen der ganze Fetus bis zur Geburt von einer 
dicken Hornschichthiille umgeben ist, unter der die Haare vollentwickelt 
liegen und die erst bei der Geburt abgestoBen wird. Das junge Faultier 
liegt fertig entwickelt vor der Geburt in einem zusammenhangenden Sack 
der viele Zellenlagen dicken, dehnbaren Hornschicht, wahrend die darunter 
entwickelte Hornschicht nureineganz dunne Lage bildet (Abb. 18). Noch 
ehe die epidermalen Zapfen ihre Sonderung in primitive Haarkegel und 
auBere Wurzelscheide vollzogen haben, entsteht beim Menschen und 
vielen Saugetieren an Stelle einer einzigen Haaranlage eine Gruppe 
von so1chen, und zwar in der Weise, daB der erste Haarbalg nahe an 
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seinem oberen Ende Sprossen treibt, die zur Bildung von "Neben
haaren" fUhren, ein Vorgang, der bei Schuppen- und Federbildung 
niemals nachweis bar ist. 

Abu. 19. Haarwurzel eines yoU vegetierenden Haares mit .Musc. arrector (a) und Talgdrilse (d) im 
Langsschnitt. c Strat. corneum j 1ft Strat. Malpighi; sr StraL reticulare; sc Strat. subcutaneum; .p Pa
pille j z Haarzwiebel; a'lV auBere; iw inn ere \Vurzelschc ide; Its Haarschaft; Itb bindegewebiger Haar 

balg; t tangential angeschnittenc H:larwurzeln. Nach SCHAFFER. 

Die Struktur der Haare. 
Was nun den Bau des ausgebildeten Haares betrifft, so wollen wir 

zunachst den Aufbau der "Haarwurzel", von der das Wachs tum des 

26* 
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Haares ausgeht, betrachten (Abb. I9). Sie besitzt an ihrem unteren Ende 
eine ausgehohIte Anschwellung (H aarzwiebel), weIche der bindegewebigen 
Papille aufsitzt, an der man in der Regel einen auBerhalb des epithelialen 

a b 
Abb . 2oa, b. Schema des untercn (wechselnd en) Teil es des Haarfollikels. a Man sieht von inneD nach 
auBell: Innerste Schicht (dunkh·s Oval oben) die Haarrinde umgeben von dey IJaarcuticula, clercn 
Zelldinder nach oben konn'x sind. Die nachstf' Rohre ist die Sc/teidellclIticula, ihre Zellrander nach 
abwarts konycx. narallf folgt di e H UXLEYScJte Sclteid~, dann die HE;.J LESc/U Schick!. AuBen die mehr
schi chtige (iufJ~re lV1I1'zelsc!teide, umhiillt von de r Glaskuut (sc hwarz) mit ihren Fortsatzen. Unter 
dern Haarfollikel das .l-~,pillenpolster. b Langsschnitt dUTch Papill e und H aarfollikel endend mit einem 
Qu ers chnitt dUTch die inne- re und auBere Wurzelscheid e his zur G lashallt. Der ober e Teil der R ohre 
stellt allein d ie Glashaut dar. Die rund h erumgehendcn Etagen (Leistcn ) entsprech en dem Veri a uf 

de r schwarzen Fortsatze der Glashaut am Langsschn itt. i'oIach F. PINKUS . 

Follikels gelegenen "Papillenhalbmond" (Polster) und den rundlichen 
zapfenformigen "Papillenknopt" unterscheidet (Abb. 20). Die Form der 
Papille kann bei Tierhaaren sehr verschieden sein. So setzt sie sich in 
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vielen Fallen mit einer langen Spitze in das Innere des Haarschaftes fort 
(Abb. 21 a, b). Bei den Borstenhaaren des Schweines fand STOSS bisweilen 
geteiIte Papillen. Auf der Papille sitzt als unterste Epithelschicht des 
Haarfollikels die "Matrixplatte", in der zuerst Pigmentzellen auftreten. 
Es ist mit Nachdruck zu betonen, daB zwischen der bindegewebigen 
Umhiillung der Haarwurzel (dem Haarbalg oder der Haartasche) und den 
beiden epi thelialen Scheiden (der aufJeren und inneren W urzelscheide) 
stets eine strenge Scheidung besteht. Die Grenze wird durch die soge
nannte "Glashaut" gebildet, eine hyaline Schicht, die manchmallangs
faserig erscheint und wenn, sie besonders dick ist, aus zwei Schichten be
steht (Abb. 24). Manches spricht dafUr, daB wenigstens die innere Schicht 
derGlashaut ein "geformtes Sekret' , der Epithelzellen darstellt. Sie treibt 
lange Fortsatze zwischen die Epitheizellen des Follikels, welche urn diesen 

_ •• ••. • Hoarofllg 

Abb. 20 c, Teil eines Querschnittes durch ein Sinushaar vom Hamster. Die seitlichen Fortsatze 
("Fliigel" nach GUNTHER) der HuxLEv-Zelien ragen Z\vischen den HENLE-Zellen hinaus. 

Nach GL'XTHER. 

etagenartig angeordnete Vorsprunge bilden (Abb.20). In die Vertie
fungen zwischen diesen zirkular urn den Follikel herumliegenden Leisten 
ragen entsprechende zirkulare Epithelvorsprunge hinein. Infolge dieser 
Anordnung ist die Innenflache der Glashaut in hohen Leisten er
haben und diese Leisten sind mit fein auslaufenden Leistchen besetzt, 
die in die Basis der Epithelzellen eingepreBt sind (Abb.24). Nach STOHR 
wurde jedes kleine Fach auf der Glashaut auch seiner Entstehung nach zu 
einer Epithelzelle gehoren, deren hyaline Basis sie bildet. Nach auBen 
von der Glashaut liegt eine von KOLLIKER als "innere Faserhaut" (Ring
faserhaut) bezeichnete Lage querverlaufender Bindegewebsbundel mit 
langgestreckten, an glatte Muskeizellen erinnernden Kernen, was zu der 
Vermutung fUhrte, daB es sich wirklich urn solche handelt. 

Wahrend KOLLIKER dies in Abrede stellt, halt SCHAFFER das Vor
handensein "kontraktiler Zellen" fur wahrscheinlich, die vielleicht fUr 
die GestaItung des Haares Bedeutung haben. Die auBerste Schicht des 
bindegewebigen Haarbalges bildet nach v. EBNER an Haaren, die in 

Ergebnisse der Biologif> IV. 26b 
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voller Vegetation begriffen sind, einen Blindsack, in dem die langs
verlaufenden Bindegewebsbundel der einen Seite unter der Papille in 
die der entgegengesetzten Seite umbiegen. Eine auffallend starke Ent
wicklung zeigt die bindegewebige Rulle der Follikel bei den am Kopfe 
fast aller Saugetiere sich findenden Spurhaaren (Sinushaare). Bei den 
Anthropoiden sind Lippen und Augenbrauen von so1chen bedeckt, ebenso 
bei den anderen Affen und bei den meisten Saugetieren. Es zeichnen 
sich diese starken steifen Raare durch schwellkorperahnliche Einrich
tungen aus. Zwischen den bindegewebigen Scheiden des Raarbalges 
findet sich entweder ein kavernoser Schwellkorper oder es ist unterhalb 

H 

a 

H 

p 

b 

der Talgdrusen ein ringf6rmiger Blut
sinus (Ringsinus) entwickelt, an we1chen 
sich weiter abwarts kavernoses Gewebe 
anschlieBt (Abb. 21). In den Schwell-

T korper der Sinushaare treten Arterien 
ein und munden in die Sinus, die durch 
abfiihrende Venen entleert werden. Von 
dem enormen Nervenreichtum dieser 
Raare, der ihnen den Charakter von Sin
nesorganen verleiht, wird spater zu han
deln sein. Was nun die iiufJere Wurzel
scheide betrifft, die eine direkte Fort
setzung der Epidermis darstellt, so zeigt 
sie von der Gegend der Talgdrusen an 
nach aufwarts aIle Schichten der Epider
mis; weiter nach abwarts besteht sie aber 

Abb. 2I a, b. Sinushaltige Haarbalge im 
Langsschnitt, halh schematisch; a von 
der Katze, b vom Pferde. H Haar: E 
Epidermis; T Talgdriisen; P Papille (Lei 
a sehr langgestrcckt, Lei b kurz, knopf
formig); B bindegewebiger Haarbalg. Die 

aus einem mehrschichtigen Zellager, das 
nur mehr dem Stratum Malpighi der Ober
haut entspricht. In der Rohe der Papille 
ist sie nur noch ein- bis zweischichtig 
(Abb. 20b). Die inn ere Wurzelscheide Blutsinus schwarz. Nach BOX!'>JET. 

umgibt das Raar bis zur Einmundung 
der Talgdrusen und wachst mit demselben nach oben. In der oberen 
Halfte macht sie am Langsschnitt den Eindruck eines gleichmaBigen, 
glanzenden Streifens, weiter nach abwarts lassen sich zwei oder eigent
lich drei Schichten unterscheiden (Abb.20), eine auBere, aus kurzen, 
kernlosen, glashellen Zellen bestehend, die, von der Flache gesehen, 
an Isolationspraparaten vielfach Lucken zwischen sich lassen (Abb. 22), 
die sogenannten "HENLEsche Schicht". Schon weit un ten verhornend, 
bildet sie ein Netz langlicher Zellen, die mit schmalen Enden und 
breiten Seiten aneinanderhangen. Der vollkommenen Verhornung 
geht eine Bildung von Kornern voraus, die andere Farbenreaktionen 
zeigen, als die Keratohyalinkorner der Oberhaut ("Trichohyalin"). 
1m Gegensatz zu der auBeren harten HENLEschen Schicht der inneren 
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Wurzelscheide stellt die innere "HUXLEYSche Schicht" eine bis weit 
nach oben sukkulente, dicke Zellage dar, deren Elemente zum Teil 
in die Lucken der HENLEschen Schicht zapfenfOrmig hineinragen 
(Abb. 20,23 und24). Sie ist fast immer einschichtig und beginnt erst wei
ter oben als jene. Die Keratohyalinkomer 
sind groBer und bilden unter Umstanden 
ganz groBe Tropfen. Nach vollstandiger 
Verhomung bilden die Elemente dieser 
Schicht dicke, helle Zellen. Es gibt wohl 
kaum ein Objekt, an dem der Vorgang 
der Verhomung hi
stologisch und mikro
chemisch sich so gut 
untersuchen lieBe, 
und es ware sehr zu 
wunschen, daB eine 
solche Untersuchung 
mit modemen Metho
den wieder aufge
nommen wurde, denn 
es herrscht auf die
sem Gebiete noch 
groBe Verwirrung. 

Am eingehendsten 
hat sich bisher UNNA 
mit dem Verhomungs
prozeB beschaftigt 
und ich habe seine 
Auffassung schon im 
ersten Teil einer kri
tisch en Besprechung 
unterzogen. Hier sol
len nur noch einige 
erganzende Bemer
kungen Platz finden. 
Nach dem Verhal
ten gegen ranchende 
HK03 hat UNNA drei 

! : . : : 

i~ 
b a 

Abb. 22. a HENLEsche Schicht (Tasthaar des Kaninchens). Vnten 
sechseckige Kornerzellen j we iter oben Anordnung cler Korner in 
Langsreih en . Oben verhornte Zellen mit LUcken. das hornige N etz 
Mr HENLEschen Schicht bildend. Nach VON EBNER. b Oberes Stuck 
der verhornten HENLEschen Schicht (Pelzhaar vom Hund).fFacette 
mit fingerformigeTI Fortsatzen e iner Zelle; z ,Facette der HENLEschen 

Zelle. Nach GUNTHER. 

verschiedene Homsubstanzen angenommen, von den en in der Epider
mis der menschlichen Haut nur zwei vorkommen. Die wichtigste 
Rolle spielt das Keratin A, das von jener Saure nicht ge16st, auch 
nicht gelb gefarbt wird und die HUlle der Epidermiszellen bilden 
soll. Dagegen farbt sich das Keratin B mit HN03 gelb und lOst sich 
dann. Es findet sich angeblich nur im Zellinhalt. Daneben enthalten 
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die verhornenden Epidermiszellen noch 16sliche EiweiBkorper von Albu
mosencharakter (Hornalbu11Zosen). Das Keratin C endlich ware nach 
UNNA charakterisiert durch Un16slichkeit in H~03 (wie Keratin A) und 
Gelbfarbung. Auf Grund dieser Reaktionen wiirden sich die Hornsub

Abb. 23. Laugsschnitt durch ein menschlichcs Bart
haar. Die auBere Wurzelscheide (aw) uuten nur in 
einigen Zellen angedeutet. Die HENLEsche Schicht 
(His) von der HCXLEYSchen (Hux) abgelost, diG 
aufleren Zacken (a) der Hl'xLEy-Zellen entsprechen 
annihernd den Lucken zwischen den HE:-.rLE-Zellen 
in die sie hineinragen, wenn die Schichten dicht 
aufeinanderliegen (sf), Die HexLEy-Zellen passeD, 
oben koukav, unten kOllYCX, genau aufeinander. 
Feines Trichohyalin cler HENLE-Zellen (staubformig 
dargestellt, t1"), Tropfiges Trichohyalin der HUXLEY

Zellen. k Zellkern; sc Scheidencuticula; he Haar-
cuticula. Nach GUNTHER. 

stanzen wie folgt ordnen: Nagel, 
Klauen, Hufe, Horner bestehen 
aus Keratin A und B, Haare aus 
Kera tin A und C, F edern zum Teil 
aus Keratin A (Dunen), andern
teils aus Keratin A und C (Kon
turfedern). Wahrend man das 
Keratin auf Grund der bisherigen 
Untersuchungen fUr besonders 
schwefelreich hielt, soIl nach 
UNNA der Schwefelgehalt nicht 
erheblich hoher sein als der ande
rer EiweiBstoffe. J a das "reinste" 
Hornprodukt (Keratin A) fand 
er geradezu arm an Schwefel 
(r,75 vH). Am ratselhaftesten sind 
immer noch die Keratohyalin
korner, die UNNA als Nebenpro
dukt der Verhornung auffaBt. Er 
fand sie in starken Mineralsauren 
16slich und im Gegensatz zum 
Keratin in Pepsin-Salzsaure ver
daulich. In schwachen Losungen 
von Alkalien sind sie in der Kalte 
un16slich, quellen aber auf und 
treten namentlich nach NH3-Be
handlung scharf hervor. Es soIl 
sich urn komplexe EiweiBkorper 
handeln, und zwar sollen drei ver
schiedene EiweiBkorper im Ke
ratohyalin vorhanden sein. Das 
Eleidin soIl ein Gemisch von Al
bumosen mit fettartigen Stoffen 
darstellen. Das Stratum lucidum 

unmittelbar iiber dem Stratum granulosum der Epidermis soIl in diffuser 
Verteilung ein Glykoproteid enthalten, als Vorstufe der in dieser Schicht an
geblich vorhandenen Olsaure, die, teils fiir sich, teils mit Cholesterin ver
bunden, das "Eigenfett der Hornschicht" bilden solI. Die Folge von eiweiB
reichen Kornerzellen, glykogenreichen unddann olsaurereichenHornzellen 
soIl den typischen Verlauf einer Zellverfettung reprasentieren, eine Auf-
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fassung, gegen die schon PATZELT (1926) Stellung genommen hat. Das 
Gesamtergebnis allerbisherigen mikrochemischen Untersuchungen ist ein 
wenig befriedigendes und ich verzichte darauf, hier noch weiter in Einzel
heiten der geauBerten Anschauungen einzugehen. Es muB hier eine 
ganz andere Methodik geschaffen werden, ehe man von einer Risto
chemie der Raut ernstlich wird sprechen konnen. 

Als dritte Schicht der inneren Wurzelscheide unterscheidet man noch 
das "Oberhiiutchen", welches eine innige Verbindung jener mit dem Haar
schaft vermittelt. Es besteht aus dachziegelformig sich iiberlagernden 
platten Zellen, deren Langsdurchmesser der Haarachse parallel gestellt 

Haaro"lg-- _ -#I 

liUfi"/! 
IV1lrulsc/;eide 

L~i$t~1t der 
GtaslJfl,1/ 

Glas',,,,,t 
ii" jI,re Schic'" 

Leist, dn
Glasna'ltt 

Abu. 24. Teil eines Liingsschnittes durch einen Haarfollikel. Glashaut. Zacken der Glashaut unter 
den Zellen des Follikelepithels. Nach PATZELT. 

ist (Abb.25). Die Schuppen der Scheidencuticula ragen sagezahnahn
lich nach der Haarwurzel hin vor und greifen fest in die ebenfalls vor
stehenden Schuppen der Cuticula des Haares selbst ein, welche, wie wir 
sehen werden, nach der Haarspitze hin gerichtet sind und mit ihrer 
Langsachse senkrecht zur Richtung des Haares orientiert erscheinen. 
Verfolgt man die Elemente der Scheidencuticula (des Oberhautchens) 
nach abwarts, so sieht man sie dicker und kernhaltig werden, die dach
ziegelartige Deckung hort auf und am Langsschnitt erscheint diese Zell
lage dann wie ein regelmaBiges kubisches Epithel, das sich bis an den 
Rals der Papille verfolgen laBt (Abb. 25 u. 27a). 

Was nun den Aufbau und die feinere Struktur des Haares selbst (des 
"Haarschaftes") betrifft, so sind dariiber neuerdings sehr revolutionare 
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Abb. 25 . Langsschnitt durch das Kopfhaar eines 22jlihrigen Mannes. Formol. Ram.-Eosin. ZeiB-Obj. D, 
Okular 2. Vergr. 35ofach. 2 Rindej 3 Haar-Cuticula; 4 Scheiden-Cuticula; 5 HUXLEYSche Schicht; 
6 HENLEsche Schicht j 7 auBere Wurzelscheide; 8 Glashaut j 9 Haarbalg; C.F. Circulare Fibrillen der 
auBeren Wurzelscheide j F. Fliigelzelle der HUXLEYSchen Schicht j K Kapillare; I. W. innere Wurzel-

scheide j A.W. auB ere WurzeIscheide. Nach HOFPKE. 
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Ansichten geauBert worden, die, wenn sie richtig waren, die bisher gel
tenden Anschauungen von Grund aus umgestalten wiirden. FRIEBOES 
(I922) hat den, wie mir scheint, ganzlich miBgliickten Versuch gemacht, 
seine "Epithelfasertheorie" auch auf die Haare auszudehnen, diirfte aber 
wohl hier ebenso ailgemeiner Ablehnung begegnen, wie bei der Epidermis 
der Haut. Zwei sicher feststehende Tatsachen haben, wie ich glaube, 
als Grundlage und Ausgangspunkt bei allen Untersuchungen iiber Haar
struktur zu gelten: die unbezweifelbare Zusammensetzung aus begrenzten 
Zellen und der einheitliche epitheliale Charakter. Beides wird von FRIE
BOES in Abrede gestellt. Ohne jede Riicksicht auf die klassischen Dar
stellungen von EBNER und KOLLIKER, die auch heute noch dem, was 
eine unbefangene und nicht von einer vorgefaBten Meinung beherrschte 
mikroskopische Untersuchung iiber den Bau der Haare ergibt, nach 
meiner Uberzeugung voilkommen entspricht. Aile sich etwa ergebenden 
Schwierigkeiten sind nur dadurch verursacht, daB ein fertig entwickeltes 
Haar ein epitheliales Gebilde darstellt, dessen zelliger Charakter sich in·
folge der fortschreitenden Verhornung und dadurch bedingten starken 
Schrumpfung der urspriinglich ganz scharf als solche charakterisierten 
Zellen mehr und mehr verwischt, wie das ja auch fiir die Elemente der 
inneren Wurzelscheide und, wenn auch nicht in gleichem MaBe, fUr die 
Hornschicht der Epidermis gilt. So kommt es, daB namentlich die 
auBerste Lage von Zellen, die das von H. v. MEYER entdeckte "Ober
hautchen" (Cuticula, Epidermicula) eines Haares bilden, in den oberen 
Teilen des Schaftes nur noch ganz undeutlich Zellcharakter zeigen und 
nur richtig gedeutet werden konnen, wenn man ihre genetischen Be_ 
ziehungen zu den kernhaltigen, weichen Cuticulazellen der Haarwurzel 
beriicksichtigt. KOLLIKER beschreibt das Oberhautchen (beim mensch
lichen Haar) als "ganz diinnes, durchsichtiges Hautchen, welches einen 
vollkommenen Uberzug iiber das Haar bildet und mit der Rinde sehr 
fest verbunden ist. In seiner natiirlichen Lage und an einem unverander
ten Haar betrachtet, gibt es sich fast durch nichts kund, als durch viele 
dunklere, netzfOrmig verbundene, unregelmaBige und selbst zackige 
Linien, die quer urn das Haar herumziehen, hier und da auch durch 
kleine sageformige Zacken am scheinbaren Rande desselben" (Abb.26). 
Wie FRIEBOES fand, laBt sich die erwahnte Zeichnung der Haarober
flache durch Farbung mit Methylenblau sehr schon sichtbar machen. 
Die Deutung, die er dieser Erscheinung gab, ist aber, wie W. J. SCHMIDT 
(I923) zeigte, eine irrtiimliche. Die blauen Linien entsprechen nicht, wie 
FRIEBOES annimmt, Vertiefungen der Haaroberflache, sondern kommen 
so zustande, daB der Haarrand, wie schon erwahnt wurde, ganz flach 
gesagt ist und die stets in dis taler Richtung vorspringende auBere Spitze 
eines Sagezahnes jeweils dem stark gefarbten Teil eines Querstreifens 
entspricht. A. DALLA VOLTA (I926) hat die gleiche Erscheinung auch 
nach Behandliung von entfetteten Haaren mit noch anderen basischen 
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Farbstoffen beobachtet. Er bezieht die substantive Farbung des freien 
Randes der Haarschiippchen auf eine Veranderung derselben, die durch 
normale, fortwahrende Abnutzung bedingt wird. 1m Bereich des Bulbus, 
wo die Schuppen vor auBeren Einfliissen geschiitzt sind, bleibt die Far
bung aus. Behandelt man Haare mit Alkalien, so lOst sich das Ober
hautchen in groBeren oder kleineren Blattern von dem Fasergewebe der 
Rindensubstanz und zerfallt in ihre Elemente. Diese sind ganz glatte, 
blaBrandige, vier- oder rechteckige kernlose Plattchen, die wie die Ziegel 
eines Daches verbunden sind, und zwar so, daB die tieferen oder unteren 
Zellen die oberen decken. Diese Form nehmen aber die Zellen erst 
ganz allmahlich von der Wurzel aus nach oben an; dabei richten sie sich, 

a b 

Abb. 26 a, h. Haarschaft vom Menschen. a Oberfiachenansicht. (Re) frei gegen die Spitze des Haares 
gerichtete Rander der Cuticularschiippchen; (Rz) durchschimmernde Rindenzellen. b Profilansicht 

(Einstellung auf den Rand). Vorbchandlung mit NaOH (5 proz.). E Cuticula (Epidermicula). 
Nach SCHAFFER. 

wie die Abb. 27a zeigt, immer steiler auf, bis sie schlieBlich dem Haar
schaft dicht anliegen. Behandelt man ein Haar mit H 2 S04, so wird es 
an den Randern von den sich abhebenden Platt chen wie filzig, und durch 
Schaben oder Reiben ist das Oberhautchen leicht in seinen Elementen 
zu erhalten (Abb. 27b). Die Einwirkung von Sauren und Alkalien auf 
Schafwolle haben E. SEEL und A. SANDER (1916) untersucht und fest
gestellt, daB die Wirkung verdiinnter Sauren selbst bei Kochtemperatur 
nicht schadigend einwirkt. Steigt der Sauregehalt aber iiber 7 vH, so 
findet eine Schadigung statt. Sehr viel intensiver wirken Atzalkalien. 
Schon '/ 4stiindige Behandlung mit IproZ. NaOH-Lauge (bei 400) bedingt 
eine Langsfaltung der Cuticulaschiippchen, die als Langsstreifung er
scheint und nach gleichlanger Behandlung bei 80° zur Abhebung des 
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ganzen Oberhautchens fiihrt, wobei Bilder entstehen, die an die soge
nannte "Elasticumausscheidung" ALLWORDENS erinnern, von der gleich 

a 

die Rede sein wird. 
Auf die mechanisch wichtigen Be

ziehungen des ahnlich gebauten Ober
hautchens der inneren Wurzelscheide zu 
den Zellen def Haarcuticula habe ich 
schon frliher aufmerksam gemacht. Da 
die Schlippchen der letzteren umgekehrt 
wie die des Oberhautchens der inneren 
Wurzelscheide immer nach der Spitze hin 
gerichtet sind, so daJ3 beide sageartig in
einandergreifen (Abb. 25) und gegenein
ander versteift sind, so gleitet, wenn 

b 

Abb. 27. a Schema der Form und Lageanderungen der Cuticularschuppchen der Haarrinde. Nach 
ROEl'KE. b Kopfhaar mit Schwefelsaure und Ammoniak behandelt. Oberhiiutchen (Cuticula) stark 

aufgebUittert (200: I). ~ach J. W. SCHMIDT. 

man ein mit je zwei Fingerspitzen gefaJ3tes Haar mit gleichmaJ3igem 
Zuge beider Hande straffzieht, stets das Spitzenende aus den Fingern 
(FRIEDENTHAL). DaJ3 substantiell die Epidermicula des Haares von den 
darunter gelegenen Faserzellen verschieden ist (was natlirlich kein 
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Grund sein kann, sie als nicht zum Haar gehorig zu betrachten), ergibt 
sich nicht nur aus der Pigmentlosigkeit ihrer Elemente, sondern auch 
aus dem verschiedenen Verhalten gegen manche Farbstoffe. So wird sie 
nach SCHAFFER (I9I4) durch DELAFIELDS Hamatoxylingemisch stark 
gefarbt, welches in gleicher Weise nur noch die Hornschicht der Epider
mis und die Keratohyalinkorner beeinfluJ3t, nicht aber die Zellen des 
Oberhautchens der inneren \Vurzelscheide. 

Wenn nun FRIEBOES tratz der erwahnten, leicht zu bestatigenden 
Tatsachen das Vorhandensein eines zelligen Oberhautchens der Haare 
bestreitet und die eigentiimliche Zeichnung der Oberflache nicht auf die 
Grenzen der einzelnen verhornten, kernlosen Schiippchen bezieht, son
dern in ihnen nur den Ausdruck der sich iiberschneidenden Faserbiindel 

b 

d 

I 
Abb. 28 a-e. Haare yon Flattertieren. 
a Glossophaga amplexicaudata. b I\Iega
derma trifolium. c Nycteris thebaica. 
d Nyetinomus nasa. e 1\lo1ossus rufus. 

Nach 1\1. \VEBER, 

erblickt, die, wie er annimmt, aus der 
Rinde des Haares zur Oberflache empor
steigen und sich dann wieder in die Tiefe 
senken (Abb. 32), so wird dies nur ver
standlich, wenn man beriicksichtigt, daJ3 
es ihm eben nur darauf ankam, seine 
Epithelfasertheorie auch auf den ihm 
nach den bisherigen Darstellungen "un
verstandlichen" Bau des Haares anzu
wenden, so daJ3 er vor keiner, noch so ge
wagten Deutung bekannter Bilder zuriick
schreckt. FRIEBOES ware vor diesem Irr
tum sicher bewahrt geblieben, hatte er 
sich nicht auf ein Objekt beschrankt, 
sondern auch die Struktur tierischer 
Haare mit beriicksichtigt. Die Schuppen
groJ3e und Schuppenanordnung sind 
wichtige Charakteristica der Haare. Die 

Dauerhaare des Menschen besitzen in allen Rassen und bei beiden Ge
schlechtern breite, dicht anliegende, niedrige Schuppen (HAUSMANN 
[I925J). Ganz allgemein zeichnen sich feine Wollhaare durch relative GroJ3e 
der Schuppen aus, und man erkennt daran den Wollhaarcharakter der 
Haare sogenann ter Pudelmenschen (Hypertrichosis lanuginosa). Durch sehr 
eigenartige, graJ3e Schiippchen zeichnet sich die Cuticula der Fellhaare der 
H albaffen, I nsektenfresser und Kleinfledermiiuse aus. Ich glaube nicht, daJ3 
jemand bei Betrachtung der in Abb. 34 und 35, Taf. 25 in FRIEDEN
THALS Tierhaar-Atlas dargestellten Schwanzhaare von Chiromys mada
gascarensis, sowie der Fellhaare von Centetes ecaudatus auch nur einen 
Augenblick an dem Vorhandensein von dachziegelartig sich decken
den Schiippchen im Oberhautchen zweifeln konnte. Dies gilt ganz 
besonders auch von den merkwiirdigen Haaren der Fledermiiuse mit 
ihren abstehenden, spiralig oder in Querringen angeordneten Schiipp-
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chen (Abb. 28). Einen ahnlichen Bau zeigt das Oberhautchen ferner 
noch bei den Haaren der Insektenfresser, der Beutelspitzmaus (Smin
thopsis murinus) und im Wollhaar von MacrOp1tS giganteus. 1m allge
meinen Ia13t sich sagen, daB die Schuppchen entweder imbricat (dach
ziegelformig) oder coronal (ringfOrmig, wie Tuten ineinandergesteckt) an
geordnet sind. Das imbricate Oberhautchen zeigt die Schuppenrander 
bogenfOrmig, zugespitzt, ausgezogen, eingekerbt oder flach, das coronale 
einfach glatt, gesagt oder gezahnt. Je dicker das Haar ist, des to niedriger 
ist die freie Flache der Schuppchen. Daraus berechnet HAUSMANN (I924) 
einen Index. Es wurden mehr als 200 Arten von Saugetieren untersucht 
und uberall die erwahnte Regel bestatigt gefunden. Viele Tiere tragen 
in ihrem Fell Haare von sehr verschiedener Dicke und damit auch von 
ganz verschiedenem Index. Durch zwar dicht anliegende, aber doch in 
ihren Umrissen scharf hervortretende Schupp en zeichnet sich auch das 
Oberhautchen der Wollhaare des Schafes aus. Die einzelnen Schupp chen 
haben bei den groben wie feinen Haaren dieselben Dimensionen und 
Formen und muss en sich daher bei den letzteren viel mehr decken als 
bei jenen, wo jede Schuppe mit einem groBeren Teil ihrer Flache der 
Haarrinde anliegt. Schon aus diesem Grunde erscheinen die Schuppen 
der feinen Wollhaare etwas mehr abstehend, die der groberen dichter an
liegend und breiter. K. HOFFMANN (I925) untersuchte das Oberhautchen 
des Wollhaares verschiedener Schafrassen hinsichtlich der Cuticula
schupp chen und fand, daB die fUr die einzelnen Rassen charakteristische 
Zeichnung des Oberhautchens durch die Anordnung der Schupp en be
dingt wird, wahrend GroBe und Form derselben ziemlich weitgehend 
ubereinstimmen. "Der Grad der Deckung der Cuticulazellen, d. h. der 
Abstand der freien sichtbaren Rander ist bestimmend fUr die Zeichnung 
des Oberhautchens. Der Abstand ist aber fur jede Rasse ein ganz be
stimmter und daher auch die Cuticularzeichnung eine ganz charakte
ristische." HOFF MAX X fand ferner ein bestimmtes Verhaltnis zwischen 
der Zahl der Schuppen und dem Langen- und Dickenwachstum der 
Haare andersei ts. Dieses Verhaltnis erwies sich fur j ede Rasse inner
halb eines bestimmten Variationsbereiches konstant. 

Zwischen dem Oberhautchen und der Rindenschich t der WoIlhaare von 
Schafen soU sich eine Substanz befinden, die von ALLWORDEN (I9I6) 
zuerst beschrieben wurde und fur das Wesen der Wolle von grund1egen
der Bedeutung sein solI. Wird dieser a1s "Elasticum" bezeichnete Stoff, 
der ein Koh1ehydrat und a1s Osazon isolierbar sein solI, der Wolle vollig 
entzogen, so ist diese verdorben, morsch und sprode. Durch Behand1ung 
mit Ch10rwasser solI die Erkennung des fraglichen Stoffes auf mikro
chemischem Wege moglich sein. Wahrend nam1ich die Schuppenzellen 
der Wolle gegen Ch10r ziem1ich unempfindlich sein sollen, solI das E1asti
cum darauf sehr rasch reagieren, indem charakteristische kuge1ige Tropfen 
an der Oberflache eines so behandeIten Haares hervortreten (Abb.29b). 
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KRONACHER und SAXINGER (I925) haben spater bei der Anstellung 
der Chlorwasserreaktion gefunden, daB die hervortretenden Blasen fliis
sigkeitgefiillte Gebilde sind, die als aufgequollene Cuticulazellen erkannt 
werden konnen. Ihre Bildung laBt sich, wie ich mich iiberzeugt habe, 
auch an menschlichen Haaren nachweisen. Beim Anstechen mit dem 
ZEIssschen Mikromanipulator platzen sie (PETERFI) und entleeren eine 
Fliissigkeit unter Hinterlassung flottierender Hautchen. 

LINGK (I922) und KRONACHER (I924) berichten iiber Rassenunter
schiede hinsichtlich der Beschaffenheit der Cuticulaschiippchen bei Zie-

A_. __ ~a __ .. _:.;a·- - -- .-~-
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Acb . 29. a Form unLi. Anordnung der Cuticularschiippchen bei verschiedenen Schweinerassen. 

b Ein \Vollhaar "om Schaf nach Behandlung mit Chlorwasser. Nach ALLWORDEN. 

genhaaren. Bei den Saanenziegen unterscheidet sich das Haar der Boeke 
von dem der Ziegen dadurch, daB die Cuticularander dichter zusammen
liegen und der Verlauf der Linien geschlangelter und gezackter ist. Die 
Schiippchen greifen auBerdem bei den Bocken weiter iibereinander als 
bei den Ziegen. Auch die Cuticula der Borsten des Hausschweines zeigt 
je nach der Rasse charakteristische Unterschiede (Abb.29a). 

Eine sehr eigenartige Beschaffenheit zeigt, wie C. TOLDT jun. gefun
den hat, das Oberhautchen der Borstenstacheln eines zu den Myoxiden 
gehorigen, in Malabar und Cochinchina lebenden Nagetieres (Platacan
thomys lasiurus). Die nach auBen gekehrte Flache der stark abgeplatte-
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ten Stacheln ist rinnenformig vertieft, wahrend die der Haut zugewendete 
Flache flach erscheint. Das Oberhautchen der ersteren besteht nun aus 
stark in die Breite gezogenen Zellen (Schiippchen), die im basalen Ab-

schnitte annahernd horizontale, d. h. senkrecht zur Schaft
achse verlaufende Reihen bilden (Abb. 30 a-d). Diese bie
gen sich weiter apikal in der Mittellinie des Schaftes anfangs 
wenig, dann immer starker gegen die Stachelbasis zu ab, so 
daB durch die Randkonturen der Schiippchen eine Zeichnung 
von tiitenfOrmig ineinander gesteckten, apikaloffenen Para
belnzustande kommt. Dadiese immer engerwerden und ihre 

b 

d 

Abb. 30. a Ein Borstenstachel VOll Platacanthomys lasiur1ts. Nach auBen gekehrte Flachc mit 
breiter Rinne und wulstigen, markhaltigen Randern, l7bersicht tiber die Anordnung <ler Cuticular
schuppchen (12: r). b Detailbild der Schiippchenanordnung im apical en Teil des basalen Viertels. 
c Basaler TeiI des mittleren Drittels. d Basaler Teil des apicalen Drittels. e Stuck aus dem api
c~den Viertel. Das Oberhautchen beider Breitftachen gleichzeitig dargestellt. Die der Haut zu
gewendete schwach konvexe Fhiche ist dem Besc1wuer zugekehrt. An derselben sind die Schiippchen 
ziemlich lang und bilden apical schwach konyexe Reihen. Die Schiippchen der auBeren FHiche (Rinne) 

sind kurzer, schlanker und in diesem Stachelteil schon logitudinal gerichtet. Nach C. TOLDT. 

Aste dabei eine stark schrage und schlieBlich longitudinale Richtung ein
nehmen, erscheinen die Schiippchen im obersten Drittel des Schaftes direkt 
longitudinal gerichtet. Gleichzeitig finden sich im mittleren Teile der Sta-

Ergebnisse der Biologic IV. 
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chellange stellenweise zwischen den Scheiteln der Parabel eingeschobene 
Zellgruppen, weIche eine annahernd elliptische Formhaben undmehroder 
weniger schrag nach vorn au/3en gerichtet sind. Diese Verhaltnisse er
innern lebhaft an die Zeichnung, weIche die Hautleistchen an den Finger
beeren der Menschen und der Affen bilden oder an die Oberflachen
struktur der Haut an dem nackten ventralen Schwanzende gewisser 
Cebiden (Lagothrix, Ateles u. a.). Das Ganze macht, wie TOLDT be
merkt, den Eindruck, "als hatte sich wahrend der Entwicklung des 
Haarschaftes bei der Bildung des Oberhautchens in der Mittellinie ein 
Widerstand geltend gemacht, durch weIchen die Schuppenreihen hier 
mehr beisammengehalten wurden, wahrend sie sich gegen die Schaft
rander zu mehr ausladen konnten. Man k6nnte dieses Bild ungefahr mit 
der Faltenbildung eines nur durch eine Mittelleine (in unserem FaIle 
bildlich gegen die Stachelbasis zu) emporgerafften Vorhanges vergleichen. 
Doch ware auch ein Druck von beiden Seiten her denkbar, z. B. infolge 
der allmahlichen Verschmalerung des Stachels" (TOLDT). Das Oberhaut
chen an der der Haut zugekehrten Flache der Stachelborsten ist viel 
zarter und nicht leicht zu erkennen und zeigt in bezug auf die Anordnung 
der Zellen nichts Auffallendes. Letztere sind nicht so stark in die Breite 
gezogen und stehen in Querreihen, die in der apikalen Stachelpartie eher 
etwas nach oben konvex sind (Abb. 30e). Der Ubergang zwischen beiden 
Formen des Oberhautchens erfolgt beiderseits an dem aufgeworfenen 
Stachelrande in der Weise, da/3 die Zellen beider Flachen hier stark 
schrag apikal und nach au/3en verlaufen und sich am au/3ersten Rande 
unter spitzem Winkel treffen. Bei den Borstenstacheln der Stachelratten 
bestehen nach TOLDT zwischen dem Oberhautchen der Rinne und jenem 
der entgegengesetzten Flache beziiglich der Starke und Form der Schiipp
chen ahnliche Unterschiede; die Schiippchenreihen verlaufen aber in der 
Rinne annahernd horizontal und im mittleren Teile des Stachels mehr oder 
weniger nach unten gebogen; zur Bildung des komplizierten Hautleisten
ornamentes oder zur longitudinalen Richtung kommt es aber nicht. Die 
starkere Ausbildung des Oberhautchens in der Rinne, weIcher eine relativ 
geringe Dicke der Rindensubstanz an dieser Stachelflache entspricht, 
scheint dagegen allen derartigen Haargebilden gemein zu sein und diirfte 
zum Schutze dieser nach au/3en gekehrten Rindenpartie dienen. Die 
machtigere Rindenlage der der Haut zugekehrten Flache bedarf dagegen 
keines besonderen Schutzes. Die Furche selbst sowie die longitudinale 
Richtung der Schiippchen im apikalen, frei nach au/3en liegenden Teile 
der Platacanthomys-Stacheln diirfte nach TOLDT die Ableitung von Was
ser, von Erd- und HolzpartikeIchen sowie im allgemeinen das Schliipfen 
dieser Tiere erleichtern. 

lch mu/3 hier nochmals auf die mechanische Bedeutung der Be
ziehungen zwischen den Schiippchen der Haarcuticula und jener des 
Oberhautchens der inneren Wurzelscheide zuriickkommen, die ja so in-
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einandergreifen, daB das Haar nicht aufwartsrucken kann, wenn die 
innere Wurzelscheide, die mit ihrem Oberhautchen fest zusammenhangt, 
ruht (Abb. 25). Die Existenz dieser Sperrvorrichtungwird am besten durch 
die Erscheinungen bewiesen, weIche das Oberhautchen eines ausgerissenen 
Haares darbietet. Es folgen in diesem FaIle gewohnlich beide Wurzel
scheiden dem Zuge, die Glashaut und die Papille bleiben aber am Haar
balge zuruck, ebenso einzelne Reste der auBeren Wurzelscheide. Von 
jener geht dann, wie wir sehen werden, die Regeneration des Haares 
aus. Falls aber die innere Wurzelscheide nicht mit ausgerissen wird, sind, 
wie schon HENLE gezeigt hat (vgl. dessen Eingeweidelehre, Abb. r6), die 
Cuticulazellen am unteren Teile des Haarschaftes durch den Widerstand 
des Wurzelscheidenoberhautchens nach abwarts umgeschlagen. Dagegen 
glaubte v. EBNER, daB die inn ere Wurzelscheide sich tiber das Haar 
hinwegschieben kann, "weil in diesem FaIle die Zahne ohne Anstand 
tibereinander gleiten konnen". Das ist aber, wie PINKUS (r927) bemerkt 
"wohl nur eine aus der Betrachtung des Langsschnittes gewonnene Vor
stellung, die eine sageahnliche AuBenkontur der Cuticula des Haares und 
der der Haarscheide sehen laBt (Abb.25). Die Sagezahne der letzteren 
sehen nach unten, die der ersteren nach oben. Sie greifen ineinander und 
geben die Vorstellung, ali wenn die nach un ten gerichteten Zahne der 
Scheidencuticula sich aus den nach oben gerichteten Zahnen der Haar
cuticula einfach herausnehmen lieBen. Die Verzahnung urn den ganzen 
Haarschaft herum ist aber zu kompliziert, als daB eine glatte Losung 
der Cuticulae voneinander ohne starke ZerreiBung stattfinden konnte". 
HENLE und spater UNNA haben angenommen, daB die Zahnchen, die 
man am Haar- und Wurzelscheidenoberhautchen im Langsschnitt sieht, 
der Ausdruck von Schraubengangen seien, und daB sich demgemaB das 
wachsende Haar wie eine Spindel in der Mutter durch die innere Wurzel
scheide gleichsam hinausschraube. v. EBNER (r876) halt eine soIche Vor
stellung fUr unhaltbar; er weist darauf hin, daB, wenn dies der Fall ware, 
die Faserung der Haarrinde, die im allgemeinen achsenparallel verlauft, 
dann wegen des fest en Zusammenhanges der Matrixzellen des Haares 
mit der Papille wenigstens im peripheren Teile der Rinde rechts- oder 
linkswendige Spiralen beschreiben muBten, was niemals vorkommt. Auch 
sind die Haare nicht immer drehrund, sondern zeigen oft elliptischen 
Querschnitt. DaB aber soIche Haare sich in der eng anliegenden Wurzel
scheide nicht drehen konnen, leuchtet sofort ein, und ebensowenig ist 
eine Drehung in gekrummten Haarbalgen moglich. v. EBNER kommt 
daher zu dem SchluB, daB die Haare "ohne Drehung in der Richtung des 
Haarbalges" fortwachsen. Dann bleibt aber nur die Annahme zulassig, 
daB, wenigstens soweit die Platt chen des Haaroberhautchens noch weich 
und nicht in ihrer definitiven Lage an das Haar angedruckt sind, die 
innere Wurzelscheide, rascher wachsend als die Haare, tiber dieses hinweg
gleitet, und indem sie fest auf das Haar drtickt, die Plattchen des Ober-

27* 
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hautchens allmahlich umlegt, so daB sie sich endlich dachziegelfi:irmig 
von unten nach aufwarts decken". Dieser Vorstellung hat sich neuer
dings auch HOEPKE (I927) angeschlossen. Der oben erwahnte Ein
wand von PINKUS durfte daher doch wohl nicht ganz zutreffend sein, 
denn der Sinn jener Verzahnung bleibt sonst ganz unverstandlich. 
v. EBNER halt das "Auftreten von Spalten in der HENLEschen Schicht 
fur einen Effekt der Spannung, die durch das starkere Wachstum der 
beiden inneren Schichten der inneren Wurzelscheide bewirkt wird, wel
chen die HENLEsche Schicht von der Stelle an, wo ihre Zellen ki:irnerfrei 
und kernlos geworden sind, mehr passiv zu folgen scheint". Diese Auf
fassung halt PINKUS insofern fur richtig, als die HUXLEYSche Schicht ja 
noch weich und turgide ist, wenn die HENLEsche langst verhornt ist. 
"Wenn die Zellen der letzteren durch Austrocknung kleiner oder wenig
stens hart und unveranderlich groB geworden sind, wahrend sie doch 
denselben oder einen gri:iGer werdenden Raum umspannen mussen, nam
lich die AuBenwand des von der noch weichen HUXLEYSchen Scheide ge
bildeten Zylinders, dann werden sie durch diesen yom Haar erfullten, 
nach auBen druckenden und noch nicht durch Vertrocknung kleiner wer
denden Zylinder auseinander gedrangt und reiGen an ihren Langsseiten 
auseinander und bilden eine Reuse" (PIXKes~. Die Durchbrechung der 
inneren Wurzelscheide und das Hervorwachsen des Haares ist nach 
PINKUS einfach dadurch bedingt, "daB die gri:if3te und wichtigste Masse, 
die Haarrinde, durch die bei weitem uberwiegende Zahl ihrer Mitosen 
auch am wenigsten Platz im unteren Teile des Follikels haben kann 
und dort hinausdrangt, wo sie allein hinaus kann, nach oben; hier 
bei haken die Zellen der Haarcuticula unter die Zellen der Scheiden
cuticula, bilden eine unli:isliche Sperrvorrichtung, und nun schiebt 
die ganze Masse der sechs Schichten zugleich nach oben, das Haar 
schiebend, die Haarscheide formend (dadurch, daB das Haar in die 
reusenartige Ri:ihre der HENLEschen Scheide hinein muG) und zuruck
haltend (weil die Scheidencuticula fest in der Haarcuticula verzahnt ist)" 
(PINKUS). 

Was nun die von der Cuticula bedeckte Rinden- oder Faserschicht des 
Haares betrifft, so ist ihr Aufbau aus Zellen im Haarschaft am schwersten 
zu erkennen, wenigstens ohne weitere Vorbehandlung. Sie findet sich bei 
allen Haaren und macht bisweilen den Hauptteil der Haarsubstanz aus. 
KOLLIKER beschreibt sie als "langsstreifig, sehr oft dunkel punktiert und 
gestrichelt oder gefleckt und, abgesehen von wei13en Haaren, wo sie durch
scheinend ist, mehr oder weniger stark gefarbt ... Behandelt man ein 
(menschliches) Haar in der Warme mit starker H 2 S04 , so laf3t sich sein 
Fasergewebe vielleichter als vorher in platte, verschieden breite (4-II Il) 
lange Fasern zerlegen, die durch ihre Starrheit und Bruchigkeit und ihre 
unregelmaBigen, selbst zackigen Rander und Enden sich auszeichnen. 
D2ese sogenannten Haarfasern sind aber noch nicht die Elemente dey Rinde, 
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vielmehr muf3 iede derselben als eine Vereinigung von platten, maf3ig langen 
Faserzellen oder Plattchen angesehen werden, die nach eindringlicher Be
handlung eines Haares mit H 2 S04 neben den Fasern in grof3er lVIenge 
einzeln sich erhalten lassen. Diese Faserzellen der Rinde sind platt und 
im allgemeinen spindelformig, 54-68 fllang, 4-II fl breit und 3 fl dick, 
mit unebenen FHichen und unregelmaBigen Randern, quellen in kausti
schen Alkalien nicht auf und zeigen im Inneren sehr haufig einen dunk
leren Streifen" (Kern) (Abb.3r). Nach WALDEYER (r884) laGt sich jede 
einzelne Rindenzelle durch Behandlung mit Ammoniak in ganz feine 
Fibrillen zerfallen, die mit den Fibrillen benachbarter Rindenzellen zu
sammenhangen, ahnlich wie dies auch fUr die Hornfibrillen der Epider
miszellen gilt. Auch SCHAFFER (r922) konstatierte mit Hilfe kochender 
~atronlauge einen so1chen Zusammenhang. Nach W. v. NATHUSIUS 
(r894) geniigt schon eine 2stiindige Digestion von Haaren mit roproz. 
Ammoniak16sung bei 87°, um eine Isolierung der Zellen der Rinden-

_\bb. 31. IV[ittels Schwefelsaure isolierte Rindenzcllen eines Haares vorn !\Ienschen (links z\vei 
zusammenhangendE'). }; ach SCHAFFER. 

schicht und bei darauffolgender mechanischer Zerteilung derselben auch 
die Fibrillen darzustellen. Auch die Hornzellen der Vogelfedern lassen 
sich auf diese Weise vorziiglich studieren. Durch eine sehr stark ent
wickelte kompakte Rindensubstanz von schein bar ganz homogener Be
schaffenheit sind die Wollhaare der Schafe ausgezeichnet. Es laBt sich 
aber auch an diesen die Zusammensetzung aus fibrillar strukturierten 
Hornzellen leicht nachweisen. Dabei ist bemerkenswert, daB bei ver
schiedenen Haaren und namentlich auch bei Schafwollen von sehr ver
schiedener Feinheit kein Unterschied in der Dicke der Fibrillen erkennbar 
ist. Wieder ist es nun von besonderer Wichtigkeit, die allmahliche Ent
stehung der "Faserschicht" aus dem Zellenlager der H aarwurzel zu unter
suchen. "Solange jene noch fest und sprode ist, finden sich im wesent
lichen dieselben Verhaltnisse, und erst in ihrer unteren Halfte, wo sie 
allmahlich weicher, zuerst feinfaserig, dann kornig wird, andert sich der 
Bau der Rinde nach und nacho Die oben geschilderten Plattchen ge
stalten sich immer deutlicher als langliche Zellen, deren stabchenfOrmig 
gerade oder geschlangelte Kerne bei Essigsaurezusatz auBerst kenntlich 
werden und sich leicht isolieren lassen. SchlieGlich gehen sie in langlich~ 
runde Zellen mit kurzen Kernen uber, die endlich in die Elemente des 
untersten, dicksten Teiles des Haares (Haarknopfes) ohne Unterbrechung 
sich fortsetzen" (KoLLIKER). 



---- ~ ~- - ~--- --~---

422 W. BIEDERMANN: 

Wahrend nun die Zellen und ihre Fibrillen nach den bisherigen 
Anschauungen im ganzen und graBen mit ihrer Lange parallel zuein
ander und zur Haarachse verlaufen und der Rinde so eine hochstens 
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b 
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Abb. 32. a Frauenkopfhaar, mit Schwefelsaure-Ammoniak behandelt CMikrophotographie). Man 
sieht annahernd in der l\litte e-ine Haarfascrstr~lhne an die OberfHiche ziehen, dart ein Stuck vcr
laufen und sich dann unter Kreuzung mit einer cbenfaUs an die Oberflil.che steigenden in die Tie-fc 
des Haares einsenken. b Thlit dem Zeichenapparat durch Verstellung der Mikrometerschraube aus 
mehreren Schichten gewonnenes Bild der Haarfaserverteilung in cinem frischeu, mit Sallre-Ammoniak 

praparierten Kopfhaar. Nach FRlEBOES. 

leicht gewellte Langsstreifung verleihen, behauptet FRIEBOES, daB die 
"Fasern", die er fUr mesenchymal (bindegewebig) halt, zopfartig ver
flochten seien (Abb. 3za, b). Er stiitzt sich dabei hauptsachlich auf 
Bilder, wie er sie nach Behandlung von menschlichen Haaren mit.H2S04 
und NH3 erhielt, bei welchen in verschiedenen Ebenen gelegene Fasern 
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sich unter spitzen Winkeln uberschneiden, wobei das Ganze einen ge
flechtartigen Eindruck macht. Nach W. J. SCHMIDT, der diese Auffas
sung einer eingehenden Kritik unterzogen hat, "handelt es sich bei der 
verschiedenen Anordnungsweise der Fasern, wie sie mazerierte und me
chanisch bearbeitete Haare zeigen konnen, urn wechselnde Aufbunde
lungsformen eines im naturlichen Zustande parallelfaserigen Gebildes". 
SCHMIDT machte auch mit Recht darauf aufmerksam, "daB die polari
sationsmikroskopischen Erscheinungen am Haar, insbesondere ihre ganz 
gleichmaBige Aus16schung nach der Lange, einem so verwickelten Faser
verlauf, wie ihn FRIEBOES annimmt, widerspricht". 

Eine gewisseAbweichung von strenger Achsenparallelitat der Rinden
fasern nimmt auch PINKUS (1927) an. Er halt es fUr sicher, "daB die 
Hornzellen der Haare nicht in der Weise senkrecht aufeinander gebaut 
sind, wie die Zellreihen der einzelligen Scheiden und der Oberhautchen. 
Aber auch bei diesen wissen wir nicht, welche Drehung ihre Zellreihen 
beim Aufstiege machen. Die mikroskopische Betrachtung deutet auf eine 
solche Drehung, wie bei den Zugen im Geschutzrohre, hin. 1m Haarschaft 
verschwindet unter dem Mikroskop jede Zellreihe recht bald aus dem 
Gesichtsfeld, die Verhaltnisse sind aber auch bei starken Haaren so klein, 
bei dicken Tierhaaren so schwer mit dem Mikrotom zu bemeistern, daB 
Angaben daruber kaum zu erwarten sind. Es ist wahrscheinlich, daB, 
wie beim Zahn (Elefantenzahn, GEBHARDT), die innere Haarstruktur yom 
Aufsitzen der Matrixzellen auf der Papille und von der Form derselben 
abhangt" (PINKUS). 

Durch einen ganz eigenartigen Bau zeichnet sich die unter der 
Cuticula gelegene Schicht in den Haaren der Faultiere aus, die WELCKER 
(1864) zuerst genauer beschrieben hat. Die langen Faultierhaare (bis 
zu 8 cm) beginnen an der Basis zwischen den kurzeren, dunnen 
Haaren mit einem sehr dunnen Wurzelstuck, urn dann allmahlich 
anzuschwellen und schlieBlich spitz zu enden. Die Verdickung wird 
im wesentlichen durch eine dies en Haaren ganz eigentumliche Lage 
(WELCKERS "Belegschicht") verursacht, die WALDEYER als "dufJeren luft
haltigen Rindenmantel" bezeichnet hat, der aber nicht der eigentlichen 
Rinde entspricht, die in diesem Faile einen langsstreifigen, nicht sehr 
kompakten Achsenstrang bildet. Nach WELCKER, dem sich WALDEYER 
durchaus anschlieBt, besteht die Belegschicht bei Bradypus tridactylus 
"aus vertrockneten, gedrungen spindelformigen Zellen, zwischen welche 
uberall Luft eingedrungen ist. Wahrend daher die ubrigen Saugetiere 
ahnlich den mit luftfUhrendem Marke versehenen Pflanzen (z. B. Hol
lunder) eine lufthaltige (Mark-)Schicht im Zentrum haben, hat das Haar 
des dreizehigen Faultieres eine lufthaltige Zellenschicht aJs Rindenbeklei
dung und laBt sich in dieser Beziehung mit den korkbildenden Pflanzen 
vergleichen" (WALDEYER). Kleine, mit Luft gefUllte Hohlraume finden 
sich auch in der Rinde anderer Saugetierhaare sowie bei menschlichen 
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Haaren; sie erscheinen hier als dunkle Piinktchen. MAURER (1895) ver
tritt die Ansicht, daB die Verdickung des distalen Teiles der Faultier
haare "durch das Oberhautchen hervorgebracht wird, welches aus sehr 
graBen Schuppen besteht, die sich nicht dachziegelartig decken, sondern 
infolge ihrer zahlreichen Ausbildung eine horizontale Anordnung am 
Haarschaft behalten; zwischen diesen Schuppen finden sich zahlreiche 
Luftblasen". Die Abbildungen von \VALDEYER und FRIEDENTHAL schei
nen mir einer solchen Auffassung nicht zu entsprechen. Sowohl in den 
Haaren der Faultiere wie auch in denen von Chiromys madagascarenszs 
siedeln sich in den oberfHi.chlichen, lockeren Zellschichten griine oder 
blaue Algen an (Trichophilus Welckeri und Cyanoderma bradypi) und 
verleihen der Riickenbehaarung ein eigentiimlich heuartiges, griinliches 
Aussehen. Diese Algenvegetation verliert sich bald in der Gefangen
schaft und ist offenbar an das feuchtwarme Klima der Urwalder ge
bunden, in welchen die Tiere leben. 

In der Achse der Haare findet sich, wenn auch nicht immer, ein 
zelliger Strang, das "M arkgewebe", welches im Haarschaft meist luft
haltig ist und dann im auffallenden Lichte silberweiB, im durchfallenden 
dunkel erscheint. Von allen Bestandteiles des Haares zeigt das Mark 
die groBten Verschiedenheiten, so daB die Unterscheidung der Haare der 
einzelnen Tierspezies groBtenteils auf dem Verhalten des Markes beruht. 
Es gibt Haare, welche gar kein Mark besitzen, wie z. B. die Flaumhaare 
menschlicher Feten und gro13tenteils auch die Flaumhaare Erwachsener, 
die iiber die ganze Haut zerstreut vorkommen. Bei fast allen vollkommen 
reifen Menschen- und Tierhaaren, die im Ausfallen begriffen sind, fehlt 
das Mark in der zunachst iiber dem Wurzelende befindlichen Strecke, 
indem gegen den AbschluB des Haarwachstums in der letzten Zeit kein 
Mark, sondern nur Rindensubstanz gebildet wird. 

Die Markzylinder der menschlichen Haare sowie der Haare von 
Affen, Rindern, Pferden u. a. sind verhaltnismaBig schwach. 1m stiirk
sten Gegensatz hierzu stehen die Oberhaare vieler Ungulaten (Reh, 
Hirsch, Renntier, Antilopen, Gemse usw) (Abb.33d), bei denen das 
Mark fast die ganze Dicke der Haare einnimmt und auBerdem durch die 
GroBe der Zellen ausgezeichnet ist ("Zellhaare"). Wenn FRIEDENTHAL 
den Luftgehalt solcher Haare auf die Rindenschicht bezogen hat, so be
ruht das offenbar auf einem Irrtum. Die zelligen Luftraume des Markes, 
welches in diesen Fallen ganz an das Mark der Vogelfedern erinnert, sind 
durch gegenseitigen Druck abgeplattet und erscheinen stellenweise als 
ziemlich regulare Polyeder. Durch die enorme Markentwicklung ist die 
Rindensubstanz auf einen schmalen Saum reduziert. Wenn FRIEDEN
THAL in dem starken Luftgehalt solcher Zellhaare (speziell beim Renntier) 
eine zweckmaBige Anpassung erblicken mochte, indem dadurch "die 
Fahigkeit der Gewichtseinheit Haarsubstanz, Warmeverluste der Haut 
zu verhinderri, auBerordentlich erhoht wird", so wird man dem urn so 
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weniger zustimmen konnen, als sich ja der gleiche Haarbau auch bei 
nicht nordischen Tieren (Antilopen) findet, und auch das Faultierhaar 
durch starken Luftgehalt ausgezeichnet ist. Bisher hat man auch den 
Haaren vieler Nager und Raubtiere ein typisch groJ3zelliges Mark zuge
schrieben, und wenn man die Abbildungen von Hasen- und Kaninchen
haaren in WALDEYERS Atlas (Abb. 33a, c) betrachtet, so mochte man dem 

h 

d 

Abb. 33. a ZwC'i cliinl1t" Haare voro Hasen, das eine mit zweizeiligem, das andere mit ein
zeiligem I\Iarkzylinder. Beide Haure enthalten pigmentiertes Mark. Die dunklen Stellen sind die 
1Iarkzellen mit Pigmenthaufchen, die hellen entsprechen den Luftspalten. (Die Luft ist durch Gly
zerin verdrangt.) b Thfittelstarkes Haar von Petaurista taguanoides. Sehr regelma£ige Markzeichnung, 
(Vergr.130.) c Grannenhaar \'om \veiHen KaninchC1z, stark vergr. Die eigentiimliche mehrzeilige, 
reguHir-maschige l\Tarkzeichnung tritt deutlich henor. (Vgl. das ahnlich gebaute Hasenhaar.) d Haar 

vom Reh ("Zellenhaar"). Nach \VALDEYER. 

ohne weiteres zustimmen. Es sieht aus, wie wenn eine Anzahl schmaler 
Strickleitern nebeneinander den Binnenraum des Haares ausfilllten, der
art, daJ3 jedesmal die zwei aneinanderliegenden Uingsstricke der Leitern 
zu einem Langsseil verschmolzen waren; die Querstricke (Sprossen) der 
verschiedenen Leiterabteilungen liegen haufig in derselben Hohe. Die 
relativ groJ3en Raume zwischen den Sprossen entsprechen den Luft
raumen. Sehr regelmaJ3ig einzeilig geordnete "Luftzellen" zeigt das 
Mark in den Haaren des FlughOrnchens (p~taurista) (Abb. 33 b) sowie 
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stellenweise bei vielen kleinen Nagem (Maus) und Insektenfressem 
(Spitzmaus). AnHiI31ich einer Untersuchung tiber die Farbenrassen der 
Hausmaus hat F. WERNECKE (1915) auch die Struktur der Haare stu
diert. Sie stellen Hohlzylinder dar, deren W eite wechselt, und die oben 
in eine Spitze auslaufen (Abb. 34a). In der Mitte oder oberhalb derselben 
ist das Haar am dicksten. Die Grannenhaare verlaufen gerade, wahrend 

· · • s 

a 

die Wollhaare Knicke aufweisen (Abb.34b), die von 
Verengungen des Haares bedingt werden. Die Kon
turen der einzelnen Haarzellen sind nirgends sichtbar 
und daher auch nicht die Grenze zwischen Mark und 
Rinde. Die Markbestandteile hangen mit den en der 
Rinde zusammen und springen in den Hohlraum des 
Haares vor, wie besonders die Untersuchung von Quer
schnitten zeigt (Abb. 34 c, "M arkpakete oder Polster"). 
En tsprechend der verschiedenen Dicke der Haare ist auch 
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der lufthaltige Hohlraum, in 
we1chen die "Markpolster" 
hineinragen, sehrverschieden 
weit, im basalen Teile aber 
so eng, daB nur eine Reihe 
von so1chen Platz findet. 
Oberhalb der Basis wird das 

c 
Abb. 34a-c. Zwei Haare der Maus. a Grannenha ar. b 'Vollhaar. c Schematischer Querschnitt 

durch das ThHiu sehaar. N ach \VER~ECKE. 

Haar dicker. Es liegen in den Wollhaaren m eist nur zwei Reihen so1cher 
Polster; im Grannenhaar haben aber sechs bis sieben Platz. Die auBerste 
Spitze ist ganz massiv und besteht nur aus Rinde. Wenn man das Schema 
des Querschnittes eines Mausehaares nach WERNECKE betrachtet 
(Abb. 34c). so muB man sagen, daB mangels einer scharfen Grenze 
zwischen Rinde und Mark eigentlich kein rechter Grund vorliegt, ge
gebenenfalls beide zu unterscheiden. Es wtirde dann auch kein ge-
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schlossener Markzylinder existieren, sondern ein lufthaltiger Hohlraum, 
der durch hineinragende Wiilste der Haarwand sozusagen abgeteilt 
wird, und an deren Bildung die ganze Haarwand beteiligt ist. 

Zu einer wesentlich verschiedenen Auffassung der Markstruktur ge
langte am gleichen Objekt STEINER-WOURLISCH (I925), indem er die all
mahliche Entstehung des Markes von der Wurzel her, wo die Zellen noch 
deutlich als solche erkennbar sind, studierte. Er gibt an, daB das Mark 
sich aus mehr oder weniger abgeplatteten, in horizon taler Richtung iiber
einander geschichteten, zunachst noch kernhaltigen Zellen aufbaut, die 
erst spater bei fortschreitender Verhornung schrumpfen, wobei zwischen 
je zwei Scheiben ein Luftraum entsteht. An dickeren Stellen des Haares 
beobachtet man eine treppenfOrmige Anordnung der Scheiben. Es 
stehen zwei bis drei fast auf gleicher Hohe, die Zellen sind in die Liicke 
zwischen den anderen hineingepreBt, und es resultiert das typische Bild, 
wie es bei den Tasthaaren und auch bei groBeren Grannenhaaren beob
achtet wird. Ich komme spater noch bei Besprechung der Pigment
verhaltnisse auf die Struktur dieser Haare zuriick. Ein Bau, wie ihn 
WERNECKE fUr das Mausehaar annimmt, findet sich nun sozusagen in 
vergroBertem MaBstabe bei den Fellhaaren und Stacheln des Igels. Be
trachtet man ein Fellhaar, so fallt, abgesehen von der sehr deutlich 
geschuppten Cuticula, ein an schein end sehr dicker lufthaltiger Mark
strang auf. Auf Langsschnitten stellt sich aber heraus, daB der Mark
kanal der dickeren Haarpartien einen spongiosen Bau hat, indem von 
seinen Wandungen unregelmaBig angeordnete Querscheidewande ent
springen, welche von einer Seite zur anderen gehen, mit der angrenzen
den Rinde verschmelzen und so den Kanal in eine Anzahl ubereinander 
geschichteter Maschenraume abteilen, welche Luft enthalten; dieScheide
wande selbst bestehen aus verhornten Zellen, von denen in den dickeren 
Septis immer mehrere dicht zusammenliegen, so daB sie gleichsam in eine 
Masse zusammengeschweiBt erscheinen. Sie gehen direkt in die Rinde 
iiber, und es scheint, als ob namentlich die starkeren Scheidewande eine 
unmittelbare Fortsetzung der Rindensubstanz waren. Ganz denselben 
Bau zeigen die Stacheln. Auch hier gehen von der Rinde Scheide
wande aus, die auf dem Querschnitt radiar gegen das Zentrum vor
springen und sich hier in feinere Balken auflosen. 

An Langsschnitten sieht man die Septa leitersprossenahnlich iiber
einander geschichtet. In den Maschenraumen, dicht den Septis ange
schmiegt, liegen die verhornten, abgeplatteten Markzellen, und was von 
Raum ubrig bleibt, also bei weitem der groBte Teil, ist mit Luft gefUllt. 

Ahnlichen Strukturverhaltnissen, wie bei den Igelstacheln, begegnet 
man, wenn auch nicht in gleichstarker Entwicklung, noch bei vielen 
anderen Saugetierhaaren, die eine Art "innerer Furchung" aufweisen, 
indem Langsleisten oder Wiilste der Innenflache der Rindensubstanz in 
den Markstrang eindringen. "Hier ist gewissermaBen die Oberflache des 
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Markstranges positiv und die Innenflache der Rinde entsprechend ne
gativ gefurcht. Die Zahl und die radiare oder bilateral symmetrische 
Anordnung der Leisten ist sehr verschieden und eben so ihre Starke und 
der Grad des Eindringens in das Mark. Demnach ist auch die Art der 
Furchung sehr verschieden gestaltet. Oft scheint sie an der Oberflache 
des Haares durch, so daJ3 diese, ohne selbst gefurcht zu sein, linear ge-

a h 

Ahb. 35 a- f. a u. h Qu erschnitte von Ziegenhaaren. c Querschnitte von Borsten verschiedcner 
Schweinerassen. (Nach KRO:-.r ACH ER.) U Querschnitt aus dem mittleren Teil ciner verbreiterten 
Stelle einer Sch\vanzquastenhorste von Atkerura a{ricrma. Sieben in den l\;Iarkraum vorspringende 
Rindenleisten . AuBenflache der Rinck- glatt. (8: I,) e Qucrschnitt durch einen dunklen Ring aus 
der mittleren Strccke cines graBen Riickenstachels Yon Hystrix leucttra. Von der Rinde springcn 
Septen von vcrschicdener St::irke in den l\'Iark st rang Yor. f Querschnitt durch die Earste eines 
Hallsschweines. Der ::\brkraum ist durch die inne ren, breitwulstigen Vorspriinge der Rindensubstanz 
so eingeengt, daB eT auf ein kleines zentral es Lumen mit radiar ausstrahlenden Spalten reduziert 

erscheint. N ach TOLDT jun. 

zeichnet erscheint (Igelstacheln)." Wie mannigfach sich in solchen Fallen 
das Querschnittsbild gestaltet, dafUr liefern die beistehenden Abbil
dungen (Abb. 35) charakteristische Beispiele. H. SPRENGER (1898) ver
danken wir eine eingehende Untersuchung der Entwicklung dieser 
Leistensysteme, die in allen Fallen als Verstarkungen der Rindensub
stanz auf Kosten des Markes aufzufassen sind, bei den Igelstacheln. Es 
kommt auf diese Weise zur innigeren Verbindung zwischen Rinde und 
Mark und zur Verfestigung des ganzen Haargebildes bei moglichster 
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Erhaltung seiner Elastizitat (c. TOLDT jun.). An manchen Schaftstucken 
der Borsten gewisser Hausschweine sind an Stelle der Leisten starke 
Langswulste vorhanden, durch weIche der Markstrang auf einen am 
(Querschnitt unregelmaBig sternformigen UmriB beschrankt wird 
Abb.35f). Es wurde schon erwahnt, daB die Spitzen der meisten aus
gewachsenen Schweinsborsten geteilt sind. Nach GURLT zeigt die sich 
teilende Borste in jedem Ast Rinde und Mark und auch FLATTEN hat 
dies schon beobachtet. Es steht dies mit dem Vorkommen sekundarer 
Papillen (vgl. oben) in Zusammenhang. 1m ubrigen zeigt das Verhalten 
des Markstranges der Borsten verschiedener Schweinerassen sehr groBe 
Differenzen (Abb.35c). Auch bei Ziegenhaaren wird der Markstrang 
durch Lamellen, die von der Rinde ausgehen, in eine mehr oder weniger 
groBe Anzahl von verschiedengestaltigen Feldern geteilt (Abb. 35a, b). 
Die beiden Querschnitte lassen deutlich die beim Bock groBere Dicke der 
Rinde erkennen. KRONACHER halt es fur wahrscheinlich, daB die An
ordnung der Lamellen ahnlich wie die der Knochenlamellen abhangig 
ist von den auf sie einwirkenden auBeren und inneren Kraften (Zug
und Druckwirkungen) und halt es fUr moglich, daB darauf auch die wech
selnde Starke der Lamellen bei Haaren von verschiedenen Korperstellen 
beruht. (Besonders stark sind sie in den Schwanzhaaren.) Wie beim 
Ziegenbock ist auch beim Bullen der Markzylinder viel dunner und die 
Rinde dementsprechend dicker als bei der Kuh. Wenn der Markstrang 
schon in den Borsten der Schweine sehr reduziert ist, und manchmal 
bei den edleren Rassen ganz fehlt, so ist das letztere die Regel bei den 
Wollhaaren edler Schafrassen. Uber das Verhalten des Markstranges 
dieser bei Kreuzungen von Oxfordshire- mit pommerschen Landschafen 
hat VOLTZ (1922) berichtet. Die Wolle der ersteren wurde markfrei ge
funden, wahrend die pommerschen Landschafe vereinzelte markhaltige 
Wollhaare besitzen. Die Kreuzungsprodukte ergaben Dominanz der 
Mischwolle der Landschafe uber die Oxfordshire-Glanzwolle. Mit wenigen 
Ausnahmen hatten samtliche Tiere der untersuchten Herde (zum Teil 
nur noch 1/16- 1/32 Blutanteil des pommerschen Landschafes) noch die 
typischen, groben, markhaltigen Grannenhaare des letzteren. 

Die epitheliale N atur der Markzellen ergibt sich ganz unzweideutig 
aus der Untersuchung ihrer Bildung aus dem Keimlager in der Haarwurzel 
uber der Papille. Hier ist das Mark noch luftfrei, die Zellen rundlich 
oder oval, kernhaltig und durch Riffelfortsatze untereinander verbunden, 
wie im Stratum Malpighi der Epidermis (WALDEYER). Sie enthalten 
runde glanzende Korner, die sich wie Keratohyalin (Eleidin) verhalten. 
Weiter nach oben verschwinden mit der Verhornung diese Korner. 
Infolgedessen nehmen die reifen Markzellen des Haarschaftes ganz 
eigentumliche und sehr verschiedene Formen an, wahrend gleichzeitig 
Luft in denselben auftritt. Bezuglich dieses Vorganges herrscht in der 
einschlagigen Literatur eine bemerkenswerte Unklarheit. Unsere Kennt-
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nisse dariiber gehen auf KOLLIKER zuriick, der sich dariiber am aus
fUhrlichsten im zweiten Bande seiner 1850 erschienenen "Mikroskopischen 
Anatomie" geauBert hat. In die spater erschienenen sechs Auflagen 
seines "Handbuch der Gewebelehre" (1852-1889) hat der Verfasser 
nur Bruchstiicke dieser Auseinandersetzungen aufgenommen. lch halte 
es mit Riicksicht auf spater zu besprechende Tatsachen fiir notwendig, 
das Wesentliche jener erst en Darstellung KOLLIKERS hier wortlich 
mitzuteilen: ,,1m frischen (menschlichen) Haar ist das Mark im Schaft (im 
auffallenden Licht) silberweiB oder (im durchfallenden) dunkel, welches 
Aussehen von rundlich-eckigen, je nach der Beleuchtung schwarzen oder 
weiBen, glanzenden Komchen von ziemlich gleichmaBiger, jedoch je 
nach den Haaren wechselnder GroBe erzeugt wird, die in groBer Menge 
die Markzellen erfiillen und sich als Luftblaschen erweisen." ... "N ach 
Behandlung mit Alkalien sind die Zellen durchscheinend, mit einzelnen 
kleineren und groBeren, graulichen Komem, die wie Fett aussehen und 
einer hellen Fliissigkeit." ... "Legt man ein frisch abgeschnittenes 
weiBes Haar in Terpentinol, so sieht man, wie das Mark desselben von der 
Schnittflache herdurch Eindringen des Oleslangsam in einer kurzen Strecke 
ganz durchscheinend und hell wird und ein dunkles Kom nach dem 
anderen schmilzt oder verschwindet, je weiter die Fliissigkeit dringt." ... 
"Trocknet man ein mit Ather oder Wasser ausgekochtes, durchscheinend 
gewordenes Haar, so nimmt es rasch, oft im Nu, seine alte weiBe Farbe 
wieder an und man kann unter dem Mikroskop den Wiedereintritt der 
Luft und das Wiederdunkelwerden beobachten." KOLLIKER schildert 
dann diese Erscheinungen, "das bald rasche, bald langsame, ruck- oder 
stromweise Fortschreiten der eindringenden Luff' sehr anschaulich: 
"Hier erfUllt sie mit Blitzesschnelligkeit das ganze Mark, so daB man ihr 
nicht folgen kann, dort riickt sie sprungweise von Zelle zu Zelle fort, 
jede derselbe im Nu erfiillend, noch an anderen Orten flieBt sie mehr 
stetig, aber langsam von einem Teil zum anderen. Hier und da bleibt 
sie auch stehen, wahrscheinlich weil die ZeIlen zuviel Feuchtigkeit ent
halten. Dann gelingt es oft durch Kompression. die Luft zu vertreiben." 
KOLLIKER ist nun der Ansicht, "daB die Markzellen im frischen Zustande 
in einem zaheren lnhalte viele kleine Vakuolen enthalten, in denen 
die Luftblaschen sitzen, die ihnen das erwahnte komige Aussehen er
teilen. Beobachtet man, wie die ausgetriebene Luft das Mark eines 
getrockneten Haares wieder erfiillt, so glaubt man zu sehen, daB aIle 
Hohlraume einer und derselben Zelle miteinander kommunizieren, 
wenigstens gelangt die Luft haufig in kontinuierlichen, sich schlangeln
den Stromchen aus einem Hohlraum in den anderen, ja man mochte fast 
glauben, daB die Hohlraume benachbarter oder vieler zusammenhangen, 
wenn man hin und wieder dieLuft blitzesschnell das Mark erfiillen sieht" . 
. . . "Ubrigens sind die Vakuolen des Markes, mogen sie nun ganz ge
schlossen sein oder nicht, verschieden groB, indem das Aussehen des luft_ 
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haltigen Markes bald fein-, bald grobkornig ist." KOLLIKER gibt 
schlie13lich an, daJ3 auch Faile vorkommen, wo jede Markzelle offenbar 
nur eine groJ3e Luftblase enthalt und dann fast wie eine kleine Fettzelle 
aussieht. W. v. NATHUSIUS-KoNIGSBOR~ (1866) hat auf Grund von Be
obachtungen an Tierhaaren Bedenken gegen die von KOLLIKER vertretene 
Auffassung geauJ3ert. Er fiihrt an, daJ3, wenn quer libereinanderliegende 
Fragmente von starken Rinderhaaren oder markhaltige Unterhaare vom 
Wildschwein gedrlickt werden, die Kreuzungssteilen schon bei maJ3igem 
Druck sich aufhellen. Es ist aber, wie er bemerkt, schwer zu verstehen, 
"wie kleine Luftblaschen in einer zahen Masse durch einen maJ3igen 
Druck so vollstandig verschwinden konnen und noch unerklarlicher, daJ3 
mit dem Nachlassen des Druckes die Undurchsichtigkeit SO fort wieder 
eintritt. " 

Zu einer wesentlich verschiedenen Auffassung liber die Verteilung 
der Luft im Haarmark gelangte WALDEYER (1884). Er vertritt die 
Ansicht, daJ3 bei den Haaren der Menschen und der meisten Tiere die 
Luft sich "zwischen den einzelnen Markzellen in einem System fein
ster Kanalchen und enger Spaltraume befindet, welche aIle netzartig 
untereinander zusammenhangen und das ganze Mark durchsetzen". Das 
Eindringen der Luft solI in der Weise erfolgen, daJ3 die verhornten Mark
zellen eintrocknen. "Die in den Zwischenriffelspalten vorhandene Fllissig
keit verdunstet und an ihre Stelle tritt Luft, die von aufJen zwischen den 
Oberhautchenschuppen und den in der Haarrinde befindlichen Spalten 
oder Poren hindurch bis ins Mark hinein dringt." Bei den "Zellenhaaren" 
der friiher genannten Ungulaten (Hirsche, Rehe u. a.) bekommen nach 
WALDEYER "die Markzellen, bevor sich Luft zwischen sie eindrangt, 
etwas verdickte, starre Wande und bleiben durch kurze starkere Riffel
fortsatze eng miteinander verbunden. Gleichzeitig verfliissigt sich der 
Inhalt dieser Zellen, sie dehnen sich dabei aus und schwellen zu blasen
formigen Korpern auf. Wenn nun der AustrocknungsprozeJ3 beginnt, 
so schiebt sich zwar zunachst die Luft auch hier zwischen die Riffelfort
satze der Zellen hinein, liegt also zuerst interzellular, dann aber ver
dunstet auch der fliissige Inhalt der starrwandig gewordenen Zellen. 
Da diese hier aber fest miteinander verbunden sind, so konnen sie nicht 
kollabieren, sondern die Luft dringt in das Innere der Zellen - wie man 
annehmen muJ3, durch feine Poren der Zellwande - ein, die Zellen wer
den dadurch zu Lujtzellen. wie man sie nennen kann, in derselben Weise, 
wie man von Fettzellen spricht. In solchem Marke liegt also die Luft 
"wesentlich intrazellular, wenn sie auch zugleich interzellular vorhanden 
ist". (Man vergleiche die friiher mitgeteilte, ganz entsprechende Be
schreibung, die WALDEYER von der Entwicklung der "Aeroepithelien" 
des Markes der Vogelfedern gegeben hat.) 

Die ganze Frage ist nun durch eine Untersuchung von SIGM. MAYER 
(18g8) in ein neues Stadium getreten. MAYER geht von einer leicht zu be-
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statigenden Beobachtung an weiBen mensch1ichen Haaren (Papillenhaar) 
aus. Ein ausgerissenes derartiges (Bart-)Haar bietet, frisch in Wasser 
untersucht, das charakteristischeAussehen der von KOLLlKER mitgeteilten 
Abbi1dung (Abb. 36). Der dem oberen Ende des etwa '/2 cm iiber dem 
kutanen (Wurze1-)Ende abgeschnittenen Haares benachbarte 1ufthaltige 
Tei1 des Markstranges erscheint im durchfallenden Licht tiefschwarz, 
im auffallenden si1berg1anzend, wahrend der nach dem unteren RiBende 

"'1 des Haares hin f01gende Tei1 des Markzy1in-
ders 1uftfrei und durchsichtig erscheint. 1m 
untersten Abschnitt sind die Zellen mit Ke
ratohya1inkornern dicht erfiillt. Laf3t man 
nun konz. KOH-Lauge zuflieBen, so sieht 
man, wie von der Grenze des tiefschwarzen 
oberen Markabschnittes gegen den unteren, 
lichteren Marktei1 "die Schwarze sich in einer 
eigentiimlich sch1ange1nden, hiipfenden, per
lendenBewegung entweder kontinuier1ich oder 
mit kurzen Pausen ruckweise ergief3t, so daB 
in kurzer Frist die ganze zur Beobachtung 
vor1iegende Marksubstanz vom Schnittende 
an bis zu dem keratohya1inhaltigen Ab
schnitt, welcher durchaus von der Schwarze 
frei bleibt, sich in derse1ben tiefschwarzen 
Farbe darbietet, wie sie vor Einwirkung der 
KOB-Lauge nur der oberste Abschnitt ge
zeigt hatte." Bei genauem Zusehen erkennt 
man nun, daB es sich nicht bloB urn ein Vor
dringen der Luft von oben nach unten handelt, 
sondern daB auch im hellen Abschnitt Luft 
entwickelt wird. "Gewohnlich spielt sich die 
Erscheinung so ab, daB zuerst von dem unteren 

Abb.36. Zwiebel cines \VeiDen, Endedes oberen, dunkelnMarkzy1inders k1eine 
menschlichen Haure,. ",Mark mit Luftperlen sich nach abwarts bewegen, daB 
Elcldinkornern; ntr :\Iark mit 
Luft; w weille Stelle der Rinden- dann mehr oder weniger weit davon entfernt 

substanz der Haarwurzel. L f 1 . h M '1 h 13 Nach KOLLlKER. U tper en im hc ten arktel e nac au en 
vom keratohya1inhaltigen Abschnitt auf

schieBen und nun rasch in sch1ange1nder und schieBender Bewegung 
nach aufwarts fortschreiten, urn sich alsbald mit dem von der ent
gegengesetzten Seite herkommenden Strome zu einem einheitlichen 
zentra1en Zylinder von tiefer Schwarze zu verbinden." Noch eindring
licher wird die Entbindung von Luft aus dem hellen Teil des Markes 
durch die folgende Modifikation des Versuches erwiesen: Es wird das 
(ausgerissene) Haar ganz kurz iiber der RiBstelle (1-2 mm) abgeschnit
ten, so daB gar kein schwarzes Mark mehr vorhanden ist und nun in 
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gleicher Weise mit KOH-Lauge behandelt. Auch dann erfolgt das ge
schilderte AnschiefJen von Luft im obersten Markabschnitt. 

Diese Luft kann nun offensichtlich nicht von auBen her eindringen, 
sondern muB in den Markzellen selbst irgendwie vorhanden gewesen sein. 
Kocht man ein ebensolches Haar, welches aber so hoch abgeschnitten 
wurde, daB es noch schwarzes, lufthaltiges Mark enthalt (wie im ersten 
Versuch), kurze Zeit mit Wasser aus, so erscheint der vorher schwarze 
Haarabschnitt nunmehr merklich aufgehellt und der friiher so betracht
lich~ Helligkeitsunterschied zwischen oben und unten ist fast ganz ver
wischt. Bei Zusatz von Kalilauge zu dem in Wasser liegenden Haar er
folgt nun das ruck weise , perlende AnschiefJen von Luft auch in dem oberen, 
heller gewordenen Abschnitt und in kiirzester Frist ist letzterer wieder so 
dunkel wie vor dem Auskochen. Diese Erscheinung laBt sich kaum anders 
-deuten als durch die Annahme, dafJ in dem von vornherein dunkeln Ab
schnitt des Haares die Luft innerhalb des Markes in zweierlei Form vor
ltanden ist. Zunachst in einer Form, in welcher sie relativ leicht durch 
Fliissigkeit, die sich der Substanz der Markzellen gegeniiber so gut wie 
indifferent verhalt, verdrangt werden kann. Diese Luft kann sich aber 
nur in den Zwischenriiumen zwischen den Zellen des Markes einerseits und 
.der M arkzellenmasse und der Rindensubstanz anderseits befinden. Ware 
nun diese interzellulare Luft die einzige Luftansammlung im Haarmark, 
so wiil;e es nicht verstandlich, wie ein Haar, aus welchem dieselbe durch 
Eindringen von Wasser ausgetrieben worden ist, sich neuerdings mit 
Luft unter Bedingungen erfiillt, in denen weder von einer Austrocknung, 
noch davon die Rede sein kann, daB atmospharische Luft von auBen 
in die von Fliissigkeit leer gewordenen Zwischenraume eindringt" 
(S. MAYER). Es muB hier eine Tatsache erwahnt werden, die fiir die 
Deutung des Wiederauftretens von Luft im Mark nach Verdrangung der 
Interzellul1irluft von Wichtigkeit ist. MAYER macht darauf aufmerksam, 
daB bei der Betrachtung im auffallenden Lichte nicht nur die im durch
,fallen den von vornherein hellen Partien, sondern auch die durch Luft
verdriingung aufgehellten Teile des M arkzylinders silbergliinzend erscheinen 
zmd daher doch noch Luft enthalten miissen. Diese Luft kann nun aber, 
da die interzellulare bereits ausgetrieben ist, nur innerhalb der Mark
zellen vorhanden sein. "Was also in dem Fundamentalversuch zutage 
tritt, ist nichts anderes als eine Dislokation der bereits im Mark vor
handenen Luft; dieser wird aber nach Losung der die einzelnen feinen 
Luftblaschen in den Zellen trennenden Zwischenwande durch die KOH
Lauge nunmehr die Moglichkeit gegeben, zu groBeren Luftansammlungen 
zusammenzuflieBen und alsdann, nur noch durch ganz diinne Fliissig
keitsschichten getrennt, den Markraum zu fiillen." Es ware also zu
sammenfassend zu sagen, daB im oberen Haarabschnitt die Luft im Mark 
inter- und intrazelluliir, im unteren Haarabschnitt jedoch nur intrazelluliir 
verteilt ist, wobei man anzunehmen hatte, daB die durch feine Inter-

Erge bnisse der Biologie IV. z8a 
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zellularliicken voneinander getrennten Markelemente einen schwammigen 
Bau besitzen, derart, daB sehr diinne, aus einer wohl mehr oder weniger 
verhornten wasserarmen Substanz bestehende Wandungen voneinander 
getrennte Hohlraume begrenzen, die sehr kleine Luftblaschen ein
schlieBen. " 

Es muB noch bemerkt werden, daB zum Behufe der Freimachung der 
Luft aus dem Innern der Markzellen, denen man im gegebenen Falle 
einen wabigen Bau zuzuschreiben hatte, nicht nur KOH-Lauge, sondern 
auch andere Fliissigkeiten Verwendung finden konnen, so z. B. konz. 
Glyzerin, Mineralsauren, konz. Kochsalz16sung, nicht aber verdiinnte 
derartige Losungen. Es scheint also notwendige Vorbedingung, daB die 
betreffenden Fliissigkeiten die Markzellen einigermaBen intensiv chemisch 
oder physikalisch angreifen. Schon NATHUSIUS (a. a. 0.) hatte bemerkt. 
daB Haare, deren Markzylinder durch Behandlung mit Wasser oder NH3 
durchsichtig geworden war, in Glyzerin untersucht, wieder schwarz im 
durchfallenden Lichte erschienen. Er deutet die Erscheinung so, "daB 
das konz. Glyzerin dem Markgewebe dasjenige Wasser entzieht, in wel
chern es aufgequollen war. Dem scheint aber der Umstand zu wider
sprechen, daB bei langerer Einwirkung wieder Aufhellung eintritt. Wie 
Glyzerin wirkt auch konz. NaCl-Losung. Ebensowenig wird man NA
THUSIUS beistimmcn konnen, wenn er meint, daB der im trockenen Mark 
unzweifelhaft vorhandene Luftgehalt "fiir die Undurchsicl;1.tigkeit 
(Schwarze) nicht notwendig bedingend" sei. Ob nun freilich die MAYER
sche Erklarung ausreicht, wonach starke Sauren und Alkalien "haupt
sachlich 16send auf die Hauptmasse der die Markzellen zusammensetzen
den Substanzen, konz. Glyzerin oder NaCl-Losung aber wasserent
ziehend auf die diinnenScheidewande der Luftraume in denZellen wirken, 
wodurch eine ZerreiBung dieser Wande eingeleitet werden kann", beruht, 
diirfte zweifelhaft sein. 

Es muB ausdriicklich betont werden, daB sich die Untersuchung 
MAYERS ausschlieBlich auf menschliche (Bart-)Haare bezieht und daher 
eine Verallgemeinerung nicht zulaBt. Beziiglich der Verteilung der Luft 
in Tierhaaren s~nd unsere Kenntnisse noch sehr unvollstandig und neue 
Untersuchungen durchaus erforderlich. WERNECKE (1915) gibt an, daB 
es sehr schwer sei, die Luft aus Mausehaaren zu entfernen. Er preBte 
die Haare zwischen zwei polierte Stahlplatten und brachte sie dann in 
Alkohol, Xylol und Kanadabalsam. "Erst unter dem Vakuum eiller 
Hg-Luftpumpe, die den Druck auf '/'000 mm reduziert, wurden viele 
Haare luftleer. Luft (? B.) drang aber auch nach dem Evakuieren 
bald wieder ein, obschon die Haare in Xylol unter den Rezipienten 
gebracht wurden." Besser geeignet erwies sich Auskochen in Glyzerin. 

Wo Markzellen gut entwickelt sind, erscheinen sie in der Mehrzahl 
der Falle in der Richtung der Haarachse mehr oder weniger abgeplattet, 
wie dies auch fiir die in den tieferen Partien der Haarwurzel fast senk-
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recht zur Achse gestellten Elementen der Oberhautchen (des Haares und 
der inneren Wurzelscheide) gilt. In beiden Fallen erblickt v. EBNER den 
Grund der Abplattung in einer relativ raschen Zellvermehrung. 

"Die Rindensubstanz bildet im markhaltigen Haar einen nach oben 
gegen die Spitze zu geschlossenen Kegel. Damit innerhalb dieses kegel
fOrmigen Hohlraumes, der sich bestandig verlangert, ein Druck in der 
Richtung der Achse erfolgt, ist es offenbar notwendig, daB die Gebilde, 
die diesen Kegel erfiillen, denselben selbst erzeugen, indem sie den Wider
stand nicht zu iiberwinden vermagen, den sie an der Spitze und Basis 
des Kegels finden. Dies wird eintreten, wenn die 2ellvermehrung von 
der Matrix des Markes aus so rasch erfolgt, daB die dadurch bedingte 
Volumzunahme des Markes, vom auBeren Druck unabhangig gedacht, 
mehr betragen wiirde, als die wahrend derselben Zeit eintretende Ver
graBerung des Hohlraumes innerhalb der Fasersubstanz des Haares. 
Unter diesen Umstanden werden die Markzellen das Haar zu sprengen 
suchen; sind sie dies nicht imstande, so miissen sie sich abplatten in 
der Richtung der Achse" (v. EBNER). 

3. Die physikalischen Eigenschaften der Haare. 

a) Das Verhalten im polarisierten Licht. 

. Es war schon friiher kurz davon die Rede, daB die Untersuchung der 
Haare im polarisierten Licht am best en geeignet ist, die FRIEBoEssche 
Theorie der Haarstruktur zu widerlegen. Die Wichtigkeit dieser Unter
suchungsmethode erfordert es, hier noch etwas naher darauf einzugehen. 
Ich gebe im wesentlichen die Darstellung von W. J. SCHMIDT wieder, 
dessen Untersuchungen von grundlegender Bedeutung sind. Am besten 
verwendet man entfettete, in Kanadabalsam eingeschlossene, pigment
arme Kopfhaare. Zwischen gekreuzten Nicols wird ein solches Haar bei 
einer vollen Umdrehung des Objekttisches viermal hell und viermal 
dunkel, und zwar erscheint es dunkel (,,16scht aus"), wenn seine Lange 
der Schwingungsrichtung des Analysators oder Polarisators parallel geht. 
Daraus ergibt sich, daB das Haar doppelbrechend ist und daB von den 
beiden linear polarisiertenAnteilen, in welche das Licht zerlegt wird, der 
eine nach der Lange, der andere, senkrecht dazu schwingende, nach der 
Quere des Haares schwingt. Befindet sich dasselbe im Maximum der 
Helligkeit (in Diagonalstellung zu den Schwingungsrichtungen der Nicols 
und mit diesen einen Winkel von 450 bildend), so sieht man es beider
seits von farbigen Streifen gesaumt. Es erklart sich dies aus der im all
gemeinen zylindrischen Form des Haares, die es bedingt, daB die Dicke 
der vom Licht durchsetzten Strecke in der Mitte am graBten ist und nach 
dem Ende hin abnimmt. Die Polarisationsfarbe ist aber von der Schicht
dicke abhangig und "steigt" mit ihr. So folgen also vom Rande des 
Haares nach der Mitte Interferenzfarben in steigender Reihenfolge (WeiJ3, 
Gelb, Orange, Rot, Blau oder etwa WeiB, Gelb, Orange, Rot, Blau, Griin 

28* 
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oder nur WeiB, Gelb bis Orange). Es liegen also Interferenzfarben der 
I. Ordnung (bis einschlieBlich Rot) und ein Tell der Farben II. Ordnung 
vor. Es ist bemerkenswert, daB Haare desselben Individuums und auch 
von anscheinend gleicher Dicke die Farbfolge in verschiedenem Umfange 
zeigen, was vielleicht auf Unterschieden in der Verhornung beruht. Die 
Doppelbrechung der Haare kommt wesentlich der Rindenmasse, und 
zwar den Fibrillen, zu. An sehr dunnen Schnitten sieht man diese einzeln 
aufleuchten (A bb. 37 c). W. J. SCHMIDT verdanken wir auch einige Angaben 
uberdas Verhalten von Tierhaaren undStachelnimpolarisiertenLicht. Die 
Haare der Ziege, in den en ja das groBblasige, luftgefiillte Mark an Masse 
die Rinde so sehr ubertrifft, lassen daher in Diagonalstellung nur die 
Rinde, wie zwei dunne Randstreifen, hell aufleuchten. Wird die Luft 
aus den Markzellen verdrangt, und stellt man die Rinde auf Aus16schung 
ein, so laBt sich auch die Doppelbrechung der Markzellen erkennen. 1m 
Haar des Rehes ist die Rinde nur im Spitzenteil erheblich entwickelt, 
in den dickeren Abschnitten dagegen baut das Haar sich wesentlich aus 
dem scharf und erhaben polygonal gefelderten Oberhautchen und den 
sehr dunnwandigen polyedrischen Markzellen auf. Hier werden die Dop
pelbrechungserscheinungen hauptsachlich yom Oberhautchen bedingt. 
Orientiert man ein solches Haar unter + 450, so nehmen die Rander 
(Durchschnittsansicht des Oberhautchens) steigende Farben an. In der 
Flachenansicht erscheinen die achsenparallelen Maschen des Oberhaut
chens in Additionsfarben, die dazu senkrechten in Subtraktionsfarben. 
In Orthogonalstellung bleiben die Rander des Haares dunkel, aber die 
dann unter + 45° sich kreuzenden Zuge im Maschenwerk des Ober
hautchens erscheinen in gegensatzlichen Farben. Bei Schweinsborsten 
erscheinen Farben bis zur V.Ordnung. 

Durch Zug laBt sich die Doppelbrechung der Haare betrachtlich 
steigern; es steigt die Interferenzfarbe, urn beim Nachlassen der Dehnung 
wieder zu sinken. Dagegen bewirkt Quellung Sinken der Doppelbrechung. 
Erwarmt man ein menschliches Haar unter dem Deckglas vorsichtig mit 
konz. H 2 S04 , so dringt, bald nachdem die Zellen des Oberhautchens sich 
abzuheben beginnen, die Saure in die Rindenmasse ein, was sich durch 
Dicker- und Durchsichtigwerden ihrer auBeren Anteile verrat, die sich 
in scharfer Grenzlinie gegen die inneren, noch ungequollenen absetzen. 
Bei Prufung eines solchen Haares im polarisierten Licht laBt die ge
quollene AuBenzone keine Doppelbrechung mehr erkennen und bleibt 
bei Drehung des Objekttisches stets dunkel. Spult man dann das Haar 
kurz in Wasser ab und fiigt NH3 -Wasser zu, so wird die Quellung durch 
Neutralisieren der Saure ruckgangig gemacht und die ursprungliche 
Doppelbrechung stellt sich fast ganz wieder her. Diese Angaben W. ]. 
SCHMIDTS stehen in einem gewissen Gegensatz zu der Behauptung von 
MENSCHEL (1925), daB Mineralsauren keine Quellung bewirken, bzw. daB 
nur der "Inhalt" verhornter Zellen, nicht aber deren "Membran" quillt. 
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Die Beobachtungen SCHMIDTS an Haaren lassen sich leicht bestatigen 
und es handelt sich hier sicher urn eine Quellung. 

Durch Anwendung einer Gipsplatte Rot 1. Ordnung zwischen ge
kreuzten Nicols laBt sich feststeIlen, welcher von den beiden linear po
larisierten Lichtanteilen, die aus dem Haar austreten, der schnellere ist. 
Die Gipsplatte muB dabei so eingeschaltet werden, daB ihre mit Pfeil 
markierte Richtung von Nordosten nach Sudwesten im Sehfeld verlauft, 
wenn die Schwingungsrichtungen der Nicols von Nord nach Sud (Pola
risator) und von Ost nach West (Analysator) gehen. Die mit Pfeil 
markierte Richtung der Gipsplatte ist die Schwingungsrichtung des lang
sameren Lichtanteils. Bringt man nun das Haar durch Drehen des Ob
jekttisches nacheinander in die beiden Diagonaistellungen, d. h. orien
tiert es derart, daB seine Lange einmal von Nordosten nach Sudwesten 
"unter + 45°", das zweitemal aber von Nordwesten nach Sudosten 
"unter ~ 45°" im Sehfeld verlauft, so zeigt das Haar ersterenfalls hohere 
Interferenzfarben als im zweiten FaIle. Daraus muB geschlossen werden, 
daB im erst en Falle die Schwingungsrichtungen im Objekt und in der Gips
platte gleichsinnig zusammenfallen (die Wirkungen beider sich addieren), 
also der langsamere Lichtanteil nach der Lange des Haares schwingt. 
Da man nun ein Objekt in bezug auf die Schwingungsrichtung des lang
sameren Lichtanteils als positiv bezeichnet, so laBt sich der erwahnte 
Befund in die W orte fassen: Das H aar (der optische Charakter des Haares) 
ist positiv in bezug auf seine Lange. Die Farben des Objektes bei eingeschal
teter Gipsplatte fallen naturlich im einzelnen verschieden aus, je nach 
der Interferenzfarbe, die das Haar ohne Gipsplatte darbietet. Wenn, 
wie oft, ein Haar zwischen gekreuzten Nicols im Mittelfelfd Rot 1. Ord
nung zeigt, so wird bei eingeschalteter Gipsplatte unter + 45° diese 
Farbe zu dem helleren Rot II. Ordnung gesteigert; unter - 450 dagegen 
hebt die Wirkung der Gipsplatte Rot 1. Ordnung die gleichstarke des 
roten Mittelfeldes auf; dieses erscheint nun schwarz. Solche "Kompen
sation auf Schwarz" ist also charakteristisch fUr gekreuzte Lage gleich
wertiger Schwingungsrichtungen in Gips und Objekt, kundigt also die "S~tb
traktionsstellung" an. Hat das Haar (ohne Gips) im Mittelfeld eine hahere 
Farbe als Rot 1. Ordnung, so wird sich jederseits davon in der Reihe 
der Farbenstreifen auch ein roter finden und bei Einschalten der Gips
platte muss en somit in Subtraktionslage zwei schwarze Kompensations
streifen auftreten. Querschnitte durch Haare, die man am einfachsten 
gewinnt, indem man sich zweimal nacheinander rasiert und die Haar
schnitzel nach Zusatz von etwas \Vasser aus dem Seifenschaum heraus
fischt, bleiben, wenn gut senkrecht zur Haarachse orientiert, zwischen ge
kreuzten Nicols bei einer vollen Drehung des Obfekttisches dunkel. Das lehrt 
im Zusammenhang mit den Beobachtungen in der Langsansicht, daB 
eine optische Achse, eine Richtung, in der keine Doppelbrechung besteht, 
nach der Lange des Haares einhergeht. Wei! bei keiner anderen Schnitt-

Ergebnisse der Biologic IV. 28b 
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richtung derartiges zu beobachten ist, mu13 das Haar als optisch ein
achsig geIten: es ist positiv optisch einachsig doppelbrechend. 

Sehr instruktive Bilder erhaIt man bei Untersuchung der Haar7.£'ur
zeln, zu der man am besten nicht allzu dunne Quer- und Flachschnitte 
der Kopfhaut oder auch ausgerissene Haare verwendet, die oft die 
Wurzelscheiden gut erhaIten zeigen. 1m Langsschnitt (Abb. 37 a, 
Fig. 8 aus SCH;,IIDT, Mikrokosmus) leuchten zwischen gekreuzten Nicols 
sowohl der Haarschaft (H) als die innereWurzelscheide (I. W.)in Diaognal
stellung hell auf. Nach dem unteren Ende der Wurzel hin aber veran
dern beide ihr Aussehen in charakteristischer Weise. Die Doppelbrechung 
des Haares nimmt auf die Zwiebel zu immer mehr ab und erlischt 
schliel3lich, eine Erscheinung, die parallel geht mit der Abnahme der 
Verhornung, und mit dem grof3eren Wasserreichtum des lebenden Haar
gewebes und der erst allmahlich einsetzenden Bildung und regelma13igen 
Parallelordnung der Hornfibrillen zusammenhangt. Eine ahnliche Ab
nahme der Doppelbrechung bietet auch die innere Wurzelscheide dar. 
Sie hebt sich im polarisierten Licht aufs schonste ab, weil ihre Doppel
brechung stets geringer bleibt als die des Haares. Auch ihr unvermit
teItes Aufhoren am oberen Ende (Abb. 37 b, Fig. 10 aus SC:HMIDT) macht 
sich in auffalligster Weise bcmerkbar, so da13 dieses Verfahren als die 
einfachste und zugleich eindrucksvollste Demonstration von Lage und 
Ausdehnung der inneren Wurzelscheide geIten kann. Wahrend nun im 
oberen Teile der Wurzel die beiden Anteile der inneren Scheide wie im 
gewohnlichen, so auch im polarisierten Licht nicht voneinander zu tren
nen sind, lassen sich HENLEsche und HUXLEYSche Schicht im unteren 
Wurzelabschnitt dadurch aufs beste sondern, da13 die erstere betrachtlich 
fruher verhornt als die letztere (Abb. 37c, Fig. II aus SCHMIDT). Die 
auf3ere Wurzelscheide ist viel schwacher doppelbrechend als die innere. 
Sie kommt in Abb. 37 b gar nicht zur GeItung, besser dagegen in 
Abb. 37 d (Fig. 14 aus SCHMIDT), wo diese Schicht nicht im Schnitt, 
sondern mit ihrer ganzen Dicke wirksam ist. Wie der Bau, so ahneIt 
auch die Doppelbrechung der au13eren Wurzelscheide der der Epi
dermis und ist wie dort durch den Verlauf der Tonofibrillen in den 
Zellen bestimmt. Sehr charakteristisch sind die Querschnittsbilder durch 
die Haarwurzeln im polarisierten Licht. Betrachten wir zunachst einen 
Querschnitt durch den untersten Teil der Haarwurzel in jenem Bereich, 
wo schon die HENLEsche, aber noch nicht die HUXLEYSche Schicht dop
pelbrechend geworden ist (Abb. 38 a, Fig. 17 aus SCHMIDT). Wir sehen 
zentral den dunkeln Querschnitt des Haarschaftes (H) von einem 
dunn en hellen, von einem dunkeln Kreuz durchsetzten Ring umgeben, 
welcher der Epidermicula (E) entspricht, der aber oft auch fehIt. Dann 
folgt ein einheitlich dunkler Ring, die HuxLEYsche Schicht (Hu) und 
darauf wieder ein heller, von dunklem Kreuz durchsetzter, die bereits 
verhornte HENLEsche Schicht. Die dann anschlie13ende au13ere Wurzel-
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Abu. 37. a Langsschnitt des unteren Wurzelahschnittes cines menschlichen Kopfhaares in polari. 
siertem Licht. H Haar i I. IV. innere \Vurzelscheide: A. TV. auBere Wurzelscheide; B Lillclegcwcbigcr 
Haarbalg: 111 I\fark; He HENLEsche Schicht; flu HLXLEYSche Schicht; Z Z\viebel. Vergr. ICO farh. 
b Oberef \Vurzelabschnitt eines menschlichen Kopfhaares im Langsschnitt. Endigen df'r juneren 
\Vurzelscheidc, in polarisiertem Licht. Vergr. 8ofach. c Schaft und innere \Vurzelscheide cines mensch
lichen Kopfhaares im Langsschnitt; in def untercn Ralfte nur die HENLEsche, in <ler aberen auch 
die HCXLEYSche Schicht yerhornt; in polarisiertem Licht. Vergr. ISO fach. d StGek cines menschlichen 

Kopfhaares (H) mit innerer (I. IY.} und aulkTC'r (A. IV.) Wurzelscheidc in polarisiertem Licht. 
Vergr. Io6fach. ~ach W.J. SCHMIDT. 
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scheide (A. W.) bleibt dunkel. 1m bindegewebigen Haarbalg (B) da
gegen heben sich die zirkuHirfaserigen Anteile kraftig hervor. Schiebt 
man eine Gipsplatte ein, so zeigen die Epidermicula und die HENLEsche 
Schicht ein "negatives Kreuz", die auBere Wurzelscheide ein "positives" 
und der bindegewebige Haarbalg wieder ein negatives Kreuz. In einem 
etwas hoheren Niveau (Abb. 38b, Fig. 18 aus S::;HMIDT), wo auch be
reits die HUXLEYSche Schicht doppelbrechend geworden ist, leuchtet 
nun die gesamte innere Wurzelscheide kraftig auf und gibt bei ein
geschobener Gipsplatte (Rot 1. Ordnung) ein negatives Kreuz. Auch 
die aul3ere Wurzelscheide (A. W.) lal3t nun ausgesprochenere Doppel
brechung in ihrer ganzen Dicke erkennen (positives Kreuz). Da innere 
und auBere Wurzelscheide auch auf dem Querschnitt - im Gegensatz 
zum Haar - Doppelbrechung zeigen, miil3ten sie als Ganzes als op-

a b 

B 

A . W 

I . IV. 

H 

Abb. 38. a Querschnitt durch ein menschliches Kopfhaar wenig oberhalb der Haarzwiebel. B binde· 
gewebiger H aarbalg ; A. lV. auBere Wurzelscheide ; He HENLEsche Schicht; Hu HUXLEYSche Schicht; 
E Epidermicula; H H aar . In polarisi ertem Licht. b Querschnitt durch ein menschliches Kopfhaar 
in et\\'as huherem Niveau als a. B , A.U·" if wie in a; l.W. innere Wurzelscheide. In polarisiertem 

Licht. Vergr. 125 fa eh. Nach \V.]. SCH~lIDT. 

tisch zweiachsig gelten; doch riihrt dieses Verhalten nicht von der An
wesenheit optisch zweiachsiger Tei1chen her, sondern ist eine Folge des 
verwickelten Verlaufes der positiv einachsig doppelbrechenden Tono
fibrillen in ihnen. Diese verlaufen in der inneren Wurzelscheide zwar im 
allgemeinen parallel der Haarachse, sind aber etwas in tangentialen Ebe
nen geneigt, umkreisen gleichsam das Haar in sehr steilen (links- und 
rechtslaufigen) Touren; dadurch entsteht das negative Kreuz. Das posi
tive Kreuz der auBeren Wurzelscheide erklart sich aus der am Quer
schnitt iiberwiegend radialen Anordnung ihrer Tonofibrillen zur Haar
achse (vgl. hierzu den Nachtrag am Ende der Arbeit). 

b) Elektrische Eigenschaft e n der Haare. 

Die friiher geschilderte Polaritat zwischen Deck- und Flaumfedern 
findet ihre Analogie bei den Haaren der Saugetiere, deren Pelz ja auch 
aus zwei verschiedenen Haarsorten besteht. Es wird, wie EXNER ge
zeigt hat, auch hier das Deckhaar, gerieben an dem Woll-
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haar, positiv und letzteres negativ elektrisch. Die Ladungen 
sind bisweilen ganz enorm. EXNER schnitt aus aufgespannten getrock
neten Kaninchenfellen zwei moglichst symmetrisch gelegene, quadra
tischeStucke von 5-Iocm Seitenlange aus und befestigte sie an Paraffin
platten mit eingeschmolzener Handhabe. Werden dann die Pelzstucke 
so aneinander vorbeigefuhrt, daB nur eine zarte Beruhrung der Haare 
stattfindet, so erhalt man, wenn sie in der fruher beschriebenen Weise 
in den Raum eines Kupferkessels eingefUhrt werden, keine nennens
werten Ladungen. Schert man aber dann bei einem der Stucke die Deck
haare ab, so daB die Wollhaare zutage liegen und streicht wieder, so wird 
das geschorene Stuck negativ, das ungeschorene positiv. Besonders 
starke Ladungen lieferte der Feldhase. Die beiden Pelzstucke, einmal 
ganz zart ubereinandergestrichen und jedes fUr sich in den Kessel ein
gesenkt, versetzten diesen in eine Spannung von 70 Volt; sie enthielten 
also 5 elektrostatische Einheiten (I7X ro- 10 Coulomb). Der Hase hat 
am Bauche einen weiBen Pelz, der viel weicher ist, als der des Ruk-

b 

a b 
Abb.39. Schema der Feder (a) und Haar (b) - Stellung und ihre elektrischen Ladnngen. Die Federn 
sind so\veit voneinander entfernt gezeichnet, daB die Bezeichnung der Ladungen eingeschaltet werden 
konnte. In Wirklichkeit liegen aber die Federn enge aneinancier nicht nur durch ihre anatomische 
Anordnung, sondern auch durch ihrc Ladungen mit ihrcn Flachen fest aneinanderhaftend. Nach EXNER. 

kens. Zwei Stucke von diesen beiden Korperstellen aneinander gestrichen, 
bewahrten die allgemeine Regel, es wurde der dem Flaum naherstehende 
Pelz yom Bauche negativ, der andere positiv. Aber nicht nur zwischen 
Wolle und Deckhaar gibt es eine Polaritat, sondern in weiterer Analogie 
zu den Federn auch zwischen den Teilen eines Deckhaares. Dort war es 
bei den meisten Federn der steifere freie und der flaumige tiefliegende 
Teil, hier ist es ebenso der freie und der tiefliegende Teil des Haares. 
Der Versuch hat ergeben, dafJ das Deckhaar in seinem oberen Teile bei 
weitem geneigter ist, positive Ladungen anz~mehmen, als im unteren Teile, 
so daB es zweifelhaft ist, ob es unten uberhaupt positiv zu sein pflegt, 
zumal ja die Deckhaare in ihrer unteren Halfte zwischen den negativ 
elektrischen Wollhaaren stehen. EXXER hing das Deckhaar eines Hasen 
nach Art einer Magnetnadel an einem Kokonfaden frei in einem Glase 
schwebend auf. Von auBen her konnte mit einer geriebenen Glas- oder 
Siegellackstange gepruft werden, ob es Elektrizitat enthalte. Wenn es 
nicht der Fall war, so wurde das Haar am Faden herausgehoben und 
auf ein ungestutztes Stuck Hasenpelz sinken gelassen. Wurde es dann 
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ein- oder zweimal dariiber weggezogen und in das Glas zuriickgebracht, so 

zeigte es sich sehr stark elektrisch, und zwar wandte es stets die freie Spitze 
dem Siegellack ZZI. Man konnte glauben, daB die +-Ladung die Deck
haare gegenseitig abstoBen wurde, daB sich diese demnach in die Hohe 
strauben und die Decke, zu welcher sie durch die Anziehung des Flaumes 
geworden sind, undicht machen muBte; daB dem nicht so ist, sehen wir 
aber an jedem doppelhaarigen Tiere. Es scheint daher, daB die Anzie
hung der Flaumschicht und d;e naturliche Form und Biegung der Haare 
starker ist, als die nach oben wirkende Komponente der gegenseitigen 
AbstoBung. Wohl aber kann diese bewirken, daB die Deckhaare in ihrem 
horizontal verlaufenden freien Ende gleichmaBig verteilt sind und da
durch in gunstigster Weise gegen Regen, \Vind und andere Unbilden eine 
schutzende Decke bilden (Abb . .':9a, b). 

c) Die mechanischen Eigenschaften. 

Die ersten Untersuchungen uber die mechanischen Eigenschaften der 
Haare wurden durch die Bedurfnisse der technischen Wollbereitung ver
anla!3t. Tierisches Wollhaar und pflanzliche Faserstoffe werden bei ihrer 
Verarbeitung zu Geweben mannigfachen Prozessen unterworfen, urn die 
Qualitat des betreffenden Stoffes zu erhohen. Diese Vorgange bezwecken 
vor allem, dem Haar durch einen bestimmten Fett- und Feuchtigkeits
gehalt die groBtmogliche Elastizitat und Zugfestigkeit zu verleihen bzw. zu 
erhalten. Schon vor langer Zeit hat HYRTL (1889) in bezug auf die 
menschlichen Kopfhaare den "im Verhaltnis zu seiner Grazilitat hohen 
Grad von Starke und Festigkeit, vereint mit Biegsamkeit und Elasti
zitat" aufmerksam gemacht und R. O. HERZOG (1923) hat dann fur das 
Wollhaar experimcntell festgcstellt, daB diese Eigenschaften bei ge
gebener Qualitat vom Wasser und Fettgehalt der Haare stark abhangig 
sind. 1hm zufolge "spielt das Wollfett im Haar eine doppelte Rolle: es 
bildet eine auBere Deckschicht und im 1nnern einen organischen Bau
stein des Haares. Die Deckschicht besteht aus den leichtflussigen Pro
dukten. 1hre Entfernung hat geringen EinfluB auf die Dehnbarkeit, da
gegen eine erhebliche Wirkung auf die mit den Oberflacheneigenschaften 
zusammenhangenden Vorgange, also auf Abreiben, Aneinanderhaften 
und vor allem auf das Verspinnen. Der Fettgehalt der inneren Haar
substanz beeinfluBt dagegen Dehnbarkeit und Festigkeit". "Die bei
stehende Kurve (Abb. 4oa) laBt dies deutlich erkennen. Auf die Abszisse 
ist der Fettgehalt in Prozenten, auf der Ordinate die Dehnbarkeit (Ver
haltnis von reversibler und bleibender Dehnung) aufgetragen. Bei stei
gender Entfettung etwa bis zu einem Fettgehalt von 5 vH steigen Dehn
barkeit und Festigkeit ein wenig an. Von diesem Optimum an setzt aber 
jede weitere Entfettung die Dehnbarkeit stark herab." Auch das mikro
skopische Bild zeigt mit zunehmender Entfettung immer deutlicher wer
dende Risse und Poren im 1nnern des Haares (Abb.40b). Der EinfluH 
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des Wassers auf die Dehnbarkeit ist ein wesentlich anderer. Der Unter
schied in der Dehnbarkeit im Bereiche von 50- 90 vH Feuchtigkeit ist 
nur unbedeutend. Daraus geht mit Sicherheit hervor, daB dem Wasser 
die groBe Rolle nicht zukommen kann, die ihm vielfach zugeschrieben 
wurde (HERZOG). Hangt man einentfettetes Wollhaar am einen Ende auf, 
wahrend man es am anderen mit einem Gewicht belastet, bei dem es eben 
nicht reiBt, und laBt man nun einen Strahl Wasserdampf einwirken, so 
dehnt sich das Haar bis urn etwa 80 vH seiner urspriinglichen Lange. 
Entfernt man jetzt das Belastungsgewicht, so zieht es sich allmahlich, 
doch nicht vollstandig, zusammen. Dies geschieht aber, wenn man dem 
Haar F ett zugesetzt hatte, und dann den Versuch mit dem Dampfstrahl 
anstellt. MINGCHEN CHENG (1924) untersuchte in gleicher Weise entfettete 
menschliche Kopfhaare und fand 
etwas geringere Dehnungsgrade (30 
bis 40 v H). Auch hier machte sich 
ein Dehnungsriickstand bemerk
bar, der nach Fettzusatz ver
schwand. Ais H6chstbelastung, bei 

o 5 10 15 
Felt % --
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Abb.40. a Kurvc der D ehnung des Wollhaare s bei yariablem Fettgehalt. b Normales (links) und 
vollstandig entfe-ttetes Wol1haa f (Schaf). N ach HERZOG. 

welcher das Haar riB, ergaben sich etwa 70-80 g. Wird die Belastung 
eines Haares so weit getrieben, daB es in den Zustand dauernder Verlange
rung gelangt, so hat es s eine urspriinglichen elastischen Eigenschaften end
giiltig verloren. In der Praxis pflegt man die Wolle nicht nur auf die Festig
keit und Dehnbarkeit zu priifen, indem man die einzelnen Haare bean
sprucht, sondern es spielt auch die Biegungselastizitat eine Rolle, die man 
gew6hnlich in der Weise priift, daB man einen Bausch Wolle in der ge
schlossenen Hand zusammendriickt und nach dem Offnen die Wiederaus
dehnung beobachtet (Kompressibilitat). HERZOG teilt ein Verfahren mit, 
welches diese Eigenschaft messend zu bestimmen gestattet. Der Haar
bausch wird in ein K6lbchen aus weichem Kautschuk ge bracht und mi t die
sem einem allseitig wirkenden Drucke ausgesetzt. Die Volumveranderung 
mit dem Druck bzw. der Entlastung wird an einem Manometer abge-
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lesen. Man pruft bei dieser Versuchsanordnung zweierlei: einmal die Zu
sammendruckbarkeit des Bausches, dann aber auch die Geschwindigkeit, 
mit der sich die einmal beanspruchte Wolle wieder erholt, einen Vorgang, 
den man in der Physik als Hysteresis bezeichnet. Die Hysteresis spielt 
in der Fabrikation des Garnes und Gewebes eine au13erordentlich wich
tige Rolle (HERZOG). BASLER (1925), der fast gleichzeitig die mechani
schen Eigenschaften der Haare einer Untersuchung unterzog, ma13 die 
Biegungselastizitat menschlicher Kopfhaare, indem er ein etwa 10 mm 
langes Stuck in einer Klemmpinzette in horizon taler Richtung einspanntc 
und dann mit klein en Gewichten (Drahtreitern) belastete. Urn die ela
stische Biegung kurz bezeichnen zu konnen, nennt er dasjenige Gewicht, 
welches cin 5 mm langes Haar urn I mm biegen wurde, wenn die Elasti
zitatsgesetze bis zu diesem Grade der Beanspruchung Geltung hatten, 

"Biegungsgewicht". Es ist dann B = ~ kg, wobei h die Hohe bedeutet, 

urn welche die yom Reiter belastete Stelle des Haares sich senkt. Bei 
verschiedenen Versuchspersonen schwankten die Biegungsgewichte zwi
schen 0,0000625 und 0,00000625 kg (625 X 10 -7 und 62,5 X ro- 7). Bei 
Untersuchung des Drucksinnes der Haut verwendete v. FREY bekannt
lich sogenannte "Reizhaare", bei deren Anwendung es darauf ankommt, 
den vViderstand zu messen, den ein Haar einer Zusammendruckung in 
der Richtung der Langsachse entgegensetzt, eine Beanspruchung, die 
v. FREY als "Stauchung" bezeichnet. Es kommt dabei naturlich die Bie
gungselastizitat in Betracht. BASLER konstruierte zur Messung des Stau
chungswiderstandes eine Waage nach dem Prinzip einer Briefwaage fiir 
Gewichte bis zu 500 mg. Bei einem solchen Versuch hatte das Haar einen 
Querschnitt von 0,128 mm Durchmesser; bei 5 mm Lange betrug der 
Stauchungswiderstand 0,075 g, das hei13t das Haar kann eine Kraft aus·· 
iiben bis zu 0,075 g, ohne merklich gekriimmt zu werden. "Stellen wir uns 
einen kurzgeschorenen Kopf mit 5 mm Haarlange vor, dann wird eine 
Last, die auf den Kopf wirkt, jedes einzelne Haar so zusammendriicken, 
wie wir es bei den v. FREYSchen Versuchen tun. Zwischen der Kraft und 
dem Schadel ist also eine federnde Zwischenschicht eingeschaltet. Unter 
der Voraussetzung, da13 auf I qcm Kopfhaut 300 Haare entfallen, und 
unter der gleichzeitigen Voraussetzung, da13 alle Haare gleich dick sind, 
wiirde I qcm auf 5 mm Lange geschorenen Kopfhaares einem Gewicht 
von 0,075 X 300 g = 22,5 g die Waage halten, mit anderen Worten: die 
Haare des Kopfes konnen einem Druck von 225 mm Wasser oder 16,7 mm 
Hg widerstehen, ohne zusammengedruckt zu werden." Ein bemerkens
werter Fall einer solchen Beanspruchung der Haare liegt beim Schwanz 
des Kanguruhs vor (L. SEMICHON [I926J). Bei NI acropus rufus zeichnet 
sich der Abschnitt des Schwanzes, auf den sich das Tier stiitzt, und der 
gewisserma13en als dritter Fu13 dient, durch einen besonderen Bau aus. 
Die stark abgenutzten Haare bilden hier eine dichte Biirste, die eine Be-
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riihrung der Haut mit dem Boden nicht zustande kommen laBt. Unter 
den Haarwurzeln liegt eine Schicht vereinzelter Fetttraubchen, dann folgt 
eine kraftige Bindegewebsschicht mit zahlreichen GefaBen und schlieB
lich ein diekes Fettpolster, das durch starkes, in der Mittellinie liegendes 
Bindegewebe in zwei Halften geteilt ist. 

Die Elastizitiit fur Zug in der Langsrichtung wurde von BASLER in der 
Weise gemessen, daB ein etwa I cm langes Haarstiick am einen Ende 
eines Waagebalkens zwischen zwei Klemmen ausgespannt und dessen 
oberes Ende mit dem Mikroskop bei Belastung der Waagschale mit 
verschiedenen Gewichten beobachtet wurde. So lieB sieh feststellen, 
wie weit sieh das obere Haarende verschob. Einen im Prinzip ahn
lichen Apparat hat auch KRONACHER (1924) zur Priifung von Woll
haaren benutzt. Nur wurde die Verlangerung des Haares nieht mikro
skopisch beobachtet, sondern durch Hebeliibertragung vergroBert; auch 
lieB er die Gewichte kontinuierlich zunehmen, indem die Waagschale so
lange tropfenweise mit Wasser gefiillt wurde, bis das Haar riB (vgl. auch 
MARK, Beitragzur Kenntnis derWolleundihrerVerarbeitung, Ber linI295). 
Die Art der Einspannung des Haares hat KRONACHER erheblich ver
bessert. Da die Querschnitte eines und desselben Haares an nahe beisam
menliegendenStellen verschiedeneForm haben konnen, eineErscheinung, 
die in der Technik der Wollhaaruntersuchung als "Untreue" bezeiehnet 
wird, so war damit zu rechnen, daB dadurch Storungen herbeigefiihrt 
werden. Doch erwies sieh, wenigstens fiir menschliche Haare, die Un
treue meist sehr gering. Es ergab sich, daB das gepriifte Haar bis zu 
einer Belastung von 60 g nach Entlastung wieder seine urspriingliche 
Lange erreicht. 

Die bei Belastung beobachteten Verlangerungen nahern sich den 
berechneten zwar, werden aber doch bei manchen Beiastungen urn 
einen merklichen Betrag zu groB oder zu klein. Wenn also die Ver
langerungen des Haares auch unterhalb der Elastizitatsgrenze nieht 
ganz proportional den Belastungen sind, so diirfte dies mit inneren 
StrukturverhaItnissen zusammenhangen. Wird ein langes Frauenhaar 
am einen Ende befestigt und am anderen eine kleine Waagschale 
angehangt, so kann man leieht die Tragkraft bestimmen. Bei einer 
Belastung von 0,06-0,07 kg verlangerte sich in den meisten Fallen 
das Haar betrachtlich und riB, nachdem es eine bestimmte Lange 
erreicht hatte, ohne daB das Gewicht erhoht wurde. In einem be
stimmten Falle betrug der Querschnitt 0,0043 qmm. Die Tragfahigkeit 
war 0,07 kg. Nach KOHLRAUSCH betragt die Tragkraft fiir Zink 13 kg, 
d. h. ein Stab von I qmm Querschnitt tragt eben noch 13 kg. Ein Zink
faden von 0,005 qmm Querschnitt wiirde 0,065 kg tragen, also eine ahn
liche Last wie das untersuchte Haar. Somit ist die Tragkraft der mensch
lichen Kopfhaare am meisten derjenigen von Zink zu vergleichen 
(BASLER). 
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Fur die Festigkeit der Haare ist die von HERZOG mittels Rontgen
strahlen nachgewiesene kristallinische Struktur von groBter Bedeutung, 
die sie mit anderen Fasern des Tierkorpers teilen, die auf Festigkeit be
ansprucht werden (Sehnen, Muskeln). Es handelt sich in allen solchen 
Fallen urn Kristallchen, deren eine Achse mit der Langsrichtung der 
Faser parallellauft. Die festesten Fasern werden dann erzielt, wenn ihre 
Strukturelemente sprode Kristalle und miteinander verkittet sind. Das 
ist der Fall bei den Bastfasern. Die Natur bedient sich bei ihrem Aufbau 
dicht gepackter ZeIlulosekristallchen und fiiIlt die Zwischenraume noch 
mit Kittsubstanz aus. Aber auch im Haar ist das gleiche Prizip benutzt. 
Entfettet man ein Wollhaar vollstandig, ohne es sonst zu beschadigen, so 
kann seine Festigkeit, wie schon erwahnt, urn mehr als 50 vH abnehmen. 

HOEPKE (1921) hat Festigkeitsbestimmungen in einem FaIle von so· 
genanntem "Ringelhaar" beim Menschen gemacht, wo, wie wir spater 
sehen werden, abwechselnd lufthaltige, pigmentfreie und pigmentiert·~ 
Segmente aufeinanderfolgen. Es ergab sich, daB die ersteren sich durch 
eine besonders groBe Zugfestigkeit auszeichneten. Wahrend gewohnliche 
normale Haare durchschnittlich eine Belastung von etwa 60 g aushalten, 
zerrissen die Ringelhaare in jenem FaIle erst bei Belastung mit 100 bis 
170 g. Die mikroskopische Untersuchung zeigte, daB sie niemals an den 
Stellen der Luftringe rissen, sondern immer in den Internodien. Es ist 
dies urn so auffallender, als ja Luft zwischen den Zellen der Rinde den 
Haarschaft zweifellos lockern muB. Die Schadigung war daher im vor
liegenden FaIle vielleicht durch eine zugfestere Kittsubstanz ausgeglichen. 

Wird ein in der Haut sitzendes Haar immer mehr belastet, dann 
leistet die Verbindung mit dem Haarbalg dem Zug des Gewichtes so 
lange Widerstand, bis dieses eine gewisse GroBe erreicht hat, worauf das 
Haar ausreiBt. Das betreffende Gewicht entspricht dann der "W urzel
jestigkeit". BASLER fand diese bei menschlichen Haaren sehr betracht
lich. Es gibt chinesische Artisten die sich an den zusammengebundenen 
Scheitelhaaren in die Hohe ziehen lassen und dann in der Luft alleriei 
Kunststucke ausfiihren. Bei einem 20jahrigen Mann rissen die meisten 
Haare in der Gegend des Scheitels bei 37-40 g Belastung aus. Ab und 
zu fand BASLER ein Haar, das bei IS, ja schon bei 10 g Belastung aus
riB; das sind aber offen bar altersschwache Haare. Die hochste gemessene 
Wurzelfestigkeit betrug 79,5 g. Sie wurde fiir ein Haar der Stirngegend 
eines jungen Mannes gefunden. Bei alteren Person en scheint die Wurzel
festigkeit im allgemeinen geringer zu sein. Die Haare des Embryonal
haarkleides sitzen, soweit sich aus den bisherigen Untersuchungen ent
nehmen laBt, mit annahernd der gleichen Festigkeit in der Haut wie die 
des Kopfes. 

MENSCHEL (1925) untersuchte den EinfluB verschiedener, quellend 
wirkender Substanzen auf die mechanischen Eigenschaften der Haare. 
Hier kommen in erster Linie Alkalien in Betracht. Bei Behandlung mit 
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2 n N atron oder Kalilauge verliert ein Haar sehr rasch seine normalen 
Eigenschaften; es quillt zu einem weichen, wurstformigen Gebilde auf, 
das sich zwischen den Fingem zerdrucken laBt. Bei Dehnungsversuchen 
tritt sofort starke Uberdehnung auf sowie Verlust der Elastizitat und 
DurchriB schon bei 2 g Belastung. Sehr auffallend ist die Reversibilitat 
dieser Verandentngen nach Auswaschen mit Wasser. Unter flieBendem 
Wasser kann die intensive Alkaliwirkung schon nach wenigen Stunden 
so vollkommen abgeklungen sein, daB eine Schadigung des Verhaltens 
nur noch spurweise vorhanden ist. Sehr energisch wirken auch die Sul
fide der Erdalkalien ein, die ja vielfach als Enthaarungsmittel Verwen
dung finden. Unterwirft man Homsubstanzen der Einwirkung von 
Schwefelalkalien, so beobachtet man, wie bei den Alkalilaugen zunachst 
eine von der Oberflache nach der Tiefe fortschreitende Quellung, an die 
sich dann "Losung" der gequollenen Homteile anschlieBt. PULEWKA 
(I925) hat diese Wirkung an Blattchen von Buffelhom naher untersucht 
und gefunden, daB die Quellungswirkung von Ca-, Sr- und Ba-Sulfid 
entsprechend der zunehmenden Loslichkeit beim Bariumsulfid am groBten 
ist. Entscheidend fur die Wirkung dieser Substanzen sind die in wasse
riger Losung gebildeten Sulfhydrat-Ionen. 

4. Der Haarwechsel. 
Die Lebensdauer der Haare ist verschieden nach Spezies, Alter, Ge

schlecht sowie nach Art der Haare, auch wohl nach den einzelnen Indi
viduen, aber immer eine begrenzte. Beim Menschen treten zunachst feine 
marklose Haare auf (Wollhaare, Lanugo, fotale Primarhaare) , die nur eine 
kurze Lebensdauer haben und den groBten Teil der Korperoberflache 
uberziehen. Sie wachsen bis zum 8. oder 9. Schwangerschaftsmonat. 
Dann fangen sie an sich loszulosen und einem neuen auf derselben Pa
pille entstehenden Haar Platz zu machen. Nach DANFORTH (I925) soli 
schon vor der Geburt (intrauterin) ein Wechsel des fotalen Haarkleides. 
stattfinden, und das Kopfhaar, welches bei der Geburt mitgebracht wird, 
ware schon die zweite bis dritte Generation in demselben Follikel. Nach 
PINKUS (I927) kommt es zwar vor, daB der Ausfall bereits vor der Geburt 
vollendet und neues Haar nachgewachsen ist, er kann aber auch zur Zeit 
der Geburt erst begonnen haben oder gar im ersten halben Jahr nach 
der Geburt beginnen. Die allgemeine Ansicht ist, daB es nur tine Haar
anlage (Wtale Lanugo) intrauterin gibt, und daB nach deren Ausfall um 
die Zeit der Geburt herum und im ersten Lebensjahr das erste kindliche 
H aarkleid sich entwickelt. Der erste Haarwechsel des Menschen ist, wie 
PINKUS bemerkt, eine ·"M auserung", wie sie sich im normalen Leben des. 
Menschen nicht mehr wiederholt. Sie ist derselbe Haarwechsel, wie der 
vom Jugendhaar der Tiere zu ihrem bleibenden (meist anders geformten, 
oft auch anders gefarbten) Haarkleid und vergleichbar der Mauserung 
der Tiere, die an ihrem gewohnlichen Haarkleid (mit Ausnahme der 
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Barthaare, der Leithaare, sowie der groJ3en Mahnen- und Schweifhaare) 
ein- oder zweimal jahrlich eintritt. Bei allen diesen Mauserungen ist die 
Wachstumszeit kurz, das Stehenbleiben des von der Papille abge16sten 
Haares verhaltnismaJ3ig lang. 1m Beginne der Pubertat, oft schon vom 
I2. Jahre beginnend, meist spater (I5-I6 Jahre) beim Madchen, noch 
spater beim Knaben, beginnt ein AnstoJ3 zur Bildung von gefarbtem, 
etwas starkerem Haar, welches aber noch kein terminales Korperhaar 
ist, wie es der Erwachsene an vielen Korperstellen tragt, sondern eine 
Zwischenform, die nicht mehr Lanugo ist. PINKUS nennt sie das "mittlere 
Haarkleid" (Zwischenhaarkleid).· Es bleibt bei der Frau oft in gleich
maJ3iger Verbreitung, ist besonders stark an den Beinen, schwacher an 
den Armen, am wenigsten am Korper wahrend der ganzen Jugend, be
deckt beim Manne Arme, Beine und Rumpf. Das Zwischenhaarkleid ist 
weich, besteht aus etwa I em langen, leicht gekriimmten, aber nicht ge
krauselten Haaren, die die Richtung des Haarstriches deutlich anzeigen. 

Dieses Stadium kann das Endstadium der Lanugoentwicklung fiir 
das ganze Leben sein. Meist bildet es sich aber stellenweise weiter zum 
richtigen Korperhaar (Terminalhaar) urn. Hierbei verstarkt sich mit den· 
Jahren immer mehr von dem vorhandenen Lanugohaar und das mittlere 
Haarkleid wird im Einzelhaar dicker und langer, insgesamt dichter. 
Es kann sich geradezu ein dichter krauser Pelz bilden, ohne daJ3 dieser 
?:ustand darum als Abnormitat (Hypertrichosis) anzusehen ware. In der 
Regel entsteht beim Mann ausgedehntes langeres Terminalhaar erst in 
den vierziger Jahren (oft aber auch schon urn das 20. Lebensjahr). Die 
Frau entwickelt nur selten und dann meist nur an den Unterschenkeln, 
vorn an der Brust und am Warzenhof richtiges Terminalhaar (PINKUS). 
Nach DANFORTH haben 35 vH Frauen und 90 vH Manner Terminalhaar 
am Rumpf. Die Korperbehaarung des Mannes beginnt fast immer an 
der Brust, auf dem Sternum; die iibrige Haut kann dabei reine Lanugo
behaarung tragen oder Zwischenhaar. Auf die Ursachen einerseits einer 
iibermaJ3ig starken, andererseits einer auffallend geringen Entwicklung 
von Terminalhaar wird spater noch zuriickzukommen sein. 

Von besonderem physiologischen Interesse ist die mit der Pubertats
zeit zusammenfallende, ortlich streng begrenzte Entwicklung jener eigen
artigen Form von Terminalhaar, die man als "Sexualbehaarung" ("Puber
tatshaar" nach W ALDEYER) zu bezeichnen pflegt, namlich der Pubes
haare, Achselhaare und des mannlichen Bartes. Die betreffenden Stellen 
des Korpers sind meist schon lange vor der Ausbildung des iibrigen Ter
minalhaares stark behaart. Diese Haare gehoren zu den starksten des 
menschlichen Korpers. Die Pubeshaare, derenAnordnung auf demMons 
veneris bei Mann und Frau charakteristisch verschieden ist, indem sie 
letzterenfalls eine obere quere Grenze aufweisen, beim Manne aber mit 
einem nach oben zugespitzten Fortsatz bis zum Nabel hinaufreichen, 
sind gewohnlich in beiden Fallen gekrauselt. Nur auJ3erst selten bleibt 
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die fotale Lanugobehaarung bestehen und es tritt kein Haarwechsel ein 
oder richtiger, es wechseln zwar die einzelnen Haare, die ja immer nur 
eine bestimmte Lebensdauer haben, aber es wachs en wieder gleichartige 
Haare nach, die dann sehr lang werden und eine weiche feine Haar
bekleidung des ganzen Korpers bilden und zwar auch an solchen Stellen, 
die sonst nur ganz kurze Lanugo tragen, namentlich im Gesicht (Hunde
oder Pudelmenschen). Man bezeichnet diese erbliche Eigentumlichkeit 
als Hypertrichosis lanuginosa (vgl. die Abb. bei PINKUS im Handb. d. 
Haut- u. Geschl.-Krankh. I. I. 1927, S. 148f.). In solchen Fal,1en fehlt 
eigentliches Kopfhaar und besteht weiches, seidenartiges, mittellanges 
Haar auf dem Kopf, welches anfangs hell ist und spater dunkelt. Man 
darf wohl diesen beim Menschen auBerordentlich seltenen Zustand mit den 
"Angorabildungen" der Tiere (Ziegen, Kaninchen, Meerschweinchen, 
Hunde) vergleichen. Doch ist, wie PINKUS bemerkt, zweierlei bei dem 
ganzen Vorgang zweifelhaft. "Einerseits sehen wir bei den erwachsenen, 
lanuginos hypertrophischen Menschen doch anderes Haar als es der Fotus 
hatte; es ist starkeres, weit langeres Haar, auch ware es wichtig zu wissen, 
ob eine Mauserung am Ende der Fotalperiode vorkommt oder ob die 
fotale Lanugo gar nicht insgesamt abstirbt, sondern weiterwachst und 
dann in gewohnlicher diffuser Form am Ende der Schwangerschaft, aber 
nicht mauserungsartig, wechselt. Andererseits tritt, wenigstens bei den 
entsprechenden Hundearten (Seidenpinscher, Griffon, Pudel), eine Mau
serung des ersten Haarkleides mit Artwechsel ein, indem aus dem etwa 
weiBgrauen ersten Jugendhaarkleid im 3.-6. Monat ein anders gefarbtes, 
je nach der definitiven Farbe des Hundes, auch wieder seidiges Haar
kleid wird. Das Gegenbild der Hypertrichosis lanuginosa ist die an
geborene Kahlheit, wobei die fotale Lanugo ausfallt aber kein Wieder
ersatz erfolgt. Auch diese Anomalie ist erblich (PINKUS). Normaler
weise entsteht das Kopfhaar nach dem Ausfall der fotalen Lanugo. Es 
beginnt oft schon intrauterin zu entstehen. Die Kinder kommen dann 
mit fast kahlen Kopfen oder schon mit einer kurzen Kopfbehaarung 
zur Welt, die sich von der fOtalen dadurch unterscheidet, daB sie nicht 
mehr mauserartig wechselt. Weit ofter aber tragt das Kind bei der Ge
burt noch das fotale Kopfhaar, welches dann mauserungsartig (d. h. aIle 
Haare innerhalb eines kurzen Zeitraumes) ausfallt und durch das blei
bende Kopfhaar ersetzt wird. 

Beim erwachsenen Menschen ist ein periodischer, an bestimmte Zei
ten gebundener Wechsel der Haare kaum merkbar, wenngleich ein ste
tiger und langsamer, disseminierter Wechsel des Dauerhaares doch er
folgt und manche Menschen zu gewissen J ahreszei ten reichlicher Haare 
verlieren als sonst. Ubrigens hat auch jedes Haar hier seine bestimmte 
Lebensdauer, die jedoch nicht fUr alle Haare gleicher Art absolut dieselbe 
ist. Fur einzelne Haarsorten kennt man diese Lebensdauer genau; so 
haben sie DONDERS und MOLL (1860) bei den Augenwimpern des oberen 

Ergebnisse der Biologic IV. 
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Lides auf etwa 150 Tage bestimmt. Die Lebensdauer der Kopfhaare 
muB nach den Beobachtungen von PINKUS (1866) und DANFORTH (1925) 
eine viel langere sein und laSt sich auf durchschnittlich 2-5 Jahre 
schatzen. Der tagliche Verlust an Kopfhaaren belauft sich nach PINKUS 
in minimo auf 13-70, in maximo auf 62-203 pro Tag. Es fallen immer 
nur einzelne Haare aus, die dann durch neue ersetzt werden. In betreff 
des iibrigen menschlichen Haarkleides scheinen positive Angaben iibel 
einen Haarwechsel vollstandig zu fehlen. Doch findet sich bei LANGER 
(1849) folgende Notiz: "Ein regelmaBiger Haarwechsel beim Menschen 
wird wohl beziiglich seines Haupt- und Barthaares ganz vermiBt und 
nur vom iibrigen Korperhaar berichtet LEEUWENHOEK (1722), daB er alle 
Friihjahr seine dichte Behaarung verlor." SCHWALBE hat GleSe werk
wiirdige Stelle bei LEEUWENHOEK nachgesehen. Sie lautet: "Corpus 
meum supra modum crinibus est consertum, qui mihi non soli tempore 
verno omnes (excepto capillo et barb a) profluunt, sed omnibus homi
nibus crines suos, per totum corpus dispersos, singulis annis defluere." 

Beziiglich des Haarwechsels wildlebender Tiere herrscht unter den 
Zoologen wenig Ubereinstimmung. BREHM sagt (Tierleben, 2. Aufl.) : 
"Nicht alle, aber doch viele Saugetiere wechseln alljahrlich (im Friih
ling) ihr Kleid. Eine doppelte Harung, d. h. ein vollstandiges Wechseln 
des Kleides im Friihling und Herbst findet meines Wissens bei keinem 
Saugetier statt." 

BREHM nimmt an, daB im Friihjahr die alten Grannen- und Flaum
haare des Winters ausfallen und zunachst nur neue Grannenhaare her
vorsprossen. "Bald darauf", so sagt er weiter, "beginnt das Nachwachsen 
der Wollhaare, deren raschere Entwicklung jedoch erst spateI' iffi Jahre 
erfolgt. Es besteht daher das Sommerkleid der Saugetiere hoherer Breite
grade und Gebirgsgiirtel iiberwiegend aus Grannenhaaren, wahrend im 
Winterkleide die Wollhaare vorherrschen, erstere mit dem Beginn der 
kalteren Jahreszeit wohl auch ganzlich wieder ausfallen konnen." Wir 
werden spater sehen, daB dies wenigstens fiir das Hermelin nicht zutrifft. 
Beobachtungen von BACHMANN (1839) ergaben ferner mit Sicherheit 
einen zweimaligen totalen Haarwechsel (Friihling und Herbst) fUr Lepus 
virginianus und Leptts palustris, wahrend er fUr Cervus virginianu o aller
dings nur mit Sicherheit einen Friihlingshaarwechsel konstatieren konnte. 
Andere Forscher haben im Gegensatz zu BREHM gerade im Herbst einen 
allgemeinen Haarwechsel angenommen. So bemerkt GIEBEL (1859): 
,Wie die Amphibien sich hauten, die Vogel ihr Federkleid durch Mauser 

wechseln, so rauhen sich die Saugetiere, indem sie ihr leichtes diinnes 
Sommerkleid fUr den Winter mit einem dichten und besser warmenden 
Pelze vertauschen." Ahnlich auBert sich v. NATHUSIUS-KoNIGSBORN 
(1866) iiber den Haarwechsel bei Ziegen, wilden Schafarten und wahr
scheinlich auch Hirschen. Fiir einen zweimaligen Haarwechsel bei den 
wildlebenden Tieren spricht sich BONNET (1887) aus. Auch v. NATHU-
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SIUs-KO~HGSBORN sagt: "Man nimmt an, daB bei in Freiheit lebenden 
Tieren dlejenigen Haare, die einem periodischen Wechsel unterliegen, 
wenigstens in den gemaBigten Klimaten jahrlich zweimal gewechselt 
werden." Nach KSLLIKER "ist bei den Saugetieren der Haarwechsel ein 
periodischer und £aUt mit dem Wechsel der Jahreszeiten zusammen." 
Noch kurzer spricht WALDEYER (r884) von einem periodischen Haar
wechsel der Tiere, ohne Angaben uber die Jahreszeit, in der er statt
findet, zu machen. Auch SCHWALBE, dem ich die vorstehenden Angaben 
entnehme, halt einen zweimaligen totalen Haarwechsel fUr die Mehrzahl 
der wildlebenden Saugetiere fur die Regel, allerdings mit dem Zusatz 
"nur fUr das allgemeine Haarkleid des Korpers, nicht aber fur die spe
zialisierten Haarformen (Spurhaare)". Diese wechseln einzeln zu den 
verschiedensten Jahreszeiten. Dies gilt nach v. NATHUSIUS auch fur die 
Mahnen- und Schweifhaare beim Pferd, sowie fUr die Haare in der Schweif
quaste des Rindes. 1m ubrigen hart das Pferd (nach O. v. STRASSEN in 
Brehms Tierleben, 4. Aufl.) binnen kurzer Zeit und zwar hauptsachlich 
im Fruhjahr. pas langere Winterhaar faUt urn diese Zeit so schnell aus, 
daB es schon innerhalb eines Monats der Hauptsache nach abgelegt ist. 
N ach und nach werden die Haare ersetzt und von Anfang September 
oder Oktober an beginnen sie sich wieder merklich zu verlangern. Der 
EinfluB der Domestikation macht sich nach v. NATHUSIUS derart be
merkbar, "daB bei den Haustieren je nach Pflege und Haltung der Haar
wechsel aufhort ein auf enge Perioden begrenzter zu sein und es z. B. 
bei sorgfaltig unter Decken und bei gleicher StaUtemperatur gehaltenen 
Pferden einen fast gleichmaBigen Verlauf hat. Nie aber findet der Wech
sel in der Art statt, daB er bei den verschiedenen Haaren derselben Haut 
ganz gieichzeitig ist." Er macht dann auf die groBen Verschiedenheiten 
aufmerksam, weIche im Haarwechsel bei den verschiedenen Schafrassen 
bestehen und kommt zu dem Resultat, daB von einem Haarwechsel, 
wie z. B. bei Rindern und Pferden, bei keinem Kulturschaf die Rede sein 
kann, indem der Regel nach der grojJte Teil der Haare des VliejJes wahrend 
der ganzen Lebensdauer des Schafes keinem Wechsel unterworfen ist." Auch 
BIGOT und VELA (r927) unterscheiden bei den Schafen eigentliche Haare 
"a croissance discontinue" an den Beinen, am Kopf und zum Teil auch 
am Bauch, von der Wolle "a croissance continue". Unter allen Umstanden 
ist die Domestikation ein Moment, welches die urspriingliche Periodizitat 
des Ha::rwechsels verwischt und Unregelmal3igkeiten derselben hervorruft, 
die bis zum vollstandigen Fehlen des Haarwechsels an verschiedenen 
Stellen fUhren zu konnen scheinen. Es liegt nahe, einen ahnlichen Ein
fluB, wie ihn die Domestikation bei den Kulturrassen der Tiere erzeugt, 
auch beim Menschen anzunehmen und daraus die Eigentumlichkeit zu 
erklaren, weIche der Haarwechsel des Menschen nach den wenigen bis 
jetzt vorliegenden Untersuchungen in seinem zeitlichen Auftreten er
kennen laSt. Es darf hier aber nicht unerwahnt bleiben, daB nach PE-

29* 
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CHUEL-LoESCHE (Brehms Tierleben, 3. Aufl.) "auch bei den Affen, ins
besondere den Menschenaffen, keine innerhalb einer bestimmten, regel
maBig wiederkehrenden Frist vor sich gehende Harung, vielmehr nur 
ein allmahliches Nachwachsen der Haare bemerkt wird; moglicherweise 
gibt es noch viele in den Wendekreislandern lebende Saugetiere, bei 
denen es sich eben so verhalt". 

Zu sehr interessanten Ergebnissen uber den Wechsel des Haarkleides 
bei einheimischen freilebenden Saugetieren gelangte C. TOLDT jun. mit
tels einer besonderen Untersuchungsmethode: "Wenn man die ausge
breitete (rohe) Haut von kleinen oder mittelgroBen Saugetieren im ganzen 
von der Innenseite her betrachtet, so kann man oft mehr oder weniger 
deutliche Zeichnungen wahrnehmen, die als dunkle Flecken oder Streifen, 
vielfach in bestimmter Anordnung an der an sich wei13lichen Hautinnen
seite dadurch zustande kommen, daB die Wurzeln farbiger Haare durch
schimmern. Es findet sich diese Art "indirekter" Pigmentierung bei 
nicht zu dicken Hauten und zwar vornehmlich dann, wenn die Haare 
noch nicht ausgewachsen sind. Das Wesen dieser Zeichnung beruht zu
nachst darauf, daB die Wurzeln von farbigen Haaren bzw. Haarstrecken, 
solange diese wachsen, pigmentiert sind, wahrend die der ausgewach
senen Haare, auch der ganz dunklen, meist der Hauptsache nach licht 
sind. Als vorubergehende Erscheinung beobachtet man solche Flecken
und Streifenmuster besonders bei alteren Embryonen und jungen Tieren 
mit noch nicht vollstandig ausgebildetem Haarkleid, sowie bei erwachsenen 
zarthautigen Tieren, wenn sie im Haarwechsel begriffen sind (Abb. 4Ia, b) 
zeigt ein Hautstuck vom Hinterkopf einer jungen Katze von der Innen
seite her gesehen. Man erkennt, schwarzer Behaarung entsprechend, 
einen dunklen Fleck und noch drei dunklere Langsstreifen; die hellen 
Zwischenraume tragen auBen weiBe Haare. Als Beispiel fur eine auf 
indirekter Pigmentierung beruhenden Hautzeichnung bei einem in Haar
wechsel begriffenem Tier sei die getrocknete Haut eines M aulwurfes an
gefiihrt, die zugleich zeigt, daB solche Zeichnungen auch bei ganz gleich
ma/Jiger FeUfarbungvorkommen (Abb. 4Ib). Man sieht auf hellerem Grunde 
eine Anzahl, zum Teil sehr ausgedehnter schwarzlicher Flecke, die da
durch zustandekommen, daB hier zwischen fertig ausgebildeten Haaren 
viele starke, offenbar einen Haarkleidwechsel einleitende Haare erst bis 
etwa zur halben Lange des noch dunklen Schaftes entwickelt sind. Ihre 
pigmentierten Wurzeln stecken tie fer in der Haut als die Kolbenhaare 
und sind oft sehr schrag gerichtet. Daher schimmern sie an der Innen
seite der Haut durch. An den lichten Stellen finden sich dagegen aus
gewachsene Haare mit pigmentarmen oder ganz farblosen Wurzeln, sei 
es noch vom alten Haarkleid her, sei es, daB hier die neuen Haare bereits 
ausgewachsen sind. 

1m gegebenen F aUe ist also nur der verschiedene E ntwicklungszustand 
der an sich gleichfarbigen Haare die Ursache der Zeichnung der Haut-
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innenflache ("M mtserzeichnung"). Es w<\,r zu erwarten, daB solche Zeich
nungsmuster auch bei anderen Saugetieren weit verbreitet vorkommen 
und TOLDT hat eine ganze Anzahl solcher Falle beschrieben, die den Be
weis liefern, dafJ der Wechsel des H aarkleides nicht gleichmafJig am ganzen 
Korper vor sich geht, sondern an einzelnen Korperstellen jriiher als an an
deren und zwar vieljach in einer bestimm,ten Reihenfolge, die bei den ein
zelnen Arten mehr weniger verschieden und typisch ist. Die Haut
stellen, an welchen die neuen Haare zuerst entstehen, sind auch zuerst 
dunkel; wenn dann hier 
die Haare nahezu aus
gewachsen sind, wer
den die Hautstellen 
licht, wahrend andere, 
an denen die Haare erst 
1m Wachstum sind, 
nunmehr dunkel er
scheinen. 50 kann man 
bei den einzelnen Arten 
eine ganze 5erie von sich 
gegenseitig erganzenden 
Bildern zusammenstel
len. Ais Beispiel sei 
das Eichhornchen ange-

Ahb. 41. a Indirekte H~lu tpign1l'nticrllng hei Ausbj l c1\1n~ des ersten H:.tarkleides. Innenseitc eitH":-o 
Hautstiick es yom Hinterkopf ciner .3 Tage altcn A~(lL:,e. h Indirekte Hautpigmcntierung bei einem in 
Haarwechse l begriffenen Ma1l1w ur/ an der Inn cn!'>e ite dt'r getrockneten Haut. An den lichten Stellen 
sind ausg ebildete Haure des :1 lt C'n Haarkleides yorh andt' ll: an den dunk len im Wachs tum begriffenc 

neue. l6: 1.) Na ch C. TOLDT jun. 

fuhrt, bei welchem im Herbstwechsel die Verfarbung in der Kreuz- und 
SteiBgegend beginnt und sich von da streifenformig auf die Oberschenkel 
und in bestimmter Anordnung auf den Schwanz fortsetzt. Vom Kreuz 
breitet sie sich dann am Hinterrucken nach vorn aus, wobei aber die Ruck
gratslinie zunachst als schmaler lichter Streif zuruckbleibt. SchlieGlich ist 
die ganze Ruckenflache bis zum Kopf dunkel, doch beginnt nun die SteiB
gegend, die zuerst dunkel wurde, sich aufzuhellen. Weiterhin breitet sich 
das Dunkel immer mehr seitwarts auf die Flanken aus und der Rucken 

Ergebnisse der I1iol ogie IV. 
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wird allmahlich lichter (TOLDT). Besonders mannigfaltige und oft ganz 
eigenartige Wechselhautzeichnungen (Lyra- und Wappenmuster) finden 
sich beim Hauskaninchen (vgl. die Abb. bei TOLDT im 5I. Bandder Mitt. der 
Anthropolog. Ges. in Wien 1921, Taf. V). 1m allgemeinen gibt die Haut
zeichnung jeweils die Farbungsverhaltnisse des neuen Haarkleides in der 
an den einzelnen Korperstellen gerade in Entwicklung begriffenen Tiefen
lage des F elles wieder. Dabei tritt oft die bis ins einzelne gehende Sym
metrie der F eIlzeichnung in der Mauser besonders hervor. In bezug auf das 
H aarwachstuJn innerhalb eines eil1zelnen Wechselgebietes scheint nach TOLDT 
folgendes vorzukommen: Ein groJ3es Gebiet kann gleichmaI3ig wechseln, 

b 
Abb.42. a Bauchftachc e ines am 14.jVI. 1914 rasierten eil1fa rbig schwarzen Kanin ch ens. 

b Dasselbe mit nachgewachsenen Ha;\ren am 17./VI. 19 14. Nach KONIG STEIN. 

d. h. aIle Haare wachsen innerhalb desselben gleichzeitig oder der Wechsel 
beginnt im Zentrum eines Gebietes und vollzieht sich allmahlich gegen 
den Rand zu. Die neuen Haare sind dann zentrallanger und nach den 
Randern zu kiirzer. Zentral beginnt daher mit dem Auswachsen der 
Haare auch die Aufhellung des dunklen Gebietes. Die Erneuerung der 
Haare kann ferner in einem Gebiete fleckweise vor sich gehen, wobei 
die Haare innerhalb eines so1chen Fleckes zentrifugal an Lange abnehmen 
und schlie13lich flieJ3en die Flecke zusammen. Diese Verhaltnisse hat 
neuerdings H. KONIGSTEIN (1923) beim Kaninchen genauer untersucht. 
Die rasierte Haut einfarbig schwarzer Kaninchen ist zum Teil weiJ3, zum 
Teil mit dunklen Flecken bedeckt, deren Farbe zwischen Grau und Tief
schwarz wechselt. Die helleren wirken vielfach nur wie ein Hauch, wah-
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rend die dunklen durch den Farbenkontrast in scharf gezogenen Grenzen 
auffallen. Aber nicht nur die einzelnen Flecke unterscheiden sich durch 
Intensitat ihrer Farbung, sondern auch innerhalb einzelner groBerer 
Flecken gibt es Abstufungen der Farbung; GroBe, Gestalt und Anzahl 
der Flecken wechseln in den weitesten Grenzen. Man findet Kaninchen, 
die auf der rasierten Haut des Bauches und der Flanken nur einzelne 
kleine Flecke zeigen und andere, deren Haut zum groBten Teil dunkel 
erscheint, mit einzelnen ausgesparten weiBen Stellen und im ubrigen die 
verschiedensten Zwischenstufen (Abb.42). Die dunklen Flecke sind 
nicht etwa durch epiderm ales Pigment, sondern durch das Durch
schimmern der pigmentierten Wurzeln bzw. Haarstoppeln schwarzer 
Haare verursacht, si stellen daher TVachstumsbezirke der Haare dar und 
entsprechen durchaus den von TOLDT beschriebenen dunklen Flecken 
an der Innenseite der abgezogenen Haut. Man erhalt demnach durch die 
einander entsprechenden dunklen Zeichnungen der rasierten Oberflache 
und der Innenflache der Haut sozusagen fin M omentbild des augen blick
lichen TVachstumszustandes der Haare. Die dunklen Haarinseln, deren An
ordnung immer bilateral symmetrisch zttr Mittellinie ist, sind jeweils im 
TV achstum begri//ene Bezirke und bekleiden sich daher auch wenige Tage 
nach dem Rasieren mit jungen nachwachsenden Haaren, wahrend einst
weilen die weifJen Stellen noch vollig kahl bleiben. Es ist sehr bemerkens
wert, daB die Haarinseln beim Kaninchen nach kiirzeren oder langeren 
Intervallen standig wechseln. Dieser Wechsel ist von der Jahreszeit im 
Gegensatz zu vielen wildlebenden Tieren, die einen Sommer- und Winter
pelz tragen, ganzlich unabhangig. Er kann entweder so erfolgen, daB an 
einer oder gleichzeitig an mehreren Stellen kleine schwarze Fleeke auf
treten, an denen die Haare zunachst noch nicht an der Oberflache her
vortreten und die sich nun peri ph erie warts vergroBern, es treten neue 
Flecke hinzu, die zum Teil konfluieren. Bald haben dann im Bereich 
vieler Inseln sich die Haare soweit entwickelt, daB sie mit einem pig
mentierten Haarschaft aus der Haut heraustreten. Man sieht nun dicht
bewachsene Haarinseln, dazwischen kahle Stellen, sowie schwarze Flecke. 
Die zweite Art des Wachstums unterscheidet sich von der eben be
schriebenen dadurch, daB zunachst einzelne oder zahlreiche kleinste 
Haarbuschel auftreten, aus denen je ein Haar (Leithaar) hervorragt. 
Diese Bundel bilden das Zentrum fur die Entwicklung schwarzer Flecken. 
Erst nachdem auch die anderen Haare aus der Haut hervorgetreten sind, 
verschwindet der zentrale Buschel unter den anderen Haaren. In kurzer 
Zeit ist dann meist die ganze kahle Hautpartie verwachsen. Bei ofterem 
Rasieren einer bestimmten Hautpartie laI3t sich feststellen, daB die Zeich
nung sich nicht blof3 durch das Hinzutreten neuer Flecke andert, sondern 
daf3 /riiher schwarze Flecke verschwinden und weif3en Platz machen. Diese 
Ruckbildung wird fUr das freie Auge zunachst durch Verdunnung der 
Haare, die nun bei schwarzen Tieren einen gra.uen Farbenton annehmen 
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und leicht ausziehbar werden, eingeleitet. Auf der rasierten Haut ver
wischt sich die Begrenzung dieser Flecke, die jetzt einen schmutziggrauen 
Farbenton zeigen. ~achdem auch die graue Farbe geschwunden ist, 
werden diese Stellen weiB. Der Haarwechse1 vollzieht sich bei gesunden 
Tieren so rasch, daB nach wenigen Wochen schwarze Flecke in weiBe 
und weiBe in schwarze umgewandelt sein konnen, so daB sich die Haut
zeichnung dieser beiden Perioden wie ein Positiv zu einem Negativ 
verhalten. Kurz nach der Geburt zeigen Kaninchen keinen bezirks
weisen Haarwechsel, sondern die Haare wachsen uberall gleichmaBig 
und gleichzeitig und zwar auBerordentlich lebhaft nacho Bei weiB
haarigen albino tisch en Kaninchen vollzieht sich der Wechsel des Haar
kleides in gleicher Weise wie bei schwarzen, doch ist die Beobachtung 
dadurch erschwert, daB die Haarinseln fUr das freie Auge erst dann 
sichtbar werden, wenn die Haare eine gewisse Lange erreicht haben. 
Es darf nicht unbemerkt bleiben, daB die den dunklen Flecken entspre
chen den H atdbezirke sich durch ihre relative Dicke von den hellen Riick
bildllngszonen Itnterscheiden, was darauf hindeutet, daB der Ernahrungs
zustand in den Wachstumsbezirken ein anderer ist als in jenen. Wenn 
man ahnliche Differenzen zwischen den weiB und schwarz behaarten 
Gebieten gescheckter Tiere voraussetzen durfte, so wurden sich die spater 
zu erwahnenden Verschiedenheiten der Empfindlichkeit so1cher Stellen 
gegen mannigfache Schadigungen vielleicht erklaren lassen. Ganz ahn
liche Beobachtungen wie KOKIGSTEIN an Kaninchen, hat M. JESSNER 
(1924) an weiGen und schwarzweiBen Ratten gemacht. Auch hier sieht 
man, daG in den ersten 8-14 Tagen nach dem Rasieren Inseln und 
Streifen von schon recht langen Haaren inmitten der sonst noch vollig 
kahlen rasierten Partie auftreten. Entsprechende Befunde an Mdusen 
beschreibt ferner JAFFE (1926). Hier treten nach Enthaarung kleine 
Wachstumsinseln auf, in denen das Haar schnell wachst, wahrend die 
ubrigen Stellen vollstandig kahl bleiben, ja man kann manchmal beob
achten, daB das Haar jener Inseln schon die Lange des ubrigen Korper
haares erreicht hat, wahrend die anderen Stellen noch keine Spur von 
Wachstum zeigen. Wartet man dann einige Wochen, bis die Stelle zu
gewachsen ist, und enthaart dann wiederum, so sieht man gerade das 
entgegengesetzte Verhalten von vorher: die Stell en, an denen damals 
Wachstumsinseln waren, bleiben jetzt kahl, das Haar wachst an den 
anderen Stellen zuerst. Die Wachstumsinseln sind also nicht bestimmte 
feststehende Bezirke, sondern sie wechseln, man konnte sagen, sie wandern, 
wie dies schon KSNIGSTEIN bei Kaninchen festgestellt hat. F. W. DRY 
(1926) kommt auf Grund einer Analyse des Haarwechsels bei der Maus 
zu folgenden Schlussen: Wenn die erste Generation der Haare im Alter 
von etwa 18 Tagen nahezu vollendet ist, d. h. alle Haare im sogenannten 
Kolbenhaarstadium angelangt sind, beginnt die zweite Generation, aus
gehend von einer Stelle auf der Ventralseite in der Nahe der Vorderbeine 
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sich allmahlich von da aus iiber das ganze Fell erstreckend. Mit etwa 
45 Tagen beginnt dann die dritte Generation ,gleichfalls auf der Bauch
seite anfangend, und ist mit etwa 80 Tagen vollstandig. 

Die Histologie des Haarwechsels. 

Die Vorgange beim Ausfallen und beim Wiederersatz sowohl der fo
talen \Vie der Dauerhaare werden dadurch eingeleitet, da13 aus zunachst 
unbekannten Ursachen die Produktion neuer Zellen von den Matrix
zellen der Papille aus allmahlich schwacher wird und schlie13lich ganz 
aufhort. Man hat eine Verodung der Papillargefa13e angenommen, wah
rend sich zugleich die den untersten Teil des Haarbalges korbartig um
gebenden Gefa13e erweitern sollen. Nach HOEPKE (I927) ist es "mehr als 
wahrscheinlich, da13 die ersten mikroskopischen sichtbaren Zeichen des 
Haarwechsels nicht die biologisch ersten Zeichen iiberhaupt sind". Schon 
bevor das Haar abgesto13en wird, kann man das allmahliche Aufhoren des 
Wachstums daran erkennen, da13 einmal der Haarschaft diinner wird und 
da13 an markhaltigen Haaren die Markproduktion aufhort. Bisher stand 
der Wachstumsdruck der Haarzwiebel in Gleichgewicht mit dem ihrer 
Umgebung. Entfallt nun der erstere, so gewinnt der letztere die Ober
hand und geniigt nun, urn das Haar von der Papille abzuheben. K6L
LIKER weist darauf hin, da13 wohl auch die zahlreichen elastischen Fasern 
in der Umgebung der Haarbalge, sowie eventuell die Kontraktion der 
Elemente der Ringfaserschicht, falls dieselben muskularer Natur sind, 
als mechanische Momente das Zusammendriicken des Haarbalges nach 
~-\ufhoren des Haarwachstums mitbedingen. Dabei werden die Zellen 
des Bulbus an den Seitenabhangen der Papille emporgedrangt, so da13 
diese letztere von immer weniger und zuletzt nur von einer einfachen 
Zellenlage bedeckt wird (Abb.43a). Dabei erfahren nach SCHAFFER, 
dessen iiberaus klarer Darstellung ich folge, die Zellen der Papille manch
mal eine deutliche Verlangerung in der Schubrichtung (Abb. 43 a bei P), 
was wohl auf einen Zug in dieser Richtung oder Druck senkrecht darauf 
deutet. Schlie13lich verschwinden die letzten d'e Papille deckenden Zellen 
und das gesamte Zellmaterial des Bulbus ist nun iiber der Papillenspitze 
zusammengedrangt in Form eines kurzen Epithelzapfens (Abb. 43 b, 
est), der nach oben in eine kolbenformig verdickte Masse unverhornter 
Zellen iibergeht (Abb. 43 b, v). Die sich stark verkleinernde Papille 
wird von oben her eingedellt und sinkt zu einem unscheinbaren Zell
haufchen zusammen, das durch die verdickte Glashaut vom unteren 
Haarende getrennt wird. lndem dieses nun innerhalb des Haarbalges 
in die Hohe gedrangt wird, was auch an einer eigentiimlichen Um
biegung der inneren Enden der aul3ersten Zellen der au13eren Wurzel
scheide sichtbar ist (Abb. 43c, It), faltet sich die verdickte Glashaut, die 
mitgehoben wird (Abb. 45 a), wahrend die iibrigen Schichten des Haar
balges unter der Papille zusammenfallen und einen gefa13haltigen Binde-
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gewebsstrang, den "Haarstengel" von W]!:RTHEIM (r864) bilden (Abb.43d 
u. 44 hs). Erst wenn das verdickte solide Haarende in dieH6he des Arrek
toransatzes gelangt ist, verhornt es vollkommen und wird zu dem besen
artig aufgefaserten "H aarkolben" HENLES, der in einer verdickten Masse 
von Zellen der aul3eren Wurzelscheide, dem sogenannten "Haarbeet" 
UNNAS steckt (Abb. 44a), wahrend der Rest der aul3eren Wurzelscheide 
zwischen Kolben und Papille zu einem zelligen Strang wird (EPithetstrang) , 
der sich spater mit dem Aufrucken der Papille wieder verkurzt und ver-
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Abb. 43 a-d. Vier aufeinanderfolgende Haarwechselstadien vom Menschen. aw ~lUBere Wurzelscheide; 
iw innere Wurzelscheidc; est Epithelstrang; g Glashaut; lIb Haarbalgj Itk Haarkolben j ks Haa~-: 
stengel; m Grenzhuut an der OberfHiche der Papille (}); 11 Umbiegung der Zcllen der auBeren 
Wurzclscheide naeh oben; v kolbenformige Verdickung dUTch Emporschieben des Zellenmaterials 

entstanden; z zweischichtiger Zellbc1ag an der Oberflache der Papille. Nach SCHAFFER. 

dickt und in den das neue Haar hineinwachst, welches sich infolge 
der schragen Richtung, die der Zellstrang zur Achse des oberen Haar
follikelteiles hat, am alten Haar seitlich vorbeischiebt (Abb. 44 b). 
Es ist eine bemerkenswerte Tatsache, dal3 das von der Papille ge
trennte Haar nicht sofort ausfallt, sondern bei seiner Emporwande
rung nach der Epidermis hin macht das Haar in der Gegend der 
Talgdrusen halt fUr langere Zeit. MAHLY (r879) schatzt die Dauer 
des "Beethaarstadiums" fUr menschliche Cilien auf I05 Tage und 
UNNA hat sogar die Ansicht vertreten, dal3 das Haar, nachdem es 
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sieh in dem "Haarbeet" befestigt hat und zum "Beethaar" geworden 
1st, noeh weiter waehst und zwar in der Weise, daB die Zellen der 
auBeren Wurzelseheide, mit denen der "Haarkolben" bei seinem 
Aufwartswandern in Beriihrung kommt, sieh diesem von von unten 
und von allen Seiten her ansehlieBen, spindlige Form annehmen 
und unter Verhornung in Rindensubstanzelemente des Haares sieh 
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Abb.43 (Fortsetzung). ErkHirung siehe nebenstehende Seite . 
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umwandeln. Es hatte dann also jedes Haar zwei versehiedene Stadien 
seiner Existenz und seines Waehstums, das Stadium des "Papillenhaares" 
und das des "Beethaares". 1m ersteren waehst es suo modo vom Keim
lager auf der Papille her, im zweiten Stadium aber von den epithelialen 
Zellen des "Haarbeetes" aus naeh Art eines Nagels. In diesem Stadium 
solI aber nur Rindensubstanz gebildet werden, kein Mark und keine Ober
hautehensehuppen, so daB das unterste Ende eines Beethaares weder 
jenes noeh dieses besitzt. Diese Lehre UN NAS wurde schon von KOL
LIKER und v. EBNER auf das lebhafteste bestritten, we1che darauf hin
wiesen, daB Beethaare (Kolbenhaare KOLLIKERS) ihr Oberhautehen bis 
dieht an den Kolben besitzen. Ferner weiB man aueh dureh leieht zu 
bestatigende Versuehe von RANVIER und REINKE, daB, wenn in einem 
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Balge ein Papillen- und ein Kolbenhaar enthalten sind und beide ge
schnitten werden, llur das erstere nachwiichst. Endlich haben REINKE 

Abb. 44 a. Langsschnitt <lurch eill in 
AllsstoHung begriffenes Kopfllaar yom 
Menschen. b epithelialer Uberzug der 
wieder herabriickenden Papille (zu
kiinftiger Bulbus); est Epithelstrang; 
g durch das Emporriicken stark ge
faltete hyalin, veninderte Glashaut; ltb 
'Haarbcet; hk Haarkolben; Its Haar
stengel; .p Papille (wieder an
schwellend); z zu einer Art Sphynk
ter zusammengeschobenc zirkulare 

Elemente des Haarbalges. 
N ach SCHAFFER. 

und GIOVANNIXI (1887) gezeigt, da13 in der 
Matrix der Papillenhaare sehr viele Mitosen 
vorkommen, in dem die Kolben der Kolben
haare umgebenden Teil der Haarbalgsober
haut aber nur au13erst wenige. Auf der 
anderen Seite ist es aber eine feststehende 
Tatsache, daB sich die Kolbenhaare als 
solche viellanger erhalten, als man fruher 
anzunehmen geneigt war. Selbst in jugend
lichetn Alter sind beim Menschen viele 
Haare, die sich leicht ausziehen lassen, 
Kolbenhaare. AuBuRTIN (1896) fand bei 
Kindem 53 vH, bei zwei plotzlich ver
storbenen Erachsenen 23-26 vH Kolben
haare. Nach LAXGER sind bei der Gemse, 
dem Hirsch und Reh die Haare den ganzen 
Winter hindurch bis zum Marz Kolben
haare, was beweist, daJ3 die Bildung eines 
Ersatzhaares nicht notwendig rasch auf 
die Entstehung eines Kolbenhaares folgt. 
MAuRER (r895) fand bei einem von ihm 
untersuchten Schnabeltier ausschliel3lich 
Kolbenhaare und konnte nicht ein einziges 
Papillenhaarnachweisen. Nach TOLDT jun. 
sind alle Haare des zweimona tigen F ltchses 
Kolbenhaare, also solche, deren Wachs tum 
abgeschlossen ist. Beim Hermelin fand 
SCHWALBE (r893) wahrend des ganzen 
\Vinters nur Kolbenhaare. Es lieJ3e sich 
hier leich t ein en tscheidender Versuch 
machen, wenn man die Haare einer zirkum
skripten Hautstelle bis zum Niveau der 
Hautoberflache abscheert. Da Kolben
haare nicht wachsen, diirfte dann die be
treffende Hautstelle sich nicht wieder mit 
Haaren bedecken. Nach v. EBNER hatte 
man die Ursache fUr das Festhaften der 
Kolbenhaare im oberen Teil des Haar
balges darin zu erblicken, da13 dieser letz
tere sich nicht weiter verkiirzen kann. 
"Durch den vorausgegangenen Proze13 
sind die Haare und mit ihnen die Wurzel-
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scheiden nach oben geschoben. In demselben MaDe, wie sich der untere 
Teil des Follikels verengert, muD der obere durch die Entstehung 
einer Anschoppung der abgestoDenen Zellen erweitert werden; das 
fruher gesti.irte Gleichgewicht in der Spannung der Gewebe ist jetzt 
wieder hergestellt. Dazu tragt nicht nur der Widerstand bei, den 
die sich stauenden Zellen bilden, es kommt dazu noch der Zug, den der 
Haarstengel in dem MaDe, als er sich ausbildet, nach un ten ausubt. End
lich kann es uber der fruher genannten Stelle uberhaupt nicht mehr zu 
einer Ausbildung eines Haarstengels kommen, weil uber dem Arrector 
pili kein eigentlicher Haarbalg mehr existiert. sondern die auBere Wurzel
scheide sozusagen direkt auf der Cutis aufsitzt. So steckt denn jetzt 
der Haarkolben in einer durch angehaufte Zellen erweiterten Stelle unter
halb der Mundung der Talgdrusen fest eingekeilt in die ruhende auDere 
Wurzelscheide, urn erst dann seinen Platz zu verlassen, wenn die Bildung 
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Abb. 44 b. Schema des Haarwechsels (Kopfhaare des Menschen). Nach AUBURTIN. 

eines neuen Haare schon ziemlich weit fortgeschritten ist" (v. EBNER). 
Der Weg, welchen die Papille bei dem geschilderten Aufwartswandern 
zurucklegt, ist ein sehr bedeutender (Abb. 44 b) und betragt nach SCHAF
FER mehr als die halbe Haarbalglange. Man trifft also an senkrechten 
Durchschnitten durch die Kopfhaut des Menschen die unteren Enden 
der Haare in sehr verschiedenen Hohen zwischen dem unteren Rande 
des Panniculus adiposus, wo die Papillen der voll ausgebildeten Haare 
sit zen, bis zur Gegend der Talgdrusen. Die Entwicklung des neuen 
Haares geht von der alten Papille aus und verlauft ganz ahnlich wie 
die embryonale Entwicklung. Man hat vielfach angenommen, daD das 
junge wachsende Haar bei seinem Hervorsprossen das alte verdrangt 
und aus dem Haarbalg heraustreibt. REINKE und RANVIER haben aber 
schon darauf aufmerksam gemacht, daB in den Doppelhaaren der 
Schnauze des Meerschweinchens und Kaninchens je ein Papillen- und 
Kolbenhaar in gemeinschaftlichem Balge persistieren. Ferner hat 
GARCIA (r89r) auf FaIle auch aus der Kopfhaut des Menschen hinge-
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wiesen, in we1chen die Spitze des jungen Raares schon oberhalb des Raar
kolbens des alten sich befindet. SCHWALBES Beobachtungen am Her
melin lehren, daB, wie bei jenen Doppelhaaren der Kaninchenschnauze, 
sogar schon ein voller Durchbruch des neuen Raarkleides (Sommerhaar) 
erfolgt sein kann und dennoch alte Raare (Winterhaare) in Menge noch 
dane ben existieren. In diesem Falle finden sich also in einer Raut zwei 
Raargenerationen nebeneinander, eine das weiBe Oberhaar bildende alte 
Generation von Kolbenhaaren und eine das braune Unterhaar bildende 
neue Generation von Papillenhaaren. Ahnliches hatte KOHLRAUSCH 
(1846) schon fur das Eichhornchen konstatiert. 

5. Die Pigmentierung der Haut und der Haare. 
a) Die direkte Pigmentierung der Raut der Saugetiere. 

Wenn auch in der groBen Mehrzahl der Fane das Raarkleid fUr Farbe 
und Zeichnung eines Saugetieres bestimmend ist, so spielt doch auch die 
Pigmentierung der Raut selbst ("direkte Pigmentierung" nach TOLDT) 
immer dann eine groBe Rolle, wenn die Behaarung nur sparlich ist oder 
ganz fehlt, also vor allem auch beim M enschen. 

Da die Pigmentverhaltnisse der mensch lichen Raut weitaus am ge
nauesten untersucht sind, und daher auch fur alle sich hier ergebenden 
Fragen in erster Linie in Betracht kommen, so mussen sie naturgemaB 
den Ausgangspunkt aller einschlagigen Erarterungen bilden. Die ver
schiedenen Farbungen menschlicher Raut sind einerseits durch die ver
schiedene Dicke der Oberhaut und die durchschimmernde rote Blut
farbe, andererseits und das ist das wichtigere, durch melanotische Pig
mente bedingt. Fehlen diese letzteren viillig, wie in typischen Fallen 
von Albinismus, so erscheint die Raut reinweiB mit einem zart rosigen 
Schimmer; aber auch bei nur pigmentarmer Raut macht sich die Blut
farbe oft nur sehr wenig bemerkbar, obschon die Rornschicht der Epi
dermis in hohem Grade durchscheinend ist. Ein kraftiges "Inkarnat" 
hangt bei der weiBen Rasse wesentlich von dem physiologischen Zustand 
der RautgefaBe (Kapillaren) ab und es ist vor allem an eine nicht immer 
vorhandene, normale Reaktionsfahigkeit derselben gegen auBere Reize 
geknupft, die ihrerseits wieder, wie an anderer Stelle zu besprechen sein 
wird, von sehr mannigfachen Faktoren beeinfluBt wird. Darauf beruht 
es auch, daB sich in der Regel ein groBer Unterschied der Rautfarbung 
an den gewahnlich von Kleidern bedeckten Teilen und andererseits an 
der Raut des Kopfes und der Rande bemerkbar macht, wasnicht, oder 
doch nicht in gleichem MaBe der Fall ist, wenn, urn einen Ausdruck 
Du BOIS REYMONDS zu gebrauchen, auch die Karperhaut "gut geubt" 
ist. Je dunner die Raut und je dichter das in der Cutis gelegene GefaB
netz entwickelt ist, desto rater erscheint die betreffende Partie (Wangen
rot). Charakteristisch ist die hellrote Blutfarbe der Raut bei Neuge
borenen und zwar auch derer von farbigen Rassen, sowie das intensive 
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Rot der Gesal3schwielen bei manchen Affen. Grol3ere oberflachlich lie
gende Gefal3e (Venen) schimmern bekanntlich bei dunner und wenig 
pigmentierter Haut mit blaulicher Farbe durch, was darauf beruht, dal3 
die als "trubes Medium" fungierende Epidermis uber den mit dunklem 
Blut erfullten dunnwandigen Venen, wie in allen physikalisch ahnlichen 
Fallen, hauptsachlich blaues Licht zuruckwirft. Bei starker Fullung der 
Venennetze konnen ganze Hautbe?:irke mehr oder weniger blaulich er
scheinen (Cyanose). 

Viel wichtiger fUr die Hautfarbe des Menschen und auch der Sauge
tiere ist der andere Faktor, das Pigment. Hier macht sich nun ein sehr 
bemerkenswerter Gegensatz zwischen den niederen Wirbeltieren geltend, 
indem es sich letzterenfalls ganz vorwiegend urn Coriumpigmentation 
(Chromatophoren), dort aber fast ausschliel3lich urn Epidermispigment 
handelt, welches sowohl bei den weil3en wie bei den "farbigen" Rassen 
in Form meist sehr kleiner brauner, braunroter, braungelber oder schwarz
brauner Kornchen ;'}1 Inneren der Zellen der tiefsten Schichten des Rete 
Malpighii gelegen ist. Die Kornchen umlagern gewohnlich den Zellkern, 
ihn oft vollig umhullend. Vielfach findet man sie urn den distalen Pol 
des Kernes in Form einer Kappe angehauft, besonders schon in der 
Negerhaut und bei manchen Waltieren (Abb.45). 

Bei leichten Fitrbungen sind nur die Kerngegenden und zwar nur 
die der tiefsten Zellenlage beteiligt; dunklere Farbungen, wie sie sich 
an manchen Korperstellen auch in der Haut der weil3en Rasse finden 
(Brustwarzen, Warzenhof, Labia majora, Skrotum und Penis, Linea alba 
der Schwangeren, sowie allgemein als Folge starker Sonnenbestrahlung), 
werden teils dadurch hervorgebracht, dal3 die Farbung zwei bis vier und 
mehr Zellschichten umfal3t und auf den ganzen ZellinhaIt sich erstreckt, 
teils beruhen sie auf dunkleren Ablagerungen in der tiefsten Zellschicht, 
welche beide Verhaltnisse gewohnlich miteinander vereint sind. Auch 
die Hornschicht erscheint dann manchmal gleichartig pigmentiert. Fur 
gewohnlich sind aber die am meisten oberflachlich gelegenen Zellen die 
letzteren pigmentfrei. Auf diese sehr merkwurdige Abnahme des Epi
dermispigmentes beim allmahlichen Aufrucken der Zellen aus dem Keim
lager nach oben wird spater noch zuruckzukommen sein. 

Trotz der auf den ersten Blick so aul3erordentlich auffallenden Unter
schiede des Hautpigmentes bei den verschiedenen Menschenrassen, sind 
die zugrunde liegenden anatomischen Differenzen nicht so grol3, wie man 
es vielleicht erwarten mochte. Untersucht man die tiefdunkle Haut 
eines Negers oder Melanesiers, so Tritt ein Unterschied einmal darin her
vor, dal3, wahrend beim hellen Nordlander nur wenige Zellen der tiefsten 
Lage des Rete Malpighii Pigmentkornchen enthalten und immer nur in 
geringer Menge, der epiderm ale Farbstoff in der schwarz en Haut viel 
ausgebreiteter und dunkler ist. "Auf die fast schwarzbraunen tiefsten 
Zellen folgen in der Negerhaut hellere, aber immer noch braune Zellen, 
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welche besonders in den Vertiefungen zwischen den Papillen starker an
gehauft sind. Endlich kommen an der Grenze gegen die Hornschicht 
braungelbe oder gelbe, oft ziemlich blasse, mehr durchscheinende Lagen, 
von denen die auBersten mit blassen Granulationen eine gut entwickelte 
Kornerschicht darstellen. Der Farbstoff ist in diesen Zellen teils in Form 
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Abb.45. Normale Haut (l\lensch, Praputium), Epidermispigment feinkornig, gleichrnaBig. 

Coriumpigment in den Chromatophoren grober, ungleichmaBiger, globos. Nach BLOCH. 

von Kornern zu finden, teils gleichartig durch den Inhalt verbreitet, 
welch letzteres Verhalten besonders den oberflachlichen Zellen zukommt 
und auch in der Hornschicht sich findet, die beim Neger ebenfalls einen 
Stich ins Gelbliche oder Braunliche hat" (KOLLIKER). Auch KARG (r888) 
findet in der Haut des erwachsenen Negers mit Ausnahme der Vola und 
Planta pedis reichlich Pigment in allen Schichten der Epidermis. "Die 
Pigmentmassen in den Basalzellen sind so groB und die einzelnen Korn-
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chen so fein, daB ihre Auflosung nur mit den besten Linsen gelingt. Bei 
Anwendung derselben iiberzeugt man sich nun, daB auch der iibrige Teil 
des Rete nicht pigmentlos ist. AIle Stachelzellen erscheinen wie bestaubt 
mit sehr feinkornigem Pigment. In den oberen Reteschichten liegen ver
einzelte groBere Pigmentkorner in den abgeplatteten Zellen. Ebenso findet 

ALb.46 . Dendritenzellen (epidermale Melanoblasten nach BLOCH) bei Lichen ruber planus. Daneben 
Chromatophoren im Corium mit grobem, scholligen Pigment. Nach BLOCH. 

man solche da und dort in der Hornschicht verstreut." Neben den typischen 
Epitheizellen finden sich nun in der Epidermis, vor allem bei den dunkel
hautigen Rassen, noch verzweigte Pigmentzellen, entweder nur in der Basal
schicht oder auch in hoheren Lagen des Rete. Die ZeIlkorper, deren Form 
sehr mannigfach (rundlich, oval, keulen- oder spindelformig) ist, ragen zum 
Teil in das Corium herein, wahrend Auslaufer sich unter allmahlicher Ver-

Ergebnisse der Biologie IV. 
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jiingung und Abgabe von Seitenasten in den Interstitien der Epidermis
zellen verzweigen, zum Teil bis in die Kornerschicht aufsteigend. Die sich 
durchkreuzenden Fortsatze konnen so reichlich sein, daB ein fOrmliches, die 
Epidermiszellen umspinnendes Netz entsteht, dessen Knotenpunkte die 
Zellkorper bilden (Abb. 46). Wahrend BLOCH den groBten N achdruck dar
auf legt, daB diese, den mesodermalen Chromatophoren (Melanophoren) 
der niederen Wirbeltiere sehr ahnlichen Gebilde, die er aber als modifi
zierte Epithelzellen deutet und als "Dendritenzellen" bezeichnet, nie
mals die untere Epithelgrenze iiberschreiten und alle derartigen Angaben 
auf Tauschungen durch Schragschnitte zu beziehen geneigt ist, wird doch 
von anderer Seite so bestimmt das Gegenteil behauptet, daB Zweifel 
wohl gerechtfertigt erscheinen. So gibt KARG (1888) an, daB in der Neger
haut in den obersten Schichten der Cutis entlang der GefaBe des sub
papillaren Netzes pigmenthaltige Zellen gelegen sind, "die entweder rund 
als stark gefiillte Pigmenthaufchen erscheinen, an denen ein Kern nur 
schwer nachzuweisen ist oder als fein verastelte- Zellen mit deutlichem 
Kern. So1che direkt unter dem Rete liegende Zellen gehen mit den Zellen 
der Epidermis Verbindungen ein. "AufJerst feine pigmenthaltige und da
durch allein erst kenntliche A uslaufer, oft filr eine Zelle mehrere, gehen 
direkt von einer Pigmentzelle der Cutis zur Basis der nachsten Epithelzelle. 
Andere ebenfalls sehr feine Auslaufer dringen in die intercellularen Gange, 
lassen sich hier eine kurze Strecke weit verfolgen und enden entweder etwas 
oberhalb der basalen Schicht mit zarten knopffOrmigen Anschwellungen oder 
gehen ebenfalls direkt in Zellen iiber. An Flachschnitten der Raut kann 
man dementsprechend hin und wieder ein Pigmentfasernetz die Epithel
zellen umspinnen sehen. In der Regel wird dasselbe aber durch den star
ken Pigmentgehalt der Epithelzellen verdeckt" (KARG). An den Stellen 
der Negerhaut, die sich makroskopisch durch ihre hellere Farbe aus
zeichnen (Vola, Plant a) , findet man bei mikroskopischer Untersuchung 
die Zellen des Rete fast ganz pigmentfrei. Auch die Basalzellen ent
halten nur selten Kornchen eines gelbbraunen Pigmentes. Dort aber, wo 
Pigment in denselben reichlicher attftritt, liegen auch einzelne pigmenthal
tige Zellen in der Cutis, von denen aus feinste Fortsatze in die Epidermis 
eindringen und 'sich in den Epithelien verlieren (KARG). Dies laSt schon 
erwarten, daB die in Rede stehenden Pigmentzellen in der Raut der weiBen 
Rasse normalerweise nur wenig entwickelt sein werden. Gleichwohl sind 
sie auch hier schon seit langem bekannt. Schon 1870 hat WALDEYER 
das Vorkommen sternfOrmiger Pigmentzellen in der Raut der Augen
lider briinetter Personen, sowie bei dem Xanthelasma palpebrarum be
schrieben (Randb. d. Augenheilk. v. GRAEFE-SAEMISCH I, 234) und 
NOTNAGEL (1885) fand in den bei der ADDIsoNschen Krankheit starker 
pigmentierten Rautpartien (besonders am Skrotum) zwischen Cutis und 
Epidermis zahlreiche verastelte Pigmentzellen, die mit ihren Auslaufern 
ins Epithel hineinragen, ein Befund, den RIEHL (1886) in drei Fallen 
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jener Erkrankung bestatigen konnte. KOLLIKER (r887) wies nicht nur 
in der Negerhaut, sondern auch in starker pigmentierten Rautbezirken 
der weiBen Rasse in der Cutis, nahe der Epidermis, mehr oder weniger 
zahlreiche kleine, pigmentierte Zellen nach, die er als mesenchymatische 
Elemente auttajJt. Ganz konstant waren sie in der Anusgegend zu finden, 
wo sie diesseits des Sphyncter externus vorkommen. Eine oft ganz auBer
ordentlich gesteigerte Entwicklung erfahren die zur Epidermis in Be
ziehung stehenden Melanophoren in allen den Fallen, wo es sich urn eine 
Ryperpigmentierung der weiBen Raut handelt, wie sie beispielsweise 
durch Einwirkung von Licht-, Rontgen- oder Radiumstrahlen, sowie von 
Teerpraparaten erzielt werden kann. Die nachstliegende Annahme, die 
sich bei der Vergleichung der fraglichen Zellen mit dermalen Pigment
zellen niederer Wirbeltiere aufdrangt, ist die, daB es sich hier wie dart 
urn nicht epitheliaie, sondern mesenchymatische Elemente handelt. 
Dennoch haben die in der Epidermis gelegenen, oft reich verzweigten 
Pigmentzellen der hoheren Wirbeltiere eine sehr verschiedene Deutung 
erfahren. Manche Beobachter haben ihnen sagar die Zellennatur ab
gesprochen. So meint ADACHI (r903), daB sowohl die "zellenahnlichen", 
wie die "deutlich als Nichtzellen erkannten" (woran? B.) Chromato
phoren nichts anderes sind, als "von intercellularen Pigmentkornchen 
gebildete Figuren". Auch UNNA (r889) hat diese Zellen schon vorher 
fur "sehr vollkommene Ausgusse der Saftspalten des Epithels mit Pig
mentkornchen" erklart, eine Ansicht, der sich auch SCHWALBE ange
schlossen hat, die aber schon deswegen unhaltbar ist, weil sich heraus
gestellt hat, daB das Pigment in der Epidermis so gut wie ausschlieB
lich intracellular liegt. Ob die im ganzen sehr sparlichen Kornchen, die 
extracellular zu liegen scheinen, den intercellularen Saftkanalchen oder 
Zellauslaufern angehoren, ist, wie BLOCH (r927) bemerkt, kaum zu ent
scheiden. MERTSCHING (r889) halt die fraglichen Zellen fUr plasmaarme 
pigmentierte Epithelien, die durch enge Aneinanderlagerung eine ver
zweigte Zelle zu bilden scheinen, eine Meinung, die durch jedes gute 
Praparat sofort widerlegt wird. JARISCH (r892) wieder glaubt, daB die 
Chromatophoren aus angeschwollenen Epithelzellen hervorgehen, wah
rend KROMEYER (r893) sie gar mit den Epithelfasern in Zusammenhang 
bringt. Sagar als Nervenzellen und Leukocyten wurden sie gedeutet 
(MASSON [r926J). Demgegenuber haben aile alteren Beobachter die epi
dermalen Chromatophoren als eingewanderte mesodermale Zellen auf
gefaBt, eine Lehre, die ihren entschiedensten Vertreter in KOLLIKER, dem 
Altmeister der Ristologie, fand, der schon r860 die Vermutung aus
sprach, "daB aile verzweigten Pigmentzellen in den Oberhauten aus der 
Cutis stammen und durch Einwanderung in die Epidermis gelangen". 
KERBERT (r877) hat spater in einer, von den Dermatologen, die sich mit 
der Pigmentfrage beschaftigten, nur wenig beachteten Arbeit bei Rep
tilien- und Vogelembryonen nachgewiesen, daB das Pigment der Epi-

30 * 
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dermis in eingewanderten verzwcigten Bindegewebszellen liegt und in 
einer kurzen Notiz stellte dann AEBY (r885) ganz allgemein den Satz auf, 
daB im Epithel kein Pigment gebildet werde, sondern durch Einwanderung 
pigmentierter mesenchymatischer Elemente in dasselbe hineingelange, 
was sicher nicht allgemein zutreffend ist. Weitere Einzelbeobachtungen 
brachten noch vor der Mitteilung AEBYS EHRMANN und RIEHL, die auch 
auf das Vorkommen ahnlicher Vorgange bei pathologischen Pigmentie
rungen aufmerksam machten. Wie man sieht, hangt die ganze Frage 
nach der Natur der epidermalen Pigmentzellen aufs innigste mit der 
nach der Entstehung des epidermalen Pigmentes liberhaupt zusammen, 
auf die ich spater noch ausfUhrlich zurlickkommen werde. Rier handelt 
es sich zunachst nur urn die Art des Vorkommens und der Verbreitung 
melanotischer Pigmente in der Raut des Menschen und der Saugetiere. 

1m Jahre r868 hat LANGERHANS mit Goldchlorid in der Raut des 
Menschen verzweigte, aber nicht pigmentflihrende Zellen dargestellt, die 
vielfach mit den epidermalen Chromatophoren ("Dendritenzellen" 
BLOCHS) identifiziert wurden, so auch ganz neuerdings von ROEPKE im 
Randb. d. mikroskop. Anat. III (r927). Als LANGERHANs-Zellen bezeich
net er "reichverzweigte, zwischen den Basalzellen liegende Zellen, die 
auf Dopa mit Schwarzung reagieren", also offenbar Elemente, die mit 
BLOCHS Dendriten identisch sind. Er gibt weiter an, daB sie auf Dopa 
am starksten reagieren, jedenfalls viel starker als die Basalzellen und 
halt es fUr moglich, "da/3 nur die LANGERHANs-Zellen wirklich Pigment 
bilden". Auch MASSON hatte schon erwogen, ob nicht das Pigment der 
Basalzellen von den LANGERHANs-Zellen an jene abgegeben wird. Jede 
LANGERHANs-Zelle hat ihm zufolge ihr eigenes Versorgungsgebiet. "Sie 
liegt im Mittelpunkte der Grundflache eines liber ihr errichteten Zy
linders von mehr oder weniger groBem Durchmesser, dessen Inhalt eine 
Gruppe von Zellen der Keimschicht bildet. Je weiter der Hornschicht 
zu eine so1che, von einem LANGERHANSschen Zellfortsatz umarmte Zelle 
aufsteigt, desto langer wird dieser mitwandernde Fortsatz. Er bricht 
ab, wenn die Zellen das Stratum granulosum erreicht haben und bleibt 
auf ihr als Pigmenthaube liegen, wenn er nicht in die Zelle eingedrungen 
ist und oberhalb des Kerns sichtbar wird. Die Mehrzahl der Zellen scheint 
auf diese Weise kurz vor der Verhornung ein StUck der LANGERHANS
Zelle in sich aufzunehmen. Jedenfalls sind nur die Zellen des Stratum 
germinativum pigmentiert, die von einem Fortsatz der LANGERHANS
Zellen "inokuliert" sind (BaRREL [r925J, zit. nach ROEPKE). Es wlirde 
sich also hier urn einen Vorgang handeln, der ganz auBerordentlich an 
STRONGS Beobachtungen liber die Pigmentierungen bei der Federent
wicklung erinnert (vgl. frliher Teil III, S.405). Die Entwicklung des Epi
dermispigmentes erfolgt verhaltnismaBig spat. K6LLIKER hatte seinerzeit 
die Ansicht geauBert, daB bei Europaern sogar die Raut des N eugeborenen 
noch pigmentlos sei. ADACHI (r903) stellte jedoch fest, daB nicht nur 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbcltiere. 4 69 

die Haut von japanischen Neugeborenen, sondern auch die europaischer 
Kinder in der Regel, wenigstens an gewissen Stellen (Riicken, Kreuz, 
Glutaalgegend, Achselgrube u. a.), pigmenthaltig ist, wenngleich der 
Farbstoff in der Epidermis nur in klein en Mengen sich findet. Unter 
allen Umstanden aber entsteht das epidermale Pigment erst inspater Em
bryonalzeit (nicht vor dem 7. Schwangerschaftsmonat) und vor allem 
nach der Geburt. Hiermit stimmen auch Beobachtungen von BLOCH 
iiberein. In der Literatur wird vielfach angegeben, daB die N eugeborenen 
von Negern.mit derselben weiBen Raut wie Europaer zur Welt kommen, 
doch ist das nicht ganz richtig. MORISON (r889) hat einen abgestorbenen 
8 Monate alten NegerfOtus mikroskopisch untersucht und einen unver
kennbaren Pigmentstreifen an der Cutisgrenze im Epithel gefunden, der 
schon mit unbewaffnetem Auge erkennbar war. Weiter hat er in Schnit
ten der Vorhaut eines Negerkindes, welches 36 Stunden vor der Geburt 
abgestorben war, das Vorhandensein von Pigment konstatiert. Er glaubt, 
daB die Negerhaut wenigstens r Monat vor der Geburt ihre Pigment
ablagerung besitzt. THOMSON (r89r) beobachtete deutliche Pigmentie
rung in der Haut eines 5 Monate und eines 9 Monate alten F6tus. 

WIETI~G und HAMDI (r907) fanden die Neugeborenen von Negern 
(Sudan) hellfarbig, aber stets mit einem braungelblichen Ton. Schon 
am 2. Tage und dann immer steigend nimmt die Pigmentierung zu, so 
daB sie unter normalen Verhaltnissen in 6 Wochen "ganze Neger" sind. 
Wiirde man solche Kinder m6glichst fern von Licht und Sonne halten, 
so wiirden sie zwar immer dunkler werden als sie anfangs waren, doch 
aber nicht so dunkel wie ihre unter natiirlichen Verhaltnissen lebenden 
Stammesgenossen. Auch die erwachsenen N eger dunkeln unter besonders 
intensivem Sonnenlicht nach und es sind die Frauen nach L. M. HILDE
BRAXDT durchwegs etwas heller als die Manner. In gemaBigten Klimaten 
kommt es zu einer partiellen Entfarbung der Neger und auch bei schweren 
Allgemeinerkrankungen hat man fleckweiBes WeiBerwerden der Haut be
obachtet (vgl. RANKE: Der Mensch II. Bd. und RATZELS V6lkerkunde 
1. Bd.). ~ach den Beobachtungen von WIETING und HAMDI "istderUnter
schied zwischen der gelegentlich starker werdenden Pigmentierung 
WeiBer, etwa unter dem EinfluB des Sonnenlichtes, und der bei Negern 
normaler Weise sich vollziehenden Farbung in letzter Linie physio-
10gisch und histologisch nur ein gradueller. In beiden Fallen ist es eine 
physiologische Leistung der pigmentbildenden Zellen, die zwar in ganz 
erheblichem Grade durch erblich iibertragene Rasseeigentiimlichkeit 
einen stabilen Charakter erhalt, aber in letzter Linie doch eine besondere 
Anpassung an die auGeren Lebensbedingungen und Einfliisse darstellt." 
Nach E. FISCHER (r9r4) sind neugeborcnc Neger ganz hell schiefergrau, 
am 2. Tage braungelblich und dunkeln dann innerhalb 6 Wochen zur 
normal en Negerfarbe nacho Australier-Neugeborene sind etwa honig
gelb; nur urn Mund, Augen und ~agel ist etwas mehr Pigment. Auch 
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spater noch, etwa in den ersten IO Lebensjahren, scheint noch spontane 
Pigmentvermehrung zu bestehen. 

Die gesamte Pigmentmenge eines Individuums ist im wesentlichen 
durch seine RassezugehOrigkeit bedingt. Jede Rasse hat eine ihr eigene 
Pigmentierung nach Menge und Farbenton. Aber die betreffende Rasse
eigenschaft besteht nicht in einer sozusagen unabanderlich mitgegebenen 
Menge von Pigment, sondern darin, daB ein gewisses Pigmentminimum 
und dazu die Moglichkeit gegeben ist, es unter den Einfliissen der Um
welt bis zu einer rasseneigentiimlichen Grenze zu vermehren. Das "Pig
mentminimum", welches beim Neger an sich schon so groB ist, daB er 
braun, dunkelbraun oder schwarzbraun, in anderen Stammen hellbraun, 
braungelb usw. erscheint, beim Nordeuropaer dagegen so gering, daB 
er ganz hell-weiB-rosa aussieht, wird hauptsachlich unter dem EinfluB 
der Belichtung gesteigert und es kommt so eine neue Pigmentierung 
hinzu, die natiirlich bei den hellen Rassen viel mehr auffallt als bei den 
dunklen, aber bei diesen letzteren keineswegs fehlt. Dieses erworbene 
Pigment lagert sich natiirlich nur da ab, wo jene auBeren Einfliisse sich 
geltend machen konnen und verschwindet wieder im Laufe von Tagen 
oder Monaten oder selbst Jahren, wenn die betreffenden Einwirkungen 
aufhoren (Abblassen der Neger bei uns, Sommerbraunung der WeiBen). 
Die iiberwiegende Mehrzahl der menschlichen Rassen hat soviel Pigment, 
daB man sie als "farbig" bezeichnen kann. Wirklich so pigmentarm, 
daB man im strengsten Sinne des W ortes von WeiB sprechen kann, ist 
die nordische Rasse (auch wenn natiirlich Pigment auch hier vorhanden 
ist - aber es tritt fiir die auBere Betrachtung kaum hervor). Nur muB 
man bedenken, daB auch die Haut des Nordlanders leicht braunlich 
ware, wenn er dauernd und in stark besonnten Regionen nackt ginge; 
aber nie so braun wie der Mediterraneuropaer. Braun ist der haufigste 
Ton, er geht zunachst yom Hellbraun des sonnengebraunten Mitteleuro
paers (alpine Rasse) iiber in die gesattigteren Brauntone des Mediterra
naers, Nordafrikaners, der hellen indischen Stamme und der Vorder
asiaten. Unter letzteren fallt oft die besonders weiBe Haut vieler In
dividuen aus semitischen Volkern, auch von Juden bei uns, auf. Dann 
kommen dunklere Brauntone; die negroiden Gruppen, dann indische und 
solche der Siidsee und Australiens zeigen alle Stufen bis zu dunkelstem 
Schwarzbraun (echtes Schwarz gibt es nicht). Gelegentlich variieren 
hellere Braun gegen Olivbraun, so bei manchen Polynesiern. Die mon
goloide Gruppe (einschlieBlich Eskimo und Indianer) haben gelbe Tone, 
von hellem Gelb bis zu dunklem Braun, in dem das Gelb kaum mehr 
sichtbar ist. Ein genaues Parallelgehen von Pigmentreichtum und geo
graphischer Breite existiert nicht, daB aber urspriinglich die dunklen 
Gruppen in den Tropen, die hellen nur auBerhalb der Tropen dauernd 
lebensfahig waren, darf als sicher angenommen werden. 

Fiir anthropologische Zwecke konnte man bisher die Hautfarbe nur 
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sehr unvollkommen bestimmen, worauf neuerdings SIEMENS (1924) hin
gewiesen hat. Wie BASLER (1925) richtig hervorhebt, erscheint das 
gleiche Hautgebiet eines und desselben Menschen je nach der Beleuch
tung und Umgebung durchaus verschieden gefarbt, wobei einerseits die 
physikalische Zusammensetzung des reflektierten Lichtes, andererseits 
der Simultankontrast und der verschiedene Adaptationszustand des 
Auges in Betracht kommt. "Diesem Umstande tragen auch die Kunstler 
Rechnung, indem sie die menschliche Haut im Schatten dunkel bis 
schwarz braun, im auffallenden Sonnenlicht aber hellrosa darstellen. Wird 
daher die Farbe der Haut bei einer bestimmten Beleuchtung noch so 
wahrheitsgetreu auf Papier gemalt, dann stimmt dieses Muster schon 
bei verhaltnismaBig geringfiigiger Anderung der Beleuchtung nicht mehr 
mit der Haut uberein, weil die Farbe des Papieres durch das Zusammen
wirken eines anderen Strahlengemisches bedingt ist als diejenige der 
Haut. Es ist daher Vorbedingung fur eine brauchbare Hautfarbenunter
suchung, daB bei konstanter kiinstlicher Beleuchtung beobachtet wird". 
BASLER verwendete eine Osramlampe von ISO Kerzen und untersuchte 
in einer Entfernung von 25 cm von der Lampe. Es wurden dann die 
Farben, wie sie sich unter diesen Bedingungen bei zahlreichen Individuen 
(Europaer) an verschiedenen K6rperstellen darstellten, in Aquarellfarben 
auf Papierstuckchen aufgemalt und so eine Farbentafel gewonnen, die 
es gestattet, in einwandfreier Weise zu einer bestimmten Hautfarbe die 
passende Vergleichsfarbe zu finden. "Sucht man schatzungsweise eine 
Farbe aus, von der man annimmt, daB sie einigermaBen der Hautfarbe 
gleicht, dann fallt sie viel zu hell aus, mit anderen Worten, wir beur
teilen die Haut viel zu hell und diese Vorstellung ist so eingewurzelt, 
daB man sich haufig trotz direktem Vergleich nicht von ihr frei machen 
kann. Deshalb wurden die Versuche so ausgefiihrt, daB durch ein zu
sammengerolltes dunkles Papier gesehen wurde. Das Rohr (15 cm lang, 
2 cm weit) wurde so gehalten, daB man in der unteren Offnung nichts 
anderes sieht, als ein Stuckchen Haut und die Vergleichsfarbe. BASLER 
versuchte mit diesem Verfahren auch festzustellen, urn wieviel das Haut
pigment bei einem und demselben Individuum zunehmen kann. Es ge
schah dies dadurch, daB die einzelnen Nummern der Farbentafel unter 
den schon erwahnten Bedingungen verglichen wurden mit einem Licht, 
welches durch drei hintereinanderg.estellte Farb16sungen (Rot, Gelb und 
Blau) wechselnder und bekannter Konzentrationen hindurchgegan
gen war. 

Die flachenhafte Verbreitung der Pigmente in der H aut bei M ens chen 
und Affen. 

Es ist hauptsachlich das Verdienst von G. SCHWALBE (1904), darauf 
hingewiesen zu haben, daB die Haut des weiBen Menschen, auch ab
gesehen von engbegrenzten dunkleren Stellen (Brustwarze und Warzen-
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hof, Raut der au13eren Geschlechtsteile, Achselhohle, Umgebung des 
Afters), nicht gleichma13ig pigmentiert ist, sondern ganz unabhangig von 
au13eren Faktoren eine von den Vorfahren ererbte gesetzma13ige Ver
teilung des Pigmentes erkennen la13t. Der zweifellos vorhandene Ein
flu13 starkerer Belichtung ist nur ein voriibergehender; hort dieselbe auf, 
so tritt allmahlich die urspriinglich entstandene, zah vererbte Raut
farbung wieder in Erscheinung. So erklart es sich unter anderem auch, 
da13 manche ihrer natiirlichen Lage nach geschiitzten Korperstellen 
dunkler sein konnen als die freiliegenden. Beispielsweise ist die Ohr
muschel an der inneren Seite starker pigmentiert als an der au13eren Usw. 

Abb. 47. Allge- meines Sc hema de~ Inte-nsita t sgra cll' ~ der Epidcrmis~ 

pigmentierung an den e inzeln en Stellen der m ensc hli chen H aut. 
Naheres im T ext. Nach G. SCHWALUE yon C. T OLDT jun. ztJsammCll-

ges tellt. 

SCHWALBE betont, 
da13 seine Befunde 
beziiglich der V er
teilung des Epider
mispigmentes. mit 
jenen von WIDE:'f
lilA""'''''' iiber die KiIi
mandscharobevi:iIke
rung auffallend iiber
einstimmen undfa13t 
das Rauptergebnis 
iiber die Vererbung 
einer von Urzeiten 
her iiberkommenen 
Farbung des Men
schen kurz folgen
dermaJ3en zusam
men: I. fiir den 
Rumpf : dorsal dun
kel, ventral hell, 
z. fiir die Extremi
taten: Streckseite 

dunkel, -Beugeseite hell. Das beistehende Schema (Abb.47) , welches 
C. TOLDT jun. nach SCHWALBES Angaben entwarf, la13t dies sehr deutlich 
erkennen. Es stellt die abgezogene a usgebreitete Raut eines Menschen dar, 
die in der Mittellinie der Ventralseite, mit anschlie13enden Schnittlinien, 
entlang der Innenseite der Extremitaten aufgeschnitten gedacht ist. Es 
entsprechen daher die Mittellinie der Abbildung der Riickgratlinie, die bei
den Seitenrander an der Rumpfhaut derTrennungslinie in der ventralen 
Mittellinie. An den Armen kommt die (dunkle) Streckseite in die Mittel
linie der ausgebreiteten Raut, an den Beinen mehr nach au13en zu liegen. 
SCHWALBE hielt sich fUr berechtigt, diese Verteilung des Epidermis
pigmentes beim Menschen zur Farbung des Haarkleides bei Allen in 
Beziehung zu setzen, indem er von der Annahme ausgeht, da13 zwischen 
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der Farbung der Hautepidermis und jener der Haare, die ja auch auf 
Epidermispigment beruht, eine Korrelation bestehe, indem bei schwacher 
Behaarung das Pigment kompensatorisch in der Hautepidermis anzu
treffen sei. Es ist das aber keineswegs der Fall. Bei einzelnen Affenarten 
gibt es dicht und dunkel behaarte Stellen, an denen die Haut dunkel oder 
licht sein kann, desgleichen sparlich und dunkel behaarte Partien mit 
dunkler Epidermis; auch bei lichter, dichter, sowie lichter schutterer 
Behaarung kann die Epidermis hell oder dunkel sein. Dies gilt auch fur 
andere Saugetiere. So fand TOLDT bei einer Beatrixantilope eine gleich
ma13ig dunkle Epidermis, obgleich das Haarkleid an einzelnen Stellen 
wei13 , an anderen schwarz, braun oder gelb war. 

Es war bisher nur vom Epidermispigment die Rede, welches fUr die 
"Farbe" der menschlichen Haut so gut wie ausschlie13lich in Betracht 
kommt und teils in den typischen Epithelzellen des Rete, anderenteils aber 
in verzweigten "Chramatophoren" ("Dendriten" BLOCHS) enthalten ist. 
Es gibt nun aber auch im mesodermalen Anteildes Integumentes (im Corium) 
melanotisches Pigment, welches freilich in der Haut der wei13en Rasse nur 
wenig entwickeIt und fUr die Gesamtfarbung ohne Bedeutung ist. Wah
rend die Kenntnisse vom epidermalen Pigment bis in das 17. Jahrhundert 
zuruckreicht, ist die Lehre von den czdanen Pigmentzellen noch relativ 
jung. Eine erste Erwahnung findet sich bei HANSINGER, der sie 1822 

in der Negerhaut beschrieben hat. Auch spatere Befunde von VIRCHOW, 
ROSSBACH u. a. beziehen sich auf diese. Beim Wei13en wurden pigmen
tierte Cutiszellen erst 1871 durch \YALDEYER festgestellt und zwar in 
den Augenlidern, dann konstatierte RIEHL ihr Vorhandensein in den 
Papillen der Haare, EHRMANK im Warzenhof, KOLLIKER besonders in der 
Haut der Analgegend (Abb. 48 cu. 49). Eine gra13e Rolle spielen sie in 
der Haut der A//en und wir verdanken ADACHI (1903), einem SchUler von 
SCHWALBE, die erste eingehende vergleichende Untersuchung uber deren 
Cutischromatophoren und ihre Verteilung in der Haut. Es schien sich zu
nachst fur die Affen eine ahnliche Verteilungsregel zu ergeben, wie sie 
SCHWALBE fur das Epidermispigment beim Menschen aufgestellt hatte, 
indem ADACHI fand, da13 die Hautpigmente, Epidermispigmente (mit 
Ausschlu13 des Haarpigmentes) und Coriumpigment auch bei den Affen 
in der dorsalen Rumpfhaut und an den Streckseiten der Extremitaten 
reichlicher entwickelt sind als ventral und an den Beugeseiten. Bei zwei 
Orangs erschien die haarlose Haut der meisten Korperteile blaulich braun, 
an Stellen, wo die Epidermis fehIt, mattblau, an der Innenseite der Ex
tremitaten aber wei13lich. Das Braun ruhrt her von dem Pigment der 
Epithelschicht und der blauliche Ton von dem des Coriums. Ein junger 
Schimpanse trug braunes Haar und gelbbraune Haut, ein alter schwarzes 
Haar und dunkelbraune Haut. In allen Fallen erwies sich die Epidermis 
der Dorsalseite des Rumpfes pigmentreicher als die der Ventralseite, 
wahrend beim Orang das Coriumpigment ein umgekehrtes VerhaIten 
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zeigte. Auch die Streckseite der Extremitaten iibertrifft bei diesem an 
Pigmentreichtum (besonders Coriumpigment) die Beugeseite, wahrend 
sich beim Schimpanse beziiglich des Epidermispigmentes ein solcher 

a 

Abb. 48. a Schnitt dllrch die Kopfhaut eines OranKs. Die 
oberste Schicht des Coriums pigmentfrei, ebenso die Umgebung ner 
Haare. b Schnitt durch die Haut eines SchimpaltSe1t . . Netzartige 
Anordnung der Chromatophoren tangs der GefaBe. Nach AD.\CHI. 

Unterschied nicht 
nachweisen lieB, wohl 
aber fehlte das Cori
umpigment an der 
Beugeseite ganz. Die 
Zahl der spindel- oder 
sternfOrmigen Pig
mentzellen in der Cu
tis ist beim Orang sehr 
bedeutend, auch 
zeichnen sich diese 
Elemente durch ihre 
GroBe (80-1 50 f-l) 
aus; beimSchimpanse 
sind sie weniger zahl
reich, kleiner und auf 
die Wand der Blut
gefaBe beschrankt 
(Abb.48a u. b). Wah
rend ADACHI nach
driicklich hervorhebt, 
daB die mesodermalen 
Pigmentzellen des 
Coriums niemals bis 
an die Epidermis 
heranreichen, bildet 
KOLLIKER einen 
Schnitt durch die Fin
gerhaut eines Gorilla 
ab (Handb.d.Gewebe
lehre I, 200, Abb.I53), 
an dem man erkennt, 
daB groBe und reich 
verzweigte Pigment
zellen nicht nur mit 
ihren langen Auslau

fern, sondern hier und da auch mit ihren Zellkorpern im Inneren 
des Stratum Malpighii liegen. Wahrend das gelb- bis dunkelschwarz·· 
braune Epidermispigment sich bei den Anthropoiden in allen Schich
ten des Rete Malpighii bis in die Hornschicht hinein findet, fehlt 
es nach ADACHI bei gewissen Cynocephalus-Arten (C. porcarius und 
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Mormon) in der Haut des Rumpfes ganzlich und da zugleich das 
Coriumpigment hier auBerordentlich stark entwickelt ist, so schim
mert dieses mit blaulicher Farbe durch die farblose Epidermis durch 
(Farbe triiber Medien) (vgl. RETTERER [I887J). Bekanntlich erscheint 
auch die unbehaarte Gesichtshaut (namentlich beim Mandrill [CO Mor
mon]) beiderseits der scharlachroten Nase lebhaft blau gefarbt, und auch 
die ganze Gegend der GesaBschwielen ist bis iiber den diinn behaarten 
Anfangsteil der Oberschenkel mit einem sehr schonen und feinen Farben
iibergang von Rot oben am Schwanze iiber Rotlila zu BlaBblau ge
schmiickt. Dem entspricht nun ganz der mikroskopische Befund: die 
sehr dunkelblaue Gesichtshaut ist in ihrer Epidermis auBerst pigment
arm und man findet nur wenige Kornchen, auch in der Haut der GesaB
schwiele ist Pigment nur in der untersten Lage der Zellen des Rete und 
zwar nur sehr schwach entwickelt (bei 
C. porcaria sind nur die Spitz en der 
Vertiefungen zwischen den hohen Pa-

c 
Abb. 48 c. Aus einern Querschnitt durch normale 
Haut einer WeiBen. (Praeputium clitoridis.) Ver

zweigte subepitheliale Chromatophoren. 
Nach ADACHI. 

Abb.49. Nackenhaut einer 53jahrigen 
sehr briinetten Elsasserin. Dieht unter 
der Epidermis kein Pigment. In den 
hohercn Lagen des CoriuITls zahlreiche 

Chromatophoren. Nach ADACHI. 

pillen schwach gelblichbraun gefarbt). Dagegen enthalt die Haut der 
Paviane im Corium aufJerst reichliche, attffallend grofJe Pigmentzellen. 
An der am starksten pigmentierten Stelle, der Glutaalhaut des Mandrill, 
sieht man an Querschnitten ein durch kolossale Mengen von Pigment
zellen verursach tes d unkles Band verla ufen und zwar so, daB die Epidermis 
dasobere Drittelder Coriumschichtauf dereinen, die Subcutis auf der ande
ren Seite davon liegen und sich durch ihre besondere Helligkeit auszeichnen. 
Die Pigmentzellen ordnen sich meist horizontal und liegen gern an den 
GefaBwanden, wo sie sich hintereinanderreihen und manchmal lange 
schwarze Faden bilden, die durch mehrere Gesichtsfelder sich verfolgen 
lassen. In der Gesichtshaut sind sie meist sternformig. Auch die durch
schimmernde blaue Hautfarbe der M aka ken laBt schon darauf schlieBen, 
daB hier ahnlich Verhaltnisse obwalten. In der Tat fand ADACHI die 
Epidermis des Rumpfes dieser Affen fast oder ganz pigmentfrei, wah
rend das Corium pigment reichlich vorhanden ist. Das gleiche gilt auch 
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von Cercopithecus, bei dem nur die Raut des Gesichts sowie die AuBen
(Streck-) Seite der Arme und der Schenkel, Rand und FuB, GesaB
schwielen und Schwanz Epidermispigment enthalten. Die Epidermis der 
Gesichtshaut ist rotlichbraun, die der anderen Rautteile schwarzlich
braun. Das pigmentreiche Corium der stark blaulichen Wangenhaut 
geht mit einer sowohl makro- wie auch mikroskopisch gut bemerkbaren 
Grenze ins helle Corium der dunkelbraunen Gesichtshaut uber. Am 
starksten ist das Coriumpigment an der ventralen Seite des Rumpfes 
entwickelt. Aber auch das dunkle Pigment der Epidermis kann unter 
Umstanden bei Betrachtung der Raut von Innen her durch pigment
loses Corium blaulich durchschimmern. Dies ist nach C. TOLDT jun. bei 
Lemur catta der Fall. Die frisch abgezogene Raut eines noch jungen 
Individuums zeigte an der Innenseite eine diffuse blauliche Farbung. 
Die Flanken zeichneten sich durch eine besonders lichte grunlichblaue 
Farbe aus, die sich beiderseits nach oben und unten begrenzte und als 
Langsstreif abhob. Die Bauchhaut crschien himmelblau und zeigte un
regelmaBige dunklere Flecke. Auch die Schwanzhaut lieB vier schmale 
blaue Langsstreifen auf wei13lichem Grunde crkennen. Bei mikrosko
pischen Untersuchungen ergab sich, daB die Epidermis der ganzen Raut 
ziemlich gleichmaBig dicht und grob pigmentiert ist, wahrend das Corium 
frei von groBen Pigmentzellen war. Bei anderen Lemltr-Arten scheint 
dagegen das Coriumpigment stark entwickelt zu sein. Bei L. mongoz 
bilden in den tieferen Schichten des Coriums der Lippenhaut dicht ge
drangte Chromatophoren eine breite "Pigmentschicht", die von einer 
zweiten ganz ahnlichen, dicht unter der Epidermis gelegenen Zellschicht 
durch einen hell en Zwischenraum getrennt erscheint (vgl. Fig. 24, Taf. III 
bci ADACHI 1. c.). Auch bei Hylobates finden sich subepithelial reich
lich Chromatophoren, doch fchlen sie hier in den tieferen Schichten 
ganz. 

ADACHI halt sich auf Grund seiner Untersuchungen fUr berechtigt, 
in der Cutis der Saugetiere und speziell der Allen zwei verschiedene Arten 
mesodermaler Pigmentzellen Zit ltnterscheiden, die bestimmten Horizonten 
des Coriums eigentiimlich sind. Sie liegen einmal im Papillarkorper, d. h. 
in unmittelbarer i-Jachbarschaft der Epidermis und dann in den tieferen 
Schichten des Coriums. Die ersteren Zellen sind klein und unscheinbar, 
spindelig oder sternfOrmig und entsprechcn dem Cutis pigment beim 
Menschen, letztere dagegen viel groBer, langgezogen, bandformig, zu
weilen schon verastelt. Die ortliche Ausbreitung dieser beiden Gruppen 
von mesodermalen Pigmentzellen ist eine vollig unabhangige. Die klei
nen unterhalb der Epidermis gelegenen Chromatophoren entsprechen, 
wie beim Menschen, nach Zahl und Verteilung den Grenzen und der 
Intensitat der epithelialen Pigmentierung, wahrend die groBen band
formigen Zellen der Tiefe eine weitgehende Unabhangigkeit zeigen und 
zwar in dem MaBe, daB sie sehr haufig an Stellen angetroffen werden, 
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wo in der dariiberliegenden Epidermis iiberhaupt kein Pigment sich 
findet. ADACHI unterscheidet jene von ihm als "oberllachliche Pigmeni
zellen der Cutis" oder als "pigmentierte Bindegewebszellen" bezeichneten 
Elemente scharf von den in der Epidermis gelegenen "Chromatophoren", 
so daB man also eigentlich mit drei Pigmentsystemen zu rechnen hatte. 
MIESCHER (I922), der die in den oberen Schichten des Coriums gelegenen 
Pigmentzellen beim Menschen genau untersuchte, gibt an, daB sie hier 
regellos in die Maschen des Gewebes eingestreut sind. Sehr haufig findet 
man sie in der Nachbarschaft von GefaBen und oft in unmittelbarer 
Nachbarschaft des Epithels derart, "daB sie entweder zur Epidermis
grenze mehr oder weniger parallelliegen oder zwischen die Epithelzellen 
hineinzugreifen scheinen" ... "Bei schwacher Pigmentierung liegen meist 
nur ganz vereinzelte Zellen im Papillarkorper in mehr oder weniger dichter 
N achbarschaft der Epidermis. Bei starkerer Pigmentierung ist aber das 
ganze Stratum papillare von Pigmentzellen durchsetzt, wobei zwei Er
scheinungen hervortreten: I. die relativ scharfe Grenze gegen das Stra
tum reticulare mit Ausnahme einzelner die GefaBe begleitender Zellen 
und 2. haufig eine schmale subepitheliale Zone, in welcher Pigmentzellen 
manchmal ganz fehlen (ADACHI, MIESCHER). Wahrend das Epidermis
pigment feinkornig, fast staubfOrmig ist, sind die Cutisgranulationen 
grobkornig. Die Farbe der Korner schwankt zwischen einem blaBgelb
lichen und einem dunkelgelblichen Braun (Abb.46). 1m allgemeinen 
kann man sagen, daB die Farbe des cutanen Pigmentes verglichen mit 
der des epidermalen, stets einen etwas gelblicheren Ton aufweist; auch 
laBt sich eine gewisse Abnahme der Farbung von den hoheren Schichten 
nach den tieferen feststellen. 1m iibrigen zeigt das cutane Pigment die 
gleichen Eigenschaften wie das epiderm ale ; es besitzt die gleiche Wider
standskraft gegen chemische Agentien (Sauren und Alkalien). 

Was die Verteilung der Chromatophoren des Coriums in der normalen 
menschlichen Haut betrifft, so fand MIESCHER den Rumpf in der Regel 
starker pigmentiert als die Extremitaten und von diesen die Streckseiten 
starker als die Beugeseiten. Einen kraftigen Pigmentgehalt zeigt fast aus
nahmslos der Nacken, die Augenlider, der Warzenhof, das Genitale und 
die Umgebung des Anus. Als eine besondere Lokalisationsgegend erkannte 
schon EHRMANN die Hiiftenhaut bei Frauen sowie die Gegend des Sa
crums, iiberhaupt Orte, an welchen die Haut mechanischen Insulten 
(Reibungen) ausgesetzt ist. Dem widerspricht bis zu einem gewissen 
Grade die vollige Abwesenheit von Cutispigment in der Vola und Plant a 
beim WeiBen. Beim Neger fand ADACHI auch hier Spuren von Pigment. 
DaB zwischen Cutispigment und Epidermispigment ortliche und quan
titative Beziehungen bestehen, ist nach MIESCHER fUr den Menschen 
zweifellos. Schon ADACHI kam zu dem Schlusse, daB im allgemeinen 
ein Zusammenhang zwischen beiden Pigment en besteht und zwar derart, 
daf3 die cuianen Chromatophoren stets dort zu linden sind, wo auch in 



W. BIEDERMANN: 

der Epiderm2s Pigment liegt. Bilder, welche nur in der Epidermis oder 
nur in der Cutis Pigment aufweisen, gehoren bei sorgfaltiger Unter
suchung nach MIESCHER zu den Seltenheiten und lassen sich dann 
immer aus den besonderen Umstanden erklaren. Dabei ist bemerkens
wert, daB Orte mit dem erfahrungsgemaB starksten Pigmentgehalt 
(Nacken, Anus, Praputium) selbst bei intensiver epidermaler Pigmentie
rung fast vollstandig frei von Chroma to ph oren angetroffen werden und 
umgekehrt kann bei relativ schwachem, epidermalem Pigmentgehalt an 
denselben Orten eine relativ groBe Zahl von Chromatophoren in der 
Cutis liegen. Was nun die tiefliegenden grofJen Melanophoren betrifft, die 
sich bei den Affen neben jenen der Epidermis und den en des oberflach
lichen Coriums in verschieden starker Entwicklung, oft aber das ganze 
Pigmentkleid beherrschend, in den tieferen Schichten der Lederhaut finden 
und die jetzt ziemlich allgemein fur ein drittes selbstandiges Pigment
system gehalten werden, so beschreibt sie ADACHI als spindel- oder stern
formig. tief gefarbt und sehr groB (Abb. 54). Ihre Anordnung ist in den 
untersten Schichten horizontal, weiter oben zeigen sie Neigung den Ge
bBen zu folgen. Bei man chen Affen (Cynocephalus, M acacus, Chrysothrix, 
Orang) sind sie im Corium mehr gleichmaBig verteilt und reichen bis in die 
Nahe derEpidermis (Abb. 48). Wie schon erwahntwurde, liegensieinaus
gedehnten Hautbezirken so dicht, daB sie, von Innen gesehen, blaulich 
durchschimmern oder auch haarlose Partien der Haut, wenn sie zugleich 
des Epidermispigmentes ermangeln, blau erscheinen lassen (Farbe truber 
Medien). Aus den Untersuchungen von ADACHI geht hervor, daB diese 
zweite Form von mesodermalen Pigmentzellen in hohem Grade unab
hangig ist von der Verteilung der epidermalen Pigmentierung, so daB 
sowohl die eine wie auch die andere Pigment art gesondert angetroffen 
werden. Als Beispiel fur das alleinige Vorkommen der groBen cutanen 
Pigmentzellen fUhrt ADACHI M acacus Rhestts und cynomolgus, Cerco
pithecus callitrichus und mona an, bei welchen in der Cutis des Unter
armes reichlich Pigmentzellen liegen, obwohl die Epidermis zeitlebens 
pigmentfrei ist. Rein morphologisch erscheint eine so scharfe Sonde rung 
zwischen den beiderlei Arten von mesodermalen Pigmentzellen des Co
riums, wie es hauptsachlich auf Grund der Untersuchungen von ADACHI 
und MIESCHER geschehen ist, kaum gerechtfertigt und ich kann BLOCH 
nicht beistimmen, wenn er meint, daB man sie in dieser Hinsicht "un
moglich miteinander verwechseln oder gar fUr identische Gebilde halten 
konnte". Wenn man unbefangen die Fig. 24, Taf. III bei ADACHI 
betrachtet, die einen Schnitt durch die Lippenhaut von Lemur mongoz 
darstellt, so konnte man Zweifel hegen, ob die Elemente der sub
epidermalen Lage von den en der tieferen "Pigmentschicht" grundsatz
lich verschieden sind. Viel schwerer fallen aber gewisse physiologische 
Differenzen ins Gewicht, auf die noch zuruckzukommen sein wird. Es 
erscheint mir daher auch zweckmaBig, die in der Zoologie fUr pigment-
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haltige Zellen mesodermalen Ursprungs (die nicht immer verastelt er
scheinen mussen) ubliche ,nichts prajudizierende Bezeichnung "Chro
matophoren" (gegebenenfalls "Melanophoren") auch fur das Integument 
der Vogel und Saugetiere beizubehalten. Da ich es auch nicht fUr be
wiesen, ja sogar fUr hochst unwahrscheinlich halte, da/3 die verzweigten 
Pigmentzellen in der Epidermis dieser genetisch zuzurechnen sind, so 
hatte man dann einfach epidermale und cutane Chromatophoren und von 
diesen letzteren wieder hoch- und tiefliegende zu unterscheiden. Die ver
zweig ten epidermalen pigmentierten Zellen hat BLOCH als "Dendriten
zellen" bezeichnet, wahrend er aus spater zu besprechenden Grunden 
die cutanen oberflachlich gelegenen pigmentierten Elemente "Chro
matophoren", die tieferen dagegen "Melanoblasten" benennt. 

Die Methodik deren sich ADACHI bediente (mikroskopische Unter
suchung kleiner an verschiedenen Stellen entnommener Hautstuckchen), 
gestattet, wie man leicht sieht, die Beantwortung der Frage nach der 
flachenhaften Verbreitung des gesamten Hautpigmentes nur in unvoll
kommener Weise zu beantworten. Viel besser geeignet erweist sich hierzu 
ein von C. TOLDT jun. zuerst angewendetes Verfahren: Die Betrachtung 
der Innenseite der ausgespannten, frisch abgezogenen oder emfach getrock
neten Haut. Es zeigt sich dann, da/3 ganz eigenartige Zeichnungsmuster 
zustande kommen, wie sie bei Untersuchung auch noch so zahlreicher 
kleiner Hautstuckchen gar nicht vermutet werden konnen. N ach TOLDT 
hat man, abgesehen von einer durch das Durchschimmern eng beisam
menstehender pigmen tierter Haarwurzeln verursach ten "H aarwachs
tumszeichnung" (JI.;lauserzeichnung), von der schon fruher die Rede war, 
zwei scharf gesonderte makroskopisch sichtbare Zeichnungsarten zu unter
scheiden: I. die durch Epidetmispigment hervorgerufene und 2. die durch 
die gro(Jen vielgestaltigen Pigmentzellen in den tieferen Schichten des Co
riums bedingte Zeichnung. An der frischen Haut erscheint die Epidermis
pigmentierung grau bis schwarz, die Coriumpigmentierung blaulich. An 
aufgehellten von der Flache aus betrachteten Hautstuckchen erscheint 
die Epidermispigmentierung kornig, die des Coriums aber als ein Netz
werk. In Ubereinstimmung mit ADACHI fand auch TOLDT, da/3 die Epi
dermispigmentierung bei manchen Affenarten (Orang, Ateles ater und 
Geoffroyi, Lemur catta,) uber den ganzen Korper verbreitet ist, doch ist, 
wie beim brunetten und dunkelhautigen Menschen, die Intensitat der 
Epidermispigmentierung an einzelnen Stellen verschieden und zwar bei 
den verschiedenen Arten in besonderer Weise. So erscheint bei Atdes 
ater die Ventralseite verhaltnisma/3ig dunkel, bei Semnopithecus entellus 
und bei Lemur varius fand TOLDT die Ruckenhaut fast frei von Pigment, 
wahrend Kopf und Extremitaten pigmentiert sind (Abb. soa). Auch 
klein ere Fleckenbildungen kommen vor (Abb. sob). ADACHI findet, da/3 
die Gesamtfarbung (Epidermis + Coriumpigment) der Ruckenhaut bei 
Affen in Ubereinstimmung mit den Verhaltnissen beim Menschen in der 
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Regel dunkler ist als in der Haut der Ventralseite und schlieJ3t daraus 
mit SCHWALBE auf eine direkte Proportionalitat zwischen Haut -und 
Haarkleidfarbung. Betrachtet man aber nur die Epidermiszeichnung, 
so trifft nach TOLDT eher das Umgekehrte zu. Auch aus den Angaben 
ADACHIS HiJ3t sich beziiglich des Epidermispigmentes allein eher dieses 
Verhaltnis feststellen. Beim Orang und Schimpanse ist jedoch nach 
seinen AusfUhrungen die Riickenepidermis dunkler als die des Bauches, 
wie es ja auch fUr den Menschen gilt. 1m allgemeinen laJ3t sich sagen, 
daJ3 die Verteilung des Epidermispigmentes in dcr H aut der Affen je nach 
der Art verschieden und sein Vorkommen nicht auffiillig an bestimmte 

a b 

Abb. soa, h. Skizzen von Epidermiszelcknuug an der Innenseite 
ausgespannter, frischer oder einfach getrockneter Haute. a Von 

Sentnopithecus entellus. b Vom schlanken Kapttzlnerl1Jfen. 
Nach TOLDT jun. 

Korpergegenden ge
bunden, auch im ein
zelnen F aUe von der 
Fiirbung des Haar
kleides unabhiingig ist. 

Beziiglich der Ver
teilung des Corium
pigmentes in der Af
fenhaut unterschei
det TOLDT eine Reihe 
verschiedener Typen. 
Am seltensten findet 
sich auch dieses Pig
ment gleichmaJ3ig 
iiber fast den ganzen 
Korper ausgebreitet 
(Abb. SIal, wobei der 
Bauch symmetrisch 

am sUirksten gefarbt erscheint. Einen anderen Typus stellt Theropithecus 
sp. dar, bei we1chem das Pigment sich yom Bauche zuriickgezogen hat, urn 
schlie13lich beim Mandrill nur mehr ein medianes Riickenband zu bilden 
(Abb. SIb). GewissermaJ3en das Negativ dieses letzteren Bildes liefert Cer
copithecus sp., bei dem die Riickenlinie einen lichten Streifen darstellt. In 
einem entsprechenden Verhaltnis steht die Haut einer anderen Cerco
pithecus-Art (c. aethyops) zu der von Theropithecus sp. In einem ahn
lich gegensatzlichen Verhaltnis steht auch die durch das Coriumpig
ment verursachte Hautzeichnung bei Cebus libidinosus und beim M agot 
(Macacus Inuus). 1m letzteren FaIle liegen am Rumpfe Andeutun
gen einer mehrfachen Langsstreifung vor und zwar: Riickgratslinie 
dunkel, Subvertebrallicht, Flanken wieder dunkel, hierauf der seitliche 
lichte Bauchstreif (besonders deutlich bei Cercopithecus Mona und auch 
beim Orang) und endlich die dunkle Bauchmittellinie. Bei manchen 
Affen (Cercopithecus diana, Cercocebus torquatus) ist die Rumpfhaut ganz 
frei von Coriumpigment und nur die Extremitaten sind in verschiedenem 
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MaJ3e im Corium pigmentiert. Innerhalb einer Art ist bei den A//en der 
Grundtypus der Coriumzeichnung immer derselbe, wdhrend die A usdehnung 
der Pigmentierung gro/3en indivzduellen Schwankungen unterwor/en sein 
kann (vgl. besonders die Abbildung vom M acacus inuus). Wie bereits 
ADACHI fur die Hautpigmente im allgemeinen gefunden hat, richtet sich 
auch die Art der Ausbreitung des Coriumpigmentes nicht streng nach 
dem naturlichen System. 

Aus den von TOLDT gegebenen Bildern ist nicht ersichtlich, daJ3 die 
Coriumpigmentation bei den Affen die Oberseite des Rumpfes mehr bevor
vorzugen wurde; eher erscheint die Unterseite haufiger pigmentiert zu 
sein, doch kommt dies nicht so deutlich zum Ausdruck! wie beim Epi
dermispigment. Obschon beim Menschen und den Saugetieren das Epi
dermispigment im allgemeinen viel starker entwickelt ist als das Corium-

a b 
Abb. 5I a, b. Skizzen von Coriurnzeichul1ng an der Innenseite ausgespannter frischer Haute. 

a Von Papio hamadryas. b Von Mandrillus leucophaens. Nach C. TOLDT jun. 

pigment, so sind doch die makroskopisch sichtbaren Hautzeichnungen 
der Primaten fast ausschlie13lich durch das letztere verursacht. Unter 
den 22 von TOLDT untersuchten Affen- und Halbaffenarten fand sich 
eine Epidermiszeichnung an der Innenseite der Haut nur bei Lemur 
varius, Ateles, Semnop~thecus entellus und dem schlanken Kapuzinera//en. 
Urn einen Fall, wo an einer Haut Epidermis- und Coriumpigment gleich
zeitig deutliche Zeichnungen bewirken, handelt es sich beim Orang, bei 
dem, wie bereits ADACHI beobachtet hatte, die Epidermis allenthalben 
und auch das Corium fast uberall pigmentiert ist. Das Coriumpigment 
fehlt aber an der Innenseite der Basis der Extremitaten und auJ3er
dem innerhalb der zwei lichten Bauchstreifen. Bei zehn Hauten von 
M acacus inuus konstatierte TOLDT eine auffallende Variabilitat der Co
riumzeichnung, obschon der spezifische Zeichnungstypus erhalten bleibt. 
"Die einzelnen Ornamente machen viel/ach den Eindruck, als hdtte die Pig
mentmasse bei ihrer Bildung das Bestreben gehabt, sich moglichst auszu-

Ergebnisse <ler Biologie IV. 
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breiten und daB dies bald friiher, bald spater zum Stillstand gekommen 
ware, manchmal aber auch umgekehrt, als ware die Pigmentmasse durch 
die lichten Partien in Einengung begritten gewesen. Dabei kann der Zeich
nungstypus entweder infolge von Unter- oder Uberpigmentierung mehr 
weniger verschwimmen; vielfach laBt er sich aber dann noch daran 
erkennen, daB Fortsatze oder isolierte Streifen und Flecke eine Verbin
dung oder eine LoslOsung benachbarter Pigmentkomplexe markieren 
(z. B. Rumpf- mit Kopffarbung oder mit Farbung der Extremitaten). 
lnfolge dieser Labilitat der im einzelnen Falle allerdings fixierten Zeich
nung kann the ore tisch der Typus einerseits durch Hemmungen in der 
Pigmentbildung so stark reduziert werden, daB es schlief31ich zur Pig
mentlosigkeit der ganzen Haut fiihren wiirde. Eine Uberproduktion des 
Pigmentes in bezug auf die Ausdehnung des Zeichnungstypus konnte 
andererseits die Pigmentierung der ganzen Haut zur Folge haben. In 
dieser Weise ergibt sich bei der Hautzeichnung der Zusammenhang zwi
schen Pigmentlosigkeit, Zeichnung und Vollpigmentierung noch deut
licher als bei den Zeichnungen des Haarkleides. Mit dieser Art der 
Pigmentausbreitungen hangt offenbar auch zusammen, daB die Haut
farbungen, namentlich die Verteilung des Coriumpigmentes bei den 
Affen im Gegensatz zu der meist konstanten Fell- (Haar-) Farbung bei 
den freilebenden Saugetieren individuell immerhin ziemlich variiert; 
darin nahern sich die Hautzeichnungen der Affen mehr den variablen 
Verhaltnissen der Fellfarbung bei den Haustieren und der Hautfarbung 
beim Menschen. 1m allgemeinen machen die dunklen Hautstellen, na
mentlich bei der Coriumzeichnung, durch ihre vielfach konvexen Grenzen 
den Eindruck, als waren sie gegeniiber der Ausdehnung der pigment
losen Stellen aktiv." ... "Sowohl bei der Epidermis wie namentlich auch 
bei der Coriumzeichnung ist gleichwie beim Haarkleid die Langsrichtung 
der einzelnen Zeichnungsbestandteile in bezug auf die Hauptachse der 
betreffenden Korperteile vorherrschend, was wohl mit dem allgemeinen 
Richtungszug in der Ontogenie des Saugetierkorpers zusammenhangt. 
Dieser steht wieder mit der hauptsachlichsten Art der Fortbewegung 
(Streckung) des Korpers im spateren Leben in Ubereinstimmung." 
(TOLDT.) 

Seit langem sind blauliche Flecke in der Kreuz-, SteiB- und Glutaal
gegend bei Kindern (selten auch bei Erwachsenen) aller mongoloiden 
Rassen (Mongolen, Malaien, Eskimos) und auch an Mischlingen zwi
schen dies en und den kaukasischen bekannt (ADACHI [I903J, LEHMANN
NITSCHE [I904J, TEN KATE [I905J, SCHOHL [I9I2J). Bei den Japanern 
sind die blauen Geburtsflecke allgemein verbreitet und treten schon sehr 
friihzeitig (im 4.-5. Fotalmonat) und zwar bei beiden Geschlechtern auf, 
doch werden nach ADACHI japanische Kinder oft genug auch ohne Flecke 
geboren, die dann erst spater, manchmal nach Wochen oder Monaten 
auftreten, urn dann bald wieder abzublassen; dieses Schwinden scheint 
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yom Zentrum eines jeden Fleckes auszugehen (TREBITSCH [19°7]). Die 
Flecke treten einzeln oder zu mehreren in verschiedener GroBe und Form 
auf (Abb. 52) und erscheinen in den verschiedensten Nuancen von blau 
bis schwarz. Bei einzelnen Rassen scheint im Zusammenhang mit der 
allgemeinen Hautfarbung ein bestimmter Ton vorherrschend zu sein. 
Auch die Lage der Flecken ist sehr wechselnd und vielfach asymmetrisch. 
Oft kommen sie auch am Riicken, den Schultem, in einzelnen Fallen 
am Oberarm bzw. -schenkel, im Gesicht, am Handgelenk und an Brust 
und Bauch vor. Nach ADACHI liegen sie an den Extremitaten meist 
an der AuBenseite; beziiglich der Unterextremitaten ist jedoch zu be
merken, daB die Fleckung am GesaB vomehmlich an der Hinterseite 
gelegen ist und sich von hier aus mehr oder weniger weit an der B euge
seite der Oberschenkel nach abwarts erstrecken kann. Am Rumpf ist 
die Dorsalseite weitaus die bevorzugte. BALZ (1885) hat diese Flecke als 

a b d e 

Abb. 52 a-c. Beispiele der verschiedenen Anordnung der blauen Gehurtsftccken beim lVIenschen. 
a Japanisches Kind. b 10 l\1onate altes uod c 3jahriges Chinesenkind. d Japanisches Kind. 
e I2j ahriger Knabe (Mischrasse von Gronland-Eskimos und Danen). Nach C. TOLDT jun . 

erster mikroskopisch untersucht und Pigment im Corium gefunden; 
ADACHI (a. a. 0.) hat dann den wichtigen Nachweis geliefert, daB die 
an Stelle der Kreuzhaut/lecken in den tie/en Schichten der Lederhaut 
gelegenen pigmenthaltigen mesenchymatischen Zellen keineswegs eine 
Eigentiimlichkeit bestimmter Rassen sind, sondern eine gewohnliche Er
scheinung des spateren Entwicklttngsstadittms des M enschen darstellen. 
Es lassen sich solche Zellen gelegentlich auch bei Kindem der hellfar
bigen Rassen, wenn auch in geringerem MaBe als bei dunkelfarbigen, 
nachweisen. ADACHI glaubt daher, daB es sich bloB urn quantitative 
Unterschiede handelt. Er weist darauf hin, daB die Epidermis, die hOhere 
Schicht des Coriums, das Haar, Auge, die Hirnhaute und wahrscheinlich 
auch ane inneren Organe, wo Pigment vorkommt, nach Rassen und In
dividuen b eziiglich des Pigmentes viel Analogien zeigen, so daB ihr Pig
mentgehalt unter gleichen Bedingungen ab- und zunimmt. Es miiBte 
also, seien es Kinder oder Erwachsene, scien es Kreuzgegend oder andere 
Korperteile, auch das Pigment in der tiefen Schicht des Coriums bei den 
im ganzen Korper reichlicheres Pigment tragenden mongoloiden Rassen 

3I * 
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auch starker auftreten, als bei den pigmentarmeren weiBen Rassen, wie 
es tatsachlich der Fall ist. Der Satz gilt auch fiir individuelle Verschie
denheiten. Japaner, die keinen Fleck bekommen haben, tragen immer 
auch eine fiir J apaner sehr hellfarbige Raut; Europaer, die jene dem Fleck 
gleichwertigen persistierenden Pigmentzellen besitzen, haben immer auch 
eine auffallend dunkle Raut (ADACHI). Dem scheint auf den ersten Blick 
der Umstand zu widersprechen, daB Mongolenflecke bis jetzt bei Kindem 
schwarzer Rasse nicht beobachtet wurden. Doch halt es ADACHI fUr 
wahrscheinlich, daB die vielfach von Reisenden gemachten Angaben iiber 
"hellgraue" oder "schiefergraue Farbe" oder "Flecke" "auf gewissen 
Korperstellen" der "Neugeborenen" oder "kleinen Kinder" von Negem 

Abb.53. Blaue Geburtsflecken bei einem Kinde, dessen Vater aus Thlahren, dessen Mutter aus 
Bayern stammt. Nach ADACHI und FUJISAWA. 

mit den Mongolenflecken identisch sind. Fiir die Auffassung ADACHIS 
ist es von grundlegender Bedeutung, daB es IHM und FUJISAWA (1903) 
gelang, in einem FaIle bei einem mitteleuropaischen Kinde, in dessen 
Aszendenz sich kein dunkelfarbiger Einschlag nachweis en lieB, deutliche 
auBerlich sichtbare Flecke festzustellen (Abb. 53) (vgl. auch FEER [19II]). 
Andere Autoren (BA.LZ, TREBITSCH [1907], BARTELS [1909J, A. B. MEYER 
[1910J) neigen allerdings wieder der Ansicht zu, daB es sich doch nur 
urn ein rassendiagnostisches Merkmal handelt. TOLDT jun. (1913) nimmt 
eine vermittelnde Stellung ein. Er vertritt die Ansicht, "daB die Ge
burtsflecke bei Rassen, bei welchen sie selten angetroffen werden, einer
seits spontan als eine rudiment are Erscheinung im Sinne ADACHIS auf
treten konnen, so namentlich in Fallen, in welchen eine Beimischung 
dunkleren Blutes unwahrscheinlich erscheint, andererseits aber und zwar 
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wohl weitaus in der Mehrzahl der FaIle, infolge eines Einschlages von 
Seite einer Rasse, bei der die Flecke haufig vorkommen." 

In bezug auf die Frage, warum sich die Geburtsflecke vorwiegend 
in der GesaBgegend vorfinden, erscheint ein Befund TOLDTS an einem 
nahezu erwachsenen Hulman (Semnopithecus enteUus) von Interesse, bei 
welch em am Riicken nur die Kreuzgegend, allerdings durch Epidermis
pigment, dunkel gefarbt erschien. Da sich 
nun auBerdem bei anderen Affen (Cyno
cephalus) auch das Corium der SteiB- und 
Glutaalgegend sehr pigmentreich erwies 
(Abb. 54), wozu noch kommt, daB dann 
diese SteIlen, auch wie beim Menschen, 
mehr oder weniger nackt sein konnen, so 
halt TOLDT die Annahme fur berechtigt, 
"daB bei den Vorfahren der Menschen die 
Kreuz-SteiB-Glutaalgegend der Hauptsitz 
der dunklen Zeichnung war und daB sich 
das Pigment daher hauptsachlich hier er
halt." Auch daB dieSchwanzgegend in den 
Hauptsitz der Geburtsflecken falIt, ist nach 
TOLDT beachtenswert, da bei den Allen spe
ziell die Schwanzwurzel sehr haufig, wenn 
auch oft nur in der Epidermis, stark pig
mentiert ist. Einer solchen Auffassung wird 
man sich durchaus anschlieBen konnen; 
wenn aber WEIDENREICH (I9I2) die Be
deutung des Pigmentes in der Kreuzbein
gegend darin erblickt, daB es dem Rucken
mark einen hier angeblich besonders noti
gen Licht- und Warmeschutz gewahrt, da 
die Bogen der einzelnen Kreuzwirbel erst 
nach der Geburt miteinander verschmelzen 
und der Hiatus canalis sacralis dauernd 
erhalten bleibt, so durfte eine solche Deu
tung schon auf Grund der sehr wechseln
den Lokalisation der Flecken, sowie der 

Abb.54. Querschnitt durch die Kreuz· 
haut von Cercopithectts mona. Tief~ 

liegende grof3e Chromatophoren. 
Nach ADACHI. 

Tatsache, daB bei manchen Affen die betreffende Gegend oft haarlos er
scheint, abzulehnen sein, 11m so mehr, als es sich urn Tiere handelt, die 
als Bewohner tropischer Gegenden eines solchen Schutzes kaum bedurfen. 

Was das Vorkommen und die Verbreitung der verschiedenen im 
vorstehenden besprochenen Chromatophoren im Integument anderer 
Saugetiere betrifft, so liegen hieruber nur wenige Untersuchungen vor. 
Lange bekannt ist die starke Pigmentierung der Haut bei den meisten 
haarlosen Saugetieren, insbesondere auch bei den Waltieren. Die Farbe 

Ergebnisse der Biologic IV. 3 I b 
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der Haut der Wale ist sehr verschiedenartig, variiert stark innerhalb 
einiger Spezies, kann von vollkommenem Schwarz (Globiocephalus) bis 
zum reins ten WeiB (Delphinapterus leucus) wechseln und ist manch~rlei 
Spezialanpassungen unterworfen. Eine Eigentiimlichkeit der Farbung 
tritt indes so haufig auf, daB ihr ein gemeinsamer Grund zugeschrieben 
werden muB, die Oberseite ist namlich bei fast allen Walen dunkler ge-

a 
Abb. 55 a. Flachschnitt durch die obersten Zellagcn dn 
Riickenhaut von Grampus griselts (22 mal vergr.,. An~ 
ordnung der hellpll Tiipfe l (ZC'lIen iiber den Papillcn-

spitzen) in Reihcn entsprechend den CutisJeistcn. 
Nach KRVGF-:H. 

farbt als die Unterseite, die 
meist (wie bei zahlreichen 
Fischen) silberglanzend hell 
ist. Es kommen hier offen
bar die gleichen U rsachen in 
Betracht, die HESS zur Er
klarung des Silberglanzes der 
Fischflanken herangezogen 
hat und von denen schon im 
zweiten Teil dieser Monogra
phie die Rede war (S. 262) . 
Schon C. BRUCH (1844) gibt 
an, daB "die Oberhaut des 
Walfisches eine dicke abzieh
bare Baut von durchaus 
schwarzer Farbe darstellt, an 
der glatten Oberflache mit 
mattem Glanze, ins Graue 
spielend, am intensivsten, 
kohlschwarz, an der rauhen 
samtartigen unteren Flache". 
Er bildet einen Querschnitt 
ab (a. a. 0., Abb. 19) , der 
die tiefdunkle Pigmentierung 
der dem Corium bzw. den 
Papillen zunachst gelegenen 
Schichten der Epidermis 
deutlich erkennen laSt. 
"Durch Schaben erhalt man 
allenthalben Epidermiszel

len, platt, durchsichtig, mit kleinen, schwarzen, zentralen Flecken 
(Haufchen von Pigmentkornchen), die der ganzen Oberhaut die Farbe 
geben." Auf die als Anpassungserscheinungen an das Wasserleben aufzu
fassenden Besonderheiten der Cetaceen-Haut und speziell des Coriums bin 
ich schon im ersten Teil dieser Monographie eingegangen und darf darauf 
verweisen. Hier sei nur erwahnt, daB sich eine eigentliche Cutis nicht ab
trennen laSt; nur eine diinne Lage dichteren Bindegewebes liegt unter 
der Epidermisgrenze, und sendet zahlreiche schlanke und sehr lange 
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zapfenformige Papillen in die Epidermis. Die Hohe der Coriumieisten 
samt den daraufsitzenden gleichlangen Papillen betragt (bel Delphiniden) 
etwa r mm. Schnitte parallel zu den Leisten zeigen die Papillen in Form 
von gieichschenkligen Dreiecken, wah rend auf Schnitten senkrecht zu den 
Leisten der Durchmesser der Papillen bis nahe an die Spitze fast gleich 
bleibt. Die uberaus reiche Zahl der hohen Papillen bewirkt eine mach
tige OberflachenvergroBe
rung des Coriums gegen die 
auf diese Weise fest gegen 
ihre Unterlage verankerte 
Epidermis (Abb. 5Sb). Pig
ment findet sich fast in allen 
Epithelzellen bis zu der sehr 
dunnen, wenig entwickelten 
Hornschicht hinauf, wobei 
die Pigmentkornchen in je
der Retezelle zu Kappen zu
sammengeballt sind, weI
che den Kern auf seiner 
der Oberflache, d. h. dem 
Lichte zugewendeten Seite 
umgeben. So1che Pigment
kappen fand K UKENTHAL 
(r889) im Rete Malpighii 
aller von ihm untersuch
ten Cetaceen. Wahrend 
M. WEBER (r886) bei einem 
Fotus von Balaenoptera ro
strata Chromatophoren in 
der Lederhaut allerorts ver
miBte und auch R. STIGL
BAUER (r9r3) das Corium 
der Ruckenhaut beim Del
phin "absolut pigmentlos" 
fand, wahrend die Zellen 
der Epidermis von den 

b 
~-\bb. 55 b. Qurrschnitt dUTch die Riickenhaut senkrecht zu 
den Cutisleistcn. Die Cutispapillen reichen his etwa zur Mitte 
cler Epid ermi s lind sind infolge der zahlreichen Chroma to· 
phOTel1 in tier Ph otographi c tie f schwarz umgrenzt. Die 
dllnkl cll Streifen der Epidermis ers cheinen mehr grau unter-

mischt. Nach KRl:CE}L 

tiefsten Schichten bis hinauf zu den verhornten Plattchen an der Ober
flache mit gelb bis dunkelbraunschwarz gefarbten Kornchen in kappen
fOrmiger Anordnung erfullt fand , sah KUKENTHAL bei Cetaceen
Embryonen "mit Pigment beladene amoboide Zellen in grofJen M assen 
im subkutanen Bindegewebe. Einzelne diesel' Zellen liegen bereits in dey 
Epidermis und haben sich zwischen die Zellen dieser Schicht mit langen, 
feinen A uslau/ern hineingedrangt . In iiingeren Stadien ist dies das einzige 
Vorkommnis von Pigment in der Epidermis, erst in alteren sieht man auch 
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PigmentkOrnchen in den Retezellen liegen. Auf der Bauchseite der meisten 
Cetaceen fehlt die Pigmentierung der Retezellen fast vollstandig, es sind 
nur Pigmentzellen (Chromatophoren) vorhanden, wahrend sich auf der 
Riickenseite beides vorfindet." KUKENTHAL mochte daraus schlieBen, 
daB "die Aufnahme von Pigmentkornchen in die Retezellen unter dem 
EinfluB des Lichtes erfolgt". Ich habe die Praparate KUKENTHALs, die 
er leider nicht abgebildet hat, gesehen und halte sie fUr vol1ig einwandfrei. 
Es sind diese Befunde in zweifacher Hinsicht von Bedeutung: Einmal 
zeigen sie, wie sehr es bei der Untersuchung mancher histo-physiologi
scher Fragen auf die Wahl eines geeigneten Objektes ankommt und 
zweitens geht aus den Befunden hervor, daB es auch'nicht gleichgiiltig 
ist, in we1chem Entwicklungsstadium man die Untersuchung vornimmt. 
Schon KUKENTHAL war es aufgefallen, daB bei einer jungen Beluga leucas 
die Riickenhaut ein eigentiirnlich getiipfeltes Aussehen zeigte, wahrend 
die Bauchhaut gleichmaBig gelblichweiB erscheint. Die genauere Unter
suchung zeigte, daB "wahrend die Chromatophoren den langen Papillar
korper zylindrisch umgeben, sich von diesem Zylinder eine Saule von 
stark pigmentierten Retezellen senkrecht zur Oberflache zieht, indes die 
dazwischen liegenden Zellen mehr oder weniger unpigmentiert erschei
nen." Noch viel ausgepragter fand P. KRUGER (1921) das gleiche Ver
halten an der Haut von Grampus griseus. "Hellere, kleine, runde Flecke 
stehen auf der grauschwarzen Riickenhaut in Reihen geordnet, ent
sprechend den Coriumleisten und -papillen (Abb.55a). Querschnitte, 
senkrecht zu den Cutisleisten, zeigen nun eine sehr deutliche Quer
streifung der Epidermis." An Balaenoptera borealis hat auch ]APHA 
(19IO) die gleiche Erscheinung beobachtet. Uber jeder Papillenspitze 
findet sich ein hellerer Streifen, zwischen je zwei Papillen ein breiterer, 
dunkler (Abb. 55b). 1m Bereich der ersteren sind die Epidermiszellen 
wenig oder gar nicht pigmentiert, in den dunklen Zwischeriiumen aber stark. 
Wenn demnach den Epidermiszellen die Fahigkeit autochthoner Pig
rnentbildung zukommt, so rniiBte diese in der regelmaBigsten Weise 
zonenweise verschieden sein. In der Haut des Delphins hatte bereits 
STIGLBAUER in der tiefsten Schicht des Rete Malpighii "in der Flucht 
der gewohnlichen basalen Zylinderzellen bizarr geformte Gebilde" nach
gewiesen, "we1che reichlich dunkles Pigment enthielten und der Corium
Epidermisgrenze nach oben dicht aufsitzen, ohne sie jedoch zu iiber
schreiten". Durch die ebenfalls pigmenterfiillten, reich verzweigten 
Fortsatze charakterisieren sich diese Zellen als unzweifelhafte Chromato
phoren. Auch bei Grampus fand KRUGER an der Epidermis-Coriumgrenze 
in groBer Zahl Chromatophoren, am reichlichsten an der Basis der Cutis
leisten. Nach der Spitze der Papillen zu werden sie sparlicher, urn im 
letzten Drittel ganz zu fehlen. Geht man nun von der Annahme aus, daB 
die Epidermiszellen von diesen Chromatophoren aus ihr Pigment emp
fangen, so erklaren sich die oben erwahnten Befunde sehr einfach, denn 
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es ist klar, daB dann "die zwischen den Leisten und Papillen befind
lichen Epidermiszellen am reichsten bedacht werden konnen, die iiber den 
Papillenspitzen dagegen wenig oder gar kein Pigment erhalten. Durch 
den standigen Zellnachschub entstehen somit kleine Saulchen reich pig
mentierter Epidermiszellen, die sich von den weniger pigmentierten als 
dunkle Streifen auf Querschnitten abheben und der Haut bei Aufsicht 
von oben das erwahnte getiipfelte Aussehen verleihen" (KRUGER). 

Uber die direkte Pigmentierung der Haut bei dichtbehaarten Sauge
tieren liegen, abgesehen von den schon besprochenen Untersuchungen 
ADACHIS und TOLDTS an Atten, nur wenige Mitteilungen vor. 

Die Pigmentverteilung in der Haut des Meerschweinchens hat MIE
SCHER (1922) genauer untersucht. Die Epidermis zeigt je nach der Farbe 
des Tieres einen wechselnden Grad von Pigmentierung, am starktsen 
bei schwarzer Haarfarbe. 1m wesentlichen sind die Basalzellen Trager 
des Pigmentes. Haufig finden sich in der tiefsten Schicht der Epidermis 
schon entwickelte, verzweigte Pigmentzellen. In der Cutis fehlen, so
weit die Haut dicht behaart ist, Chromatophoren ganz, finden sich aber 
an schwach behaarten Partien (Ohren, Lippen) fast regelmaBig (beson
ders schOn in den Augenlidern). Die Zellen sind spindel£ormig und glei
chen ganz den entsprechenden Elementen (oberfHichlichen Chromato
phoren) beim Menschen. In pigmentierter Haut von Katze, Hund, Rind 
und Meerschweinchen fand POST (1893) stets verzweigte Zellen in der 
Epidermis, dagegen war nur sehr sparliches Cutispigment vorhanden. 
Einen sehr bemerkenswerten Befund ergab das hangende Ohr eines 
5 Tage alten Hundes: Die auBere Flache zeigte im Bindegewebe kein 
Pigment, wahrend die Epidermis in verzweigten Zellen und in den Rete
zellen reichliches Pigment enthielt. Auf der Unterflache fanden sich 
im Epithel nur Spuren von Pigment, wahrend das Bindegewebe ziem
lich zahlreiche, langgestreckte, pigmentierte Zellen aufwies. POST glaubt, 
diesen Befund derart erklaren zu konnen, daB die Epidermiszellen auf 
der auBeren Seite des Ohres infolge der dauernden Belichtung alle pig
mentbildende Substanz verbrauchen, so daB das Bindegewebe frei bleibt, 
wahrend die dem Licht abgekehrte Seite nur so wenig Pigment in der 
Oberhaut bildet, daB hier die Pigmentzellen des Bindegewebes in Funk
tion treten. Ein derartiges Vikariieren erscheint aber von vornherein 
auBerst unwahrscheinlich. 

Bei der grauen Hausma'Us spielt nach STEINER-WOURLISCH (1925) 
die Pigmentierung der Epidermis nur eine geringe Rolle. Nur in der 
Epidermis der Ohren und im Epitheliiberzug der Schwanzschuppen fin
den sich erheblichere Mengen von Pigment, welches teils in den Epithel
zellen, teils in verzweigten, zwischen diesen gelegenen Zellen (Dendriten) 
enthalten ist, die hauptsachlich in der Basalschicht gelegen sind. Ihre 
Auslaufer erstrecken sich zwischen die Epidermiszellen, nicht aber in 
das Corium. Das erste Auftreten von epidermalem Pigment, welches 
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immer deutliche Kappen iiber den Kernen der Epithelzellen bildet, be
obachtete STEINER-WOURLISCH an Embryonen von 18 mm Lange. Es 
finden sich hier entlang dem spateren Lidrand eine Anzahl verzweigter 
Pigmentzellen mit kurzen, zarten Auslaufern und sparlicher Pigmentie
rung. Die Epidermiszellen sind zu dieser Zeit noch pigment/rei. Spater 
erscheint Pigment im Ohr, wo es 1-2 Tage nach der Geburt schon in 
ziemlich groBer Menge vorhanden ist und bis zum Alter von 4 '/2 Tagen 
noch zunimmt, so daB dann fast jede einzelne Zelle des Stratum germi
nativum Pigment enthalt. Nach diesem Maximum vermindert es sich 
wieder und findet sich an gleicher Stelle beim erwachsenen Tier nur in 
ganz vereinzelten Zellen. "Der Beginn der Pigmentierung der Epidermis 
setzt an allen beobachteten Stellen mit der Btldttng von verzweigten Zellen 
ein. Diese bilden die einzigen Pigmentzellen, bis ein gewisser Grad von 
Pigmentierung erreicht ist. Nun erst tritt attch Pigment in Zellen ohne Aus
lau/er allf. An manchen Orten (Schnauze) bleiben die verzweigten Zellen 
die cinzige Form, an andercn nimmt die Pigmentierung der unverzweig
ten (Epithcl-) Zellen iiberhand (Schwanz), immer aber finden sich da
neben auch verzweigtc Pigmentzellen." Diese Bcfunde sprechen, wie 
STEI~ER-WOURLISCH sclbst zugibt, sehr zugunsten der Annahme, "dafJ 
die Zahl der auslau/ertragenden Pigmentzellen parallel geht mtt der In
tensitat der Pigmentneubildung, dafJ also in der ] ttgend, so lange eine leb
Ita/te Pigmentierung im Gange ist, ausschliefJlich oder wenigstens in der 
Mehrzahl diese Zellen angetro//en werden, wenn iedoclt der normale Grad 
der Pigmentierung erreicht ist, sie zuriicktreten gegeniiber der Pigmentie
rung der Epidermiszellen. Fiir eine solche Auffassung wiirde auch der 
Umstand sprechen, daB im Ohr, wo die Pigmentierung mit dem Alter 
wieder abnimmt, spater keine verzweigten Chromatophoren mehr ge
funden werden, wah rend im Schwanz, wo die Pigmentierung der Schup
pen gleich intensiv bleibt und stets ein Ersatz des mit der Hornschicht 
abgestoBenen Pigmentes stattfindet, immer wieder solche auftreten". 
Diese Feststellungen von STEINER-WOURLISCH scheinen mir im Zusam
menhalt mit den Erfahrungen KUKEi'THALS an Walembryonen sehr be
deutungsvoll zu sein und ich werde bei Besprechung der Frage nach der 
Bildung des Epidermispigmentes noch darauf zuriickkommen. Es bleibt 
zunachst noch die Pigmentierung des Corimns im Integument der Maus 
zu erwahnen, die schon alteren Beobachtern bekannt war (EHRMANN 
[1896]. LIPSCHUTZ [1923]). 

"Die Verteilung der Pigmentzellen im Corium bci der Hausmaus ist 
keine gleichmaBige. Sie zeigt gewisse Pradilektionsstellen und ander
seits fehlt sie stellenweise vollkommen. Als solche Pradilektionsstellen 
treten regelmaBig die Haut der Oberschnauze, des Ohres, der FuBsohle, 
der Analgegend und des Schwanzes auf. Sparlich verteilt sind die Zellen 
in der Riickenhaut und fehlen in Bauchhaut und Sohle des VorderfuBes." 
Wie man sieht, entspricht im allgemeinen die Verteilung des Cutispigmentes 
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der des epidermalen. Die mesodermalen Pigmentzellen liegen in der oberen 
Halfte des Coriums ziemlieh gleiehmaBig verteilt und naher der Epi
dermis als die tiefliegenden eutanen Pigmentzellen bei Affen oder die 
"Mongolenzellen" beim Mensehen, doch sind sie immer dlfrch einen deltt
lichen Zwischenraum von der Basalschicht der Epidermis getrennt. Immer
hin konnen einzelne Zellen dem Stratum germinativum reeht nahe 
liegen. Ihre Auslaufer verlaufen meist der Oberflaehe mehr oder weniger 
parallel; sie durehflechten sich vielfach und bilden an Stellen groBerer 
Anhaufungen ein Netzwerk. Verbindungen mit der Epidermis, wie 
sie EHRMANN beschrieben hat, konnte STEINER-WOURLISCH nicht nach
weisen. Die GroBe dieser Zellen ist sehr betrach tlich (bis 70 ft), sie 
besitzen zwei bis vier Fortsatze, die sich yom Zellkorper aus verjiingen. 
Meist sind sie knorrig, bald schmaler, bald breiter und zeigen knopf
und knotenartige Anschwellungen, besonders an den Verzweigungs
stellen. Die letzten sichtbaren Enden der Zellfortsatze sind so fein, daB 
sie nur durch eine Reihe hintereinander gelagerter Pigmentkornchen 
markiert erscheinen. Wie in allen Fallen bei Melanophoren (auch bei 
niederen Wirbeltieren) sind die AusHiufer iiberhaupt nur durch ihren 
Pigmentgehalt erkennbar und es laBt sich daher auch iiberall dort, wo 
das Pigment im Zuriickstromen begriffen ist, das Vorhandensein oder 
Fehlen von Zellfortsatzen nicht mit Sicherheit behaupten, ein Umstand, 
der, wie mir scheint, bisher nicht geniigend beriicksichtigt wurde und 
gerade bei \iVarmbliitern, wo voraussichtlich die scheinbaren Gestalt
veranderungen (Pigmentstromungen) viel rascher sich vollziehen diirften, 
sehr ins Gewicht fallt. Das Pigment findet sicll in den cutanen Melano
phoren in Form feinster, ganz kurzer Stabchen, etwa von der GroBen
ordnung der neutrophilen Granula der Leukocyten. Ihre Farbe ist hell 
bis dunkelbraun, bei groBeren Anhaufungen schwarz. Bei Embryonen 
von II-I4 mm Lange war noch keine Spur von Pigment zu sehen, erst 
bei alteren von 18 mm Lange fanden sich Melanophoren im Corium der 
Kopf- und Riickenhaut, sowie im HinterfuB und Schwanz. Die Bauch
haut war auch hier pigmentfrei. An den schon genannten Pradilektions
stellen des cutanen Pigmentes nimmt bis zum AbschluB des Wachs turns 
die Zahl der Chromatophoren immer zu, wahrend sie sich in der Riicken
haut verringert. SCHWALBE (1893) untersuchte die Haut der dunkel
braun gefarbten Nasenspitze beim Hermelin und konstatierte, daB die 
Pigmentierung nur auf die Epidermis beschrankt war. "Die Pigment
kornchen sind in den Zellen sclbst abgelagert, haufig antibasal, aber 
durchaus nicht immer. 1m Stratum Malpighii, besonders in den tieferen 
Schichten, fanden "ich hier und da feine Pigmentfaden, bald gerade, 
bald leicht zackig verlaufend, bald vertikal zur Oberflache aufsteigend, 
bald schra;; oder gar mehr horizontal. Diese Pigmentfaden erseheinen 
bald ohne Verbindung mit irgendeiner Zelle, bald im AnschluB an eine 
solche, die dann in ihrem Zellkorper starker pigmentiert erscheint und 
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mit dem betreffenden Pigmentfaden das Bild der so vielfach aus dem 
Epithel beschriebenen stemfOrmigen Zellen reprasentiert." Beim Winter
tier, dessen Nasenspitzenepidermis sich durch sUirkere Pigmentierung 
auszeichnet, sind solche Zellen zahlreicher vorhanden. Man findet dann 
oft Faden, welche sich zwischen mehreren Reihen von Epithelzellen 
zickzackfOrmig nach auBen ziehen. Solche verzweigte Pigmentzellen 
reichen hier oft bis zum Stratum corneum hinauf. 1m Bindegewebe fand 
SCHWALBE weder beim Sommer- noch beim Wintertier pigmentierte 
Zellen und meint, es ware zum mindesten sehr gesucht, wenn man nach 
solchen Befunden das Epidermispigment dennoch auf eine Einwanderung 
aus dem Bindegewebe zuriickfiihren wollte. 

b) Die Pigmentierung der Haare. 
(Indirekte Pigmentierung der Saugetierhaut.) 

Fiir die Gesamtfarbung eines Saugetieres kommt in der groBen Mehr
zahl der Falle fast ausschlieBlich das Haarkleid in Betracht und man wird 
erwarten diirfen, hier ahnlichen Verhaltnissen zu begegnen wie bei den 
Federn der Vogel, die ja, wie die Haare, im fertigen Zustande reine Epi
dermalgebilde darstellen. Auf den ersten Blick fallt, wenn man so sagen 
darf, die geringere Farbigkeit der Saugetiere auf, indem zunachst die 
fiir so viele Vogel geradezu charakteristischen Strukturfarben bis auf 
eine einzige Ausnahme (Chrysochloris, Goldmulle) ganz fehlen I. Dann 
aber ist auch die Zahl verschiedener Pigmente bei den Federn ungleich 
groBer als bei den Haaren, wenn man hier iiberhaupt im chemischen 
Sinne von verschiedenen Pigmenten sprechen darf. Immerhin zeigt die 
Haarfarbe viel reichere Nuancen und Unterschiede als die Hautdecke 
selbst, ist aber anderseits speziell beim Menschen durch auBere und 
inn ere Einfliisse viel weniger quantitativ veranderlich als die Hautfarbe. 
Sie scheint, wie BLOCH bemerkt, auch viel starker erblich fixiert. Doch 
kennen wir sowohl unter physiologischen (Winterhaarwechsel), wie pa
thologischen (Altersgrau, Rontgenstrahlen, Krankheiten) Bedingungen 
Anderungen im Sinne einer Vermehrung oder Verminderung bzw. eines 
Verschwindens des Haarpigmentes. Die Pigmentierung der Haare ver
dient eine viel eingehendere Untersuchung als ihr bis jetzt zu teil ge
worden ist. Wenn man die Literatur durchsieht, so findet man meist 
nur sehr ungeniigende Darstellungen der betreffenden Verhaltnisse beim 
Menschen, wahrend Tierhaare fast ganz unberiicksichtigt bleiben. Kor
niges Pigment ist meist in den Rindenzellen, seltener auch im Mark ent-

1 Es ist mir nicht bekannt geworden, ob eine genauere Untersuchung 
der Struktur der in allen Spektralfarben irisierenden Haare der Goldmulle 
existiert, die an die Farbenpracht der Borstenwurmer oder der Kolibris er
innern. Ebensowenig scheint es bekannt zu sein. worauf es beruht. daB ver
einzelt bei menschlichen (blonden oder roten )Haaren ein metallischer Glanz 
vorkommt. FRIEDENTHAL (Beitr., 3. Lief.) gibt an, daB "blonde feine Haare 
oft wie Gold schimmern. wenn das Licht seitlich einfallt". 
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halten. KOLLIKER beschreibt die Rindenschicht menschlicher Haare als 
"dunkel punktiert und gestrichelt oder gefleckt und abgesehen von den 
weiBen Haaren, wo sie durchscheinend ist, mehr oder minder stark ge
Hirbt, weIche Farbung bald durch das ganze Gewebe gleichmaBig sich 
verbreitet, bald mehr auf gewisse langliche, kornige Flecken sich be
schrankt ... Die Flecken sind, wie besonders kaustisches Kali und Na
tron lehren, einem bedeutenden Teil nach nichts als Ansammlungen von 
Farbstoffkornchen, die in den Haarplattchen ihren Sitz haben, vor
zuglich in dunklen Haaren haufig sind und in bezug auf GroBe und Form 
sehr wechseln". Neben diesem kornigen Pigment erwahnt KOLLIKER 
"einen ge1i:isten, mit der Substanz der Rindenplattchen verbundenen 
Farbstoff", der "in hellblonden Haaren sparlich, am reichlichsten in 
dunkelblonden und roten, sowie in dunkleren Haaren vorhanden ist, in 
denen er fur sich allein eine stark rote oder braune Farbe der Rinde be
dingen kann". 

FRIEDENTHAL bildet auf Taf. XXXIX seiner Beitrage zur Natur
geschichte des Menschen, Lief. IV, rote menschliche Haare ab, mit dif
fuser Verteilung des roten Pigmentes. Auf Querschnitten erscheinen 
natiirlich die streifigen Anhaufungen von Pigmentkornchen als Punkte, 
deren Anordnung bei verschiedenen Tierhaaren sich sehr wechselnd ge
staltet. 

Nach BOCCARDI und ARENA (1877) soIl das kornige Pigment der 
Haare durch Verdunstung einer, ge1i:istes Pigment enthaltenden Flussig
keit entstehen; diese werde in den Haarpapillen gebildet und durch ver
schiedene Krafte in das Haar befOrdert, unter denen, abgesehen yom 
Kapillardruck, die Verdunstung an der Oberflache der Haare eine Rolle 
spielen soIl. In hellen (blonden und roten) Haaren solI das "pigmento 
liquido e diffuso" uber das kornige Pigment uberwiegen. Demgegenuber 
hat SCHWALBE (1893) scharf betont, daB ein Vorstadium diffuser Far
bung der Papille oder der Haarzwiebel niemals zu konstatieren ist. Stets 
tritt das Pigment im farblosen Gewebe feinkornig auf. Nach der herr
schenden Auffassung hatte man zwei verschiedene Farbstoffe zu unter
scheiden, namlich erstens das nirgends bestrittene, kornige Pigment und 
zweitens einen diffusen gelblichen Farbstoff ("Eigenfarbe der Haarzellen" 
nach UNNA), der besonders die gelben, blonden und in geringer Modi
fikation des Farbentones die roten Haare charakterisiere. Schon WAL
DEYER (1883) betont ausdrucklich, daB das kornige Pigment auch den 
hellen Menschenhaaren niemals fehle. Die betreffende Stelle lautet: ,,] e 
lichter das Haar, desto weniger dieses kornigen Rindenpigmentes ist vor
handen; doch erinnere ich mich nicht, auch nur ein Haar (abgesehen 
von vollig ergrauten und von rein weiBen Tierhaaren) je gesehen zu 
haben, dem es ganz gefehlt hatte." SCHWALBE geht noch weiter und 
stellt auf Grund seiner Untersuchungen uber die Farbung blonder und 
roter menschlicher Haare die sogenante "Eigenfarbe" oder das diffus 
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geloste Pigment ganzlich in Abrede. Er konnte sich niemals von dem 
Vorhandensein eines solchen iiberzeugen. Stets war feinkorniges Pig
ment vorhanden, sparlicher und auBerst feinkornig bei hellblonden Haa
ren, reichlicher und weniger fein bei dunkelblonden. "Eine gute homo
gene Immersion lehrt als Grundlage einer scheinbar diffusen, gelblichen 
Farbung iiberall Pigmentkornchen erkennen, die bei scharfer Einstellung 
in vollstandig farbloser Umgebung sich befinden, wahrend sie bei nicht 
scharfer Einstellung gelbliche Zerstreuungskreise liefern. Da nun die be
treffenden Haare in jeder Querschnittebene zahlreiche Pigmentkorn
chen enthalten, so wird man bei Einstellung auf irgendeine Langsschnitt
ebene eines Haares stets neben scharf eingestellten Pigmentkornchen 
einen diffusen Farbenton erhalten." Auch bei roten Haaren vermochte 
SCHWALBE die scheinbar diffuse, fleckige, rote Farbe bei Anwendung 
der best en optischen Hilfsmittel in feinste Kornchen aufzulosen. Was 
die Anordnung der Pigmentkornchen in farbigen Haaren betrifft, so ist 
sie, wie auch v. NATHUSIUS (1894) betont, in der Regel eine streifige. 
Ob die Kornchen, wie dieser Forscher meint, in den Fibrillen der ver
horn ten Rindenzellen gelegen sind, diirfte zweifelhaft sein. Er konnte 
bei Maceration schwarzer Pferdeschweifhaare in 10 proz. NH3 Reihen von 
Pigmentkornchen isoJieren, welche hier und da noch von Resten ge
quollener Fibrillen umschlossen erscheinen. Die Farbe des fOtalen Woll
haares (Lanugo) beim Menschen ist ganz unabhangig von der Haar- und 
Hautfarbe des spateren Lebens. Europaische Kinder kommen oft dun
kelbehaart zur Welt, auch wenn nach dem Ausfall der fOtalen Lanugo 
ganz hellblonde Behaarung nachwachst und die Hautfarbe hell bleibt. 
Papua- und Australierkinder sollen mit goldblonder Lanugo geboren wer
den, obwohl diese Volkerstamme fast schwarze Haut haben und ihre 
Haare schwarz sind (NEUHAUSZ [19IIJ). Gleiches berichtet SARASIN von 
den Loyaltyinseln und Neukaledonien, wo die Kinderlanugo im Gesicht 
und auf dem Korper "ein prachtiges, gelbes, golden glanzendes Haar
kleid, von welchem Reste bis in die dreiBiger Jahre erhalten bleiben kon
nen", darstellt (H. VIRCHOW). KLAATSCH gibt an, daB das goldblonde 
Flaumhaar erst bei den australis chen kleinen Kindern entstande, nicht 
angeboren sei und sich bis zur Pubertat (12-14 Jahre) halte und v. Lu
SCHAU erwahnt helle Lanugo bei erwachsenen Pygmaen aus Afrika. 

E. PINKUS (1872) gibt an, daB die Kopfhaare eines erwachsenen Men
schen von scheinbar gleichem Farbenton bei genauerer Betrachtung nicht 
unerhelbliche Farbendifferenzen zwischen verschiedenen Haargruppen 
und sogar zwischen den Einzelhaaren einer Gruppe zeigen kann. So be
schreibt er zwei Haare einer blonden Dame, von denen das eine tief 
dunkelbraun, das andere hellrot war. 

Das am haufigsten vorkommende Pigment im Menschenhaar ist ein 
braunes, welches aber selbst wieder hellere und dunklere Nuancen zeigt. 
H. C. SORBY (1878) glaubte seinerzeit in den meisten Haaren drei bis 
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vier verschiedene Pigmente unterscheiden zu sollen, selten finde sich 
nur eine Pigmentart. Er unterschied einen blaBri::itlichen, braunroten, 
gelben und schwarzen Farbstoff; wir werden aber spater sehen, daB es 
sich nur um verschiedene Zustande eines und desselben Pigmentes (Me
lanin) handelt. Ob ein Haar heller oder dunkler gefarbt erscheint, kann 
von verschiedenen Umstanden abhangen, einmal von der dichteren oder 
minder dichten Anhaufung des Pigmentes, dann von der Lagerung des
selben, insofern Haare, deren Farbstoff vorzugsweise in den peripheren 
Rindenschichten liegt, dunkler aussehen als solche, bei denen es mehr 
im Zentrum angehauft ist, endlich von der mehr oder weniger dunklen 
Farbe des Pigmentes selbst. Schon VIRCHOW hat darauf aufmerksam ge
macht, daB namentlich in der Anordnung des Pigmentes - ob dasselbe 
mehr in der Rinde oder mehr im Zentrum gelagert ist - sich bei verschie
denen Vi::ilkern Unterschiede ergeben (Abb. 56). So bildet bei den Saka
laven das Pigment einen kortikalen Ring auf dem Querschnitt, wahrend 

a b 
d 

Abb. s6a-d. Die Querschnittsformen und Pigmentverschiedcnheiten der Rassenkopfhaare. 
a Chinese; b Europaer; c Neger; d Salomonsinsulaner. Nach ]\IARTIN. 

das Zentrum fast frei bleibt, was bei den Haaren der Zuluvi::ilker nicht 
der Fall ist. Die vorwiegende Farbung des menschlichen Haupthaares 
ist die dunkelbraune und schwarze, die, mit Ausnahme der Bewohner 
des ni::irdlichen und mittleren Europas, fUr alle Rassen charakteristisch 
ist. Die dunkle Haarfarbe ist iibrigens nicht an ein bestimmtes Klima 
gebunden, ebensowenig wie die helle. Das beweisen die Eskimos und 
Feuerlander mit ihrem schwarzen, die Lappen mit ihrem dunkelbraunen, 
wah rend auf der anderen Seite die Akkaneger wergfarbenes Haar be
sit zen und bei den Marokkanern Blonde nicht selten sein sollen. 

Doch hat FRIEDENTHAL wohl mit Recht Bedenken geauBert, ob das 
Vorkommen von blonden Marokkanern als ein Beweis fUr das Auftreten 
von Blond bei Nichteuropaern angesehen werden darf und ebenso er
scheint die Angabe, daB die Akkas helle Haare besitzen, "recht revisions
bediirftig". Er halt daher auch den Satz, daB echt blondes Haar nur 
bei Nordeuropaern oder deren Nachkommen sich findet, fUr nicht wider
legt. Die physiologische Bedeutung der blonden Haarfarbe, die so oft 
mit Blauaugigkeit verbunden auftritt, erblickt FRIEDENTHAL (1908) "in 
der Beibehaltung eines jugendlichen Merkmals. L. A. HAUSMANN (1927) 
hat neuerdings die Haare verschiedener Rassen untersucht. Die Pig-
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mentgranula der Rinde mess en im langsten Durchmesser 0,20-1,25 fl. 
Die groBten wurden bei Bantu-Negern, die kleinsten bei Norwegern 
gefunden. Es haben sich ganz bestimmte Beziehungen zwischen Haar
farbe und Anordnung des Pigmentes in der Rinde ergeben. Bei blon
den Volkern ist es in Form feiner Linien sichtbar. Je groBer die Zahl 
der Kornchen wird, desto deutlicher ordnen sie sich in Form rauten
formiger Muster an. AIle Haare werden ontogenetisch pigmentfrei 
oder pigmentarm angelegt und erst spater wandert reichlich Pigment 
in das wachsende Haar ein. Die Spitze des Haares pflegt weniger 
stark pigmentiert zu sein als der Haarschaft. Selbst die schwarzesten 
Haare machen ein blondes Stadium durch und es bedeutet daher 
die Beibehaltung blonden Haarwuchses durch das ganze Leben die 
Beibehaltung eines jugendlichen Merkmals. Das gleiche gilt von der 
Beibehaltung der Blauaugigkeit. Die Iris alIer Menschenrassen besitzt 
in einer intrauterinen Lebensperiode eine blaugraue Farbe (vielIeicht 
auch bei allen Saugetieren?)" (FRIEDENTHAL). Als besonders auffallend 
wurde seit jeher die rate Haarfarbung angesehen. Nach ANDREE, der 
schon 1878 (in der Zeitschr. f. Ethnologie 10) die Verbreitung derselben 
bei verschiedenen Menschenrassen untersucht hat, ist die rote Farbe des 
Haares unter den echten Negern sehr selten. Bei Nachkommen von 
blonden Europaern und Negern liberwiegt in Farbe und Wuchs des 
Haares das Negerblut. Bei den reinen siidamerikanischen Stammen 
werden einzelne Rote (und Blonde) verzeichnet, so auch bei den Kanakas 
(Hawaii), den Marquesasinsulanern und vom Neubrittania-Archipel. 
Die Kinder der Kirapuno in Neuguinea sollen anfangs ein helles gold
rotes Haar haben, welches aber spater in Braun oder Schwarz libergeht. 
Vereinzelte Rote werden auch bei den Chinesen angetroffen. Haufig 
sind rote Haare bei den Juden und Finnen. 

Die Farbung des Haares hangt nun nicht allein von dem Vorhanden
sein eines Pigmentes ab, sondern es spielt dabei auch der Luftgehalt 
von Mark und Rinde eine ganz wesentliche Rolle und endlich ist auch 
die Oberflachenbeschaffenheit des Haares von Belang. Yom Luftgehalt 
der Markzellen bzw. der Markraume war schon frliher die Rede. In der 
Rinde menschlicher Haare beschreibt KOLLIKER kleine mit Luft erflillte 
Hohlraume (Abb. 13, Taf. II, aus Mikroskop. Anat.), die im durchfallen
den Licht als dunkle Flecken erscheinen und in weiBen und hellen Haaren 
oft sehr zahlreich vorkommen. Das Ergrauen der Haare geht Hand in 
Hand. mit dem Verschwinden des Rindenpigmentes; fehlt dieses nahezu, 
so bekommt das Haar eine silbergraue bis rein weiBe Farbe. Der Luft
gehalt des Markes spielt dabei ebenfalls eine Rolle, doch konnen pig
mentfreie Haare ohne Luftgehalt ebenfalIs rein weiB erscheinen und in 
solchen Fallen ist die Oberfldchenstruktur maBgebend (feine Wolle der 
ungefarbten Schafrassen). Beim Haar treffen mehrere Umstande zu
sammen, die eine vielfache Zerstreuung des auffallenden und wieder zu-
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riickgeworfenen Lichtes und damit weiBe Farbe bewirken. Einmal und 
vor allem die Lu/traume im Mark, dann die schon erwahnten Luftteilchen 
in der Rt"ndensubstanz und endlich die zahlreichen, durch die Cuticular
schiippchen bedingten Unebenheiten der Haaroberflache. Ein Haar wird 
also urn so weiBer erscheinen, je unebener seine Schuppenoberflache und 
je feiner verteilt und massenhafter der Luftgehalt seiner Rinden und 
insbesondere seiner Marksubstanz ist, wenn es dabei kein Pigment ent
halt. Ein Haar, welches Pigment fiihrt, erscheint niemals rein weiB, 
sondern, je nach dem relativen Gehalt an Farbstoff und Luft, dunkelgrau, 
hellgrau, silbergrau oder falls gar keine Luft vorhanden ist oder das 
Pigment zu sehr iiberwiegt, rein in der Farbe des Pigmentes selbst: 
rot1ich, braunlich, schwarz usw. In dieser Weise sind die verschiedenen 
Haarfarben zu verstehen und ist das Ergrauen des Menschen- und Tier
haares zu erklaren. WeiBe feine Schafwolle, der das lufthaltige Mark 
fehlt, erscheint deshalb weiB, weil sie pigmentfrei ist und die sehr Un
ebene Schuppenoberflache der Wolle das auffallende Licht stark zer
streut zuriickwirft. Enthalten die Wollhaare dagegen Pigment, so iiber
wiegt dieses den EinfluB der Lichtzerstreuung und die Wolle erscheint 
gefarbt (schwarze und braune Schafe). Viel groBer als die Lichtzer
streuung durch die Unebenheit der Haaroberflache ist diejenige, welche 
durch den Luftgehalt der Rinde und vorziiglich des Markes bedingt ist. 
1st ein Haar pigmentfrei und besitzt es einen breiten, lufthaltigen Mark
zylinder mit feiner Verteilung der Luft, so erscheint es schneeweiB. Das 
reinste WeiB, wie es weiBe Ratten, Mause, Kaninchen, Hermeline usw. 
zeigen, kommt heraus, wenn ein vollkommen pigmentfreies Haar eine 
schuppige unebene Oberflache, Rindenluftblaschen und breites Mark mit 
feiner Luftverteilung besitzt, wobei diesem der groBte EinfluB auf die 
weiBe Farbung zuzuschreiben ist. Dieselben Prinzipien kommen auch 
bei der Erklarung der Farbe des menschlichen Haares in Betracht. Vollig 
pigmentfreies Haar bei jugendlichen Menschen (auch bei Albinos) ist 
nicht bekannt. Auch die hells ten Menschenhaare enthalten im jiingeren 
Alter Pigment, welches ausschlieBlich in der Rindensubstanz seinen Sitz 
hat. Bei den meisten Menschen pflegt nun mit vorriickendem Alter das 
Pigment zu schwinden und damit tritt der EinfluB der unebenen Ober
flache und des Luftgehaltes von Mark und Rinde mehr und mehr hervor: 
das Haar "ergraut". Je mehr Pigment noch vorhanden ist, je geringer 
der lufthaltige Markzylinder entwickelt ist, desto mehr erscheint das 
Haar im eigentlichen Wortsinn grau, wahrend es desto mehr weiB sich 
zeigt, je mehr das Pigment geschwunden ist und je groBer der lufthaltige 
Markzylinder ist. Die Oberflache des Menschenhaares hat nur einen ge
ringen EinfluB, da die Schuppen dicht anliegen, anlich wie bei der mark
losen oder markarmen Schweinsborste. Dunkle Haare ergrauen beim 
Europaer friiher als blonde; die Haare auBerhalb von Kopf und Gesicht 
ergrauen gewohnlich spater als die des Bartes und der Kopfhaut; auch 
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die Wimperhaare und Augenbrauen zeigen groJ3ere Resistenz. Bei Nicht
europaern behalt das Haar oft bis zum hochsten Alter seine typische 
Farbe, doch gibt es auch Ausnahmen. Unerklart ist bisher das angeborene 
Vorkommen vereinzelter Stellen der Kopfhaut, die allein mit grauen 
Haaren besetzt sind; namentlich ist nicht bekannt, ob es sich dabei urn 
Endgebiete eines bestimmten peripheren Nerven oder urn GefaJ3provinzen 
handelt. Das Ergrauen des Kopfhaares findet nach FRIEDENTHAL in 
der Regel so statt, daJ3 zuerst einzelne Haare sich finden, welche bis 
zur Wurzel pigmentarm sind und daJ3 mit zunehmendem Alter die Zahl 
solcher Haare absolut und relativ zunimmt, bis das Gesamthaar seine 
graue Farbe erhalten hat. Demgegeniiber beschreibt E. PINKUS (IS72) 
bei Canities incipiens Haare, die im mittleren Abschnitt noch pigment
haltig waren, wahrend Wurzel- und Spitzenende schon weiJ3 erschienen. 
Nach FRIEDENTHAL gehoren Falle, bei welchen graue und normal ge
farbte Partien an demselben Haar gefunden werden, beim Menschen zu 
den seltenen Ausnahmen, bilden aber bei vielen Affenarten die Regel. 
Bei Haustieren kommt Ergrauen, ja WeiJ3werden der Haare gleichfalls 
vor, besonders in den Partien urn die Schnauze herum. Bei Dackel
hunden werden hier sowie an den Pfoten die braunen Haare schlie13lich 
ganz weiJ3. Ich fand bei einer ISjahrigen Dackelhiindin auch im schwar
zen Korperhaar vereinzelt ganz weiJ3e Haare. Auch bei Vogeln beob
achtet man, wie schon friiher erwahnt wurde, bisweilen "Geraiochrois
mus". wie das WeiJ3werden im Alter von FRAUENFELD (ISS3) bezeichnet 
wurde. So ist die Schnee-Eule (Nyctea nivea) fUr gewohnlich auch im 
Winter braun gefleckt, erscheint aber zuweilen fast reinweiJ3. Der gron
landische Falke (Hierofalco arcticus) ist ebenfalls mit dunklen Flecken 
versehen; alte Tiere sind aber viel weiJ3er. Von nicht nordischen Vogeln 
treten bei der Amsel. beim Rotkehlchen und bei Sylvia luscinia im hoheren 
Alter weiJ3e Flecke auf. 

Wenn ein vorher dunkles, pigmentiertes Haar wahrend des Lebens 
ergrauen kann. so stehen wir hier vor demselben Problem, wie bei 
der so oft behaupteten und doch bis jetzt nicht einwandfrei be
wiesenen Verfarbung voll entwickelter Federn. Da es sich in beiden 
Fallen nach der herrschenden Ansicht urn nicht lebendige Gebilde 
handelt. sondern, von der Wurzel abgesehen, urn Aggregate vollig 
verhornter, plasmafreier Zellen, so erscheint physiologisch schwer ver
standlich, wie es im Haarschaft zu einer Veranderung oder zum ganz
lichen Schwinden des Pigmentes und zum Auftreten von Luft im Mark 
und in der Rinde kommen solI, zumal das Ergrauen so sehr vereinzelt 
beginnt. Die Verhaltnisse sind urn so merkwiirdiger, als das homologe 
Pigment der auJ3eren Haut im Alter nicht bleicht und bei den einzelnen 
Individuen so groJ3e Verschiedenheiten bestehen, wahrend anderseits 
die Farbe abgeschnittener Haare sich unter dem EinfluJ3 von Luft und 
Licht durch lange Zeitraume vollig unverandert erhalt. Es darf jedoch 
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nicht unbemerkt bleiben, da13, wie E. PI~KGS schon 1872 hervorgehoben 
hat, chemische Einwirkungen, welche auf das tote Haar keinen oder nur 
geringen Einflu13 haben, bei den "lebenden" eine erhebliche Verfarbung 
herbeifiihren, die hauptsachlich durch Veranderung des kornigen Pig
mentes bedingt wird. Besonders auffallend tritt dies nach PINKUS her
vor nach Behandlung der Kopfhaare mit einer Losung von Natrium bi
carbonic urn wahrend der Nacht. Braunschwarze oder dunkelbraune 
Haare erscheinen dann unter Umstanden rotbraun oder geradezu rot. 
Die mikroskopische Untersuchung ergab dann regelma13ig, da13 der zen
trale Teil des Haares erheblich blasser (wei13gelb) erscheint als der peri
phere (braungelb). In jenem finden sich neben Luftstreifen nur sehr 
wenig Pigmentkornchen, im peripheren aber noch sehr zahlreiche, immer 
von au13erster Kleinheit. Legt man spontan ausgefallene dunkelbraune 
oder schwarze (also nicht verfarbte) Haare eines Individuums, dessen 
Kopfhaare durch Anwendung von Natronlosung an einzelnen Partien 
verfarbt sind, in dieselbe Losung, so findet man nach 17 Tagen die ur
spriingliche Pigmentierung noch ganz unverandert, wahrend das in 
Wachstum begriffene Haar schon nach 10 tagiger Anwendung der Ein-· 
pinselung eine erhebliche Verfarbung zeigte. Vollends ratselhaft sind 
die anscheinend wohlbeglaubigten Falle, wo es sich urn ein ganz p16tz
lich eintretendes Ergrauen gehandeIt haben solI. Ich sehe ab von der 
Mitteilung aIterer Falle, die immerhin als zweifelhaft geIten konnen, 
mochteaber den ausfiihrlichenBerichtLA~mOIs' (1866 und1869) doch nicht 
unerwahnt lassen, der in zwei Fallen p16tzliches Ergrauen beobachtete. 
1m ersten Falle handeIte es sich urn einen 34jahrigen Mann, der am 9.Juli 
r866 auf der Greifswalder medizinischen Klinik wegen Delirium tremens 
aufgenommen worden war. Von den behandelnden Arzten war bei der 
Aufnahme ausdriicklich konstatiert worden, da13 der Patient blondes 
Kopf- und Barthaar hatte. Neben den gewohnlichen Erscheinungen des 
Deliriums fiel die gro13e Schreckhaftigkeit des Kranken auf, die sich 
jedesmal au13erte, wenn jemand ins Zimmer trat. Bis zum 12. Juli 
wurde keine Veranderung am Haar des Mannes wahrgenommen. In der 
Nacht vom 12. zum 13. Juli schlief Patient zum erstenmal von 2 Uhr 
bis zum Morgen ruhig und ohne Unterbrechung. Bei dem Morgenbesuch 
am 13. Juli fiel es den Arzten auf, da13 sowohl Kopf- wie Barthaar des 
Kranken zum gro13ten Teil grau geworden waren. Die mikroskopische 
Untersuchung ergab, ,.da13 die meisten Haare von der Wurzel bis zur 
Spitze wei13 geworden waren, einige nur in ihrer Wurzelhalfte, andere in 
der Spitzengegend, einige waren in ihrer Lange mit abwechselnden grauen 
Stellen versehen. Interessant erscheint die Tatsache, da13 das graue Aus
sehen lediglich auf einer abnorm starken Ansammlung von Lult sowohl 
im Marke wie in der Rinde beruhte und dafJ daneben das gewohnlzche 
Haarpigment vollkommen erhalten war. Es liegt darin ein wesentlicher 
Unterschied gegeniiber dem langsamen Ergrauen, welches immer von 

23* 
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Schwund des Pigmentes begleitet ist. BROWN-SEQUARD (1869) hat im 
Alter von 45 Jahren an sich selbst beobachtet, daB einzelne seiner Bart
haare in etwa 2 Tagen weiB wurden. Nach dem AusreiBen solcher Haare 
wuchsen nicht etwa graue Haare nach, sondern sie wurden erst im weite
ren Verlaufe grau. Er glaubt, daB seine Beobachtungen die Moglichkeit 
einer sehr raschen Umwandlung pigmentierter Haare in pigmentfreie (?) 
einwandfrei erweisen. Seelische Erregungen kamen nicht in Betracht. 
Die Beobachtungen von BROWN-SEQUARD fanden durch CHARCOT Be
sUitigung. Es sei auch noch eine briefliche Mitteilung von Professor 
M. SCHMIDT an VIRCHOW (1899) erwahnt. Es handelt sich um einen 
36jahrigen Mann, bei dem SCHMIDT zwei weiBe Haarbezirke am Kopfe 
feststellte, die angeblich p16tzlich entstanden sind, als der Betreffende 
sich in Gefahr befand, von einem Eisenbahnzug iiberfahren zu werden. 
Am anderen Morgen schon machte ihn ein Bekannter auf die neu ent
standenen Flecke aufmerksam. Seine Frau hat diese Angaben als richtig 
bestatigt. 1m Publikum ist vielfach die Ansicht verbreitet, daB an
dauernde, heftige und deprimierende Gemiitsbewegungen, wie Kummer, 
Angst usw., auf das Grauwerden der Haare von EinfluB sind und das
selbe beschleunigen. Die Angaben in dieser Beziehung sind, wie WAL
DEYER bemerkt, so zahlreich, daB man sie mit einem ungHiubigen Zweifel 
nicht wohl einfach beseitigen kann. 

Wenn man sich die Frage vorlegt, wie ein solches rasches Ergrauen 
etwa gedacht werden konnte, so ist zweierlei zu beriicksichtigen, einmal 
die Frage, ob und wie Pigment aus dem /ertig entwickelten Haar verschwin
den kann und dann die Moglichkeit einer Gasentwicklung im Haar. Was 
das erst ere betrifft, so hat METSCHNIKOFF (1901-1906) sehr merkwiir
dige Beobachtungen an ergrauenden Haaren (und Federn) mitgeteilt, 
die anscheinend kaum Beachtung gefunden haben, aber in Anbetracht 
der Bedeutung des Autors einer Nachpriifung dringend bediirfen. Bei 
alten Hunden fand er zwischen noch pigmentierten und bereits ganz 
weiB gewordenen Haaren solche, deren Pigmentgehalt deutlich vermin
dert war. Das Pigment liegt in Form kleiner Kornchen teils in den Rin
denzellen, teils im Mark. Zwischen beiden Schichten, zum Teil aber auch 
innerhalb der Rinde des Haarschaftes, lieBen sich nach Behandlung mit 
10 proz. Soda16sung pigmenthaltige verzweigte Zellen erkennen (Abb. 57), 
die in den normalen Haaren jiingerer Tiere entweder ganz fehlen 
oder nur sehr sparlich vorkommen, dagegen beim Beginn des Ergrauens 
sich reichlich sowohl im Mark wie in der Rinde finden (Abb. 57c). 
Mit dem Auftreten dieser Zellen geht eine stetige Verminderung der 
Pigmentkornchen in den Haarzellen Hand in Hand und METSCHNIKOFF 
schlieBt auf eine Depigmentation durch Vermittlung jener Zellen, die das 
Pigment phagocytieren und dann nach dem Bindegewebe abtranspor
tieren sollen. Es wiirde sich also urn typische "Pigmentophagen" handeln. 
Nach Behandlung mit H 2 S04 sieht man diese Zellen in Aushohlungen 
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der Rindenzellen liegen (Abb. 57 d), in die sie an schein end eindringen. 
Die Pigmentophagen sollen aus den Markzellen hervorgehen, die dem
nach im Gegensatz zu der herrschenden Auffassung noch lebende 
Elemente sein miiBten (? B.). Die bei alten Hunden in der Umgebung 
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Abb. 5 7. a-c " Pigmentophagen " in Rinde und l\1ark nach Behandlung mit l o proz . Sodal osung. 
d 3 Zellen cler H aarrindc von einem 13jahrigcn danischen Hund nach Behandlung mit H 2 S04 . (1) Zelle 
mit einem einge drungenen Pigmentophagen; (2) 2 Ze llen mit zwi schengelagerten P igmentophagen; 

(3) Zelle mit einer ti efen Einbuchtun~ , in der ein Pigmentophage lag. Nach l\iET SCHNIKOFF. 
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der Haarwurzeln sehr zahlreichen Chromatophoren, die bei jungeren 
Tieren ganz fehlen, deutet METSCH","IKOFF als ausgewanderte Pigmento
phagen epidermalen Ursprungs. Ganz entsprechende Befunde will 
METSCHNIKOFF auch an menschlichen Haaren gemacht haben. Auch 
hier sollen die Pigmentophagen wieder aktiv gewordene, umgewandelte 
Markzellen sein, die auch in die Rinde eindringen und Pigment phago
cytieren. In gleicher Weise glaubt METSCHNIKOFF auch die Falle von 
p16tzlichem Ergrauen deuten zu k6nnen. Ich fuhre die betreffende Stelle 
w6rtlich an: "Contrairement a ce que l'on pourrait supposer, les che
veux, les poils et les plumes contiennent des elements vivants, sen
sibles aux influences venant du dehors cap abIes de se mouvoir et de 
saisir les graines de pigment c'est a dire de manifester les fonctions les 
plus elevees d'une cellule. Leur existence explique ce fait incontestable, 
que sous 1'influence de fortes emotions, un homme peut blanchir dans 
l' espace d'une nuit. Sous 1'influence de quelque excitant violent les chro
mophages peuvent devenir particulierement actifs." METSCHNIKOFF zi
tiert auch eine von WEIC\'LAND (Journ. f. Ornithol. 4,272. r856) mit
geteilte Beobachtung von pl6tzlichem WeiDwerden der Federn eines 
Stares, der von einer Katze erfaDt worden war. Es ist schwer, zu den 
Mitteilungen METSCH","IKOFFS ohne eigene Untersuchungen SteHung zu 
nehmen. Keinesfalls wird man sie aber ohne wei teres von der Hand 
weisen durfen. 

Von gr6Dtem Interesse fur die vorliegende Frage sind die zwar sel
tenen, aber zum Teil sehr genau untersuchten FaIle von partiellem Er
grauen, so daD an einem und demselben Haar in ziemlich regelmaDiger 
Weise graue Stellen mit pigmentierten abwechseln ("Ringelhaar"). Schon 
r846 hat KARSCH in seiner Doktordissertation "De capillitii hum ani co
loribus quaedam. Gryphiae" einen solchen Fall bei einem sonst ganz 
normalen rgjahrigen Mann beschrieben, dessen Haare abwechselnd 
braune und weiDe Segmente zeigten. LANDOIS hat dann spater diese 
im Greifswalder anatomischen Museum aufbewahrten Haare abermals 
mikroskopisch untersucht und eine abnorm reichliche Luftansammlung 
an den hellen Stellen gefunden. Von ihm erhielt auch E. PI","KUS (r872) 
einige dieser Haare und gibt an, daD bei mikroskopischer Untersuchung 
die Farbung der peripheren Schichten an den weiDen und den braunen 
Stell en v6llig gleich hellblaun erschien: "Es fand sich nur diffuses Pig
ment, k6rniges war nirgends wahrzunehmen. An den braunen Stellen 
ist die zentrale Schicht ebenso gefarbt wie die periphere, aber sie ent
halt auDerordentlich viel Luftstreifen. An den weiDen Stellen zeigte sich 
in der zentralen Schicht ein nach beiden Enden zugespitzter Strang, 
scheinbar aus einzelnen Fasern bestehend; an den Enden dieses Stranges 
und an seinen Randern, wo die Fasern nicht sehr dicht nebeneinander
liegen, kann man deutlich sehen, daD sie nichts anderes sind, als dicht 
aneinandergelagerte, sehr in die Lange gezogene, parallellaufende Luft-
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streifen. In seiner groJ3ten Breite nimmt das Faserbiindel die Halfte 
der ganzen Haarbreite ein. Ein Markkanal war an diesen Haaren, auch 
an den blonden Stellen, nicht wahrzunehmen." 

Neuerdings hat HOEPKE (I925) einen solchen Fall genau beschrieben, 
der dann auch von KLINKE (I925) chemisch untersucht wurde. Bei 
Tieren sind ahnlich gezeichnete Haare ja weit verbreitet, aber da handelt 
es sich immer urn einen regelmaJ3igen Wechsel von Pigment und pig
mentarmen oder pigmentfreien Segmenten, wie dies ja auch bei Federn 
haufig vorkommt. Beim Menschen aber wird die Ringelung, wie es 
scheint, immer dureh Luft hervorgerufen, die im Haarschaft zwischen 
den Rindenzellen und 
im Mark liegt und hier 
so angeordnet ist, dafJ 
lufthaltige und luftleere 
Stellen mehr oder weniger 
regelmiifJig miteinander 
abwechseln. Der Schaft 
kann durch das Gas 
spindelformig aufgetrie
ben sein oder auch zy
lindrisch bleiben. Letz
terenfalls handelt es sich 
urn typische Ringelhaare, 
anderenfalls spricht man 

von Spindelhaaren. 
HOEPKE war ein Student 
aufgefallen, der im Win
ter dttnkles, im Sommer 
dagegen blondes H aar 
hatte. Wahrend dieses 
letztere makroskopisch 
ganz gleichmaJ3ig pig- Abb. 58. Ringelhaare yom Menschen. Nach HOEI'KE. 

mentiert erschien, waren 
am dunklen Haar zahllose helle Ringe von der Kopfhaut bis zur Spitze zu 
erkennen. Von allen iibrigen Haaren des Korpers zeigten nur die Achsel
haare die gleiche Veranderung. Etwa vom Februar an begann das Haar 
heller zu werden und zwar von der Spitze aus nach der Wurzel hin. 1m Sommer 
war das ganze Haar blond geworden, nur der Wurzelteil des Schaftes war 
auch im Hochsommer dunkel und geringelt. Gegen den Herbst hin kam 
dieser ProzeB der Pigmentveranderung zum Stillstand; das dunkel nach
wachsende Haar behielt seine Farbe und seinen Luftgehalt. Bald waren die 
Haare halb dunkel und geringelt, halb hell, bis schlie13lich nach mehrfachem 
Schneiden nur noch die Spitze hell war. Mit dem Hellerwerden des 
Pigmentes im Sommer verbindet sich das ebenfalls wurzelwarts (von der 
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Spitze aus) fortschreitende Schwinden der Luftringe, aber nicht SO, daB 
ihre Lange und ihr Umfang langsam kleiner werden, sondern ganz ptotzlich; 
unmittelbar neben dem noch voll entwickeIten Luftring steht der auch 
mikroskopisch kaum noch erkennbare. Die lufthaItigen Bezirke zeigen 
im allgemeinen Spindelform (Abb. 58) und erscheinen im durchfallenden 
Lichte ganz schwarz, auffallendes Licht laHt sie weiB aufleuchten. Wie 
in der Form herrscht auch in der Lage der Ringe die groHte Unregel
maJ3igkeit. Die meisten liegen zwar zentral mit ihrer Achse in der Mittel
linie des Schaftes, oft dessen ganze Breite erfullend; andere sind so klein, 
daB erst starkste VergroJ3erung sie sichtbar macht. Sehr seIten liegt die 
Luft peripher, hin und wieder zu beiden Seiten des Markes manchmal 
unmittelbar unter der Cuticula. In den hells ten Haaren ist nur diffuses 
Pigment vorhanden. Man kann aber auch in dem blonden Sommerhaar 
korniges Pigment nachweisen, wahrend es im dunklen Winterhaar fast 
ausschlie13lich gekornt ist. Die blonde Farbe ist also nicht eine Folge ver
starkten Luftgehaltes, sondern beruht offenbar auf einer Veranderung des 
Pigmentes. Makroskopisch ist keine Spur von Ringelung zu sehen und 
auch mikroskopisch treten im auffallenden Licht nur hin und wieder 
heller aufleuchtende Streifen hervor, die aber nicht durch Luft bedingt 
werden, sondern anscheinend durch die Wand der Luftkammern. Die 
Abstande sind die gleichen wie bei dem geringeIten dunklen Winterhaar. 
HOEPKE glaubt, daJ3 jene Raume mit Flussigkeit gefiiIIt sind. Wahrend 
die Luft aus menschlichen Haaren durch die verschiedensten Flussig
keiten sich leicht verdrangen laJ3t, so ist dies bei den in Rede stehenden 
Ringelhaaren nicht der Fall. "Weder kaItes noch warmes Wasser, nicht 
Xylol, Ather, Chloroform, Alkohol, nicht dunner Balsam, Anilinol, 
Glyzerin, nicht 20 proz. HN03 , Chlorwasser verdrangen die Luftringe 
in Rinde und Mark. Nur in kochendem Glyzerin (welches auch WER
",ECKE [1915J sehr geeignet fand, urn die Luft aus Mausehaaren auszu
treiben, vgl. oben S.434) verschwand die Luft, kochendes Wasser lieJ3 
sie bestehen." HOEPKE brachte eine groJ3e Zahl solcher Ringelhaare in 
einen Kolben mit Wasser und stellte ein Vakuum von nur 2 mm Druck 
her. Nach 20 Minuten konnte man aber gegen einen schwarzen Grund 
die Ringelung noch deutlich sehen. Nur wenn die Haare mitten in den 
Ringen zerschnitten und nun in verschiedene Flussigkeiten getaucht 
wurden, drangen diese rasch in die eroffneten SpaItraume ein. Auch 
durch Behandlung mit Chlorkali, HCl und Alkohol, wobei die Haare 
gebleicht und zugleich mazeriert wurden, gelang es, die Luft vollstandig 
zu verdrangen und dann die Form der einzelnen Kammern zu erkennen. 
Sie erwiesen sich teils als schmale, langgestreckte Hohlen, teils als viel
fach ausgebuchtete Spalten. KLINKE (1925) ist es gelungen, das in den 
Ringelhaaren eingeschlossene Gas zu analysieren. Lufttrockenes Haar 
wurde nach sorgfaItiger Entfettung in einem kleinen, weithalsigen Kolb
chen mit Wasser gekocht, dann wurde das Wasser entfernt, durch 7oproz. 
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H 2 S04 ersetzt und die Haare im Vakuum von etwa auBerlich anhaftender 
Luft befreit. Der kleine Kolben wurde dann in ein weites, mit entliif
teter 70 proz. H2 SO 4 gefillltes Becherglas iiberfiihrt und in diesem unter 
der Oberflache der Fliissigkeit umgekehrt. Etwa aufsteigendes Gas 
muBte sich dann in der Kuppel des Kolbchens sammeln. Wahrend in dem 
mit normalen (schwarzen) Haaren beschickten Kontrollversuch selbst 
nach wochenlangem Stehen keinerlei Gasentwicklung zu bemerken war, 
zeigten sich die einzelnen Ringelharchen nach wenigen Tagen mit fein
sten Blaschen bedeckt, die aufstiegen und sich nach 14 Tagen in einer 
groBen Blase gesammelt hatten. Diese Blase wurde in mehreren Teilen 
in einen KROGHSchen Apparat zur Mikrogasanalyse iiberfiihrt und 0 
und CO2 bestimmt. Eine im September untersuchte Blase ergab einen 
O-Gehalt von 5,67 vH und 1,99 vH CO2 , eine zweite 2,21 vH CO2 und 
6 vH O. Es erscheint demnach wohl ausgeschlossen, daB das Gas durch 
Diffusion in die Haare hineingelangt sei, auch diirfte ein direktes Uber
gehen von Korpergasen kaum in Frage kommen. Der geringe O-Gehalt 
und groBe CO2 -Gehalt laBt eher an Oxydationsprozesse denken. Der 
Untersuchung HOEPKES kommt insofern eine prinzipielle Bedeutung zu, 
als durch dieselbe die M oglichkeit einer Veriinderung des Pigmentes und 
einer Gasentwicklung in der Substanz des H aarschaftes ein wandfrei fest
gestellt erscheint, wobei offenbar nur inn ere Ursachen in Frage kommen 
konnen, wie, das bleibt allerdings vorlaufig ganz dunkel. Auf eine Be
einflussung des Haares yom Korper her scheint auch ein von REINHARD 
(1884) beschriebener Fall hinzuweisen. Es handelt sich um eine 13jahrige 
Idiotin, deren Haarfarbe sich in 48-60 Stunden von Goldblond in Gelb
rot1ich verwandelte und umgekehrt. Auch diese Veranderung begann 
sich von der Spitze her auszubreiten. 1m Stadium der Erregung war das 
Haar gelbrot1ich, zur Zeit des Stupors blond. Temperatur, Turgor und 
Sekretion der Kopfhaut anderten sich jedesmal mit dem Wechsel der Farbe. 

In einer, wie es scheint, wenig bekannt gewordenen Abhandlung im 
64. Bande der Nova Acta Leop. Carol. Akad. zu Halle 1895 hat POHL 
die Ansicht zu begriinden versucht, daB die bei menschlichen Kopf
haaren so haufigen Unterbrechungen des M arkstranges durch "seelische 
Erregungen" hervorgerufen werden. Fast bei jedem Haarschnitt von an
scheinend ganz gesunden Menschen findet man eine Anzahl Haare, in 
weIchen streckenweise ein Markstrang vorhanden ist und dann strecken
weise fehlt. HAUSMANN (1925) fand unter 122 Haaren aller Menschen
rassen bei 65 ft Haardicke 44mal kein Mark, bei 80-85 ft 36mal wenig 
bis stiickweises Mark, bei 90-100 ft 16mal fragmentiertes bis unter
brochenes Mark, bei 105ft 26 mal ununterbrochenes Mark. POHL 
hat nun eine Anzahl FaIle untersucht, aus denen sich zu ergeben 
schien, "daB eine starke absichtliche oder unabsichtliche Anspannung 
des Willens, weIche eine gewisse Zeit andauert und mehrfach von starker 
Gemiitserregung begleitet ist, zur Folge hat, daB ein Teil der Kopfhaare 
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mit luftlosem Markstrang gebildet wird. Wird die Anspannung eineZeit
lang unterbrochen, so ist dieser Zeit entsprechend eine Strecke des Mark
stranges lufthaltig, so lange die Organisation noch kraftvoll ist". POHL 
halt es "fUr gestattet, aus diesem Befund einen RuckschluB zu mach en 
auf die ungefahre Zeitdauer der voraufgegangenen Erregungen im groBen 
und ganzen. Allein es ist nicht angangig, die einzelnen, wechselnden, 
luftlosen oder lufthaltigen Strecken einfach umzurechnen auf die An
dauer der voraufgegangenen Erregungen. Es druckt sich zwar das Auf 
und Nieder der Empfindungen in einem Wechsel der beiden Markstrang
beschaffenheiten aus, jedoch nicht in allen einzelnen H aaren zu einer ~md 
derselben Zeit beginnend oder aufhorend" (POHL). Ich glaube nicht, daB 
man diese Behauptungen fUr genugend begrundet halten kann. Immer
hin verdienen sie Beachtung, und eine weitere Prufung ware gewiB sehr 
erwunscht. Eine gewisse Bestatigung der Beobachtungen POHLS dad 
man vielleicht in der Angabe MATSURAS (r902) erblicken, wonach "in 
den meisten Fallen, in den en infolge einer Krankheit eine Dickenver
minderung des Haares eingetreten war, auch cine Unterbrechung der 
Marksusbtanz bzw. der Markluft zu konstatieren war, die gewohnlich 
mehrere Tage spater auftrat als jene. Bei leichteren Erkrankungen kann 
die Dickenabnahme allein, ohne begleitende Markunterbrechung, er
scheinen. Anderseits kann sich die Markunterbrechung ohne beglei
tende Dickenabnahme und ohne bekannte Ursache hin und wieder ein
stellen. Sie allein ist daher nicht pathognomonisch, deutet aber, ver
bun den mit der Dickenabnahme, auf irgendeine Krankheit hin. Die 
Unterbrechung geschieht zuerst sprungweise, weiterhin wird sie kon
tinuierlich, gewohnlich dann, wenn die Krankheit intensiver wird. An
fangs verschwindet nur die Luft aus dem Mark, wahrend dieses noch auf 
weitere Strecken verfolgbar ist, urn schlieBlich ganz unsichtbar zu wer
den" (MATSURA). POHL beobachtete auch Verminderung bzw. totales 
Verschwinden der Luftlucken in der Rindensubstanz des Kopfhaares 
bei seelischen Erregungen des Menschen und MATSURA konstatierte die 
gleiche Erscheinung bei Krankheiten. 

Die fruher schon besprochenen Versuche von SIGM. MAYER uber Luft
entbindung aus der Marksubstanz menschlicher Haare gewinnen durch 
die mitgeteilten Erfahrungen sehr erhohtes Interesse und versprechen 
bei weiterer Ausdehnung auch auf Tierhaare noch mancherlei Aufschlusse 
uber die noch so wenig erforschten physiologischen Vorgange beim Er
grauen und sonstiger Verfarbung der Haare. Noch bedeutungsvoller er
scheint mir eine zweite Arbeit desselben Forschers, die den Gedanken 
nahelegt, daB Haare unter Umstanden dach noch in hoherem MaBe in 
stafflichem Verkehr mit der Haut stehen, als man dies gewohnlich an
nimmt. 

Nachdem schon STEINLIN (r850) beobachtet hatte, daB sich in der 
Markhohle weiBer Fuhlhaare in der Mitte oder sogar weiter gegen die 
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Spitze zu BIut befindet, "ohne daB etwa eine rohe Praparation oder 
eine ahnliche mechanische Gewalt dasselbe hatte hineintreiben konnen", 
und auch GEGENBAUR (1850) und LEYDIG (1859) die gleiche Tatsache 
an den Tasthaaren einiger Saugetiere festgestel1t hatten, ohne daB diese 
Angaben aber gebiihrende Beachtung fanden, wurde sie von S. MAYER 
(1890) aufs neue an den Spiirhaaren junger Katzen und weiBer Kanin
chen sowie bei einem rothaarigen Hund entdeckt. Es zeigte sich der 
Markkanal der betreffenden Haare an verschiedenen Stellen und nicht 
etwa nur in der Haarwurzel, sondern oft mehrere Zentimeter iiber dem 
Niveau der Haut, streckenweise erfiillt mit einer blutigroten Masse, in 
der sich unter Umstanden noch BIutkorperchen nachweisen lieBen. Na
mentlich in den ganz pigmentfreien Haaren jenes Hundes erschienen 
die blutigen Ansammlungen sehr massig und ragten hoch in den Haar
schaft hinauf. Quantitativ ist der Gehalt der Tasthaare an BIut auBer
ordentlich variabel, aber oft so betrachtlich, daB man sich schon mit 
freiern Auge von der Anwesenheit einer roten oder braunrot aussehenden 
Substanz im Haar iiberzeugen kann. Was die ortliche Verbreitung der 
bluthaltigen Stellen im Haar betrifft, so ist besonders am Haar junger 
Katzchen das weite Hinaufragen des BIutes sehr auffii.llig. Bis zu einer 
Entfernung von iiber 21/2 cm vom unteren Ende des Haares sind hier 
zuweilen noch deutliche bll1tfarbige Streifchen zu erkennen. Dabei ist 
bemerkenswert, daB die bluthaltige Masse sich gewohnlich nicht als ein 
Continuum darstel1t. Es finden sich vielmehr zwischen den einzelnen An
sammlungen von Blut irnmer SteUen, die absolut blutfrei sind und nur 
von Markzel1en und intra- oder extracel1ularer Luft eingenommen wer
den. In der Mehrzahl der Fal1e erwiesen sich die blutfiihrenden Haare 
als Kolbenhaare, doch konnen auch unzweifelhafte Papillenhaare blut
haltig sein. 

Es wurde schon erwahnt, daB der rate Inhalt der Haare oft unzweifel
hafte BIutkorper erkennen laBt, ein Punkt, iiber den die friiheren Be
obachter sich nicht genauer ausgesprochen haben; in der Mehrzahl der 
Fal1e aber ist die ro~e Farbe durch ge16stes Hamoglobin verursacht, wie 
dies auch schon von PALADINO und LANZILOTTI-BuONSANTI festgestellt 
wurde (1881). Es kann nach MAYER nicht davon die Rede sein, daB 
der blutige Inhalt des Haarmarkes auf BIut zuriickzufiihren sei, welches 
etwa samt den GefaBen als Rest der Papille zuriickgeblieben ist, denn 
einmal reicht die gefaBhaltige Papille in den Sinushaaren der unter
suchten Tiere niemals so hoch hinauf, wie dies sehr oft bei den blutigen 
Massen des Markes der Fall ist, anderseits sind aber auch Reste der 
BiutgefaBwandungen als Umhiillung des gefarbten Inhaltes nicht nach
zuweisen. MAYER gibt auch ausdriicklich an, daB zwischen den blut
haltigen kavernosen Lakunen und dem Ringsinus im Haarbalg der Sinus
haare und dem Vorkommen von Blut im Marke des Haarschaftes keiner
lei Zusammenhang besteht. Dagegen wird man in Hinblick auf die 
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Tatsache, daB es vorwiegend Kolbenhaare sind, in welch en man Blut 
findet, daran denken mussen, ob nicht die bei der AblOsung von der 
Papille wohl anzunehmenden Gewebsveranderungen auch auf die Zellen 
der Kapillarwande sich erstrecken und diese durchlassiger machen. Wenn 
jene Veranderungen nur allmahlich zur Ausbildung gelangen, konnte es 
auch geschehen, daB ein Blutaustritt in das Haar schon erfolgt ist, wah
rend es noch auf der Papille aufsitzt. Auch ware es denkbar, daB ganz 
unabhangig von der Umwandlung eines Papillen, in ein Kolbenhaar Stoff
wechselanderungen in der Haarwurzel zu einem Austritt von Blutflussig
keit fuhren konnten, die, wenn ungefarbt, sich der direkten Beobachtung 
leicht entziehen wurde, so daB immerhin die Moglichkeit eines Ein
dringens von Blutbestandteilen in den Markzylinder besteht. Es kommt 
dazu, daB in neuerer Zeit das Vorhandensein von typischen EiweiB
korpern neben Keratin in Tierhaaren beobachtet wurde. 

R. P. WODEHOUSE (1918) hat durch Extraktion mit schwachem Al
kali, nachheriges Neutralisieren und schwache Ansauerung ein "Alkali
metaprotein" aus Katzenhaaren dargestellt, nach dessen Ausfallung 
"saures 2VIetaprotein" in Losung bleibt. Auch aus Pferdehaaren gelang 
es, eine erhebliche Menge Proteinsubstanz in Losung zu bringen. Eine 
peptonartige Substanz solI im Hundehaar vorkommen. 

T ierhaarpigmentierung. 
Die Art und Verteilung des Pigmentes in Tierhaaren gestaltet sich, 

soweit dies bekannt ist, sehr wechselnd, besonders ist die sehr ver
schiedene Form der Pigmentteilchen in den Haaren verschiedener Tier
arten bemerkenswert. So sind sie bei der Katze lang und ziemlich dick, 
beim Hunde wetzsteinfOrmig, beim Meerschweinchen und Kaninchen 
kurz und dick, beim Rinde ziemlich lang und schlank (POST [1894J). 
Eine histologische Untersuchung der Rinderhaare hat v. NATHUSIUS
K6xIGSBORN (1866) veroffentlicht. Aus neuerer Zeit liegen Arbeiten von 
BETHKE (1917), BILEK (1919), KRONACHER (1924), HAUGG (1926) VOL 

KRONACHER gibt an, daB die Wurzel junger Haare stets pigmenthaltig 
ist, wahrend sie bei ausgewachsenen Haaren pigmentfrei gefunden wird. 
In der Rindensubstanz finden sich stets runde, ovale oder spindelformige 
Luftblaschen, am zahlreichsten in dunkelroten Haaren des Harzer Rin
des. Die Farbe, Form und Lagerung des Pigmentes gestaltet sich sehr 
verschieden. Es wurde in den Haaren aller Rassen grob und feinkornig, 
anscheinend auch diffus gelOst gefunden. Meist liegen groBere und klei
nere Pigmentkorner zentral urn den Markstrang angehauft; oft wurde 
aber auch gleichmaBige Verteilung des Pigmentes beobachtet, besonders 
bei ganz hellen Haaren. Es konnen in einem und demselben Haar ver
schieden gefarbte Kornchen vorhanden sein. Die Haarfarbe des ein
farbigen Gebirgsviehes wird gewohnlich als graubraun oder braun an
gegeben. Bei naherer Betrachtung lassen sich aber eine Menge Varia-
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tionen mit feinsten Farbiibergangen von R6tlichbraun bis Dunkelbraun 
und Schwarzlich erkennen. Das Pigment der roten und rotbraunen Haare 
fand HAUGG 16slich in 35proz. heiBer Kalilauge, und zwar mit der gleichen 
Farbe. Die graubraunen und mehr schwarzlichen Haare ergaben ent
sprechend dunklere L6sungen. Die verschiedene Farbung der Einzel
haare soll nur durch verschieden dichte Lagerung der Pigmentk6rnchen 
in der Haarrinde zustande kommen. DUERST (1926) unterscheidet in 
den Haaren der Haussaugetiere ein "Normalpigment" und Melanin. Bei 
den Equiden findet WALTER (1912) schwarzes, gelbes und rates Pigment. 
Das schwarze erzeugt bei geringerer Dichte graue Farbe. Bei einfarbigen 
Pferden ist nach KRIEG (1922) zum mindesten eine Gelbkomponente in 
den verschiedensten Graden der Sichtbarkeit in der Gesamtfarbe ent
halten und tritt urn so deutlicher hervor, je mehr das Schwarz ventral
warts zuriicktritt. Bei neugeborenen Tigerpferden ist die Farbe der 
Streifen eher gelbr6tlich als schwarz. Auch dart, wo bei gestreiften 
Equiden die Streifung in Reduktion begriffen ist, tritt die gelbrote Grund
farbe oft deutlich hervor. Die "Grundpigmente" Gelb und Rot scheinen 
somit bei der Pigmentbildung zuerst, bei dem Pigmentschwund zuletzt 
an die Reihe zu kommen, und zwar in onto- wie phylogenetischer Hin
sicht. Alles dies spricht zugunsten der Annahme, daB es sich bei den 
verschiedenfarbigen Pigmenten urn chemisch verschiedene Stoffe handelt 
(verschiedene Oxydationsstufen eines und desselben Chromogens?). Nach 
LODEMANN (1927) besitzen rotes und schwarzes Pferdehaar verschie
den gefarbte Pigmentk6rner in der Rinde; Falben- und Isabellhaar 
ftihren besonders an der Spitze rotbraune ·Pigmentk6rnchen. Ein Vor
kommen von diffusem Pigment konnte in keinem Fane nachgewiesen 
werden. LODEMA~N neigt zu der Annahme, daB der (in 5 proz. Kali
lauge ge16ste) Farbstoff bei allen gefarbten Haaren der gleiche ist und 
daB die Verschiedenheit der Haarfarbung nicht allein durch die Menge 
der Pigmentgranula bedingt wird, sondern daB es sich auch urn ver
schiedene Oxydationsstufen eines und desselben Pigmentes handelt. 
Nach SCHAPER (1927) sollen unpigmentierte Pferdehaare langer sein als 
pigmentierte. 

Wahrend HAUGG in den von ihm untersuchten Rinderhaaren keine 
ather-alkoho1l6slichen Pigmente fand, gibt TUTSCHKU (1922) an, daB 
die K6rperhaare von Pferden auch Lipochrome enthalten. Die Haare 
wurden im Dunkeln mit einem Gemisch von 75proz. Alkohol + Ather 
(9: 1) extrahiert, wobei die Fltissigkeiten nach einigen Wochen (6-10) 
eine gelbgriine Farbe annahmen. Die L6sungen ergaben mit H 2 S04 und 
HN03 Lipochromreaktion. Beim Verdunsten schieden sich Cholesterin
kristalle aus. Bei Ziegenhaaren liegt das Pigment meistens in der Rinden
schicht und nur ganz selten im Mark. Fast ausschlieBlich in den Mark
zellen liegt das Pigment in den "Zellenhaaren" des Rehes (Abb.59). 
Auch in den Haaren des Fuchses ist nach C. TOLDT jun. (1908) das Mark 
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im allgemeinen etwas sHirker pigmentiert als die Rinde; auch erscheint 
beim allmahlichen Auftreten des Farbstoffes derselbe meist im Mark, 
und zwar zunachst an den distalen Enden der Zellen friiher als in der 
Rinde. Pigmentlose Haarteile erscheinen, wenn sie ganz fein sind, dem 
unbewaffneten Auge glashell durchscheinend, wenn sie starker und reich 
an Luft sind, weiJ3. Durch das Auftreten von diffusem Pigment in der 
Rinde werden sie je nach der Konzentration desselben und der Haar
dicke hellgelb bis dunkelbraun. Tritt das Pigment in kleinen Kornchen 
auf, so erscheinen wenig pigmentierte Haarteile grau, dicht pigmentierte 
schwarzlich. Diese verschiedenen Farbungen treten an den einzelnen 
Haaren in zahlreichen Nuancen und Dbergangen auf. Flir die Fuchs
haare gilt, mit Ausnahme von den ganz weiJ3en Haaren, im allgemeinen, 
daJ3 der spitz zulaufende Teil - abgesehen von dem auJ3ersten Ende, 
welches marklos ist und mitunter etwas lichter erscheint - in der Regel 

Abo·59. Rehhaar mit pigmentiertcm 
Mark_ 

dunkel ist (braun bis schwarz); diese 
dunkle Farbung wird basal bald lichter 
(gelbbraun) und geht oft in WeiJ3 iiber. 
Dann wird es ziemlich p16tzlich wieder 
ganz dunkel und bleibt so eine lange 
Strecke weit; gegen die Wurzel zu wird 
das Haar allmahlich wieder lichter und 
endlich knapp liber derselben ganz hell 
(glasig) bis weiJ3. Es findet somit im 
Lauf der Entwicklung des Schaftes der 
meisten Haare gleich anfangs eine inten
sive Pigmentbildung statt, die aber rasch 
nachlaJ3t; bald wird sie jedoch p16tzlich 

wieder stark, um dann abermals nachzulassen. Von diesen beiden Pigmen
tierungsperioden vollzieht sich die erste apikale rasch auf einer relativ 
kurzen Schaftstrecke und entspricht annahernd dem apikalen, verstark
ten Teil des Schaftes. Die zweite Peri ode schlieJ3t sich mit ziemlich 
schader Grenze an, verlauft viel langsamer und erstreckt sich auf den 
librigen basalen, meist sehr langen Teil des Schaftes. Die Lange der 
den beiden Perioden der Pigmentbildung entsprechenden Haarabschnitte, 
sowie jene der verschiedenen Farbenabstufungen innerhalb derselben ist 
bei den einzelnen Haaren sehr verschieden und es kann daher auch 
nicht so sein, daJ3 die Haut an bestimmten Stellen stets zu gleicher 
Zeit fiir aIle in Wachstum begriffenen Haare viel oder wenig Pigment 
liefert, daJ3 sich also zu einer bestimmten Zeit nur dunkle oder nur helle 
Schaftstrecken bilden. So bildet sich auch bei den Embryonen des Fuchses 
das Spitzenhell der Borstenhaare zu gleicher Zeit wie der dunkle api
kale Teil der Stichelhaare (c. TOLDT). 

Sehr eingehend hat WERNEKE (1915) die Pigmentierung der Miiuse
haare untersucht und dabei verschiedenfarbige Rassen beriicksichtigt, 
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die man aus den beiden Farbenvariationen der wilden Hausmaus, der 
grauen und der rotIichbraunen Form, gezuchtet hat (orange, wildfarben, 
zimtgelb, schwarz, schokoladen, graugelb gelb, silbern, weiBgelb; dazu 
kommen noch die weiBen, gescheckten und die "sables"). Die Farben der 
einzelnen Rassen sind die Wirkung eines stets nur in Kornchen auf
tretenden Farbstoffes, deren Form und GroBe sehr wechselt. Sie liegen 
sowohl im Mark, dessen eigenartige Anordnung schon fruher besprochen 
wurde, wie auch in der Rinde. In vielen Fallen ist das Markpigment 
viel dichter zusammengeballt als das der Rinde und bildet dann mehr 
oder weniger dichte Klumpen, wah· 
rend die Kornchen des Rindenpig
mentes in Reihen oder aber einzeln 
liegen (Abb. 6oa). Dies gilt besonders 
von dem gelben Farbstoff, und 
WERNECKE vertritt die Ansicht, daB 
in allen den Fallen, wo bisher ein 
diffus gelostes gelbes Pigment ange-

'!J [JflorKS 
--~--~ 

b 
.\bb.60. a Verteilung des Pigmentes im l\Hmsehaar (zimtgelbe Rasse). (I) von der Basis; (2) 
\·on lier l\Iitte. b Silbergraue Rasse. (I) \'on der Basis; (2) Th-litte; (3) unter der Spitze; (4) von der 

Spitze. Nnch WERNEKE. 

nommen wurde, es sich doch nur urn ein sehr feinkorniges handelt. Die 
gewohnliche Olimmersion '/,2 laJ3t auch die Hornmasse der Mausehaare 
diffus gelb, grun oder violett erscheinen. Bei Benutzung des Apochro
maten aber fallen diese Farben safart weg und die Hornmasse erscheint 
durchaus hyalin farblos. Die Rand- ader Rindenpigmente treten erst 
von der Haarmitte ab in nennenswerten Mengen auf und bilden, indem 
sie nach der Spitze hin dichter werden, gewissermaBen einen Mantel urn 
das pigmentierte Mark. Bei intensiv gefarbten Haaren ist diese Hulle 
in der Spitze nahezu undurchsichtig, sa daB man von dem Binnenpig
ment nichts mehr sieht. Es ist dies beachtenswert. da gerade die Haar-
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spitzen von der Mitte ab bei der GesamWirbung des Felles fast allein 
zur Geltung kommen, da der untere Teil der Haare verdeckt wird. Bei 
glatt em Fell ist daher von der Farbe der tieferen Haarabschnitte so gut 
wie nichts zu sehen. Bei den schwarzaugigen Rassen sind die einzelnen 
Farbstoffkornchen im allgemeinen dunkelbraun mit Abweichungen nach 
Rot und Grau, bei den Rotaugigen braun bis gelb. Zum Zustande
kommen der Haarfarbe tragt auch hier die im Haar eingeschlossene Luft 
nicht unwesentlich bei. Dies gilt vor allem fur blaulich gefarbte und 
silberig schimmernde Mause, deren Pigment braune Farbe zeigt, und fUr 
Albinos mit vollig pigmentfreien Haaren. Bei den silbergrauen Mausen 
(Abb. 60b) ballen sich die schwarzbraunen Kornchen stellenweise in groBe 
Klumpen zusammen und es erscheint verwunderlich, daB so1che Mengen 
dunkeln Farbstoffs mit der schonen hellen Silberfarbe vertraglich sind. 
Es kommt aber dabei einmal der Umstand in Betracht, daB das Mark
pigment schon in der Mitte des Haares sehr abnimmt und bald fast 
ganz aufhort; anderenteils wirkt der Luftgehalt bei dieser Rasse sehr 
stark mit. 

Ganz anders faBt STEI~ER-WOURLISCH (1925) den Bau des Mause
haares und die Pigmentverteilung in demselben auf (Abb.61). Schon 
dicht uber der Wurzel zeigt das Haarmark "eine abwechselnd helle und 
dunkle Querbanderung" ("ahnlich der Zahnstange eines Getriebes" nennt 
es MIESCHER), und STEINER-WOURLISCH nimmt eine ungleichmaBige, 
"gleichsam pulsierende" Pigmentbildung in den Zellen der Haarbulbi an. 
"In mit Methylgrun-Pyronin gefarbten Praparaten laBt sich deutlich der 
Verlauf der Zellen und ihr Ubertritt in das Haarmark verfolgen. Die 
kappenfOrmige Pigmentanhaufung wird im Verlauf des Ansteigens gegen 
den Markraum hin abgeflacht, scheibenformig (Abb. 61). In dieser Form 
wird dann Zelle urn Zelle gewissermaBen in den Markraum hineinge
schoben und eine hinter der anderen aufgereiht. So sieht man in den 
untersten Teilen des Haarmarkes eine dunkle Pigmentschicht, gefolgt 
von einer hellen Zone, die yom deutlich blau gefarbten Kern eingenom
men wird. Hierauf folgt die Pigmentschicht der nachsten Zelle mit der 
hellen Querzone ihres Zelleibes und Kernes usw. 1m Verlauf der Ver
hornung verandert sich auch der Kern, er ist nicht mehr farbbar und 
nun erscheint der helle Raum als freie Lucke zwischen den Scheiben. 
In den schmalen Endpartien der Haarspitze mussen, da die Zellen des 
Haarmarkes gleiches Volum haben, der Durchmesser des Markraumes 
hier aber schmaler ist, die Pigment scheib en eine entsprechend groBere 
Dicke zeigen und ebenso die Kernliicken einen langeren Raum einnehmen, 
was auch tatsachlich der Fall ist. Anderseits tritt in den Haaren mit 
groBerem Durchmesser eine treppenfOrmige Anordnung der Scheiben auf. 
Es stehen zwei bis drei fast auf gleicher Hohe, die Zellen sind eine in die 
Lucke zwischen den anderen hineingepreBt und es resultiert das typische 
Bild, wie es bei den Tasthaaren und auch bei den groBeren Grannen-
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haaren beobachtet wird. Die Annahme eines pulsierenden Pigmentie
rungsvorganges wiirde diese Bilder nicht ganz erkHiren. Sie kommen 
zustande durch die in der Epidermis allgemein beobachtete eigenartige 
Ansammlung des Pigmentes am peripheren Pol der Zelle und die mecha
nischen Verhaltnisse bei der Gestaltung der Marksubstanz" (STEINER
WOURLISCH). rch halte die Auffassung, zu der STEINER-WOURLISCH be
ziiglich der Struktur des Markes der Mausehaare kommt, auf Grund 

'f. "., 
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Abb.61. Erwacksene Matis. Schnitt durch die Riick('nhaut. Papillenhaar. S Haarscheide; R Haarrinde, 
gleichmaBig pigmentiert; Em Haarmark aus ubereinandergereihten Pigmentzellen. Z Jede Zelle zeigt 
oben eine flache Pigmentschichtp, darunter ihren Kern k. B Haarbulbus mit MMatrix und PPapille; 

CP Cutane Chromatophoren ("l\[elanoblasten" BLOCHS). Nach STEINER-WOt/RLISCH. 

eigener Beobachtungen fUr zutreffend; doch zeigen solche Unstimmig
keiten, wie unzureichend und unsicher noch immer unsere Kenntnisse 
iiber das Haarmark in den verschiedenen Fallen sind, worauf auch 
SCHWALBE schon hingewiesen hat. 

Gegeniib~r der zumeist zirkularen Anordnung des Rindenpigmentes 
hat v. NATHUSIUS (1892--1898) auf das Vorkommen von farbiger Liings
streifung bei manchen Equidenhaaren aufmerksam gemacht, Auf einer 
oder auf beiden abgeflachten Seiten des im iibrigen farblosen Haares 

Ergebnisse cler Biologic IV. 
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befindet sich in der Rindensubstanz ein farbiger Streifen, der I! 3 - I /2 
der ganzen Schaftbreite einnimmt. Eine ahnliche Zeichnung fand TOLDT 
jun. auch bei vielen Deckhaaren von Antilocapra americana (Abb.62). 
Dieselben haben, wie die Haare der Hirsche, einen sehr dunnen Rinden
mantel, sind stark markhaltig (Zellenhaare), schwach abgeflacht und 
gewellt. An der auswarts gerichteten Breitflache verlauft in der Mittel
linie des am Felle besonders exponierten Spitzenteiles eine intensiv braun-

a b 

Abb.62 a, h. Spitzenteil eines Gran
nenhaares VOID Hinterrlicken einer 
Antz"locapra americana. a Au£en
flache: in der J\lIittellinie ein 
scharfer, rotlicher Pigmentstreif. 
b Einheitlich gefarbte Gegenseite 

(I2 : I). Nach C. TOLDT jun. 

rote Linie. Eine auffallend einseitige Ver
teil ung des Rinden pigmen tes schein t bei Sa uge
tierhaaren nicht sehr oft vorzukommen. Meist 
ist bei ungleicher Verteilung des Pigmentes 
in bezug auf den Umfang des Schaftes eine 
Haarflache der ganzen Breite nach dunkler 
als die andere. So sind z. B. die dunkeln 
Ringe der Haare von Dasyprocta aguti an 
ihrer aul3eren Seite intensiver und auch etwas 
langer als an der inneren (Einflul3 der Belich
tung?). Deutlicher kommen so1che Verschie
denheiten naturgemal3 bei starkeren Haar
gebilden zum Ausdruck, so z. B. bei den ab
geflachten Borsten am Vorderkorper vieler 
Stachelschweine, deren nach aul3en gerichtete, 
gefurchte Flachen dunkler sind als die dem 
Korper zugekehrten. Dal3 die AuBenseite dunk
ler ist als die der Haut zugewendete Flache, 
gilt bekanntlich auch von vielen Vogelfedern. 
Fiir das einzelne Saugetierhaar ist das eine ana-
loge Erscheinung, wie die Tatsache, daB bei 
zahlreichen Saugetieren das Fell im ganzen an 
der dem Lichte zugewendeten Oberseite des 
Korpers dunkler ist als an der weniger belichte
ten Unterseite. Das Gegenteil findet man nur 
bei ganz wenigen Tieren (Cricetus, Meles). 1m 
Apikalblattchen der Ornithorhynchus-Haare 
scheint dagegen das Pigment hauptsachlich 

auf die flache Dermalflache beschrankt zu sein. v. N ATHUSIUS hebt hervor, 
daB die Pigmentstreifen sich nur an den Breitflachen und nicht an den 
Schmalseiten von abgeflachten Haaren vorfinden. was auf bisher unbe
kannte Ursachen zuriickzufiihren sei. Nach TOLDT diirfte dies wohlkaum 
von allgemeiner Bedeutung sein, da in vielen Haaren mit ovalem Quer
schnitt das Pigment ringsum gleichmaBig verteilt ist. Doch.schlieBt dies 
nicht aus, daB sich auch in so1chen Fallen bei geringerer Pigmentproduktion 
das Pigment in erster Linie an den Breitflachen entwickelt haben wiirde. 
Abgesehen davon, daB diese schon wegen der groBeren Flachenausdeh-



--- .. _--

Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 5 I 5 

nung fur das Vorhandensein von Streifen geeigneter sind, konnte es gleich
wohl sein, daJ3 an abgeflachten Haaren im Laufe der Entwicklung gegen 
die Schmalseiten zu auch gewisse, bisher unbekannte Strukturverhalt
nisse bestehen, welche fur die Pigmentbildung nicht so gunstige Be
dingungen bieten wie jene an den Breitflachen (TOLDT jun.). 

Vielfach wurde der herbstliche Farbenwechsel "winterweifJer" Tiere 
als ein unter dem Einflu13 klimatischer Faktoren sich periodisch ent
wickelnder, dem Altersergrauen analoger Vorgang aufgefaJ3t. Es lassen 
sich oft Ubergange konstatieren von Tieren, welche Sommer und Winter 
die gleiche Farbe besitzen, zu solchen, welche im Winter die Farbe an
dem und dabei heller werden und wiederum von diesen zu Tieren, die 
ein mehr oder weniger vollstandiges weiJ3es Winterkleid anlegen. Das 
Winterkleid zeichnet sich in allen diesen Fallen aus durch geringere Pig
mentierung und diese scheint mit den klimatischen Verhaltnissen, speziell 
mit dem Lichtmangel des nordischen Winters, eng zusammenzuhangen 
(SCHWALBE). Bekannte Beispiele winterweiJ3er Saugetiere sind der Eis
fuchs (Canis lagopus) , das Hermelin (Putorius erminea) , der amerika
nische Polarhase (Lepus glacialis) und der Alpenhase (Lepus variabilis). 
Manche dieser Tiere bekommen aber unter Umstanden nicht ein rein 
weiJ3es Winterkleid. Am bekanntesten ist in dieser Beziehung die als 
"Blaufuchs" bezeichnete, pigmentierte, uberwintemde Varietat des sonst 
winterweiJ3en Eisfuchses. Nach MIDDENDORFF behalt im schneelosen 
Suden Europas auch das Hermelin im Winter seine braunliche Sommer
farbung und ahnliches gilt auch fur Lepus variabilis, der in Irland nie 
weiJ3 wird. U mgekehrt en tfarben sich die im hochsten Norden wohnenden 
Schneehasen im Sommer nicht, sondem bleiben das ganze Jahr hindurch 
weiJ3. Bemerkenswert ist auch, daJ3 viele der in nordlichen Breiten leben
den Tiere ein Winterkleid anlegen, welches viel heller ist als das Sommer
kleid, also gewissermaJ3en ein Versuch zur Anlegung eines winterweiJ3en 
Kleides bedeutet. So andert auch unser gewohnliches Eichhornchen den 
Farbenton zum Winter in Grau. Bei einem im Dezember gefangenen 
Wiesel fand SCHWALBE eben falls ein helleres, grau durchsetztes Winter
kleid; nach MIDDENDORFF konnen im hohen Norden auch Wolf und 
Renntier weiJ3 werden. Was nun die Fragebetrifft, ob der Farben
wechsel winterweiJ3er Tiere am alten Haar stattfindet oder von einem 
Haarwechsel begleitet ist, so gehen die Ansichten daruber weit aus
einander. Nur ersterenfalls hatte man das Recht, das winterliche WeiJ3-
werden mit dem Ergrauen im Alter in eine Parallele zu stellen. Fast 
aIle alteren Autoren lieJ3en den herbstlichen Farbenwechsel ohne H aar
verlust vor sich gehen, wahrend dagegen die Verfarbung im Fruhling an 
einen Haarwechsel geknupft sein sollte. So glaubte BREHM aus dem Um
stande, daJ3 die Farbenanderung im Herbste sehr schnell erfolgt, "mit 
kaum anzufechtender GewiJ3heit" schlieJ3en zu durfen, "daJ3, ebenso wie 
beim Eisfuchs und Schneehasen, auch beim Hermelin eine einfache Ver-

33 * 
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fiirbung oder, wenn man will, A usbleichung des Haares stattfindet". 
Demgegeniiber hatte schon BACHMANN (1839) einen zweimaligen Haar
wechsel angenommen und auch TSCHUDI hat sich in seinem Tierleben der 
Alpenwelt dem angeschlossen, aber erst SCHWALBE (1893) hat dies end
giiltig festgestellt. 

Bekanntlich ist das Hermelin'in den Sommermonaten an der ganzen 
Oberseite des Korpers und an der Schwanzwurzel braun gefarbt und 

b d 

a 
Abb. 63a--u. Hf!rmeiut. Die verschiedenell 
Strecken eines pigrnentierten Flaumhaares im 
Kolbenzustand. a farblose Kolbenwurzel und 
sich 3.11schlieBellde farblose marklose Strecke. 
b Beginn der dornigen Strecke. Anfang des 
Haarmarkes. Der untere Teil ist Oberflichen
ansicht, der groBere, oberc Teil bei Einstellung 
auf die Achse des Haares. c dornigc Strecke 
(unterer AbschnittAchsene-instellung). In(b) und 
(c) langgestreckte :l\farkzellen mit distal gestell
tern Pigment. d Ubergangsgebiet der dornigen 
in cine glattere Strecke. Markzellen breiter wie 
lang, ihr Pigment wieder distal gestellt. Die 
Luft ist iiberall durch Zusatz verdiinnterNatron4 

lauge verdrangt. Nach SCHWALBE. 

an der Unterseite wei13gelb, wahrend 
die Nasenspitze und das Endstiick 
des Schwanzes schwarz erscheinen. 
1m Winter ist das Tier bis auf die 
beiden letztgenannten Korperteile 
schneewei13. Zur richtigen Beurtei
lung dieses Farbenwechsels ist es nun 
notwendig, mit dem feineren Bau der 
Haare vertraut zu sein. Untersucht 
man W ollhaare des Riickens vom 
Sommerhermelin, so findet man sie 
grauwei13 gefarbt und kann mikro
skopisch vier verschiedene Strecken 
unterscheiden (Abb. 63). Der unter
ste Abschnitt (a) ist farb- und mark
los, mit glatt anliegenden Cuticula
plattchen, die in dem zweiten fol
genden Abschnitt sparrig abstehen 
(Abb. 63c). Die Marksubstanz tritt 
zunachst in Form von Langsspalten 
auf (b), die zum Markzylinder zu
sammenflie13en, der au13erordentlich 
stark lufthaltig ist, wahrend die 
Rinde fast luftfrei erscheint. Schon 
im Beginn des Abschnittes (b) tritt, 
besonders im Mark, feinkorniges Pig
ment auf, welches in leitersprossen
artiger Anordnung Haufchen bildet, 
die durch zunachst lange, nach oben 
hin kiirzer werdende Luftraume ge

trennt werden (c). Die Rindensubstanz springt am basalen Ende jedes 
Luftraumes zackig in das Innere vor, so daB der Markraum rosenkranz
formig gestaltet wird (d). Es handelt sich also offenbar urn eine ganz 
ahnliche Markstruktur, wie sie STEINER-WOURLISCH fUr das Mausehaar 
annimmt. Das ganze Gebiet, welches aus Pigmentkornchen und einem 
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kernartigen Gebilde besteht, ware demnach als je eine Markzelle zu 
deuten, in der das Pigment antibasalliegt, wie in den Zellen des Stratum 
Malpighii. In ihrem Spitzengebiete erscheinen die Haare infolge der Zu
sammendrangung des Pigmentes mehr grau, wahrend sich in der ba
salen und mittleren Strecke die Pigmentarmut der Rinde und der groBere 
Luftgehalt der Rinde zu einer mehr weiBen Farbe kombinieren. Auch 
die Grannenhaare beginnen mit einer vollstandig pigmentfreien Kolben
wurzel, an die sich eine zylindrische marklose Strecke anschlieBt. Die 
Marksubstanz ist zunachst einzeilig, wird hierauf zweizeilig wechselspaltig 
im Sinne von W ALDEYER, urn in dem breitesten, etwas abgeplatteten Teil 
des Haares drei- und vierzeilig zu werden. Die kornige Pigmentierung ist 
am starksten in dem abgeplatteten Haarteil und in der Spitze. Das Pig
ment ist auBerordentlich feinkornig, lichtbraunlich und findet sich auch in 
der Rinde. "Das zwei- und mehrzeilige Mark besteht aus einzelnen, keil
formig zwischeneinander greifenden Abschnitten (Markzellen), zwischen 
denen sich quergestellte, in der ganzen Lange des Haares untereinander 
kommunizierende Luftraume befinden; diese, zu einem zusammen
hangenden System verbundenen Spalten scheinen sowohl zwischen den 
Markabschnitten, als zwischen Mark und Rinde zu liegen. Auch hier 
ist die innere Grenzlinie der Rinde keine glatte, sondern springt mit 
leichten Zacken in bestimmten Intervallen gegen die Marksubstanz vor. 
Das Pigment des Markes liegt auch in dies en Haaren iiberwiegend an 
der apikalen (distalen) Seite der "Markzelle" (SCHWALBE). Mit den Haa
ren der Riickenhaut zeigen auch die weiBen oder gelblichen des Bauches 
yom Sommerhermelin die groBte Ubereinstimmung im feineren Bau, nur 
fehlt hier das Pigment vollkommen. Durch besonderen Pigmentreich
tum, auch in der Rinde, zeichnen sich die langen und dicken "Borsten
haare" des Schwanzes aus; es kommt daher auch fiir die makroskopische 
Betrachtung der Luftgehalt dieser Haare im Farbenbild gar nicht zur 
Geltung und sie erschcinen schwarzbraun oder schwarz. In Gesellschaft 
der Haarbiischel des Schwanzes sowie neben den Spiirhaaren fand 
SCHWALBE am Winterhermelin noch eine sehr eigentiimliche Art von 
Haaren, die er als "melanotische H aare" bezeichnet hat. Besonders 
charakteristisch ist das Mark, welches aus einzeilig angeordneten 
Markzellen besteht, deren jede einen dicken, intensiv schwarzen Pig
mentklumpen einschlieBt, der die ganze Breite des Haarmarkes ein
nimmt, aber nicht die ganze Hohe der Markzellen erfiillt. Vielmehr ist 
zwischen je zwei schwarzen Pigmentklumpen jedesmal ein heller Zwi
schenraum vorhanden, der durch eine schade, basalwarts konvexe Linie 
von dem zunachst angrenzenden Pigmentklumpen getrennt wird. Wah
rend in der Rinde feinkorniges Pigment liegt, machen die Klumpen zu
nachst den Eindruck einer homogenen Masse. Es gelang aber SCHWALBE, 
auch hier die Zusammensetzung aus einzelnen braunen Kornchen fest
zustellen. Besonders merkwiirdig ist die Tatsache, daB diese Haare, die 
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beim Sommertier ganz fehlen, im Winter vielfach mitten unter farblosen 
Haaren (Schnauze, Kopf, Rucken) gefunden werden, wahrend doch zu 
dieser Zeit die Pigmentbildung fast in der ganzen Haut auf Null herab
gesetzt ist. 

Fur die Untersuchung des Haar- und Farbenwechsels ist es nun von 
gr6Bter Wichtigkeit festzustellen, wie sich in den einzelnen Jahreszeiten 
Papillen- und Kolbenhaare, farblose und gefarbte Haare zueinander ver
halten, zu welcher Zeit ferner ganz junge Haare gefunden werden. 

SCHWALBE hat durch ein besonderes Mazerationsvedahren mit saurem 
Glyzerin, welches gestattet, rasch eine schade, sichere Ent~cheidung uber 
den Zustand der Haarwurzeln zu treffen und anderseits auch die neu
gebildeten jungen Harchen erhalt, an einer gr6Beren Zahl von Herme
linen zu verschiedenen Jahreszeiten diese Verhaltnisse eingehend unter
sucht und zur Evidenz gezeigt, daB bei diesem winterweiBen Tier zwei
mal im Jahr ein totaler Haarwechsel stattfindet, namlich im Herbst und 
im Friihjahr. 1m Herbst trat dieser Haarwechsel an den von ihm ge
pruften Tieren in der zweiten Halfte des November ein und war in der 
zweiten Halfte des Dezember beendet. Dann sind die Haare schon samt
lich in das Stadium der Kolbenhaare eingetreten und persistieren als 
solche wiihrend des ganzen Winters bis etwa Ende Februar. Aber schon 
am 7. Marz zeigte sich der neue Fruhlingswechsel in vollem Gange. Ein 
Tier vom 2I. April zeigte das volle Sommerkleid, aber bereits im Zu
stand des Kolbenhaares, der wiederum wahrend des ganzen Sommers 
bis zum September vorherrscht. AusschlieBlich Kolbenhaare fand 
SCHWALBE im Dezember, Januar und Februar und wieder im April. 1m 
November und Marz finden sich alte Kolbenhaare und junge, rasch wach
sende Papillenhaare (Abb.64). Nur sind erstere im Novemer farbig, 
im Marz farblos, letztere umgekehrt im November farblos, im Marz farbig. 
Man wird kaum fehl gehen, einen solchen zweimaligen Haarwechsel auch 
bei anderen wildlebenden Tieren der n6rdlichen KlImate anzunehmen, 
wie dies schon vor langer Zeit BACHMANN getan hat. Der Polar- oder 
Eisfuchs (Canis lagopus) tragt im Sommer ein erd- oder felsenfarbiges, 
im Winter dagegen entweder ein schneeweiBes oder ebenfalls dunkles 
Kleid. COLLETT, der drei Kleider unterscheidet, schildert die Umfarbung 
fur Norwegen folgendermaBen: Gegen das Fruhjahr wird die schnee
weiBe Wintertracht gelblich. Das Tier beginnt zu haren. Schon zeitig 
im Friihjahr beginnen die dunkeln Sommerhaare zwischen den weiBen 
Winterhaaren zu sprossen. Der Haarwechsel vollzieht sich aber sehr 
langsam. Noch spat im Sommer sind einzelne weiBe Haare, im Hoch
gebirge selbst Ende August, an den K6rperseiten noch einzelne lange, 
weiBe Winterhaare bemerkbar. 1m Juni ist das Kleid sehr bunt, da 
dann das braunschwarze Sommerhaar mehr und mehr sichtbar wird und 
zwar zuerst in der Mitte des Kopfes und Ruckens, sowie auf der Vorder
seite der Beine. Am langsten bleibt die Gegend der Wirbelreihe weiB. 
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Das reine Sommerkleid ist oben dunkelgrauschwarz, der Kopf fast ganz 
schwarz, mit vielen weiBen Haaren an der Schnauze und an den Augen. 
Die Unterseite ist grauweiB; aber die Farbe variiert von Graubraun bis 
Schwarz. Dieses Sommerkleid wird nur sehr kurze Zeit getragen (August 
und Anfang September), dann beginnt schon das neue Winterhaar 
stellenweisp zwischen dem dunkeln Sommerhaar zu wachsen. Ende Sep
tember tragen die 
erwachsenen Tiere 
ein samtweiches, 

blaulich braun
graues Wollkleid, 
indem die licht 
braungraue Unter
wolle des Winter
kleides, nun erst 
halb ausgewachsen, 

mi tten zwischen 
dem jetzt teilweise 

herabhangender. 
kurzen Sommerhaar 
durchscheint. Das 
ist das Herbstkleid. 
Nach und nach fal
len dann die letzten 
Sommerhaare aus 
und lange weiBe 
Winterhaare begin
nen das blaugraue 

Herbstkleid zu 
tiberragen. Gleich-

zeitig mit dem 
Wachstum der wei
Ben Deckhaare be
ginnt eine Umfar
bung des blau-

grauen Herbst
pelzes, der zur Dn
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Abb.64. a I\Iacerationspraparat (Glycerin-Hell aus der Ruckenhaut 
des 1{~r11ldins vom 9. Marz. Die pllnktierte Linie entspricht der Ober
flache der Epidermis. (g) junges pigmentiertes Grannenhaar j (f) junge 
pigmentierte Flaumhaare; (k) aite farblose Kolbenhaarwurzeln des 
Winterhaares; (6') frei hervortretender Teil des nun divergierenden Haar
biischels. b ]\Iacerationspraparat aus der Riickenhaut eines Hermelins 
vom 24. November. (g) junges, farbloses Grannenhaar; (f) junge, farb
lose Flaumhaare; (k) altes Kolbenhaar des Sommers mit farbloser 

\Vurzel. Nach SCHWALBE. 

terwolle wird. Diese wird ohm H aarwechsel nach und nach weijJ. Wenn 
dies rich tig ist, so ha tte man es in diesem FaIle also doch mit einem Pigmen t
sch wund oder vielleich t n ur mit L uften twickl ung in fertig a usgewachsenen 
Haaren zu tun. Leider scheint eine genauere histologische Untersuchung bis 
jetzt zu fehlen. Ebenso vermochte ich auch keine genaueren Angaben 
tiber die Ursache der zwischen hellem Blau und Braun schwankenden 
eigenartigen Farbe der Fellhaare des "Blaufuchses" aufzufinden. 
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Bei Besprechung des Haarwechsels des amerikanischen Schneehasen 
(Lepus americanus) auBert sich STONE (Brehms Tierleben, 4. Aufl.) sehr 
bestimmt dariiber, daB "aIle Saugetiere, im nordischen Klima wenigstens, 
ihr Haar zweimal im Jahr abwerfen; bei jener Hasenart ist der Winter
pelz weiB, wahrend das Sommerfell braun ist; aber das einzelne Haar 
andert niemals seine Farbe von dem Zeitpunkt an, wo es auf der Haut 
zum Vorschein kommt, bis es wieder ausfallt. Der Wechsel von Braun 
zu WeiB geht im Herbst vor sich, und fUr kurze Zeit sieht das Tier dann 
etwas gescheckt aus; aber im Laufe weniger Wochen wird es ganz weiB 
und wenn auch eine Zeitlang das Braun noch in Flecken zu sehen ist, 
so ist doch die allgemeine Wirkung so, daB mindestens die Halfte der 
Tiere tatsachlich weiBer erschien als die Schneeflache, uber die sie hin
liefen". Das Verhalten des nardischen Schneehasen der alten Welt (Lepus 
timidus variabilis) scheint darauf hinzudeuten, daB fur den Farbenwech
sel winterweiBer Saugetiere in erster Linie das Klima in Betracht kommt. 
In einem an HECK gerichteten Brief (Brehms Tierleben, 4. Aufl.) be
merkt LONNBERG (r907): "In Schweden sind die Hasen nur ausnahms
weise ganz weiB, gewohnlich vielmehr graublau. Nach Norden werden 
allmahlich die schneeweiBen Hasen zahlreicher, so daB in einigen Gegen
den etwa ein Drittel weiB ist, etwas nordlicher die Halfte, dann zwei Drittel 
usw., die ubrigen sind blau. Dies steht offenbar in Beziehung zu der Zeit, 
wahrend welcher der Boden mit Schnee bedeckt ist, und ahnliche Uber
gange findet man bei den Wieseln und Eichhornchen." Nachdem ALLEN 
schon r894 beim amerikanischen Schneehasen zweimaligen Haarwechsel 
im Jahre nachgewiesen hatte, folgte r89g BARRETT-HAMILTON mi t demB e
weisstuck eines in Friihjahrsharung begriffenen Balges vom schottischen 
Schneehasen, den er der Londoner Zoologischen Gesellschaft vorlegte. 
Auch im Berliner zoologischen Garten hatte man durch Antupfen mit 
Anilinfarbe schon vorher festgestellt, daB der Farbenwechsel mit Haar
wechsel Hand in Hand geht. Nach LILLJEBORG (Schwedens und Nor
wegens Wirbeltiere. r874) erfolgt die Herbstharung etwas langsamer als 
die im Fruhling. SETON P. GORDON (Country life, Dez. r907) berichtet, 
daB in einem milden Herbste, wo kaum ein einzelner Schneefall in den 
schottischen Hochlanden vorkam, der blaue Hase seine Farbe weniger 
schnell anderte als in schneereichem Herbste. Auf einem bekannten 
"Hasenberge" hatten einige uberhaupt kaum die Farbe gewechselt, wah
rend sie zu fruherer Zeit des Jahres vorher, als aber die Berge im Herbst 
standig mit Schnee bedeckt waren, meist schon weiB waren, wie ihre 
Umgebung. Auch TSCHUDI gibt fur den Alpenschneehasen (Lepus var
ranis) an, daB die Umfarbung sich nicht nach einer festen Zeit, sondern 
nach der jeweiligen Witterung richtet, so daB sie bei fruherem Winter 
fruher eintritt, ebenso bei fruherem Friihling und immer mit dem Farben
wechsel des Hermelins und des Schneehuhns, welche den gleichen Ge
setzen unterliegen, gleichen Schritt halt. Es muB ausdrucklich bemerkt 
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werden, daB die Neigung "WinterweiB" zu produzieren, durchaus nicht 
allen unter gleichen klimatischen Verhaltnissen lebenden Saugetieren 
eigentiimlieh ist, wie das Beispiel von Gemse und Steinbock zeigt. Bei 
der ersteren sind die Fellhaare im Sommer kurz (etwa 3 cm), an der 
Wurzel braungrau, an der Spitze hell rostfarben, im Winter dagegen 
10-12 em lang und an der Spitze schwarz. 1m Sommer geht die all
gemeine Farbung, ein schmutziges Rotbraun oder Rostrot, auf der Unter
seite in Hellrotgelb iiber. Langs der Mittellinie des Riickens verlauft 
ein schwarzbrauner Streifen. Wahrend des Winters dagegen ist die Gemse 
oben dunkelbraun oder glanzend braunschwarz, am Bauch weiB. Beide 
Kleider wechseln so allmahlich, daB das reine Sommer- und Winterkleid 
immer nur sehr kurze Zeit getragen wird. Auch im vollendeten Winter
kleid des Steinbocks herrscht ein ins Braune spielendes Schwarz und 
Grau vor, wahrend im Sommer ein schones Hellbraun dominiert MIDDEN
DORFF gibt an, daB auch Wolt und Fuchs im hohen Norden wahrend 
des Winters eine dunklere Farbe annehmen. Besonders auffallend er
scheint in dieser Beziehung der Zobel, bei dem die Schwarze und der 
Glanz des Pelzes mit der Winterkalte des Fundortes wachsen soIl. Ob, 
wie MIDDENDORFF fUr die schwarze Varietat des Eichhornchens vermutet, 
Nahrungsverhaltnisse hier eine Rolle spielen, ist vorlaufig unentsehieden. 
Es sei hier auch noch an eine eigentiimliche Modifikation der WeiB
farbung erinnert, namlieh das Umschlagen in hellesGelb, wie es die Bauch
seite des Sommerhermelins auszeichnet. Korniges Pigment vermochte 
SCHWALBE in diesem FaIle weder in der Haut, noch in den Haaren zu 
finden. Die mikroskopische Untersuchung ergab, daB die Spitz en der 
groBen Grannenhaare leicht diffus gelb geHirbt waren. Bemerkenswert 
ist, daB auch bei dem permanent weiBen Eisbiir das Schneekleid, welches 
bei den jungen Tieren von reinem SilberweiB ist, bei alteren - wie man 
annimmt, infolge der tranigen Nahrung - einen gelblichen Anflug be
kommt (BREHM). Auch die gelbliche Farbe des albinotischen Fret diirfte 
hierher gehOren (SCHWALBE). 

Ohne offenbar von den Untersuchungen SCHWALBES Kenntnis zu 
haben, hat METSCHNIKOFF (1906) auch die Entstehung des "WinterweiB" 
bei Saugetieren als eine Verfarbung der Haare ohne Haarwechsel zu 
deuten versucht. Er gibt an, daB bei Lepus variabilis zur Zeit der Um
farbung in der Rindenschicht der Haare groBe, verzweigte, amoboid 
bewegliche Zellen ("Chromophagen") auftreten, welche das Pigment 
aufnehmen und abtransportieren sollen. Obschon er nicht iiber eigene 
Untersuchungen verfUgt, setzt er das gleiche auch fUr den herbstliehen 
Farbenwechsel des Hermelins voraus. 

Ergebnisse der Biologie IV. 



522 w. BIEDERMANN: 

6. Die melanotischen Pigmente der Saugetierhaut 
und ihre Entstehung. 

a) Der Chemismus. 
Obwohl die Pigmente in der Haut der niederen Wirbeltiere viel auf

falligere Erscheinungen bedingen-man denke nur an den Farbenwechsel 
mancher Fische, Amphibien und Reptilien - als bei Saugetieren, so 
knlipfen doch fast aile Untersuchungen liber die Natur und Entstehung 
speziell des melanotischen Pigmentes an die beim Menschen gegebenen 
Verhaltnisse an und es ist hauptsachlich diesem Umstande zuzuschreiben, 
daB gewisse Fragen, die sich anscheinend bei niederen Wirbeltieren 
leichter entscheiden lassen, zu sehr lebhaften und zum Teil widerspre
chenden Erorterungen AnlaB gaben und noch geben. Wenn man der 
Frage nach der Entstehung der Pigmente bei den Saugetieren und 
dem Menschen naher tritt, so erscheint es schon von ailgemein physio
logischen Gesichtspunkten aus, sowie in Anbetracht der weitgehenden 
Ubereinstimmung der chemischen Natur melanotischer Farbstoffe und 
ihrer Ablagerung in Zellen einerseits der Epidermis und anderseits des 
Bindegewebes, sehr unwahrscheinlich, daB bei den verschiedenen Wirbel
tierklassen prinzipielle Differenzen existieren sollten; es drangt sich viel
mehr die Uberzeugung auf, daB in dieser Beziehung durchgreifende Un
terschiede kaum anzunehmen sein dlirften. Der Begriff "Melanin" ist, 
wie SCHMALFUSS (1927) bemerkt, ein Bequemlichkeitsbegriff, ein Sam
melname fUr braunschwarze bis schwarze Pigmente, die vornehmlich 
aus phenolartigen Stoffen durch Oxydation entstehen. Weder liber die 
Einheitlichkeit noch liber Konstitution sagt dieser Begriff etwas aus. 
Er gibt einer Summe von Unbekannten eine Bezeichnung, die flir die 
Verstandigung notig ist. 

Es ist beachtenswert, daB unsere Kenntnisse liber die chemische 
Natur der "Melanine" ihren Ausgangspunkt von Pigmenten der Wirbel
losen nahmen. Hauptsachlich gestlitzt auf die Tatsache, daB in manchen 
melanotischen Pigmenten Eisen enthalten ist, sowie darauf, daB meso
dermale "Melanophoren" mit Vorliebe in der nachsten Umgebung von 
BlutgefaBen sich ansiedeln, hatte man Beziehungen des Blutfarbstoffes 
zur Melanogenese angenommen, ohne zu berlicksichtigen, daB so1che 
Pigmente in wei tester Verbreitung auch bei wirbellosen Tieren, sowie 
bei Wirbeltieren vor Bildung des Hamoglobins vorkommen. Auf einen 
besonders interessanten Fall hat v. FURTH aufmerksam gemacht .. Bei 
den voilkommen farblosen, durchsichtigen Aailarven (Leptocephalus) ist 
auch das Blut farblos und enthiilt farblose kernhaltige Blutzeilen, die 
genau denen gleichen, die bei anderen Fischen Trager des Hamoglobins 
sind. Dennoch sind diese Fischchen nicht vollig pigmentlos. Sie tragen 
Reihen schwarzer, aus Melanophoren bestehender Punkte am Rlicken 
und neben dem Darm und waren im Wasser fast unsichtbar, wenn sie 
ihre schwarzen Augen nicht verraten wiirden. Selbst in gewissen Pflan-
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zensaften entstehen melaninartige Pigmente. Hier war es nun der Um
stand, daj3 sich ein unzweifelhafter Einfluj3 des Luftsa1terstotfes a1tf die 
Bildung dunkler melanotischer F arbstotfe aus an sich farblosen Vorstufen 
(Chromogenen) nachweisen liij3t, der zuerst auf den richtigen Weg fiihrte. 
Nachdem BERTRAND (1907) festgestellt hatte, daB die Umwandlung des 
Rindensaftes des tonkinesischen Lackbaumes in einen schwarzen Firnis 
durch die Wirkung eines oxydativen Fermentes, der "Laccase", auf eine 
alkohollosliche, auBerordentlich oxydable, jedenfalls der aromatischen 
Gruppe angehOrige Substanz ("Laccol"), zustandekommt, sowie daB 
jene Oxydase auch befahigt ist, andere aromatische Korper zu oxy
dieren, gelang es ihm, in verschiedenen anderen Pflanzensaften eine 
zweite, durch ihre spezifische Wirkung auf Tyrosin charakterisierte Oxy
dase (" Tyrosinase") als Ursache der Schwarzfarbung jener Safte nach
zuweisen. Fast gleichzeitig hatte ich (1898) bei Gelegenheit von EiweiB
verdauungsversuchen mit dem Darminhalt von Mehlwiirmern (Tenebrio 
molitor) gefunden, daB die tyrosinhaltige Verdauungsfliissigkeit eine 
dunkle, yom Luftzutritt abhangige Farbung annahm und konnte fest
stellen, daB diese Reaktion' auf eine tierische " Tyrosinase" zu beziehen 
ist. Von Untersuchungen iiber das Lepidopteren-Blut ausgehend, hat 
dann O. v. FURTH gefunden, daB ein der Tyrosinase entsprechendes Fer
ment einen regelmaBigen Bestandteil der Hamolymphe der Insekten 
und auch anderer Arthropoden bildet und eine langst bekannte Er
scheinung, namlich die Schwarzung derselben an der Luft, verursacht. 
Die sich dann anschlieBenden weiteren Erfahrungen an wirbellosen und 
Wirbeltieren, beziiglich deren ich auf die Darstellung im zweiten Teil 
dieser Monographie (S. 186ft.) verweise, schienen iibereinstimmend darauf 
hinzudeuten, daj3 einer der zyklischen ]{omplexe des Eiweij3molekuls die 
Muttersubstanz des Melanins darstellt und daj3 die Umwandlung der Vor
stufe (des Chromogens) in das gefiirbte Produkt durch eine Oxydase ver
ursacht wird. Man kann dieser Frage von zwei verschiedenen Seiten her 
nahertreten, einmal kann man versuchen, aus dem chemischen Aufbau 
der melanotischen Pigmente auf ihre Herkunft zu schlieBen oder aber 
man studiert ihre Entstehung aus farblosen Vorstufen. Der erstere Weg 
fiihrt hier nicht zum Ziele, denn es handelt sich bei den Melaninen urn 
hochmolekulare, kolloidaie, amorphe Substanzen inhomogener Art, die 
in den einzelnen Fallen, je nach ihrer Herkunft, so auBerordentlich ver
schiedene Analysenresultate liefern, daB, wie sich FURTH ausdriickt, da
mit gar nichts anzufangen ist. So ergeben z. B. die neuesten Analysen 
von BRAHN (1925), HEINLEIN (1924), BLOCH und SCHAAF (1925) folgende 
N-Werte: BRAHN (Haarmelanin) 8,57 vH, HEINLEIN (Melanin aus mela
notischen Lymphdriisen und Lebermetastasen bei Melanosarkom) 8,5 bis 
9,4 vH. Derselbe (kiinstliches Tyrosin-Melanin) 4,38 vH; BLOCH und 
SCHAAF (Wollpigment) 6,2 vH, kiinstliches Dopa-Melanin 5,34 vH. Die 
noch viel groBeren Difterenzen in anderen Fallen erklaren sich wohl 
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durch Adsorption N-reicher Beimengungen. Nach BLOCH und SCHAAF 
ist der N im Melanin zum groBten Teil nicht mehr als Amino-N enthalten. 
Dem Umstande, daB manche Melanine Eisen enthalten, wurde frillier 
besondere Bedeutung beigemessen, indessen hat es sich aber heJ;"ausgestellt, 
daB eisenfreie Melanine gerade bei hoheren Wirbeltieren und beim Men
schen vorkommen (Negerhaut, Chorioidea, Tumoren von Mensch und 
Pferd) und man darf daher wohl annehmen, daB das Fe (wie auch S) 
fUr den Vorgang der Pigmentbildung nicht notwendig sind. Fur die 
chemische Untersuchung aller hierher gehorenden Farbstoffe ist es ein 
sehr erschwerender Umstand, daB sie fast allen indifferent en Losungs
mitteln gegenuber auBerst widerstandsfahig sind und sich auch sonst 
durch eine groBe chemische Indolenz auszeichnen. v. FURTH und JERU
SALEM (1907) haben versucht, die natiirlichen Melanine von fest an
haftenden EiweiBbeimengungen durch Kochen mit konz. HCI zu be
freien. Doch besteht hier die Moglichkeit einer Beimengung von ge
farbten Spaltprodukten (Melanoldine). Besser gelingt die Isolierung 
durch Desintegration der melaninhaltigen Gewebe bei Behandlung mit 
Alkali in der Warme. Durch Ansauem mit HCI wird ein Gemenge 
von Melanin und Albuminat gefalIt. Wird dann dieses Gemenge in 
NaOH gelost, ;0 talIt bei Zusatz von konz. HCI Melanin aus (v. FURTH
HEINLEIN 1924). Die so aus melanotischen Pferdelymphdrusen sowie 
aus Melanosarkom-Metastasen menschlicher Lebem gewonnenen Me
lanine zeigten ziemlich ubereinstimmende Zusammensetzung (C 55,9 
bis 56,3 vH, H 5,2-5,7 vH, N 8,5-9>4 vH, 0 27-28 vH). Manche 
Melanine werden von Alkali leicht ge16st, andere dagegen selbst von 
kochender konz. NaOH-Lauge nicht aufgenommen und erst durch 
Schmelzen mit Kali in eine 16sliche Form gebracht, wobei neben 
einem dunkel getarbten, in Alkalien loslichen, C-reichen Korper eine 
ganze Anzahl anderer Spaltprodukte entstehen (Fettsauren, Oxalsaure, 
Blausaure, NH3, Pyrrol, Pyridin und Bemsteinsaure). Charakteristisch 
ist das Auftreten kleiner Mengen einer phenolartigen, in Ather 16s
lichen Substanz, die mit Eisenchlorid eine blauschwarze Farbung gibt. 
In einzelnen Fallen wurde auch Indol und Skatol gefunden. RONA und 
RIESSER (1909) haben angegeben, daB es durch Oxydation von Hippo
melanin mit H 2 0 2 gelingt, eine klare Losung zu erhalten, wobei viel 
Oxalsaure auftritt und mehr als die HaIfte des vorhandenen N in Form 
von NH3 abgespalten wird, wahrend ein anderer N-Anteil als Guanidin 

( C(NH) <~~:) austritt, ein Befund, der aber von J. ADLER-HERZ

MARK (1913) in FURTHS Laboratorium nicht bestatigt werden konnte. 
DaB melanotische Pigmente in situ durch H 2 0 2 gebleicht werden, er
gibt sich aus dem bekannten Erfolg an menschlichen Haaren. Nicht 
ebenso leicht gelingt dies mit isoliertem Pigment. Ahnlich verschieden 
erweist sich die Einwirkung von "Diaphanol" (CI02 ) , welches zur Ent-
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farbung pigmentierter Chitinskelette von Arthropoden viel benutzt wird, 
aber, wie HEINLEIN (1924) bei FURTH gefunden hat, isolierte "gereinigte" 
Melanine niemaIs ganz entfarbt, sondem bestenfaIls einen Umschlag von 
Schwarz in Rotbraun bedingt. Es scheint also, "dafJ native und chemisch 
isolierte Melanine nicht ganz identisch sind:'. 

Durch die den EiweiBkorpem eigentiimlichen Farbenreaktionen ist 
das Vorhandensein "chromatogener Komplexe" im EiweiBmolekiillangst 
erwiesen und es ist vor aIlem das Tryptophan, weIches nicht nur die all
bekannte Violettfarbung mit Chlor- und Bromwasser gibt, sondem auBer
dem noch eine ganze Anzahl anderer Farbenreaktionen, so unter anderen 
auch Purpurfarbung eines, mit HCl befeuchteten Fichtenspanes, die 
durch den im Tryptophan enthaItenen Pyrrolkomplex verursacht wird. 
Die gleiche Reaktion geben die Dampfe, weIche sich beim trockenen 
Erhitzen melanotischer Pigmente entwickeln. Schon vor langerer Zeit 
(1897) hat SCHMIEDEBERG beobachtet, daB, wenn EiweiBstoffe mit kon
zentrierten MineraIsauren anhaItend erhitzt werden, dunkle melanin
artige Stoffe entstehen ("Melanoidine"), weIche beim Zusammenschmel
zen mit Kali Indol und Skatolliefem. SAMUELY (1902) hatte aus soIchen 
kiinstlichen Melaninen auch Pyridin erhaIten und schloB daraus, daB 
auBer dem Tryptophan auch noch andere zyklische Gruppen an der Me
lanoidinbildung beteiligt sein konnten. Der Umstand, daB diese aus
bleibt, wenn die Saureeinwirkung bei gleichzeitiger Reduktion erfolgt, 
schien dafiir zu sprechen, daB die Bildung jener dunkelgefarbten Sub
stanzen aIs ein oxydativer Vorgang zu betrachten sei. Schon friiher hatten 
v. FURTH und DUCCESCHI (1901) beobachtet, daB melaninartige Korper, 
die zu den zyklischen Komplexen des EiweiBmolekiils, besonders zum 
Tyrosin in Beziehung stehen, auch bei Einwirkung von HN03 auf Ei
weiBkorper gebildet werden. Es gelang auch, eine melaninartige Sub
stanz direkt durch Oxydation von Tyrosin in salzsaurer Losung mit 
chlorsaurem Kali zu gewinnen. Wenn es demnach als feststehend geIten 
darf, daB die zyklischen Komplexe des EiweiBmolekiils als Chromogene 
(Melanogene) fungieren k6nnen, so schienen die schon mitgeteiIten Be
funde iiber fermentative (oxydatische) Entstehung naturlicher Melanine 
auf die besondere Bedeutung des Tyrosins hinzuweisen. Hatte doch 
PRZIBRAM auf Anregung v. FURTHS (1902) den erfolgreichen Versuch 
gemacht, in der Tintendriise von Sepia officinalis eine Tyrosinase nach
zuweisen. Wie NEUBERG (1908) fand, vermag der Tintenbeutelauszug 
auch Adrenalin-Losungen zu einem "Melanin" umzubilden, welches im 
trockenen Zustand ein feines samtschwarzes Pulver darstellt. Seither 
ist das Vorhandensein von Oxydasen und besonders von Tyrosinase in 
zahlreichen Fallen bei Wirbellosen nachgewiesen worden. Viel sparlichere 
Angaben liegen beziiglich der WirbeItiere vor. Hier sind zunachst die 
Befunde an melanotischen N eubildungen von Saugetieren und vom Men
schen zu erwahnen, obschon sie ja gewiB nicht unmittelbar auf die nor-
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male Pigmententstehung bezogen werden kannen. Ein aus Melano
sarkom erhaltener Auszug vermochte zwar Tyrosin nicht anzugreifen, 
wohl aber das nahestehende Oxyphenylathylamin (C. NEUBERG [1908J). 
M. B. SCHMIDT (19U) beobachtete, daB durch Zusatz von Adrenalin zu 
wenig pigmentierten Schnitten aus Melanosarkomen unter dem Deck
glas eine dunkelschwarzbraune Farbung eintrat. Tyrosinzusatz hatte 
dagegen keinen EinfluB. A. DE COULON erhielt bei Extraktion einer me
lanotischen Geschwulst vom Pferd mit Glyzerinwasser eine Lasung, 
welche Brenzkatechin und Pyrogallol schwarz farbte; auch hat man in 
ebensolchen Kochsalzextrakten bei Zusatz von Adrenalin tiefschwarze 
Farbung beobachtet. Es scheint also, wie v. FURTH bemerkt, daB mehr
fach hydroxylierte Phenole zum Nachweis geringer Mengen von "Tyro
sinase" geeigneter sind als das Tyrosin selbst. Es hat nicht an Versuchen 
gefehlt, auch im Integument der Saugetiere und des Menschen das Vor
handensein einer Oxydase nachzuweisen (DURHAM [1904J, JAGER [1909J), 
aber man kann nicht sagen, daB diese Versuche ganz iiberzeugend waren. 
DURHAMS Angaben, wonach in Wasserextrakten der Raut von Ratten, 
Kaninchen und Meerschweinchen Fermente enthalten seien, die bei An
wesenheit eines Aktivators (Ferrosulfat) Tyrosin unter Bildung pigmen
tierter Produkte oxydieren sollten, wurde von DUCREY (1917) wider
legt. Nach MEIROWSKY (1909) findet sich in pigmentierter menschlicher 
und tierischer Raut eine Oxydase, die zwar nicht auf Tyrosin, wohl 
aber auf Suprarenin wirkt ("Adrenalase"). YAMASAKI (1924) extrahierte 
fein zerschnittene und dann mit Glassplittern zerriebene Oberschenkel
haut von menschlichen Leichen mit physiologischer NaCl-Lasung und 
zentrifugierte nach 24stiindigem Stehen auf Eis. 2-4 ccm des so her
gestellten Auszuges wurden mit I ccm einer I proz. Brenzkatechin- oder 
Adrenalin-Lasung versetzt und im Brutschrank gehalten (24 Stunden). 
Es ergab sich, daB das Brenzkatechin von dem Rautextrakt viel ener
gischer oxydiert wird als das Adrenalin. Ersterenfalls entstand eine hell
bis dunkelbraune Verfarbung. Die Extrakte aus den oberflachlichen Raut
schichten erwiesen sich Adrenalin gegeniiber fast wirkungslos und auch 
Brenzkatechin wurde von ihnen nur in geringem Grade angegriffen. Da 
es bei der Verschiedenheit der Pigmentierung der Raut nicht unwahr
scheinlich war, daB sich Differenzen des Phenolasegehaltes wiirden er
kennen lassen, arbeitete spater WOHLGEMUTH (1924) eine quantitative 
Methode aus und konstatierte, daB die Raut der Genitalgegend be
sonders fermentreich ist. Es stellte sich bei diesen Versuchen heraus, 
daB eine "Tyrosinase" im streng en Sinne des Wortes in der Raut des 
Menschen nicht vorkommt. Mit Sicherheit ist ein solches Ferment bis 
jetzt nur bei Wirbellosen und im RautpreBsaft von Fischen (z. B. Ka
rauschen) durch PRZIBRAM und seine SchUler (KUDO [1922J, SATO [1925J, 
L. BRECHER) nachgewiesen worden, wahrend es anscheinend in der Raut 
der haheren Wirbeltiere durchweg fehlt, wenngleich ONSLOW (1915 und 
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I9I9) Hautextrakte neugeborener pigmentierter Kaninchen und Mause 
auf Tyrosin wirksam fand, aber nur bei Gegenwart von H 2 0 •. Extrakte 
weiBer unpigmentierter Kaninchenhaut blieben unter den gleichen Be
dingungen farblos, was bei dominantem WeiB auf einen fermenthemmen
den Faktor, bei rezessivem WeiB auf Fehlen der Oxydase bezogen wird. 
Da es fiir typische Tyrosinase charakteristisch ist, daB sie auf"Tyrosin 
ohne jeden Zusatz wirkt, so kann es sich im vorliegenden Falle wohl kaum 
urn solche handeln. Es ist also anzunehmen, dafJ aufJer Tyrosin noch 
andere zyklische EiweifJspaltprodukte als Chromogene fungieren konnen. 
Bei dieser Sachlage war es nun von groBer Bedeutung, daB B. BLOCH 
(I9I7) zunachst in menschlicher Hant eine Oxydase entdeckte, die an
scheinend spezifisch auf 3, 4-Dioxyphenylalanin (abgekiirzt "Dopa") ein
gestellt ist. 

OH 
/""'OH Dopa=\) 
CH2 • CHNH2 • COOH. 

Werden Gefrierschnitte der Haut von Menschen oder Saugetieren mit 
einer I-2prom. Losung von Dopa behandelt, so tritt an bestimmten 
Stellen eine vitale Reaktion (Dopareaktion) auf, die darin besteht, daB 
das Dioxyphenylalanin durch Oxydation (+ Kondensation) in einen 
dunklen (rauchgrauen, dunkelbraunen bis schwarz en) Korper, das "Dopa
melanin", verwandelt wird. Die Stellen, an welchen die Reaktion statt
findet, lassen sich daher, ebenso wie die Starke der Reaktion, aus dem 
Vorhandensein und dem Grad der Dunkelfarbung genau unter dem Mikro
skop verfolgen. (Beziiglich der Technik verweise ich auf die Darstellung 
BLOCHS im Handb. d. Haut- u. Geschlechtskrankh. I, 45I. I927. Berlin: 
Julius Springer.) In erster Linie sind es die Basalzellen und eventuell die 
Elemente der nachst angrenzenden Schichten der Epidermis, sowie die oft 
in derselben gelegenen, verzweigten Chromatophoren ("Dendritenzellen" 
BLOCHS) und die auBerste Zellenschicht der Haarbulbi, wo sich die Dopa
reaktion am intensivsten ausgepragt findet. Auch in den den tieferen 
Schichten des Coriums angehorigen mesodermalen Chromatophoren (cu
tane Melanoblasten BLOCHS), wie sie sich in besonders starker Entwick
lung bei vielen Saugetieren (Affen, graue Mause, Igel) und als sogenannte 
"Mongolenzellen" auch beim Menschen an gewissen Stellen finden, fillt 
die Reaktion positiv aus, ausnahmslos negativ aber nach BLOCH in den 
kleinen Chromatophoren der subepidermalen oberen Schichten. 

In dieser Beziehung ist es nun hochst bemerkenswert, daB, wie schon 
im zweiten Teil dieser Monographie, S. I89f., besprochen wurde, auch die 
doch unzweifelhaft pigmentbildenden eutanen Melanophoren der Kalt
bliiter (Triton, Salamandra), wie W. ]. SCHMIDT (I9I9) zeigte, sich dem 
Dopa gegeniiber ganz indifferent verhalten. Aber auch in der Epidermis 
ist der Ablauf der Reaktion hier ein ganz wesentlieh versehiedener als 
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beim Menschen und bei Saugetieren, indem sie auch in der Hornschicht 
sowie in unpigmentierten epidermalen Zellen positivausfallt. Es mahnt 
dies zur Vorsicht bei allen SchluBfolgerungen, die man gegebenenfalles aus 
dem Eintreten oder Ausbleiben der Dopareaktion ableiten mochte. Man 
braucht deshalb noch keineswegs mit BLOCH an "einen ganz anders
artigen Modus der Pigmentbildung" zu denken; es wiirde geniigen, ein 
anderes Chromogen und eventuell eine andere Oxydase anzunehmen. 
Es dad nicht unerwahnt bleiben, daB auch im pigmentierten Haarschaft, 
etwa yom Bulbushals aufwarts, sowie in den oberst en Epidermisschich
ten, speziell im Stratum granulosum und corneum, die Dopareaktion bei 
Saugetieren stets negativ ist. Der SchluB, den BLOCH hieraus zieht, "daB 
die Fahigkeit, mit Dopa zu reagieren, keine Eigenschaft des fertigen 
Pigmentes, sondern des pigmentbildenden Faktors ist", erscheint aber 
kaum zulassig, denn bei den Amphibien ist es gerade die Hornschicht 
der Epidermis, die am intensivsten dunkelt und doch gewiB nicht mehr 
als Sitz einer Pigmentbildung gelten kann. 1m allgemeinen wird man 
aber zugeben diiden, daB beim Menschen und bei Saugetieren unter 
normalen Verhaltnissen "ein strenger Parallelismus zwischen Starke der 
Dopareaktion und dem Grad der natiirlichen Dunkelfarbung (Pigmen
tation) der Haut besteht". Sie bleibt stets aus in der Haut albinotischer 
Tiere bzw. in den weiBen Partien gefleckter Tiere. An einer und der
selben Epidermis kann die Starke der Reaktion in demselben Haut
schnitt von Zelle zu Zelle wechseln. Gewohnlich reagiert nur ein mehr 
oder minder groBer Teil der Basalzellen positiv, andere weniger oder 
auch gar nicht. Es wird dies nach BLOCHS Auffassung dann der Fall 
sein, "wenn das in den betreffenden Zellen in einem friiheren Zeitpunkte 
vorhandene Pigmentbildungsvermogen im Moment der Reaktion bereits 
erloschen (d. h. die Oxydase geschwunden) ist, wahrend das friiher er
zeugte Pigment noch langere Zeit in der Zelle persistiert". Es sind nicht 
so sehr die vorhandenen Pigmentkornchen, we1che bei der in Rede stehen
den Reaktion gefarbt werden, sondern es handelt sich im allgemeinen 
urn eine diffuse Farbung des gesamten Plasmas der betreffenden Zellen 
mit AusschluB des Kernes. J e nach der Intensitat der Reaktion und 
der Dauer des Verweilens im Reagens farbt es sich rauchgrau bis un
durchsichtigschwarz. Nur wenn die Reaktion nicht zu stark ist, kommt 
es zu einer Eigenfarbung der Granula (Adsorption des gebildeten Dopa
melanins?). Bisweilen bildet sich eine Art Hof urn die Zellen herum 
("Auslaugungshof" nach MIESCHER) oder es entstehen durch Verwischung 
der Zellgrenzen mehr oder minder groBe Zellkomplexe und Bander; bei 
sehr hochgradiger Hyperpigmentation kann es dann sogar zu einer kon
tinuierlichen bandformigen Reaktion kommen, bei der die einzelnen re
agierenden Zellen sich nicht mehr von ihren Nachbarzellen abgrenzen 
lassen. Auch irn Haarbulbus trifft man oft eine ahnliche Erscheinung, 
so daB der ganze Bulbus als amorphe, intensiv schwarze Keule sich dar-
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steUt. Es ist BLOCH und SCHAAF (I925) neuerdings gelungen, auch im 
PreBsaft der Raut ganz junger Kaninchen das Vorhandensein einer Dopa 
schwarzenden Oxydase unter bestimmten Bedingungen nachzuweisen. 
Werden 0,2 ccm Extrakt mit 0,8 ccm 4 prom. Dopa16sung vermischt und 
I2 Stunden bei 23° Coder 6 Stunden bei 37° C gehalten (PH = 7,08), 
so entsteht reichlich Melanin, wahrend Extrakte aus weiBer (albinoti
scher) Raut unter gleichen Umstanden nur eine ganz leichte Grenz
farbung zeigen. DaB das wirksame Agens in diesem Falle, wie auch bei 
der mikrochemischen Anwendung des Reagens auf Schnitte, fermen tativer 
Natur ist, ergibt sich eindeutig aus seiner Thermolabilitat sowie seiner 
Empfindlichkeit gegeniiber sogenannten Fermentgiften (HeN, R 2 S, Jod, 
Spuren Rg, Oxycyanat u. a.). Was die Thermolabilitat betrifft, so schwankt 
dieselbe j e nach der Tierart und auch individuell. Die Reaktion kann schon 
bei 570 C stark abgeschwacht oder aufgehoben sein. Maximal starke Reak
tion in Menschenhaut wird aber selbst bei 80° C nicht vollig vernichtet. 
Blausaure wirkt viel starker im Extrakt als im Schnitt. 

Wenn es demnach keinem Zweifel unterliegen kann, daB in der Raut 
der Saugetiere und des Menschen an allen Orten lebhafter Pigment
bildung eine Oxydase vorhanden ist, so ist doch die Rerkunft und Be
schaffenheit des Chromogens, auf das sie gegebenenfalls wirkt, noch 
immer strittig. Rier steht in erster Linie die Tatsache, daB es bis jetzt 
nicht gelungen ist, in Rautextrakten Dopa nachzuweisen, wahrend an
dererseits positive Befunde beziiglich des Tyrosins vorliegen; freilich be
ziehen sich diese nur auf Wirbellose und niedere Wirbeltiere, denn die 
schon erwahnten Angaben von ONSLOW sind mindestens anfechtbar. 
Manche Forscher vertreten noch immer die Ansicht, daB fUr alle Pig
mentbildungsprozesse, also auch bei Saugetieren und beim Menschen, 
das spezifisch Tyrosin angreifende Ferment, die Tyrosinase, verantwort
lich zu machen sei. ROTHMANN (I924) gibt an, daB wahrend sich nach 
erfolgter Lichteinwirkung die Pigmentierung in der Raut abspielt, das 
Tyrosin in steil abfallender Kurve aus dem Bhite verschwindet. Wah
rend des Pigmentierungsvorganges solI der Tyrosinspiegel des Blutes um 
50-90 vR sinken und zwar faUt der Beginn der Senkung zeitlich zu
sammen mit dem Beginn der wahrnehmbaren Pigmentierung. Er halt 
es fiir zweifellos, daB das Tyrosin mit dem Saftestrom in die epidermalen 
Basalzellen gelangt und hier wahrend des Pigmentierungsvorganges ge
faUt und verankert wird. Gegen die Tyrosinhypothese spricht aber vor 
allem der Umstand, daB Schnitte durch die Raut, die auf Dopa intensiv 
reagieren, weder bei Zusatz von Tyrosin, noch auch bei Behandlung mit 
einer hochwirksamen Tyrosinase16sung eine Spur von Farbung zeigen. 
Diese letztere Tatsache erscheint insofern auffallend, als sie mit der von 
BLOCH vorausgesetzten Praexistenz von Dopa nicht wohl vereinbar ist, 
da dieses Chromogen durch Tyrosinase sehr leicht oxydiert wird, wah
rend die "Dopaoxydase" auf Tyrosin nicht einwirkt. Indessen konnte 

Erge bnisse der Biologie IV. 
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es ja auch sein, daB freies Chromogen in der Haut im UberschuB iiber
haupt nicht auftritt. Die Einwirkung von Tyrosinase auf Dopa hat 
H. PRZIBRAM (I92I) untersucht und im Hinblick auf die Tatsache, daB 
dieser Korper in alkalischer Losung auBerordentlich leicht oxydierbar 
ist, den Verdacht geauBert, "es konnte moglicherweise die Dopareaktion 
gar nicht auf einer spezifischen Dopaoxydase beruhen, sondern die 
Spezifitat nur dadurch vorgetauscht werden, daB eben von allen bisher 
gepriiften Chromogen en das Dioxyphenylalanin die am leichtesten oxy
dable Substanz sei, welche daher noch von so geringen Mengen eines 
Fermentes zur Farbbildung angeregt wird, die zur Umwandlung anderer 
Chromogene nicht ausreichen wiirden". Er fand, daB Dopa sich in 
schwach alkalischer Losung schon an der Luft spontan schwarzt, ohne 
daB ein Ferment zugegen sein miiBte; es stellt auBerdem "einen vorziig
lichen Indikator fUr Stellen wirksamer Tyrosinasen" dar, so daB, wie 
er meint, die Moglichkeit einer Umsetzung durch sehr schwache Tyrosi
nase besteht, die Tyrosin nur sehr wenig oder gar nicht mehr anzugreifen 
imstande ist. Demgegeniiber hat BLOCH eingewendet, daB ebenso leicht 
oxydable Korper (Adrenalin, Pyrogallol, Trioxyphenylalanin) die Re
aktion nicht geben, auch wird durch Alkalinisierung eines dopanegativen 
Hautschnittes durchaus nicht ein positiver Ausfall der Reaktion erzieH. 

Wie bei wirbellosen Tieren Tyrosin als Chromogen sicher festgestellt 
ist, so gilt dies nun auch vom Dopa. Nach H. PRZIBRAM (I922) findet 
sich in den farbigen Kokons mancher Schmetterlinge (Sat'urnia pavonia, 
Eriogaster lanestris) und Blattwespen (Cimbex axillaris, Lophyrus) Dopa 
und es ist deren Ausfarbung eine typische Dopareaktion. Es geniigt, 
einen wasserigen Extrakt aus den Kokons herzustellen und damit die 
fiir Orthodioxyphenyle charakteristische Eisenchloridreaktion auszu
fiihren (Griinfarbung bei Zusatz einiger Tropfen hellgelber Eisenchlorid
li:isung). Auch Fliigeldeckenextrakte von Maikafern geben mit Eisen
salzen die fiir Dioxyphenole charakteristischen schonen Farbenreaktio
nen, bewirken aber andererseits in kurzer Zeit Braunung, wenn man 
Papierstreifen, getrankt mit tyrosinasehaltigen Tenebrioextrakten oder 
Raupenblut in dieselben eintaucht. SCHMALFUSS konnte I927 aus 
den Fliigeldecken von etwa IO 000 Maikafern 0,2 g Dopa als Karbonat 
isolieren. Auch in einem anderen Kafer (Archon centaurus), in Raupen
hauten und vielen Schmetterlingspuppenhiilsen gelang es, ein o-Di
oxybenzolderivat nachzuweisen, Wie HASEBROECK (I922) fand, neh
men die sich entwickelnden Puppenfliigel des Eulenspinners Cym. or. 
F. abo albingensis in 2 prom. 1)opa- oder Tyrosinli:isung bei ungc
hindertem Luftzutritt eine zunachst violette, spater schwarze Far
bung an, wobei sich aber Dopa immer viel wirksamer zeigte. Auch 
ein mit FlieBpapier aufgenommener Tropfen, der durch Einstich in 
eine Puppe entleerten Hamolymphe, der beim Trocknen nur einen 
grau getonten Bezirk liefert, schwarzt sich intensiv beim Einlegen in 
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Dopa- oder Tyrosin16sung. Ein gleiches Verhalten zeigte auch die Hamo
lymphe des Schmetterlings und der Raupen sowie der Eiinhalt. Aus 
dem Umstande, daB die Dopareaktion immer sehr stark ausfallt, wahrend 
die Reaktion auf Tyrosin unter gleichen Bedingungen schwacher ist und 
manchmal ganz fehlt, schlieBt HASEBROECK, daB es sich urn zwei ver
schiedene Oxydasen handelt, "von denen der Dopaoxydase vielleicht 
eine groBere Bedeutung zukommt als der Tyrosinase". Die Wirkung auf 
Tyrosin tritt urn so mehr hervor, je we iter die Raupchen heranwachsen. 
"Es macht nach HASEBROECK den Eindruck, als ob die Dopaoxydase die 
urspriinglichere ist, denn sie wird dem Nach~uchs yom Muttertier im Ei 
schon mitgegeben, wahrend die Tyrosinase erst wahrend des freien Lebens 
entsteht." Der Fermentgehalt der Hamolymphe verschiedener Insekten ist 
keineswegs gleich; so konnte SCHMALFUSS mit Hilfe der HASEBRoEKschen, 
mit der Lymphe getrankten und dann getrockneten Papierstreifen zeigen, 
daB Phenylalanin nur durch das Ferment (Fermentgruppe?) des Mehl
kafers, Oxyphenylalanin nur durch konzentriertes Raupenferment (Abra
xas grossulariata) in Melanin verwandelt wird. Coleopteren und Dipteren 
sind durch ihren verschiedenen Fermentgehalt sehr leicht zu unterschei
den. Die Eier des Kiefernspinners (Dendrolimus pini) enthalten am ersten 
Tage nur so wenig Ferment, daB nur Dopa und Brenzkatechin dunkeln. 
Erst spater wird, wie dies schon HASEBROECK beobachtet hatte, auchdas 
schwerer oxydierbare Tyrosin in Melanin umgewandelt. Vom 10. Tage an 
andert sich der Fermentgehalt nicht mehr. SCHMALFUSS hat auch die Mela
ninbildung benutzt, urn Oxyphenylalanin und Dioxyphenylalanin neben
einander in Losungen quantitativ zu bestimmen, was wichtig ist, wei!, 
wie wir gleich sehen werden, die Ansicht ausgesprochen wurde, daB das 
Tyrosin iiber Dopa hinweg Melanin bilde. Ein sehr eigenartiges Verhalten 
des oder der oxydierenden Fermente der Insektenhamolymphe mochte ich 
hier nicht unerwahnt lassen. Es handelt sich urn den EinflufJ der Tempera
tur. Kocht man einen Priifstreifen zunachst einige Minuten in Wasserund 
bringt ihn dann in kalte Dopa16sung, so bildet sich im Verlauf eines Tages 
kein Melanin. Erhitzt man aber dann die Dopa16sung samt dem Streifen 
auf IOOO, so bildet sich schnell Melanin. SCHMALFUSS bezieht dies auf den 
Magnesiumgehalt der Hamolymphe, denn auch reines Magnesiumoxyd 
laBt in der Hitze aus Dopa Melanin entstehen. 

Von chemischen Gesichtspunkten aus ist es leicht verstandlich, daB 
zweifach hydroxylierte Benzolderivate von katalytisch oxydativ wirken
den Agentien leichter angegriffen werden als einfach hydroxylierte. So 
fand, wie schon erwahnt, YAMASAKI Extrakte aus menschlicher Haut 
auch sehr wirksam auf Adrenalin und noch mehr auf Brenzkatechin. Nun 
sind aber im tierischen Korper auBer dem ersteren keine Brenzkatechin
derivate bekarmt und es findet sich (im Gegensatz zUm Tyrosin) auch keines 
unter den zyklischen Spaltprodukten der EiweiBkorper, die man nach 
v. FURTH bei den Prozessen physiologischer und pathologischer Melanin-

34* 
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bildung als zunachst beteiligt anzusehen hatte. Es erwachst daraus der 
BLOcHschen Dopatheorie eine gewisse Schwierigkeit, die dadurch noch 
gesteigert wird, daB der Nachweis von Dopa in Substanz in der Haut der 
Wirbeltiere bis jetzt nicht gelungen ist. In bezug auf dies en Punkt 
sind aber vielleicht technische Fehler fiir den MiBerfolg verantwortlich 
zu machen. SoUte nicht bei dem gewohnlich geiibten Verfahren der Her
stellung eines Hautbreies bzw. Hautextraktes schon durch Oxydation 
unter dem EinfluB des Luft-O das etwa vorhandene Chromogen zerstort 
sein? Vielleicht lieBe sich ein besserer Erfolg durch Zerkleinem gefrorener 
Haut und darauffolgende Extraktion bei niederer Temperatur und unter 
LuftausschluB erzielen. Zugunsten seiner Theorie, "daB die Muttersub
stanz des Melanins (des M elanogens) in erster Linie in einem Brenzkatechin
derivat, moglicherweise in einem dem 3, 4-DioxYPhenylalanin verwandten 
/{orper gesucht werden musse", macht BLOCH in seiner letzten zusammen
fassenden Darstellung im H andbuch vor aUem auch geltend, daB unter 
pathologischen Verhaltnissen bei ausgedehnten, zerfallenden, melano
tischen Neubildungen Brenzkatechinderivate (Protocatechusaure) im 
Ham auftreten, die er, da ihre Bildung aus dem fertigen Melanin aus
geschlossen erscheint, auf "im UberschuB gebildete, nicht in Melanin 
umgewandelte und durch den Zerfall der Zellen frei gewordene Pigment
vorstufen" bezieht. Einen vermittelnden Standpunkt zwischen der Ty
rosin- und Brenzkatechinhypothese nimmt MONCORPS (I924) ein. Die Pig
mentmuttersubstanzen stammen nach ihm aus dem Tyrosinabbau (speziell 
p-Oxyphenylbrenztraubensaure) und werden in der Pigmentzelle durch 
eine Brenzkatechinase in ein Brenzkatechinderivat iibergefiihrt, das dann 
zu Melanin oxydiert wird. Obschon BLOCH den Nachweis, daB die von MON
CORPS vermuteten Vorstufen (p-Oxyphenylbrenztraubensaure, Homopro
tocatechusaure) durch das pigmentblldende Ferment der Haut angegriffen 
werden, fiir nicht einwandfrei halt, halt er doch die ganze Auffassung fiir 
sehr beachtenswert: "Sie konnte die bis jetzt ratselhafte Herkunft der 
Brenzkatechinvorstufe durch die Annahme, daB ihre Erzeugung aus Tyro
sinderivaten eine der pigmentbildenden Zelle zukommende, spezifische 
Funktion ist, erklaren und gewissermaBen eine Briicke schlagen zwischen 
der Pigmentbildung bei niederen Tieren durch die Tyrosinase und der bei 
hoheren unter Einschaltung von Dioxyphenyl derivaten" (BLOCH). 

Schon H. PRZIBRAM (I924) hat die Moglichkeit ins Auge gefaBt, daB 
die Melaninbildung aus Tyrosin iiber Dopa fiihre, da sich ja Dopa yom 
Tyrosin nur durch Anfiigung einer OH-Gruppe an Stelle 4 des C-Ringes 
unterscheidet, also etwa: 

OH 
C6H4< 

CH2 

I 
CH·NH2 

I 
COOH 

-~ -~ Melanin. 
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Indessen konnte er direkte Anhaltspunkte nieht gewinnen. Dagegen 
gelang RAPER (1926) der Nachweis, daB bei Einwirkung von Mehlwurm
tyrosinase auf Tyrosin bei p 6-6,5 als erstes Oxydationsprodukt I, 3, 
4-Dioxyphenylalanin (Dopa) entsteht und daB bei weiterer Oxydation 
zu Melanin die Aminogruppe der Seitenkette zur Bildung eines hetero
zyklisehen Ringes (Indolderivat) fi1hrt. Desgleiehen fanden BLOCH und 
SCHAAF als intermediares Produkt bei Einwirkung von Pilztyrosinase 
auf Tyrosin Dopa. Hiernach wiirde also die Tyrosinase die Funktion 
haben, aus Tyrosin Dopa zu bilden, wahrend die Dopaoxydase die Um
wandlung des gebildeten Dopa in Melanin besorgen wiirde. "Sowohl die 
Dopareaktion in den pigmentbildenden Zellen als aueh das Auftreten 
von Brenzkateehinderivaten im melanotisehen Barn wurde sieh damit 
zwanglos erklaren. Eine Sehwierigkeit fur diese relativ einfaehe und 
den meisten Beobaehtungen gereeht werden de Theorie liegt aber immer 
noeh darin, daB sieh in Sehnitten dureh pigmentbildende Organe und 
Zellen (Augen, Baut) zwar sehr einfaeh und sieher die Dopaoxydase 
(dureh die Dopareaktion), nieht aber die Tyrosinase (dureh eine ana
loge, d. h. unter ZufUgung von Tyrosinlosung angestellte Reaktion) 
nachweis en laBt" (E. BLOCH [1927J). 

Es ist von versehiedenen Seiten darauf hingewiesen worden, daB die 
pigmentbildenden Zellen der Baut nieht allein mit Dopa eine Farben
reaktion geben, sondern aueh noeh mit versehiedenen anderen ehemi
sehen Substanzen (Paraphenylendiamin, 4-Aminophenylendiamin-2-Sul
fosaure, Paradiaminodiphenylendiamin, I, 5-Dioxynaphthalin, p-Amino
salizylsa ure, Rongali tweiB, Paraoxyphen y 1 brenztra u bensaure, Bomo
protoeateehusaure, Brenzkateehin). Indessen bestreitet BLOCH die Uber
einstimmung der in allen diesen Fallen erhaltenen Bilder mit der Dopa
reaktion. "Sie sind," wie er meint, "davon wesensversehieden." Mir 
seheinen sich immer noeh die gewiehtigsten Einwande gegen die Dopa
theorie aus dem von W. J. SCHMIDT festgestellten Verhalten der Melano
ph oren niederer Wirbeltiere zu ergeben und ieh glaube daher aueh, daB 
eine vergleiehende Untersuehung, die sieh aueh auf Fisehe und wirbel
lose Tiere zu erstreeken hatte, am ehesten eine Entseheidung der noeh 
sehwebenden Fragen ermogliehen konnte. 

Eine Anzahl italieniseher Autoren (SACCARDI und RONDONI, QUA
TRINI, GALLERANI, COMINI und MARIANI) haben sieh fur die Bedeutung 
des Pyrrols und seiner Derivate als Vorstufen des naturliehen Pigmentes 
eingesetzt, aus denen sieh ja aueh kunstlieh leieht Melanine herstellen 
lassen. Zugunsten einer solchen Annahme wurde aueh darauf hinge
wiesen, daB naeh Injektion von Pyrrolderivaten im Barn Veranderungen 
auftreten, wie sie bei spontaner Melanurie bekannt sind (THORMAHLER
sche Reaktion). Bezuglieh der Kritik dieser Lehre verweise ieh auf die 
Bemerkungen von BLOCH im Bandbueh. 

Es darf nieht unerwahnt bleiben, daB sowohl in der Haut wie a~tch in 
Ergebnisse der Biologie IV. 34b 
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inneren Organen oxydative Pigmentbildung bekannt ist, bet der aber Oxy
dasen anseheinend nieht beteiligt sind. Ich machte hier an alte, aus den 
achtziger J ahren des vorigen J ahrhunderts stammende Beobachtungen 
von A. SPI~A erinnern, die, soviel mir bekannt ist, kaum Beachtung ge
funden haben. Werden Stiicke der Leber oder der Nieren erwachsener 
Rinder oder Schweine in koch en de physiologische ~aC1-Lasung getaucht, 
so verschwindet fast so fort die dunkle Farbung und macht einem grau
gelblichen Farbenton Platz; bedeckt man dann eine Stelle der Ober
flache oder eine frische Schnittflache mit einem Deckglaschen, so dun
keln die frei gebliebenen Partien an der Luft nach und es entsteht daher 
ein helleres Schablonenbild. Durch verschiedene Kontrollversuche ge
langte SPI~A zu der Annahme, daB in den genannten Organen oxydierte 
Chromogene enthalten seien, welche beim Erhitzen reduziert werden und 
unter dem EinfluB des Luft-O sich wieder tarben. Zugunsten dieser Deu
tung hat SPIKA auch die Tatsache geltend gemacht, daB kiinstlich ein
gefiihrte oxydable Chromogene ein ganz entsprechendes Verhalten zei
gen: Einem Kaninchen wurden in die Vena jugu1aris 3 g einer 1proz. 
wasserigen IndigkarminlOsung injiziert, das Tier nach 5 Minuten getCitet 
und die Niere rasch ausgeschnitten, entkapselt und durch kurzes Ein
tauchen in kochende physiologischl' :;\ aC1-Lasung "reduziert". Hierauf 
wird die Niere mit einem aus Filtrierpapier geschnittenen Buchstaben 
bedeckt, der Luft exponiert. Nach etwa I Stunde, wahrend welcher Zeit 
die Schablone durch Bepinselung mit KochsalzlOsung feucht erhalten 
wird, erscheint der Buchstabe nach Entfernung des Papieres weiB auf 
dem blaubraunen Grunde der iibrigen frei gebliebenen Nierenoberflache. 
Die Oxydation wird wesent1ich durch Verdunstung des Wassers gefOrdert. 
Spater hat dann MElROWSKY (1908) auch ein Nachdtmkeln von ausge
schnittenen H autstiickchen von NI enschen beobachtet. Dieselben wurden 
in Gaze gelegt und mit einem Pfropfen derart in einem mit Wasser ge
fiillten Reagenzglas befestigt, daB das Hautstiickchen gerade iiber der 
Oberflache des Wassers hangt. Das Rahrchen wird dann im Warme
schrank bei 50°, Kontrollstiickchen dagegen auf Eis gehalten. Nach 
1-3 Tagen zeigen die warm gehaltenen Stiickchen oft eine intensive 
Schwarzfarbung. Die an sich stark pigmentierte Praputialhaut erwies 
sich am geeignetsten. Nach MElROWSKY soIl es sich urn Neubildung von 
Pigmentkalllchen sowohl in den Epidermiszellen wie auch in den Chro
matophoren der Cutis handeln. H. KONIGSTEI~ (1909), welcher die Ver
suche MElROWSKYS mit gleichem Erfolg wiederholte, sah die Pigment ie
rung noch auftreten, wenn die Haut mit 10proz. Formol behandelt oder 
gekocht wurde. 1m Gegensatz zu MEIROWSKY und KONIGSTEIN fand 
~EUBURGER (1920), der in 24 von 37 Fallen ein positives Resultat be
obachtete, keine mikroskopisch nachweisbare Pigmentbildung im Co
rium. Er hat auch zuerst versucht, die Frage zu beantworten, ob der 
o bei dieser "postmortalen" Pigmententstehung eine Rolle spielt und 
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kam zu dem Ergebnis, daD die Reaktion bei AusschluD desselben aus
bleibt, dagegen in O-reicher Umgebung besonders stark ausfallt. In der 
Folge haben REUDORFER (I92I) und LIGNAC (I922/23) die Erscheinung 
einer abermaligen eingehenden Prufung unterzogen. LIGNA':; hat, urn 
eine etwaige Tauschung durch Schrumpfung auszuschlieDen, die zu pru
fenden Rautstuckchen durch 2 mal 24 Stunden straffgespannt und, auf 
einer Korkplatte befestigt, in 4 proz. Formalin oder 96proz. Alkohol 
fixiert. Dann wurden sie in Gaze gewickelt und dafUr Sorge getragen, 
daD die Subcutis stets mit Wasser in Beruhrung stand. In allen Fallen 
trat (bei 56°) Braun- bis Schwarzfarbung auf. Es war gleichgultig, wie 
lange nach dem Tode die Raut entnommen wurde (die kurzeste Zeit der 
Entfernung post mortem war 3 Stunden, die langste 32 Stunden). Das 
Maximum der Verfarbung wurde bei Formalinfixierung erst nach 3 Tagen, 
bei Alkoholfixierung aber schon nach 24 Stunden erreicht. Die mikrosko
pische Untersuchung ergab Vermehrung der Pigmentkornchen in den 
Zellen der Basalschicht und des Stratum spino sum bis zum Stratum 
granulosum hinauf; ob auch in der Cutis eine vermehrte Pigmentbildung 
erfolgt, liiDt LIGNAC unentschieden. DaD die Reaktion nur in A nwesen
heit von 0 stattfindet, erscheint auch durch den Versuch von LIGNAC 
liber jeden Zweifel sichergestellt. 

Von groDtem Interesse ist nun der Befund, daD nicht nur Warme, 
sondern auch ultraviolettes Licht, wie in der normalen Raut, so auch in 
Rautstuckchen, die in der angegebenen Weise fixiert oder gar gekocht 
wurden, eine gesteigerte oxydative Pigmentbildung zu bewirken im
stande ist. LIGNAC bedeckte die vorbehandelten Rautstuckchen mit 
einem kupfernen (oder Papp-) Plattchen, worin ein Kreuz, rundes Loch 
oder Quadrat ausgeschnitten war. \Vahrend des Versuches wurden die 
Praparate aIle IO Minuten mit 96proz. Alkohol befeuchtet, urn Aus
trocknung oder mogliche Temperaturerhohung zu vermeiden. Bestrahlt 
wurde mit dem Quarzlicht einer KRQ:\IEYERschen Lampe. Abb. 65b zeigt 
das Resultat eines solchen Versuches. In Abb. 65c ist das Ergebnis der 
Strahlenwirkung auf gekochte Raut wiedergegeben. Es muD noch be
merkt werden, daD nach sehr langer Bestrahlung der primaren Ryper
pigmentierung eine sekundare Depigmentierung folgt (Abb. 65d, e), was 
LrGNAC auf die Entwicklung von H 2 0 Z bezieht, welches nach V. BrE 
(I905) unter dem EinfluD ultravioletter Strahlen unter gewissen Be
dingungen aus organischen Substraten sich bilden solI. Auf den erst en 
Blick mochte es scheinen, daD unter den Bedingungen, unter welchen 
"postmortale" Pigmentbildung noch erfolgen kann, eine Mitwirkung von 
(oxydierenden) Fermenten viillig ausgeschlossen ist und LrGNAC ist daher 
geneigt anzunehmen, daD auch bei der vitalen Pigmentierung Oxydasen 
nicht beteiligt seien. Schon BLOCH (I927) hat aber mit Recht betont, 
daD die Tatsache einer postmortalen Melaninbildung in der Raut unter 
dem EinfluD intensiver Warme- oder Strahlenwirkung an sich noch in 
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keiner Weise dagegen sprechen wiirde, daD das intra vitam gebildete 
Melanin durch die Tatigkeit einer Oxydase zustande kommt. "Es ist 
ja gerade die besondere Eigenschaft und die charakteristische Funktion 

Abb, 65 :l~e. Pigmentbildullg durch Bestrahlul1g
toter menschlicher Haut. (Bauchhaut w~lhrend 
40 Stunden in 96proz. Alkohol fixiert.) In (;11 
ist die kupferne Platte abgcbilllet mit ein
geschnittenem kr{'uzformigell Loch. (1)) zeigt 
das Resultat nach 6 1/2 stiind. Bestrahlung nach 
aufgelegter Platte. Schon nac h I S tllndc war 
d ie Pigmentieru ng an~edeutet. (c) zei~t das 
Ergebnis cines (' bensolch en Versuches an 
10 Minntcn lang gekochter Haut nach 3 stund. 
Bestrahlung . (el) lI, (e) zeigen die cler primaren 
Hyperpigm en tierul1g bei lange anhaltender 
Bestrahlung (89 Stunden) mit Quarzlicht folgende 

..;ekundare Depigmentierung. Nach LIGN AC. 

b 

d 

der Enzyme, chemische Reaktionen, die auDerhalb des lebenden K6rpers 
nur durch starke Eingriffe, wie Hitze, Strahlung, Sauren, Alkalien in 
Gang gesetzt werden k6nnen, innerhalb des lebenden Organismus unter 
vitalen Bedingungen vor sich gehen zu lassen" (BLOCH). 

leh halte es aber fUr h6chst wahrseheinlich, dafJ auch die postmortale 
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Pigmentbildung, wie die vitale, fer11lentativ ver111ittelt ist und stiitze mich 
dabei auf gewisse Eigentiimlichkeiten der Oxydasen, auf die ich schon 
vor Jahren (1924) aufmerksam gemacht habe. Lange war es bekannt, 
daB Phenolasen (Chromodehydrasen, Peroxydasen) sich von den meisten 
anderen Fermenten durch ihre groJ3e Widerstandsfahigkeit gegen hohe 
Temperaturen auszeichnen; bei 60-800 werden sie noch kaum gescha
digt und verlieren erst beim Kochen ihre Aktivitat, aber nicht dauernd, 
vielmehr besteht eine weitgehende Regenerationsfahigkeit. Wenn man Kar
toffelschalen zerkleinert und mit Wasser 1-2 Tage stehen laJ3t, erhalt 
man einen braun gefarbten Extrakt, der sich bei Zusatz von Guajak
tinktur sofort stark blaut. Steigert man die Temperatur nicht iiber 900, 
so laJ3t sich eine unmittelbar merkliche Verminderung der Wirkung kaum 
nachweisen. Dagegen wird schon durch kurzes Aufkochen die oxydie
rende Wirkung stark verzogert und durch bngeres Sieden zunachst vollig 
verhindert. Indessen ist aber das Ferment auch dann nicht irreversibel 
zerstort, denn es gelingt leicht, eine fast vollstandige Regeneratwn einfach 
dadurch zu erzielen, dajJ man die Fhissigkeit in dunner Schicht auf den 
Boden einer verschliejJbaren Glasdose ausgiejJt und mehrere Stunden steken 
lajJt. DaJ3 es sich hierbei nur urn den EintlujJ des Lntt-O handelt, ergibt 
sich daraus, daJ3 der Erfolg bei Dberschichtung der gekochten Losung 
mit 01 ausbleibt. Ein gleiches Verhalten zeigten Extrakte aus Meer
rettich, sowie Losungenreiner Meerrettichperoxydase, die ich der Giite des 
Herrn Kollegen WILLSTATTER verdankte. Gerade hier war das Re
generationsvermogen iiberaus auffallend und sehr vollkommen. Schon 
nach I Stunde farbte sich eine Probe der gekochten Losung, die zunachst 
bei Zusatz von Guajaktinktur und H 2 0 z keine Spur von Blaufarbung 
gegeben hatte und dann in einem Uhrglas in diinner Schicht der Luft 
ausgesetzt blieb, wieder schon hellblau. 

Ich habe mich neuerdings davon iiberzeugt, daJ3 die Regeneration 
wesentlich rascher bei hoherer Temperatur erfolgt (40-60°). Der Tem
peraturfaktor spielt eine besonders wichtige Rolle bei der Einwirkung 
anorganischer Katalysatoren auf Guajak. Eisen und Kupfersalze 
(FeS(\, FeClz , CuS04 , CuClz ) bewirken, wie langst bekannt, an sich, 
besonders aber in Verbindung mit HzOz intensive Blauung, dagegen 
bleibt der Erfolg mit den entsprechenden Mangansalzen bei gewohn
licher Temperatur aus, so daJ3 es schein en konnte, als waren diese iiber
haupt unfahig, oxydierend zu wirken. Man kann sich aber iiberzeugen, 
daJ3 ihnen diese Fahigkeit dennoch zukommt. Es spielt aber dabei einer
seits die Reaktion, andererseits die Temperatur eine ausschlaggebende 
Rolle. Setzt man in einem Uhrglas zu 2 ccm einer n/so wasserigen 
Losung von MnS04 oder MnClz 2-3 Tropfen HzOz und ebensoviel 
Guajaktinktur hinzu, so entsteht eine weiJ3e Emulsion, die erst nach 
I Stunde eine ganz blasse blauliche Farbung zeigt. Wohl aber tritt so
fort eine schone himmelblaue Farbung ein, wenn man die Reaktion in 
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einem erwarmten Uhrglas vornimmt. Wie W. OSTWALD (I908) gefunden 
hat, er/olgt auch unter dem Ein/lu/3 der Belichtung eine Vermehrung der 
in den Sa/ten vieler Arthropoden enthaltenen Phenolase und zwar sowohl 
im lebenden Tier wie im Gewebsextrakt, wahrend die gleichzeitig vorhandene 
Katalase abgeschwacht bzw. zerstort wird. 

Wenn man den bei der Pigmentbildung in der Haut beteiligten Oxy
dasen ahnliche Eigenschaften zuschreiben diirfte, wie sie nach den mit
geteilten Beobachtungen der guajakhlauenden Phenolase zukommen, so 
wiirde, wie man leicht sieht, der Annahme, daB auch die postmortale 
Pigmentbildung fermentativ vermittelt wird, keinerlei Bedenken ent
gegenstehen. Es darf aber doch nicht auBer Betracht gelassen werden, 
daB eine aktive Zerstorung einiger Aminosauren durch Licht sicher nach
gewiesen ist. Schon NEl'BERG hat in zahlreichen Arbeiten iiber photo
chemische Veranderungen hiochemisch wichtiger Stoffe (Biochem. Zeit
schrift I3, I7, 27, 29, 39, 44, 6I, 67) die Analogie der oxydativen Licht
wirkung mit der des H 2 0 2 hervorgehoben und beim Tyrosin und Trypto
phan speziell auf die Pigmentbildung aufmerksam gemacht. HARRIS 
(Biochem. Journ. 20. I926) hat dann gezeigt, daB bei Bestrahlung von 
Proteinen mit der Hg-Lampc von samtlichen Aminosauren nur Tyrosin 
und Tryptophan Sauerstoff aufnehmen, deren Uisungen ultraviolette 
Strahlen stark absorbieren. F. LIEBE:" (I927) untersuchte ganz neuer
dings den EinfluB der Belichtung auf o,Iproz. Uisungen der genannten 
beiden Aminosauren in n/50 NaOH·bzw. IproZ. NaF-Uisung und fand, 
daB bei demLicht einer Quarzquecksilberlampevon HERAEUS erst hei einer 
Entfernung von etwa 40 cm zwischen Lampe und den Proben eine Zer
storung der heiden Aminosauren wahrzunehmen ist, was sich durch eine 
starkere oder schwachere braunliche Verfarbung kundgibt. Der Erfolg 
ist an alkalische Reaktion gebunden. Diese fUr die Lichtwirkung obli
gate Alkaleszenz ist zugleich der Grund, warum es nicht gelingt, die di
rekte Oxydation von Dopa durch Licht nachzuweisen, da solche Lo
sungen sich auch im Dunkeln sofort bei Alkaliszusatz braunen. Dagegen 
konnte bei Adrenalin in schwach lackmusalkalischer Losung ein Licht
effekt festgestellt werden, der den in einer ungefahr eben so schwach 
alkalischen Tyrosinli:isung iibertrifft. Beim Eintauchen eines Radium
praparates (76 mg Ra) durch etwa IO Tage in eine O,IproZ. Tyrosin
li:isung (in n/50 NaOH) zeigte sich eine schwache Verfarbung und ahn
lich wirkten auch Rontgenstrahlen. 

b) Die Morphologie der Pigmentbildung. 

Die bei sich entwickelnden Melanophoren niederer Wirbeltiere viel
fach konstatierte Tatsache, daB die Pigmentkornchen in jugendlichen 
Stadien der Zellen meist viel heller (braunlich oder gelb) gefarbt er
scheinen, deutet darauf hin, daB die chemischen Vorgange der Pigment
bildung sich, wie in so vielen Fallen der Entstehung spezifischer Pro-
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dukte der Zelltatigkeit, auf der Basis besonderer granularer Differen
zierungen des Plasmas vollziehen. REI~KE (I894) hat an den groBen 
verastelten Pigmentzellen des Bauchfelles der Salamanderlarven beob
achtet, daB sich die durch H Z 0 2 entfarbten Pigmentkornchen noch far
berisch darstellen lassen und daraus geschlossen, "daB das Substrat etwas 
anderes ist als das Pigment" .... "Neben einer mehr diffusen Verteilung 
in vielen der Kornchen zeigt das Pigment wahrend der Bildungsvorgange 
eine ungleiche Verteilung und erst spater, also im Stadium der Reife, 
fullt es das ganze kugelige Substrat (Stroma) aus." Wahrend REINKE 
im gegebenen FaIle die Stromasubstanz als lebende Differenzierungen des 
Plasmas ("Plasmaorgane") nach Art der Trophoblasten oder Sekret
granula auffaGt, glaubt BLOCH (I927), "daB der Pigmenttrager bei der 
~elaninbildung keine aktive Rolle spielt", eine Ansicht, die, wie ich 
glaube, schon dadurch widerlegt wird, daB es sich hier doch offenbar 
urn einen Vorgang handelt, den man der Bildung und Ablagerung von 
Starke, Fett, Mucin oder Fermenten vergleichen kann, Zellprodukten, 
deren Entstehung immer an die chemische Tatigkeit besonderer Zell
organe geknupft ist. In ahnlicher Weise wie REINKE hat spater auch 
v. SZILY (I9II) die Pigmentkorner als eine Art Organ ellen aufgefaGt, 
welche selbstandige vitale Funktionen besitzen. MIESCHER, der die Ent
wicklung des retinalen Pigmentes unter BLOCHS Leitung studierte, fand 
in den betreffenden Zellen beim Huhnchen vom 4. und 5. Tag neben 
wenigen fein stabchenfOrmigen, braun en Kornchen auch noch andere 
morphologisch ganz identische Gebilde, die sich blau tingieren lieBen 
oder einen Mischton von braun und blau zeigten. Ahnliche Befunde 
wurden auch an Kaninchenembryonen vom I3. Tag erhoben. Die Unter
suchungen von W. J. SCHMIDT uber die Entstehung des Melanins in den 
Chromatophoren niederer Wirbeltiere lassen keinen Zweifel daruber be
stehen, daB die Form der Pigmentk6rner von vornherein d~lrch die des Pig
menttrdgers (der Stromasubstanz) bedingt wird und auch MIESCHER halt 
dies fUr seine Objekte fur hOchst wahrscheinlich. Auf aUe F dUe ent
wickelt sich auch das retinale Pigmcntkorn beim Hiihnchen und Kaninchen 
auf der Basis morphologisch gleicher, pigment loser Granula, die sich mit 
H dmatoxylin fdrben lassen. Ich halte es nicht fUr richtig, diese letzteren 
an sich als "Pigmentvorstufen" zu bezeichnen, denn als solche konnen 
doch nur aIle die wohldefinierten chemischen Korper (zyklische Kom
plexe) gelten, aus denen unter dem EinfluB oxydierender Fermente 
Melanin entsteht, ein Vorgang, der aIlerdings ausschlieBlich in den Gra
nulis lokalisiert ist. Ich glaube nicht, daB man gegen eine solche Auf
fassung den Umstand geltend machen kann, daB es sich, wie schon fruher 
erwahnt wurde, bei der Dopareaktion BLOCHS urn eine diffuse Plasma
farbung handelt, denn die Durchtrankung eines Schnittes mit Dopa
losung laGt sich sicher nicht mit den Verhaltnissen vergleichen, wie sie 
bei autochthoner Entstehung der oxydierbaren Substanz und der Oxy-
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dase in den lebenden Zellen gegeben sind. Man hat zur Darstellung der 
noch nicht pigmenthaltigen Granula au13er typischen Farbstoffen (Safra
nin, Hamatoxylin) auch noch andere Methoden angewendet. BIZZOZERO 
(I908) konnte durch Behandlung mit (AgN03 ) in pigmentierten Haut
schnitten Zellen darstellen, weIche scheinbar kein Pigment enthalten. 
Spater wurde dieses Verfahren von zahlreichen Autoren mit Erfolg an
gewendet. Es beruht auf der reduzierenden Wirkung der noch nicht oder 
doch nicht voll ausgefarbten Granula. (Beziiglich der Technik verweise 
ich auf BWCHS Darstellung im Handbuch.) "Schon makroskopisch sind 
alle pigmenthaltigen Bezirke viel dunkler und kompakter gefarbt als im 
unbehandelten Schnitt. Unter dem Mikroskop erweisen sich samtliche 
Melaningranula als verandert. Sie sind viel dunkler bis schwarz, 
massiger, kompakter, grober und von unregelma13iger Form .... Oft, 
d. h. wenn die urspriingliche Melaninmenge schon gro13 war, erscheint 
auch die ganze Zelle als eine kompakte, fast strukturlose Masse" (BWCH). 
Die erwahnte Gro13enzunahme und Formanderung der Granula erklart 
BWCH durch Adsorption von metallischem Silber. 

Fast aIle Beobachter haben iibereinstimmend angegeben, da13 durch 
Silberimpragnation auch die noch pigmentfreien Granula dargestellt wer
den konnen; in der Tat fallt bei Untersuchung eines mit AgN03 behan
delten Hautschnittes der ungeheure Reichtum an dunkeln Pigment
kornchen in den Epidermiszellen sofort auf, der scheinbar in gar keinem 
Verhaltnis zum vorhandenen fertigen Pigment steht. SCHNEIDER und 
SCHREIBER (I908) gelang es ferner, mit der gleichen Methode in der Cho
rioidea des erwachsenen Meerschweinchens, sowie bei einem 33 Wochen 
alten menschlichen Fotus Zellen darzustellen, die den fertigen Pigment
zellen vollstandig entsprachen, aber unbehandelt pigmentlos schienen. 
Gleichwohl halt BWCH die Frage fiir nicht entschieden und ist, wie MIE
SCHER, geneigt, die scheinbare Pigmentvermehrung auf eine blo13e Ver
gro/3erung staubfeiner Melaninkornchen zu beziehen. Wenn dies auch in 
manchen Fallen zutreffen mag, so gilt es doch gewi13 nicht fUr die mehrfach 
auch von mir beobachteten Falle, wo in einer typischen Chromatophore 
(Melanophore) zunachst nur farblose oder ganz schwach gefarbte Granula 
enthalten sind, die sich mit AgN03 intensiv schwarzen. Auch hier bieten 
niedere Wirbeltiere weitaus geeignetere Objekte als Vogel oder Saugetiere. 

In allen Fallen, wo sich spezifische Produkte des Zellstoffwechsels 
auf der Grundlage plasmatischer Differenzierungen (Granula) bilden und 
abscheiden (Mucin, Starke, Glykogen, Fett, Fermente usw.), ist der Kern 
an deren Bildung direkt nicht beteiligt. Damit solI aber natiirlich nicht 
gesagt sein, da13 er iiberhaupt bei soIchen Vorgangen keine Rolle spielt. 
Vielmehr wissen wir, daB er in ausschlaggebender Weise das ganze che
mische Geschehen in jeder Zelle beeinflu13t, wie ja schon das "Gesetz 
der Kernrelation" so klar auf eine standige Wechselwirkung zwischen 
Plasma und Kern hinweist. Es ist daher von vornherein au13erst un-
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wahrscheinlich, daB das Pigment der Melanoblasten aus Bestandteilen 
des Zellkerns sich bilde, wie mehrfach behauptet wurde. Man ware zu 
einer solchen Annahme gewiB nicht gelangt, wenn man die Frage nicht 
so ausschlieI31ich von morphologischen Gesichtspunkten aus, haupt
sachlich gestiitzt auf das farberische Verhalten, zu 16sen versucht hatte. 
So ist es gekommen, daB verschiedene Autoren ganz verschiedene Be
standteile des Kernes als "Vorstufen" des Pigmentes bezeichnet haben. 
MERTSCHING (r888) brachte das Auftreten von Pigment in der Haar
rinde in Zusammenhang mit dem bei der Verhornung entstehenden 
Keratohyalin und der Auflosung des Zellkerns: "Pigmentbildung und 
das Auftreten von Keratohyalin fUhren zur Verkleinerung und schlieB
lich zur Auflosung des Kernes in Geweben, die sich zur Verhornung an
schicken. Pigment in groBeren Tropfen (? B.) erscheint als Keratohyalin, 
Keratohyalin in kleineren Tropfen als Pigment" (1 B.). Gestiitzt auf den 
Befund von homogenen, mit Safranin farbbaren Kugeln in Melanophoren 
junger Tritonlarven, die bald im Innern, bald auBerhalb des Zellkernes 
lagen, nahm JARISCH (r89r/92) an, daB es sich hier urn einen, dem Chro
matin des K~rnes nahestehenden Korper handle. Er beobachtete nun 
ferner, daB braune und schwarze Pigmentkorner an dem einen oder 
anderen Segment das flammende Rot jener homogenen Kugeln durch
scheinen lieBen und vielfach leuchtete auch zwischen den einzelnen Pig
mentkornchen die Farbe der letzteren durch. Hierin sah JARISCH den 
Beweis der Entwicklung der Pigmentkugeln aus den durch Safranin ge
farbten Chromatinkorpern. Er kommt zu dem SchluB: "Das Oberhaut
pigment entwickelt sich aus einer Kernsubstanz, dem Chromatin, oder einem 
diesem chemisch oder wenigstens raumlich nahestehenden Korper." Einen 
neuen AnstoB erhielt diese Auffassung durch die Untersuchungen 
R. HERTWIGS iiber die Bildung von braunen Pigmentkornchen aus den 
sogenannten "Chromidien" im Plasma von Actinosphaerium, die er fUr 
iiberschiissige, aus dem Kern austretende Chromatin- und Nukleolar
substanz halt. Er halt damit "die M oglichkeit einer Pigmententwicklung 
vom Kern aus fur erwiesen". Auf seine Veranlassung untersuchte RossLE 
(1904) den Pigmentierungsvorgang am Melanosarkom und fand, daB 
zunachst auf Kosten des Chromatins eine auffallige Vermehrung der 
Nukleolarsubstanz stattfindet, die aus dem Kern austritt und im Plasma 
in Pigment verwandelt wird. ,,1st erst das meiste Chromatin in Nukleo
larsubstanz verwandelt, so besteht unter Umstanden der Kern iiberhaupt 
fast ausschlieI31ich aus dem Kernsaft und einem im Mittelpunkt desselben 
schwimmeilden, riesenhaften Nucleolus. Wahrend immer mehr Nukleo
larsubstanz angehauft wird, sendet das Plasma Fortsatze aus. Nun be
ginnt die Pigmentierung. Uberrascht man ihre Entstehung, so sieht 
man aus dem Kern Teilchen, welche die Farbenreaktion der Kernkorper
chen geben, austreten oder weiter den Kern mit einem braunlich schwar
zen Mantel umgeben. AuBer in feinster Verteilung kann das chromogene 
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Material in Form von Tropfen austreten, welche die GroBe eines gewohn
lichen Nucleolus haben. DiEse findet man in allen moglichen Stadien 
der Umwandlung zu Pigmentkornern" (RossLE). 

In. gleicher Weise solI sich nach STA!<FEL (19~6) der Pigmentierungs
vorgang auch bei jungen Tritonen sowie im Schwanz der Froschlarven 
vollziehen. Auch MEIROWSKY (1908) kommt bei zahlreichen Versuchen 
an men schlicher und tierischer Haut zu dem Ergebnis, daB sich das melano
tische Pigment auf der Basis von "Nukleolarsubstanz" bildet. Gleich
gultig, wie und wo es zur Pigmententwicklung kommt, geht derselben 
nach MEIROWSKY ein Phanomen voraus, "das in dem A ustritt einer durch 
Pyronin rot gefarbten Kernsubstanz besteht". Da man gewohnlich an
nimmt, daB sich bei einer kombinierten Farbung mit Methylgrun-Pyro
nin nur die Nukleolen mit dem letzteren tarben, so ware jene Substanz 
als "Nukleolarsubstanz" zu bezeichnen. Sie findet sich nach dem Aus
tritt aus dem Kern im Plasma entweder in Form kugeliger oder fein
korniger oder auch verschieden geformter Gebilde, welche an ihrem Rand 
oft eine deutliche Pigmentfarbung erkennen lassen, wahrend ihr Zen
trum noch rot ist. Das Pigment zeigt nicht gleich seinen endgultigen 
FarbentoD, sondern alle Nuancen von der pyroninroten Kernsubstanz 
bis zum tiefen Schwarz. Aus diesem Verhalten schlieBt MEIROWSKY, 
"daf3 die rote Kernsubstanz in Pigment iibergeht", wobei eiweiBspaltende 
und oxydative Fermente eine Rolle spielen. Zu einem anderen Resultat 
und zur Ablehnung der MEIROWSKYSchen Theorie kommt in ebenfalls 
sehr ausgedehnten und mit zahlreichen Abbildungen versehenen Stu
dien v. SZILY (19II). Als Material benutzte er Augen von Hiihnchen
und Kaninchenembryonen. N ach ihm ist es das mit Hama toxylin farb bare 
"Chromatin" des Kernes, welches in das Cytoplasma ausgestoBen und 
dort unter Mitwirken von Fermenten in Pigment umgewandelt wird. 
Wenn man von der wohl zweifellos feststehenden Tatsache ausgeht, 
daB zur Pigmentbildung ein Chromogen (Tyrosin, Dopa oder eine 
verwandte zyklische Gruppe) gehort, welches aus Bestandteilen des 
Plasmas oder des Kernes gebildet werden kann, aber nichf mit diesen 
identisch ist und unter dem EinfluB einer Oxydase Melanine liefert, so 
wird man zugeben mussen, daB jede Theorie, welche diese Vorgange in 
Bestandteile des Zellkernes verlegt, von vornherein wenig wahrschein
lich ist. Schon EHRMANN hat seinerzeit gegenuber der Anschauung, daB 
das Pigment aus dem Kerne stamme, geltend gemacht, daB der Nach
weis der Herkunft mit Kernfarbstoffen farbbarer Gebilde aus dem Kern 
noch nicht bedeutet, daB sie sich zu Pigment umwandeln, sondern nur, 
daB sie Pigment aufgenommen haben. Es scheint ihm nur so viel fest
zustehen, daB man im Pigment wohl zweierlei Substanzen vor sich hat, 
wovon die eine das eigentliche Pigment, die andere ein eiweiBartiger 
Pigmenttrager (Stroma) ist. Dazu kommt noch, daB die Angaben der 
oben genannten Beobachter von anderer Seite nicht bestatigt werden 
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konnten. MIESCHER (1923) fand zwar, wie v. SZIL Y, in den Pigment
zellen des Auges von Huhner- und Kaninchenembryonen neben typi
schen braunen Pigmentkornern auch soIche, die nur einen leicht braur.
lichen Ton zeigen, sich aber mit Hamatoxylin blau farben. Sie gleichen 
morphologisch so vollkommen den braunen, daB es berechtigt ist, beide 
miteinander in Beziehung zu bringen. Fur die Annahme, daB die blauen 
Stabchen, die wie die braunen vollkommen regellos im Zellplasma ver
teilt liegen, aus dem Kern stammen, konnte aber MEIROWSKY keine 
Anhaltspunkte gewinnen. Man findet zwar gelegentlich, wenn auch nur 
sehr selten, blaue (aber auch braune) Stabchen in Beruhrung mit dem 
Zellkern, aber soIche Bilder auf das Ubertreten von Chromatin aus dem 
Kern ins Plasma zu beziehen, ist wohl kaum statthaft. 

Zu ebenso negativen Resultaten gelangte auch RENYI (1924) auf 
Grund sehr sorgfaltiger Untersuchungen. Kernveranderungen und Uber
tritt von Kernbestandteilen in das Plasma lassen sich nach ihm wah
render normalen Pigtnentbildung uberhaupt nicht beobachten, und aIle 
gegenteiligen Angaben beruhen auf optischer Tauschung (Uberlagerung). 
Der Grundstock der Pigmentgranula (Pigmenttrager) verhalt sich gegen
uber chemischen und farberischen Agenzien durchaus anders als Chro
matin und wird von RENYI als Abkommling von Mitochondrien be
trachtet. Auch LUNA (1917/20), der Pigmentepithel (Retina) und meso
dermale Pigmentzellen (Chorioidea) in Kulturen kunstlich zuchtete, und 
wie SMITH (1920) das Auftreten pigmentloser Granula im Plasma vor 
der eigentlichen Pigmentbildung beobachten konnte, leitet diese Pig
menttrager von den Mitochondrien ab, was von SMITH allerdings be
stritten wird. FaBt man alles zusammen, so wird man BLOCH wohl 
beistimmen durfen, wenn er sagt, "daB eine direkte Beteiligung des Kern
apparates an der Pigmentbildung im Sinne einer Abstammung des Pig
mentes bzw. seiner Vorstufen aus dem Kern zur Zeit als unbewiesen, 
ja als sehr wenig wahrscheinlich angesehen werden muB, und daB sich 
demgemaB der PigmentbildungsprozeB ausschlieBlich im Protoplasma 
der pigmenthaltigen Zelle, also dort, wo auch das Pigment zuerst in 
Erscheinung tritt, vollzieht" (BLOCH). BLOCH war ursprunglich der Mei
nung, daB die chromogenen Substanzen nicht in den Pigmentzellen selbst 
entstehen, sondern von auBen her durch den Saftestrom bezogen "und 
innerhalb der Zelle durch die spezifische, auf das Melanogen eingestellte 
Oxydase lediglich in Melanin umgewandelt werden, so daB sich nur die 
Endphase des ganzen Pigmentbildungsprozesses innerhalb des Proto
plasmas abspielen wurde". Man konnte sich aber auch vorstellen, und 
es spricht vieles dafiir, daB auch schon die Bildung des Chromogens 
eine Funktion der Zelle selbst darstellt, die dann offensichtlich als 
.,einzellige Druse" charakterisiert ware, deren Funktionen einerseits die 
Bereitung der chromogenen Substanz und anderseits deren Uberfiih
rung in Melanin sein wurden. Zugunsten einer soIchen Annahme spricht 
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nicht nur die postmortale Pigmentbildung in der Raut, sondern vor 
allem das Auftreten und die Vermehrung von Pigmentgranulis in iso
lierten Zellen, die in CARRELschen Kulturen aus explantierten Pigment
zellen durch Teilung hervorgegangen sind. Solche Kulturversuche sind 
von ROOKER (I9I4), besonders aber von LUNA (I9I7), SMITH (I920) und 
A. FISCHER (I925) gemacht worden. Als ganz unzweifelhaft ergab sich, 
daB in den im Kulturmedium entstandenen Zellen zunachst farblose und 
aus diesen dann pigmentierte Granula gebildet werden, also unter Be
dingungen, wo an der autochthonen Bildung chromogener Substanzen 
nicht gezweifelt werden kann. Der Drusencharakter mancher Pigment
zellen tritt besonders klar in Fallen hervor, wo das fertige Pigment an 
andere, ursprunglich pigmentfreic Zellen abgegeben wird, wie dies schon 
fruher auf Grund der Beobachtungen von STRONG tiber die Entwicklung 
schwarzer Federn besprochen wurde. Rier handelt es sich nicht allein 
um eine "innere Sekretion" im Sinne CL. BERNARDS, wie etwa bei der 
Glykogenbildung in den Leberzellen, sondern um eine wirkliche A us
sto/3ung des gebildeten Produktes und Ubertragung auf eine andere Zelle. 
Es beweist dieser Fall zugleich, daB das in einer Zelle vorhandene, 
melanotische Pigment nicht notwendig immer ein "autogenes" Plasma
produkt darstellen muB, sondern daB es auch von auBen stammen, 
"exogen" sein kann. 

Wo und wann dies der Fall ist, bildet eine Frage, die seit langem auf 
das lebhafteste diskutiert wird, aber noch immer nicht sicher entschie
den ist. 

a) Die- Herkunft des Epithelpigmentes. 
Bekanntlich finden sich melanotische Pigmente bei allen Wirbeltier

klassen, teils in Zellen ektodermaler Rerkunft, teils in mesodermalen 
Elementen. Diese letzteren (die typischen Chromato[Melano-Jphoren) 
tiberwiegen bedeutend bei den niederen Wirbeltieren, wahrend bei Vogeln 
und Saugetieren umgekehrt die Pigmentierung epidermaler Zellen vor
herrscht. Wenn es daher auch niemals bezweifelt wurde, daB bei jenen 
die Melanophoren Pigment bilden, so sind doch Zweifel aufgetaucht, ob 
dies auch fur die epithelialen Pigmentzellen gilt. Den Ausgangspunkt 
des Streites, ob die Epidermis uberhaupt zur Pigmentbildung befahigt 
ist oder ob sie ihr gesamtes Pigment aus der Cutis bezieht, bildeten 
Beobachtungen von KOLLIKER aus dem Jahre I860 an der Raut von 
Protopterus annectens. Er fand hier in der Epidermis zahlreiche Pigment
ramifikationen von braunlicher bis schwarzer Farbe, die von subepider
mal in der Cutis gelegenen Zellkorpern ausgingen. Diese Lagebeziehun
gen legten KOLLIKER die Vermutung nahe, daB im gegebenen FaIle die 
Pigmentzellen aus der Cutis eingewanderte Gebilde seien. Diese An
nahme fand eine weitere Stutze in Untersuchungen KERBERTS (I877), 
welche den Pigmentierungsvorgang bei Embryonen der Ringelnatter 
betreffen. Es ergab sich wider Erwarten, daB hier das erste Auftteten 
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von Pigment in der Epidermis erfolgt, und zwar in verzweigten Zellen. 
Diese sind zunachst nur wenig zahlreich und enthalten auch nur wenig 
Pigment. Au13erdem fanden sich nahe der Cutis noch andere runde oder 
ovale, mit einer stark lichtbrechenden Fhissigkeit gefiillte Zellen, die 
an anderen Stellen Pigment enthielten. Ganz gleichartige Zellen fanden 
sich auch direkt unter der Epidermis in der Cutis, zum Teil mit der einen 
Halfte in die Epidermis hineinragend. Ahnlich verhielten sich einige pig
menthaltige Zellen, deren Korper noch in der Cutis lag, wahrend die Aus
laufer schon in die Epidermis eingedrungen waren (Abb. 66). Aus diesen 
Befunden schlo13 KERBERT, da/3 die verzweigten Zellen der Epidermis 

b 
Abb. 66, a Langsschnitt durch die Haut eines Schlangenembryos mit ziemlich vorgeschrittener 
Schuppenentwicklung. b Langsschnitt durch die Haut am Laufe eines Hiihnchens von 13 Tagen. 

c Querschnitt durch die Epidermis desselben. Nach KERBERT. 

wandernde Bindegewebszellen sind. Ganz entsprechende Beobachtungen 
machte er auch an den Schupp en am Laufe des Hiihnchens (r3. Tag). 
"Wahrend aber bei den Natterembryonen die hellen Bindegewebszellen 
erst in die Epidermis einwandern, sich hier verzweigen und im Innern 
des Plasmas Pigment ausscheiden, bilden die entsprechenden Zellen bei 
den Hiihnchenembryonen schon Pigment, wahrend sie sich noch im 
Bindegewebe befinden. Die Folge davon ist, da13 man letzterenfalls viel 
after in der Lage ist, zu beobachten, wie die mit Pigment erfiillten Zellen 
zu einer Halfte noch in der Cutis sich befinden, wahrend ihre verzweigten 
Auslaufer schon alle in die Epidermis eingedrungen sind" (Abb. 66b, c). 
AEBY (r885) stellte dann in einer kurzen Notiz ganz allgemein den Satz 
auf, da13 im Epithel kein Pigment gebildet werde, sondern durch Ein-

Ergebnisse der Biologic IV. 
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wanderung von pigmentierten ZeBen aus dem benachbarten Bindege
weQe in dasselbe hineingelange. Einzelbeschreibungen gibt AEBY nicht, 
doch meldet er, daB seine bereits r884 abgeschlossenen umfassenden 
Untersuchungen zahlreiche Vertreter der Vogel, Saugetiere und auch des 
Menschen (Epidermis, Haare, Federn, Nagel) betreffen. Diese Anschau
ungen fanden zunachst fast ungeteilte Anerkennung, als G. RIEHL (r884) 
zur selben Zeit in einer Arbeit "Zur Kenntnis des Pigmentes im mensch
lichen Haar" das Verhalten des Pigmentes aufzuklaren versuchte. Auf 
Querschnitten durch die Papille fand er bei im Wachs tum begriffenen 
Haaren in dem Papillengewebe eingeschoben unregelmaBig gestaltete 
ZeBen mit kornigem Pigment ("pigmentierte WanderzeBen"). Hier und 
da lagen diese ZeBen der Basis der MatrixzeBen der Haarrinde flach an 
und streckten faden- und keulenfOrmige Auslaufer zwischen diese hinein. 
Die Fortsatze drangen aber auch noch zwischen die nachstfolgenden 
Zellen ein und konnten die Lange von zwei bis vier Zelldurchmessern 
erreichen. Untersuchte RIEHL den Haarschaft in der Hohe, in der die 
HUXLEYSche Schicht schon verhornt ist, so fand er von den beschrie
benen PigmentzeBen und Auslaufern nur noch sparliche Reste. Dagegen 
trat in der Mehrzahl der noch nicht ganz verhornten HaarrindenzeBen 
Pigment im Plasma auf. Ober die Art, wie das Pigment aus den ver
astigten WanderzeBen und deren Auslaufern in die Epidermis gelangt, 
erhielt RIEHL durch dunne Quer- und Langsschnitte an Kopf- und Bart
haaren AufschluB. Er fand haufig Fortsatze, deren gegen den Zelleib 
gekehrtes Stuck vollig scharf konturiert und gegen die hellen Epithelien 
scharf abgesetzt erschien. In der Umgebung solcher Fortsatze war im 
Plasma der Zellen eine diffuse braunliche Farbung zu bemerken, und 
es fan den sich Pigmentkornchen oft nur an der dem Fortsatz zuge
kehrten Flache angehauft, so daf3 es den Eindruck machte, als ware der 
Fortsatz zerflossen und von der Epithelzelle aufgenommen worden. RIEHL 
nahm an, daB die pigmentfuhrenden Wanderzellen von der Umgebung 
der GefaBe ihren Ausgangspunkt nehmen und von dort in das Gewebe 
der Haarpapillen und in das Haar selbst einwandern. Zu ahnlichen 
Schliissen wie RIEHL gelangte auch EHRMANN (r884). In seiner Mono
graphie uber das melanotische Pigment und die pigmentbildenden ZeBen 
des Menschen und der Saugetiere, aus dem Jahre r896, faBt EHRMANN 
seine Ansichten folgenc!ermaBen zusammen. Die Pigmentbildung ge
schieht in eigentiimlichen, weder mit Bindegewebs-, noch mit Epidermis
zellen identischen ZeBen, den Melanoblasten. Diese sind Abkommlinge 
des mittleren Keimblattes, die sich zum Teil darin weiter entwickeln, in 
die Epidermis einwachsen und daselbst ein selbstandiges Zelldasein 
fUhren. Sie entstehen bei Horngebilden des Menschen, der Saugetiere 
und Vogel, dann bei Amphibien und Reptilien an der Grenze zwischen 
auBerem und mittlerem Keimblatt, von wo sie in die Epidermis ein
wachsen. Die Obertragung des Pigmentes geschieht durch innerplasma-
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tische Stromung auf Plasmafaden, welche die Melanoblasten mit den 
Epithelzellen verbinden. Eine der wesentlichsten Stiitzen der Einwan
derungs- bzw. Einstromungshypothese schien zunachst· eine Unter
suchung von KARG (1888) zu sein, in der er versuchte, die Frage auf 
experimentellem Wege zu li:isen. Er transplantierte Hautlappchen von 
der Haut eines Wei13en auf die Haut eines Schwarzen und exzidierte 
sie nach 4-12 Wochen. In derselben Weise verpflanzte er auch Haut
stiickchen eines Negers auf einen Wei13en. Bei dem ersten Versuch wurde 
das transplantierte Hautstiickchen schwarz, beim zweiten wei13. KARG 
schlo13 daraus, da13 die Bildung des Pigmentes in den Epithelien der 
Oberhaut und ihrer Anhange (Haare) ausnahmslos ein sekundarer Vor
gang se:. Das Pigment wird den Epidermiszellen durch die von LEYDIG 
und EHRMANN als Chromatophoren bezeichneten Elemente zugefiihrt. 
Diese wandern in die Epidermis ein oder schicken, aut der Grenze von 
Cutis und Epidermis liegen bleibend, zahlreiche Fortsatze in die interzellu
laren Gange, welche innerhalb von Epithelzellen endigen und an diese Pig
ment abgeben. Diesen V organg solt man sich als eine Art Phagocytose vor
stellen, indem die Epithelzelle den Fortsatz autzehrt und das Pigment sich 
einverleibt. Wahrend dieses Eindringens schmiegen sich die Zellauslaufer 
den Formen der zwischen den Epidermiszellen befindlichen Raume an 
und tauschen gewisserma13enAusgiisse derselben VOL Unbestimmt driickt 
sich KARG iiber die Natur der PigmentzeUen und iiber den Ort aus, an 
dem sie sich mit Pigment beladen. Eins aber ware sicher, da13 jene Zellen 
Wanderzellen bindegewebiger Natur sind und dem mittlereh Keimblatt 
entstammen. Sehr entschieden hat sich auch KOLLIKER (1887) zugunsten 
der Einwanderungstheorie ausgesprochen. Es faUt auf, da13 in der gro13en 
Mehrzahl der FaIle, in welch en KOLLIKER das Vorhandensein von meist 
verzweigten Pigmentzellen in den tieferen Schichten der Epidermis be
obachtet und abgebildet hat, sich keine Spur von solchen in dem unter 
dem Epithel gelegenen Bindegewebe findet, ein Umstand, auf den spater 
das gro13teGewicht gelegt wurde (Teil III, Abb. 52). Dies gilt insbesondere 
auch von den Haarwurzeln. In der Kopfhaut von menschlichen Embryonen 
sieht man zur Zeit, wenn das untere Ende des Haarkeimes die Coriumpa
pille zu umschlieBen beginnt, an der Grenzflache zwischen beiden Geweben 
eine Anzahl "primarer Pigmentzellen" (Melanoblasten) (Abb. 20 b und 67). 
Diese Zellen, die beim Menschen vermutlich aus der Papille stammen, 
wachsen in die dariiber befindliche Matrix des Haarkeimes ein und geben 
korniges Pigment an die Matrixzellen, speziell der Haarrinde, ab (EHR
MANN). 1m voll entwickelten Haar sieht man an queren und senkrechten 
Schnitten durch den Bulbus die schonen, oft reich verastelten Pigment
zellen radienartig von der H6hlung ausgehen, welche die Papille 
aufnimmt. Auch die au13ere, selten die innere Wurzelscheide ent
halt unter Umstanden so1che Zellen, die man, allerdings viel weniger 
gut entwickelt, auch in der Papille und im Haarbalg, also im Binde-

35* 
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gewebe, findet. Nach BLOCH "trifft man die erst en Pigmentgranula im 
Haar oft schon im 5. Monat, manchmal aber auch etwas fruher oder 
spater, und zwar ausschliefJlich in den M atrixzellen, wahrend die Papillen 
in dieser Zeit stets vollig pigmentfrei sind". Die Haare des Hirsches, 
Rehes, des Rindes, Dromedars und der anthropoiden Affen verhalten sich 
wie die des Menschen, nur findet sich nach KOLLIKER hier viel haufiger 
auch die auBere Wurzelscheide von verastelten Pigmentzellen durch
zogen. Bei der Hausmaus fand STEINER-WOURLISCH (I925) schon bei 
Embryonen von I8 mm Lange in den Bulbi der Tasthaare der Schnauze 
Pigment. Bei 1/2 tagigen Stadien sind auch die Bulbi der Ruckenhaare 

a b 
Abb.67. a Embryonaler Haarkeim des ]\Ienschen (schematisch). b Matrix und Papille eiues 

embryonalen menschlichen Haarkeimes. Die Pigmentzellen sind nur einseitig gezeichnet. 
Nach EHRMANN. 

pigmentiert. Immer beschrankt sich auch hier die Pigmentierung auf 
die epithelialen Bulbuszellen, die Papille wurde stets pigmentfrei ge
funden. 

Mit Ubergehung einer Anzahl anderer, im wesentlichen gleichlau
tender Befunde mochte ich hier nur noch auf eine Untersuchung auf
merksam machen, die ich, auBer bei HAECKER (I9I8), nirgends erwahnt 
gefunden habe, die aber, wie mir scheint, fUr die ganze Frage von groBer, 
ich mochte sag~n, entscheidender Bedeutung ist. Es ist dies eine aus 
dem Jahre I902 stammende Untersuchung von R. M. STRONG uber die 
Entwicklung der Federfarben. Ich habe die auBerordentlich inter
essanten Befunde dieses Forschers schon fruher, im dritten Teil, ein
gehend besprochen und darf darauf verweisen. Nur zwei Punkte seien 
hier nochmals hervorgehoben, einmal das Unwahrscheinliche der An
nahme, daB die Mutterzellen der vergleichsweise riesigen Melanoblasten 
epithelialen Ursprungs sind, wie STRONG meint, wenn sie gleich im Epi
thel jenseits der Basalmembran gelegen sind und sich ursprunglich von 
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den Nachbarzellen nach GroBe und Form kaum unterscheiden. Es ware 
sehr wohl denkbar, daB sie schon zu einer Zeit aus der Anlage des Coriums 
eingewandert sind, wo sich mesenchymale und epitheliale Zellen mor
phologisch noch kaum differenziert zeigen. Dann aber ist auch schwer 
einzusehen, warum, wenn es sich urn epiderm ale Gebilde handelt, nicht 
in allen Epithelzellen autochthon Pigment gebildet wird, sondern die 
iibergroBe Mehrzahl derselben auf die Zufuhr von Pigment, und zwar 
in korniger Form, aus den ganz vereinzelten Melanoblasten angewiesen 
sind. Fast alle Autoren, welche der Einwanderungs- bzw. Einstromungs
theorie ablehnend gegeniiberstehen, machen hierfiir in erster Linie den 
anatomischen Befund geltend, dafJ zur Zeit, wo Melanophoren in den un
teren Schichten der Epidermis gut entwickelt sind, das subepitheliale Ge
webe davon ganz frei gefunden wird. So stiitzte RETTERER schon r887 
seine Ansicht, daB das Pigment der Epidermis nicht aus der Cutis stamme, 
sondern autochthon im Epithel gebildet wird, zunachst auf die Tat
sache, daB in den jiingsten Embryonen von Pferden und Eseln das Pig
ment in den Epidermiszellen und in den Zellen der Raarmatrix, nicht 
aber im Corium gefunden wird. Zur gleichen Ansicht gelangte LOEB 
(r889-r898) bei Wiederholung der Transplantationsversuche von 
KARG. Diese wurden auch von SCHW ALEE (r893) einer strengen Kritik 
unterzogen. KARG halt es fiir "unumstoBlich, daB das zur Untersuchung 
ausgeschnittene, schwarz werdende Rautstiickchen auch in jedem Falle 
die ehemals weifJe, transplantierte Haut war. Wenn sich in ihm Pigment 
gebildet hat, so kann es nicht in der Weise entstanden sein, daB das 
ganze Rautstiick ersetzt worden ist, sondern die ehemals ungefarbten 
Zellen miissen Pigmentkornchen in sich aufgenommen haben". Da nun 
aber diese Epithelzellen dem WeiBen angehoren und an sich iiberhaupt 
kein Pigment bilden, so kann, wie er meint, das spater in ihnen gefundene 
nur vom Bindegewebe aus zugefUhrt sein. Gegen diese SchluBfolgerung 
macht SCHWALBE den gewiB nicht unberechtigten Einwand, daB nach 
KARGS eigenen Aussagen das Epithel infolge der steten physiologischen 
AbstoBung an der Oberflache nicht in seiner ganzen Dicke erhalten bleibt; 
die Untersuchung der auf Neger transplantierten weiBen Raut 4 Wochen 
nach der Operation ergab, daB das Epithel im Zentrum des 2,5 cm langen, 
r,5 cm breiten Rautstiickchens nur '/4-'/5 der Dicke des Randes zeigte. 
Es muB also 3/4_4/5 der Dicke des Epithels hier verloren gegangen sein. 
Somit deutet alles darauf hin, daB die Regeneration des Epithels all
mahlich vom Rande aus stattfindet. "Dann ist aber das allmahlich 
Pigment aufnehmende Epithel nicht einmal ein Rest des urspriinglichen 
Epithels der weiBen Raut, sondern regenerativ neugebildetes Epithel der 
Negerhaut (SCHWALBE). Am entschiedensten ist wohl JARISCH fUr eine 
lokale Entstehung des Pigmentes in der Epidermis eingetreten. Ahn
lich wie STRONG deutet er die verastelten epidermalen Pigmentzellen 
als veranderte Epithelzellen, die in ihrem Inneren Vakuolen bilden sollen: 

Ergebnisse der Biologie IV. 3Sb 
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"Durch VergroBerung derselben und deren Eroffnung nach auBen einer
seits, durch das Hineinwachsen der Retezellen in die entstandenen Ge
websliicken anderseits kommen die ~.lder der verzweigten Pigment
zellen zustande." Bei seinen Untersuchungen iiber den Haar- und Far
benwechsel des Hermelins gelangte SCHWALBE zu dem Ergebnis, "daB, 
das Pigment, welches beim Friihlingshaarwechsel in den Riickenhaaren 
auftritt, ein lediglich epitheliales ist und nicht durch pigmentierte Wan
derzellen aus dem unterliegenden Bindegewebe eingeschleppt wird". Er 
fand zu keiner Zeit des Jahres weder in der Cutis, noch in den Haar
papillen oder dem bindegewebigen Haarbalg Pigment; auch die Wurzel
scheiden zeigten keine Spur von Pigmentierung. "Von der Zeit des. 
Herbsthaarwechsels an, nach Ausfallen der alten pigmentierten Haare, 
existiert iiberhaupt an den winterweiBen Stellen keine Spur von Pig
ment. Das ganze Interesse dreht sich also um das Auftreten des ersten 
Hautpigmentes im Friihling. Tiere im Anfang des Marz zeigten unter 
den weiBen Winterhaaren den Hautboden braungrau gefarbt; es war 
also wieder Pigment in der Haut aufgetreten, und zwar erwiesen sich nur 
die Haarwurzeln der jungen Friihlingsgeneration gefarbt, deren die Pa
pille umfassende Bulbi als braune Kopfchen schon mit unbewaffnetem 
Auge wahrgenommen werden konnten. Die mit feinsten braunen Korn
chen erfiillten Matrixzellen umfassen in drei Schichten die vollig pig
mentfreie Papille. Von verastelten pigmentierten Zellen zwischen den 
Elementen der Matrix war nichts zu sehen. Weiter apikalwarts gehen 
aus den pigmentierten Zellen der innersten Reihe die pigmentierten 
Zellen des Markes, der mittleren und auBeren Reihe, die der Rinden
substanz des Haares, hervor. So beweisend diese Befunde SCHWALBES. 
fUr die autogene Entstehung des Pigmentes in epidermalen Zellen zu 
sein scheinen, so ware es doch erwiinscht, auch noch friihere Stadien 
kennen zu lernen. 

Es war bisher nur von Fallen die Rede, wo nur die Epidermis 
pigmentiert erscheint, sei es, daB in den tieferen Schichten derselben. 
verzweigte Melanophoren gelegen sind oder daB die Epithelzellen 
selbst Pigment enthalten. Es kommt aber auch vor, daB verastelte 
Chromatophoren sowohl in der Epidermis wie auch im subepithelialen 
Bindegewebe oder gar nur in diesem liegen. H. RABL (1912) stellte· 
durch Untersuchungen einer kontinuierlichen Reihe von Amphibien
larven (Triton) aus verschiedenen Entwicklungsstadien fest, daB das. 
Pigment zuerst in Zellen auftritt, welche flachenhaft unter dem Epithel 
ausgebreitet liegen und in bezug auf Lage und Aussehen den Binde
gewebszellen der Cutis gleichen. Er fand diese Chromatophoren bereits. 
bei einer 9 mm langen Larve von Triton cristatus, ohne daB auch nur 
eine Spur von Pigment im Epithel zu sehen gewesen ware. In Epithel
zellen trat Pigment erst spater auf, doch darf man nach seiner Meinung 
hier ebensowenig wie anderswo den Satz: "post hoc, ergo propter hoc" 
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~elten lassen. Er glaubt vielmehr, daB das Pigment im Epithel voll
kommen unabhangig von dem des Bindegewebes entsteht. Bei genauester 
Durchsuchung zahlreicher Praparate ist er zu der Uberzeugung gekom
men, daB die subepithelialen Pigmentzellen niemals Fortsatze ins Epi
thel senden, sondern immer ganz glatt unterhalb desselben ausgebreitet 
sind. Demgegeniiber ist zu bemerken, daB W. J. SCHMIDT (vgl. den 
zweiten Teil dieser Monographie, S. I8zff.) es auf Grund ausgedehnter 
Untersuchungen an Reptilien "fUr fast sicher halt, daB die Melanophoren, 
alle mesodermale Elemente und die in der Epidermis vorkommenden 
dorthin aus der Cutis eingewandert sind". Zu der gleichen Ansicht ge
langte ganz neuerdings auch L. BERWE:;'ER (I926) bei der Untersuchung 
der Entwicklung der pigmentfiihrenden Zellen in der Haut von Sala
mandra. Sowohl die Melanophoren wie auch die Lipophoren erscheinen 
hiernach zuerst in Form amoboider Pigmentzellen innerhalb der Cutis, 
sind mitotischer Vermehrung fahig, durchwandern zum Teil die Grenz
lamelle der Epidermis und entwickeln sich so zu epidermalen Chromato
phoren. RABL untersuchte auch die Entwicklung des Pigmentes in den 
Dunenfedern des Hiihnchens und kam zu dem Resultat, daB als Modus 
der Pigmentbildung in den Epithelzellen der Feder einzig und allein die 
autochthone Entstehung des Pigmentes in Frage kommt. Bei einem 
I7tagigen Hiihnchen fand RABL auch Pigment in der Cutis. Er nimmt 
an, daB hier das Pigment aus der Matrix stammt, da die Papille um diese 
Zeit bereits dem Verschrumpfen nahe war und kaum noch pigment
bildende Eigenschaften haben konnte. Die Epidermis schwarzgefiederter 
Tauben fand POST (I893) pigmentfrei, dagegen begleiteten im zuge
horigen Cdrium reichlich pigmentierte Bindegewebszellen die GefaBe. In 
MRACEKS Handbuch der Hautkrankheiten hat RABL seine Ansichten iiber 
Pigmentbildung nochmals zusammengefaBt (Kapitel iiber Anatomie der 
Raut). Ihm scheint die Theorie der epithelialen Entstehung des Ober
hautpigmentes mehr Wahrscheinlichkeit fUr sich zu haben als die Theorie 
vom mesodermalen Ursprung. Den Experimenten KARGS stellt er unter 
anderen das Bedenken entgegen, daB die Fortsatze der Chromatophoren, 
die nach KARG die Pigmentierung der Epidermis besorgen sollen, gar 
nicht Zellteile, sondern nur Pigmentkornchen seien, die von einer be
sonders stark pigmentierten Zelle ausstromen und hintereinander ge
lagert sind. Der kernhaltige Zellkorper ware als eine stark pigmentierte 
Basalzelle zu deuten, welche ihre Kornchen in die Interzellularraume 
abgibt, von wo sie durch die Saftstromung in kontinuierlicher Reihe zu 
den hoher gelegenen Zellen fortgetragen werden. Wenn sich die Pigment
kornchen bei langsam erfolgender Pigmentierung nicht in geschlossener 
Linie von der Epithelzelle ab16sen, kommen auch keine Fortsatze zur 
Beobachtung. Es konnen aber auch Wanderzellen pigmentlos in die 
Oberhaut eindringen und sich erst sekundar mit den in den Saftspalten 
vorhandenen Kornchen beladen. In diesem Zustande verlassen sie die 
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OberfHiche und kommen in die Cutis. Auf diese Weise entsteht nach 
RABL das Cutispigment. 

In einer ausgedehnten Untersuchung haben WIETING und RAMDI 
(1907) die Frage zu beantworten versucht, welchen Zellen in spat em
bryonaler Zeit und wahrend der extrauterinen Entwicklung die Pigment
bildung zufallt. An der Schnauze neugeborener Runde, die hellrosa er
scheint, tritt das erste Pigment in Form kleiner Flecken etwa am 3. Tage 
auf. Die anfangs hellgrauen Flecke nehmen rasch an Ausdehnung und 
Intensitat zu, so daB in 2-3 Wochen die ganze Schnauze schwarz ist. 
i~fikroskopisch erkennt man zuerst nur verastelte "Dendritenzellen" in der 
Epidermis. Die ihnen zunachst liegenden Epithelzellen konnen anfangs 
ein unverandertes Aussehen zeigen, bald aber treten auch in ihnen Pig
mentkornchen auf, die wohl aus den Dendriten stammen. Wenn nun 
aber die genannten Autoren aus dem Umstande, daB zu dieser Zeit keine 
Auswanderung von Zellen aus der Cutis stattfindet und keine einzige 
pigmentierte Zelle in dieser sichtbar ist, den SchluB ziehen, daB die epi
dermalen Melanoblasten (Dendriten) im Epithel entstehen und als um
gewandelte epidermale Elemente aufzufassen sind, so ist eine solche 
Folgerung gewiB nicht bindend, denn die Einwanderung mesodermaler, 
noch pigmentfreier Jugendstadien der Dendriten kann sehr wohl in 
einem sehr fruhen Entwicklungsstadium erfolgt sein, eine Annahme, fUr 
welche mir auch die schon erwahnten Befunde STRONGS zu sprechen 
scheinen. 

Einen vermittelnden Standpunkt nimmt CASPARY (1891) ein. Er 
fand in der Raut bei Morbus Addisonii strahlige Pigmentzellen, sowohl 
in den tiefsten Schichten der Epidermis, wie auch in 'der Cutis. 
Von den letzteren sah er Auslaufer zwischen die Epithelzellen eindringen, 
wahrend die Zellkorper bald in ihrem ganzen Umfang, bald nur noch 
zum Teil im Bindegewebe lagen. Er halt diese pigmentierten "Wander
zellen" fUr bindegewebige Elemente, da sie nach Form und GroBe den 
verzweigten Pigmentzellen von Chorioidea und Iris entsprechen. Denn
noch glaubt CASPARY, daB diese Zellen zu der Pigmentierung der basalen 
Epithelschicht in kdner Beziehung stehen. Bald wird diese reichlich 
durchsetzt mit nicht epithelialen Pigmentzellen, ist aber selbst arm an 
Pigment, bald entbehrt sie j0ner fremden Elemente und ist trotzdem 
reichlich mit Pigment versehen. "Es ware naheliegend," meint CAS
PARY, "daB fUr das Pigment der Epidermis zwei verschiedene Quellen 
unabhangig voneinander bestehen, die keineswegs immer gleichzeitig zu 
flieBen brauchen. Entweder kann die Epidermis durch Elemente pigmen
tiert werden, die aus dem Bindegewebe stammen; aber auch die basalen 
Epithelzellen haben die Fahigkeit, selbstandig Pigment zu erzeugen, sind 
also, ebenso wie das Retinaepithel, echte Pigmentzellen oder konnten doch 
zu solchen werden." Man sieht, wie schwankend und widerspruchsvoll 
die Angaben der einzelnen Beobachter sind, was zum guten Teil daran 
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liegt, daB die meist bevorzugten Objekte (Haut und Hautorgane der 
Saugetiere) nur selten giinstige Verhaltnisse bieten und daB auBerdem 
ganz friihe Entwicklungsstadien nur wenig untersucht wurden. Ich habe 
schon friiher auf die Beobachtungen von KUKENTHAL und KRUGER an 
Embryonen von Cetaceen aufmerksam gemacht, die zeigen, wie sehr es 
darauf ankommt, daB man die Pigmentverhiiltnisse im richtigen Stadium 
untersucht. 

Obschon BLOCH, der urn die Pigmentlehre in neuerer Zeit unzweifel
haft verdienteste Forscher, die Ansicht vertritt, daB das in der Epi
dermis, vor allem in den Basalzellen, enthaltene Melanin "dort gebildet 
wird, wo es in Erscheinung tritt, namlich im Protoplasma dieser Zellen", 
glaube ich doch, daB dieser Satz nur mit gewissen Einschrankungen gilt 
und daB geniigender Grund vorliegt, auch aus dem Corium eingewan
derten, mesodermalen Elementen (Melanophoren) eine groBe Bedeutung 
fUr die· epidermale Pigmentierung zuzuerkennen, vor allem in den 
friihesten Stadien der Pigmententwicklung. Uber die groBe Bedeutung der 
epidermalen Melanophoren (BLOCHS "Dendritenzellen ") gerade zu dieser 
Zeit herrscht ziemliche Ubereinstimmung. Vielfach bilden sie dann die 
einzigen pigmentierten Zellen der Epidermis (vgl. auch FRIEDENTHAL). Es 
tragt sich nun, sind diese Zellen als der Epidermis zugehOrige Elemente 
aufzufassen oder handelt es sich urn eingewanderte mesodermale Zellen. 
Die weitgehende Ubereinstimmung der Form, ihre Ahnlichkeit mit den ty
pischen Chromatophoren niederer Tiere und ihre Beziehungen zur Pig
mentbildung iiberhaupt legen zunachst den Gedanken nahe, da~ diese 
von Epithelzellen so ganzlich verschiedenen Elemente mesodermalen 
Ursprungs sind. Es ist unter diesen Umstanden nicht zu verwundern, 
daB man sich, ich mochte sagen instinktiv, straubte, sie als den Basal
zellen der Epidermis gleichwertige Gebilde anzuerkennen und ihnen zum 
Teil sogar die Zellennatur ganz absprach (vgl. oben). Nach der Auf
fassung von BLOCH "stellen die Dendritenzellen (epidermale Melanophoren) 
nichts anderes dar, als besonders ausgepriigte, gesteigerte Funktionszustiinde 
der normalen pigmentbildenden Epidermiszellen". Sie sind Melanoblasten 
'Xa-C c;oX~v. Die pigmentbildende Epidermiszelle andert ihre Form und 
wird Dendritenzelle, wenn ihre pigmentbildende Funktion einen be
sonderen Impuls erfahrt. In diesem Stadium ist das pigmentbildende 
Ferment sehr reichlich vorhanden - und es wird viel Melanin produziert 
-, daher das Sichtbarwerden im Nativschnitt, noch besser durch die 
Melanin-Silberreduktion und durch die Behandlung mit Dopa. Die 
Formveranderung selbst, speziell das Auftreten der Dendriten, ist nach 
KREIBICH eine voriibergehende, funktionell bedingte Phase, die beim 
Abflauen der gesteigerten Tatigkeit wieder in den normalen Ruhestand 
iibergeht, wahrend MEIROWSKY eher daran denkt, daB der dendritisch 
gebaute Melanoblast schon im Ruhezustand vorhanden ist und das Sicht
barwerden seiner wahren Form durch das Einstromen des Pigmentes 
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in praformierte Bahnen zustande kommt" (BLOCH). Gegen eine solche 
Auffassung der epidermalen "Dendritenzellen" lassen sieh, wie mir 
scheint, begriindete Einwande erheben. Zunachst widerspricht sie der 
Tatsache, daB derart reich verzweigte, epitheliale Zellen bis jetzt nir
gends beobachtet wurden, wahrend diese Zellform fUr Bindegewebs~ 

elemente geradezu charakteristisch ist. Wenn BLOCH auf Grund von 
Dopapraparaten es gar fUr wahrscheinlich halt, "daB im Prinzip alle 
pigmentbildenden Zellen der Epidermis eine dendritische Struktur be
sitzen", so ist demgegeniiber zu bemerken, daB die erfahrungsgemaB 
besten Konservierungsmethoden niemals auch nur eine Andeutung einer 
solchen, an den Basalzellen oder den nachst angrenzenden Elementen der 
Epidermis der hoheren Wirbeltiere erkennen lassen. Viel eher scheinen 
mir die von BLOCH mitgeteilten Abbildungen darauf hinzudeuten, daB 
die Dopareaktion viel zahlreichere "Dendritenzellen" zwischen den wenig 
hervortretenden epidermalen Elementen zur Darstellung bringt, die wegen 
des Mangels an Pigment sonst nicht erkennbar sind, wie dies ja fiir das 
farblose Chromatophorenplasma ganz allgemein gilt. Jedenfalls besitzen 
wir in der Dopareaktion ein sehr wertvolles Mittel, Auslaufer von Melano
phoren auch dann sichtbar zu machen, wenn sie frei sind von kornigem 
Pigment. Dies gilt leider nicht fUr alle FaIle, denn die Chromatophoren 
der Kaltbliiter verhalten sich auffallenderweise ganz indifferent. Wenn 
man nun die epidermalen Melanophoren auch bei den hoheren Wirbel
tieren nicht als Epithelzellen auffassen will, so bleibt, soviel ich sehe, 
nur die. einzige Moglichkeit iibrig, sie als eingewanderte mesodermale Ele
mente zu deuten. 1ch kann in dieser Annahme urn so weniger eine un
wahrscheinliche Hypothese erblicken, als dann, wenn sie sich als zu
lassig erweist, eine erfreuliche Ubereinstimmung der Pigmentierungs
verhaltnisse in der ganzen Wirbeltierreihe bestehen wiirde, wie sie ja 
von allgemein physiologischen Gesichtspunkten vorauszusetzen ware. 
Der Haupteinwand, den man einer solchen Annahme bisher immer ge
macht hat, daB auch bei reichlichem Vorhandensein von "Dendriten" 
in der Epidermis das darunterliegende Bindegewebe davon ganz frei 
sein kann und daB man, auch wenn kutane Melanophoren vorhanden sind, 
ein "Einwandern" nicht feststellen konnte, ist, wie ich glaube, hinfallig, 
wenn man nur beriicksiehtigt, daB ein solcher Befund von vornherein 
gar nieht zu erwarten war. Eine fertig auspigmentierte Melanophore ist, 
wenigstens bei niederen Wirbeltieren, nicht amoboid beweglich und daher 
auch nicht wanderungsfahig und es liegt kein Grund vor, bei den ent
sprechenden Zellen hoherer Wirbeltiere ein anderes Verhalten voraus
zusetzen. Wenn also ein Einwandern stattfindet, so miiBte dies in einem 
sehr fruhen Entwicklungsstadium stattfinden, wo die betreffenden Zellen 
voraussiehtlich noch ganz pigmentfrei sind, wie dies ja schon KERBERT 
bei Schlangenembryonen beobachtet und abgebildet hat. Die Pigmentie
rung und die weitere definitive Ausgestaltung der Zellen wiirde dann erst 
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in der Epidermis in ahnlicher Weise erfolgen, wie dies STRONG Schritt fur 
Schritt an den von ihm allerdings auch fur epithelial gehaltenen Pigment
bildungszellen bei der Federentwicklung beobachten konnte. Es wurde 
dann auch leicht verstandlich, daB neb en den durch ihre Pigmentierung 
ohne weiteres sichtbaren "Dendriten" auch noch andere mit nur wenig 
oder gar keinem Pigment oder auch vielleicht solche, die ihren Pigment
vorrat bereits abgegeben haben, in der Epidermis vorhanden sind, die 
dann erst bei geeigneten Tinktionsmethoden (Dopa, AgN03 ) zur Geltl,mg 
kommen. Ich halte es nicht fUr unmoglich, daB die sogenannten LANGER
HANsschen Zellen, die den echten Dendriten so auBerordentlich ahnlich 
sehen, solche depigmentierte Melanophoren darstellen. 

Wenn es auf Grund der Untersuchungen von STRONG den Anschein 
hat, daB bei der melanotischen Pigmentierung der Federn sich die be
treffenden Epidermiszellen lediglich als "EmPfiinger" des von beson
deren Chromatophoren (Melanophoren) gelieferten Melanins verhalten, 
so liegen fUr die Saugetiere in dieser Hinsicht bestimmte Beobachtungen 
bisher nicht vor. Am ehesten ware vielleicht noch bezuglich der Haar
pigmentierung an ahnliches zu denken. Was die Basalzellen betrifft, so 
bleibt es vorlaufig unentschieden, inwie~eit auch sie als "Melano
blasten" und nicht nur als "Melanophoren" fungieren. Wenn die Dopa
reaktion wirklich mit absoluter Sicherheit die Orte der Melaninbildung 
aufzuweisen vermochte, so ware ihnen ja ohne weiteres die Fahigkeit, 
selbstandig Pigment zu bilden, zuzuerkennen. Da aber, wie W.]. 
SCHMIDT gezeigt hat, in der Epidermis der Amphibien sich auch Zellen 
mit Dopa farben, die mit Pigmentbildung sicher nichts zu tun haben 
(Epidermiszellen an Stelle der gelben Flecken bei Salamandra mac., 
sowie auch die Zellen der Hornschicht), wahrend anderseits typische 
Melanophoren ungefarbt bleiben, so ist mit Sicherheit eine Entscheidung 
nicht zu treffen. Ich halte es ubrigens nicht fur unwahrscheinlich, daB 
in der Haut des Menschen und der Saugetiere sowohl die epidermalen 
Melanophoren (Dendriten) wie das Basalepithel an der Pigmentbildung 
beteiligt sind. Was die ersteren betrifft, so werden sie von MASSON und 
PAUTRIER (I924) als Bestandteile eines kommunizierenden zelluJaren 
"tropho-melanotischen Netzes" aufgefaBt, dessen Aufgabe es sei, einen 
Stoffwechselaustausch zwischen Zirkulation und Epidermis und zwar 
direkt von Zelle zu Zelle, zu vermitteln. In diesem Netze reprasentieren 
die Dendritenzellen die eigentlichen und einzigen Pigmentbildner. Sie 
schopfen die Pigmentmuttersubstanzen, verarbeiten sie zu Pigment und 
geben dieses durch ihre Fortsatze an die ubrigen Epidermiszellen abo 
Auf dem gleichen Wege nehmen sie auch das Pigment wieder auf und 
befordern es in die Chromatophoren des Coriums weiter. BLOCH hat die 
Lehre von einem "tropho-melanotischen Netz" einer, wie mir scheint, 
sehr berechtigten Kritik unterzogen, halt aber trotzdem die Hypothese 
von der genetischen Verschiedenheit der Dendritenzellen fur nicht ab-
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getan. Er halt es fUr "moglich, wenn auch nicht wahrscheinlich, daft 
die Dendritenzellen der Abstammung nach eine von den iibrigen Basalzellen 
verschiedene Zellart reprasentieren. Sie waren in einem sehr friihen (pro
pigmentaren) Embryonalzustand in den Epidermiszellverband aufgenommen 
worden, mit ihm verschmolzen und mit ganz besonders leicht ansprechender 
Pigmentbildungsfahigkeit, die aber an sich auch den Basalzellen zuzu
sprechen ware, ausgestattet. Unter speziellen UmsUinden wiirde diese 
Tatigkeit angefacht, die Zellen vermehren sieh und treten starker -
vermoge ihrer Eigenart und speziellen Rerkunft aueh in ihrer eharakte
ristisehen Dendritengestalt - hervor" (BLOCH [1927J). Dies wiirde der 
von mir hier vertretenen Auffassung im wesentlichen entsprechen, mit 
der, wie mir seheint, aIle bekannten Tatsaehen am ungezwungensten in 
Ubereinstimmung zu bringen sind. 

Aus der gegebenen Darstellung geht ohne weiteres hervor, daB die 
kutanen Melanophoren, so wie sie sieh in der fertig entwickelten Raut beim 
Menschen und bei vielen Saugetieren finden, sieher in keinerlei Beziehung 
zur Versorgung der Epidermis mit Pigment stehen, wie dies friiher viel
fach angenommen wurde. Sie spielen vielmehr gerade im Gegenteil bei 
der Depigmentierung der Epidermis eine wichtige Rolle, einem Vorgang, 
zu dessen Betraehtung wir uns jetzt wenden. 

fJ) Die Depigmentierung der Epidermis und die pigmentphagocytierenden 
Zellen des Coriums. 

Jeder Sehnitt durch die mensehliche Raut zeigt das Pigment in der 
Epidermis nicht gleichmaBig verteilt, sondern entweder nur auf die Basal
zellen und die naehst angrenzenden Zellsehichten beschrankt oder, wie 
in Fallen starker Pigmentierung (Negerhaut), zwar bis zur Rornsehieht 
hinaufreiehend, aber doch in raseh abnehmendem MaBe. Da aIle Epi
dermiszellen Abkommlinge der oft auBerordentlich stark pigmentierten 
Basalzellen sind (der "Keimschieht"), so erscheint diese Tatsache auf 
den ersten Blick sehr auffallend und man muB sich fragen, in welcher 
Weise diese merkwiirdige Depigmentierung erfolgt, zumal doeh Melanin 
gegen die verschiedensten physikalisehen und chemischen Agentien 
auBerst widerstandsfahig ist. KARG (1888) gibt fiir die Negerhaut an, 
daB bei der Teilung der Zellen des Stratum germinativum einer jeden 
eine Anzahl von Pigmentkornehen mitgegeben wird. "Die Kornchen 
bleiben so lange als Organismen (? B.) in den Zellen erhalten, als diese 
lebensfrisch sind; mit ihrem Vorriieken gegen die Rornsehicht, wenn die 
Zellen allmahlich absterben, sich abplatten und den Kern verlieren, gehen 
auch die Pigmentgranula zugrunde, sintern zu groBeren Kornern zusam
men." ADACHI (1903) halt es fUr wahrseheinlich, daB das Pigment beim 
Aufriieken, "sei es innerhalb, sei es auBerhalb der Zellen, durch Zersetzung 
versehwindet", wahrend KROMEYER (1893) meint, daB es unter Entfar
bung wieder "zum Aufbau des Protoplasmas" (? B.) benutzt wird. 
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Nach BLOCH "ruckt das in den Basalzellen des Menschen gebildete 
Pigment zum graBen Teil mit den sukzessive aufeinander folgenden Zell
schichten an die Oberflache und wird, soweit es nicht schon wahrend des 
Hinaufruckens intrazellularen Abbauprazessen unterliegt, schlieBlich mit 
der Hornschicht abgestoBen". Doch ist der Pigmentgehalt der Ober
hautschuppchen selbst beim Neger nur sehr gering. Dagegen scheint 
bei Tieren diese Art der Pigmentabwanderung eine groBere Rolle zu 
spielen. STEINER-WOURLISCH (1925) gibt fUr die graue Hausmaus an, 
daB die Pigmentkappen der Retezellen gegen die Hornschicht hin, ent
sprechend der Abflachung der Zellen, flacher und schlieBlich mit diesen 
in den obersten Lamellen der Hornschicht abgestoBen werden. "Das Pig
ment ist in so1chen halb abgelOsten Teilen noch in feinen Streifen sichtbar." 

Neben dieser Ausscheidung an der Oberflache existiert nun, beson
ders beim Menschen, aber auch beim Tier (z. B. beim Affen nach ADACHI), 
noch ein zweiter Modus der Pigmentelimination, dessen Richtung dem 
ersten entgegengesetzt, also gegen das Corium gewendet ist (BLOCH). 
Dieser Vorgang, den man gewissermaBen als eine Art "innerer Sekretion" 
bezeichnen konnte, bei der ein Austritt von Melaninkornchen aus den 
pigmentbildenden Zellen in die interzellularen Saftspalten und von hier 
eine Ausschwemmung in das Bindegewebe der Cutis angenommen werden 
muB, ist an eine phagocytare Tatigkeit gewisser, in den oberen subepi
thelialen Schichten des Coriums gelegenen Zellen geknupft, die zuerst 
ADACHI als besondere, von den "Melanoblasten" der tieferen Lagen ver
schiedene Elemente unterschieden hat. Die ersteren sind, wie schon 
fruher erwahnt wurde, klein, unscheinbar, spindelig oder sternfOrmig, 
letztere dagegen langgezogen, bandfOrmig und zuweilen schon verastelt 
(Abb. 50 u. 54). Die ortliche Ausbreitung dieser beiden Gruppen von binde
gewebigen Pigmentzellen ist eine vollig unabhangige. Die kleinen, unterhalb 
der Epidermis gelegenen Pigmentzellen entsprechen nachZahl und Verteilung 
den Grenzen und derJntensitiit der epithelialen Pigmentierung. Die groBen 
bandfOrmigen Zellen dagegen zeigen eine weitgehende Unabhangigkeit, 
und zwar in dem MaBe, daB sie sehr haufig an Stellen angetroffen werden, 
wo zeitlebens nie eine einzige pigmentierte Zelle im daruber liegenden 
Epithel zu finden ist (so in der Baut des Unterarmes von Cercopithecus 
mona). Bei schwacher Pigmentierung der Epidermis liegen zumeist nur 
ganz vereinzelte Zellen der ersteren Art im Papillarkorper in mehr oder 
weniger dichter Nachbarschaft der Epidermis. Bei starkerer Pigmentie
rung ist dagegen oft das ganze Stratum papillare von Pigmentzellen durch
setzt. W iihrend das Pigment der Epidermis feinkornig, fast staubformig er
scheint, sind die Korner des C utispigmentes meist grof3er, rundlichoderunregel
miif3ig geformt, manchmal zu Gruppen vereinigt oder schollig (vgl. Abb. 46). 
Die Farbe derselben ist meist gelblicher als die des Epidermispigmentes, 
wobei zu bemerken ist, daB die dem Epithel naher gelegenen Zellen 
dunkleres Pigment enthalten als die tieferen. Chemisch stimmen die 
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beiden Pigmentarten vollig uberein. Ein wichtiger und fUr die Unter
scheidung von den tiefliegenden cutanen Melanoblasten einerseits, von 
den epidermalen Dendritenzellen anderseits, ausschlaggebender Um
stand ist, wie BLOCH schon in seinen ersten Arbeiten hervorgehoben hat, 
das Versagen der Dopareaktion bei den subepithelialen Melanophoren, 
was von dem genannten Forscher auf das Fehlen der Dopaoxydase be
zogen wird. Sprechen schon manche klinische Tatsachen dafUr, daB diese 
Pigmentzellen die Rolle eines Pigmentrezeptors spielen, so liefern Ver
suche von MIESCHER (I922) dafiir einen direkten Beweis, welche darauf 
gerichtet waren, ganz allgemein das Vermogen der Bindegewebszellen, 
fremde Substanzen zu phagocytieren, zu priifen. Wenn man einem Men
schen Aufschwemmungen von Tusche oder Zinnober in analoger Weise 
wie bei der Tatowierung, intradermal einspritzt und nach einiger Zeit 
die Stellen histologisch untersucht, so findet man sowohl in gewohnlichen 
Bindegewebszellen, wie ganz besonders in den subepithelialen Chroma to
phoren, neben dem braunen Pigment reichlich Tusche. In vitiliginoser, 
von Pigmentzellen freier Raut entstehen so durch Phagocytose der Farb
stoffpartikel in Bindegewebszellen Bilder, welche den normalen Chro
matophoren vollstandig entsprechen und man kann daher sagen, "daB 
jede Bindegewebszelle durch Aufnahme von Fremdkorpermaterial mor
phologisch den Charakter einer Chromatophore annehmen kann" (MIE
SCHER) (Abb. 68). Die Epidermiszellen verhalten sich vollstandig re
fraktar, das gleiche gilt auch fiir die epithelialen Zellen der Raarbalge. 
Von besonderem Interesse ist die Erzeugung von "kiinstlichen Chro
matophoren" durch Phygocytose von Melanin. MIESCHER fand, daB 
"bei Injektion von kiinstlich dargestelltem Dopamelanin oder auf 
chemische Weise isoliertem, natiirlichem Melanin (Pferdehaarmelanin, 
Rippomelanin und Navomelanin) eine Aufnahme des einverleibten Farb
stoffes in Elemente der Cutis und eine Speicherung erfolgt, welche einen 
Zeitraum von 2 Jahren iiberdauert. Dabei wird das Melanin zu einem 
Teil in die Gewebsliicken eingelagert, zum groBten Teil aber von den 
Gewebszellen aufgenommen. Die mit nativem Pigment erfUllten Chro
matophoren nehmen das fremde Pigment ebenso leicht auf wie die ub
rigen Zellen des Bindegewebes." Die so erzeugten kunstlichen Chromato
phoren gleichen vollstandig den naturlichen. Wie S)fITH (I92I) gezeigt hat, 
laBt sich die Phyagocytose von zugesetztem kornigem Melanin in Ge
webskulturen direkt beobachten und es treten Pigmentzellen vom Typus 
der cutanen Chromatophoren (mit unregelmaBigen und zum Teil klum
pigen Granulis) auf. Als aufnahmefahig erweisen sich Bindegewebszellen, 
Leukocyten u. a. SMITH halt den Unterschied der Form der Pigment
granula der Chromatophoren und Melanoblasten nach seinen Beobach
tungen in der Kultur fiir so charakteristisch, daB er glaubt, man konne 
danach auch in Schnitten von pigmentiertem Gewebe jeder pigmenthalti
gen Zelle ansehen, ob sie Melanoblast oder Chromatophor sei. Sowohl 
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beim Menschen wie bei (albinotischen) Meerschweinchen kommt es auch 
nach Injektion von Dopamelanin in alkalischer Lasung zur Ablagerung 
von karnig-scholligem Pigment in den cutanen Bindegewebszellen. Die 
erste Folge ist in diesem Falle eine diffuse Imbibition alier Gewebe der 
Haut mit dem Farbstoff (auch des Epithels). Aber schon nach wenigen 
Tagen schwindet das Pigment aus den Epidermiszellen und es findet 

Abb.68, Schnitt durch kraftig pigmentierte menschliche Haut nach intradermaler Injektion einer 
Tuscheaufschwemmung in physiologischer Kochsalzl osung. In den Chromatophoren liegen neben den 

nativen Pigmentgranulis reichlich Tus chekornchen . Nach l\-IIESCHER. 

sich nun reichlich korniges Melanin in zahlreichen Bindegewebszellen. 
Der Vorgang der Karnerbildung besteht "im Auftreten anfangs graBerer, 
spater immer kleinerer tropfiger Gebilde im Plasma, deren Pigment
gehalt gegeniiber demj enigen des diffus gefarbten Gewebes deutlich 
iiberwiegt. Gleichzeitig verschwindet die diffuse Farbung des Plasmas. 
Je altere Stadien man untersucht, desto kleiner sind die Pigment
scholl en und desto regelmaBiger wird allmahlich das Bild der Pigmen
tierung". Vergleicht man das phagocytierte Dopamelanin mit den Pig-
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mentkornern der natiirlichen Chromatophoren, SO zeigt sich eine weit
gehende Ubereinstimmung. Wir finden dieselben globoiden, scholligen, 
tropfigen Gebilde, dieselbe Neigung der Korner, in kleinen Gruppen auf
zutreten, dasselbe Verhalten gegen chemische Eingriffe, so daB wohl der 
SchluB gerechtfertigt erscheint, "dafJ der Vorgang der Pigmentierung in 
den kunstlichen und naturlichen Chromatophoren ein analoger ist und auf 
der Aufnahme gel6sten Melanins beruht" (MIESCHER). Dies scheint we
nigstens fUr den Menschen zu gelten, wahrend in den cutanen Melano
phoren der Tiere (Meerschweinchen) das Pigment in Form distinkter 
kleiner Kornchen und Stabchen auftritt, die vollkommen identisch sind 
mit den Pigment element en der Epidermis, so daB in diesem FaIle wohl 
eine Phagocytose ungel6ster praformierter Granula anzunehmen ware. 
Wie es scheint, kann Raut-(Epidermis-)Pigment mit dem Lymphstrom 
auch in weit abliegende Gebiete verschleppt werden. RIEHL (Zeitschr. 
f. klin. Med. 10) hat Pigment in den Leistenlymphdriisen in zwei Fallen 
von Morbus Addisonii gefunden und die Vermutung ausgesprochen, daB 
es aus der Raut stamme, und SCHMORL (1893) hat entsprechende Beob
achtungen an zwei Negern und zwei Mulatten gemacht. An den ober
flachlichen inguinal en und subinguinalen Lymphdriisen, die unter an
derem Lymphe aus einem der reichst pigmentierten Rautgebiete er
halten (Genital- und Aftergebiet), fand LIGNAC (1921) auch bei WeiBen 
Pigmentkornchen, die er fiir verschlepptes Rautpigment halt. Beob
achtungen iiber das Auftreten von freien Pigmentkornchen finden sich 
bei den Autoren auBerordentlich haufig. AIle diejenigen, die die genaue
ren Verhaltnisse der Pigmentlagerung morphologisch studiert haben, 
sind zum SchluB gekommen, daB Pigmentgranula auch in den Inter
zellularraumen der Epidermis und auch in der Cutis auftreten. Es ware 
demnach anzunehmen, daB entweder Pigment in ge16ster Form die Epi
dermiszellen verlaBt oder daB es korpuskular austritt, doch ist es zur 
Zeit nicht moglich, einen so1chen Vorgang befriedigend zu erklaren. "Die 
Loslichkeit des kolloidalen Melanins ist, wie BLOCH bemerkt, in hohem 
Grade von seinem physikalischen Zustand abhangig und kann in leicht 
alkalis chern Milieu und bei Gegenwart anderer Kolloide (Serum) eine 
ganz betrachtliche sein. Bei Melaniniiberschwemmung des Korpers (me
tastasierendes Melanokarzinom) kann nicht nur das Bindegewebe vom 
Farbstoff diffus durchtrankt sein, sondern auch das Blutserum ge16stes 
Melanin enthalten. Aus den erwahnten Beobachtungen von SMITH an 
Gewebskulturen scheint hervorzugehen, daB Pigment phagocytierende 
Bindegewebszellen auch bei Angebot von gleichmaBig granularem Pig
ment das phagocytierte Melanin in typisches (scholliges) Chromato
phorenpigment umwandeln, so daB die Annahme, daB sich das Epider
mispigment zuerst 16sen miisse, urn in den Chromatophoren des Coriums 
als (feinkorniges) Chromatophorenpigment zu erscheinen, streng genom
men nicht einmal notwendig ware" (BLOCH). 
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Wenn auf Grund der mitgeteilten Tatsachen kaum daran zu zweifeln 
sein diirfte, daB die subepithelialen, in den oberen Schichten der Cutis 
gelegenen Pigmentzellen nicht selbst Pigment bilden, sondern es von 
der Epidermis geliefert erhalten, so gilt nicht das gleiche von den tief
liegenden "cutanen M elanoblasten", den "M ongolenzellen" des Menschen 
und den entsprechenden, oft auBerordentlich stark entwickelten Elemen
ten bei vielen Saugetieren, die demnach eine zweite Art von Melano
phoren des Coriums darstellen und, wenn auch nicht hinsichtlich ihrer 
Form, so doch funktionell mit den epidermalen Melanoblasten (BLOCHS 
Dendritenzellen) iibereinstimmen. Dies wird allerdings von BLOCH in 
Abrede gestellt, der in ihnen "ein drittes selbstandiges Pigmentsystem 
der Raut" erblickt, welches sein Melanin autochthon bildet,' wie die 
Dendritenzellen der Epidermis, mit denen sie auch hinsichtlich der posi
tiven Dopareaktion iibereinstimmen. Sie entsprechen, wie ich glaube, 
durchaus den bisher gewohnlich als "Chromato-(Melano-)phoren" be
zeichneten Elementen im Corium niederer Wirbeltiere. Die abweichende 
Form, auf die BLOCH als unterscheidendes Merkmal das groBte Gewicht 
legt, kann hier nicht maBgebend sein, da gestaltliche Differenzen von 
Pigmentzellen in weitgehendstem MaBe von der Anordnung der gefarbten 
Granula in dem farblosen und an sich ganz unsichtbaren Zellkorper ab
hangen. Ich glaube, daB kein Grund vorliegt, den Melanin fiihrenden 
Zellen der hoheren Wirbeltiere und des Menschen in dieser Beziehung 
ganz andere Eigenschaften zuzuschreiben. Wenn die Mongolenzellen sich 
oft durch ihre plumpe Spindelform auszeichnen (manchmal erscheinen 
sie aber auch verzweigt), so ist zu bemerken, daB wir ihre Form wiihrend 
des Lebens iiberhaupt nicht kennen, die aber wahrscheinlich eine ganz 
andere ist, als wir sie an der Leiche finden. Wenn, wie anzunehmen ist, 
eine passive Verlagerung des Pigmentes durch innerplasmatische Stro
mungen auch bei den Pigmentzellen der Warmbliiter gestaltbedingend 
ist, ja vielleicht sogar mit groBerer Geschwindigkeit scheinba.re Form
anderungen verursacht, so fillt damit der wesentlichste Grund fUr die 
Annahme einer Sonderstellung der cutanen Melanoblasten weg. Es bleibt 
dann nur die negative Dopareaktion als unterscheidendes Merkmal von 
den entsprechenden Zellen der Kaltbliiter iibrig, die wohl auf einen ab
weichenden Modus der oxydativen Pigmentbildung bei diesen letzteren 
hinweist. Wie die Melanophoren der niederen Wirbeltiere, so stellen 
auch die cutanen "Melanoblasten" im Sinne BLOCHS spezifisch differen
zierte Pigmentbildner dar, die nach der hier vertretenen Auffassung gene
tisch den epidermalen "Dendritenzellen" entsprechen, wahrend die von 
BLOCH als "cutane Chromatophoren" bezeichneten Elemente nur gewisse, 
mit Melanin anderer Rerkunft beladene Bindegewebszellen sind. Die 
Entwicklung dieser letzteren hangt, wie schon erwahnt, ganz von der 
Intensitat der epidermalen Pigmentbildung ab und sie konnen ganz fehlen, 
wenn diese ihrerseits fehlt oder sehr gering ist (Albinos, graue Maus). 

Erge bnisse der Biologie IV. 36a 
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Bei Untersuchung der Dopareaktion an Mauseembryonen in verschiedenen 
Entwicklungsstadien konstatierte STEINER-WOURLISCH, daB der Verlauf 
derselben sowohl in den pigmentfiihrenden Zellen der Epidermis wie 
auch in denen der Cutis nicht ein gleichmaBiger ist, sondern eigentiim
liche rhythmische Schwankungen zeigt, indem der zeitweise positive 
Ausfall der Reaktion mit negativen Zwischenzeiten wechselt. Die po
sitive Reaktion beginnt meist allmahlich, steigt innerhalb von I-2 Ta
gen zu ihrem Maximum an und falIt dann rascher abo Der Zeitpunkt 
der starksten Reaktion ist fUr verschiedene Stellen nicht ganz der 
gleiche, so zeigt die Schnauze bei 4 '/2 Tagen gar keine Reaktion, wah
rend der HinterfuB maximal reagiert. Diese Vorgange erinnern an das 
von HAECKER angenommene "ausgesprochen rhythmische Wachs tum 
flachenhafter Organe, verbunden mit rhythmischer Differenzierung". 
Die Wellen in der Dopareaktion wiirden den Wachstumsrhythmen der 
Haut entsprechen oder eine autonome, aber analoge Erscheinung dar
stellen. Einer positiven Dopawelle entspricht jedesmal ein Anstieg in der 
Pigmentierungsintensitat. Wo die Dopareaktion Null wird, bleibt die 
Pigmentierung stationar, sie nimmt nicht etwa ab; dase inmal gebildete 
Pigment persistiert in der Zelle. Die Dopareaktion zeigt also einen den 
physiologischen Verhaltnissen der Pigmentierung genau entsprechenden 
Verlauf (STEINER-WOURLISCH). 

Genau so, wie das epidermale Pigment allmahlich von der Keim
schicht aus unter steter Verminderung nach oben riickt und mit den 
Epidermisschiippchen, allerdings nur in geringem AusmaBe, abgestoBen 
wird, so wird das einmal gebildete Pigment auch mit dem wachsenden 
Haar nach oben geschoben, wobei allerdings Abbauvorgange, wie man 
sie in den Epidermiszellen, freilich rein hypothetisch, voraussetzt, nicht 
oder doch nur ganz ausnahmsweise vorkommen. Nach BLOCH besteht 
aber auch die Moglichkeit eines Ubertrittes von geformtem Pigment 
aus dem Haarbulbus in die Papille, wo es wieder von Bindegewebszellen 
der Papille phagocytiert wird. Diese Zellen spielen also die gleiche 
Rolle wiedie Chromatophoren des Coriums. Dieser Pigmenttransport 
bildet aber wenigstens fUr das Pigment menschlicher Haare nicht 
den normalen Weg. Er tritt vor allem dann auf, wenn Storungen im 
Haarbulbus vorhanden sind, so beim Haarwechsel, beim Ergrauen usw. 
(BLOCH). Es wurde schon erwahnt, daB die bindegewebige Papille des 
Haares sowohl beim Menschen wie auch bei Tieren in der Regel pigment
frei gefunden wird. Beim Haarwechsel tritt Pigment in den Papillen 
in dem Zeitpunkt auf, wo sich der Haarbulbus ab16st und als Kolben
haar in die Hohe riickt (vgl. die friiheren Angaben beziiglich des Herme
lins nach SCHWALBE). Der intensive Haarwechsel zur Zeit der Geburt 
beim Menschen bedingt es, daB gerade in den Papillen des Neugeborenen 
relativ reichlich und haufig Pigment angetroffen wird, wahrend man es 
spater nur noch viel seltener findet (MIESCHER). Sehr betrachtlich ist 
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die Pigmentierung der Papille beim ergrauenden Haar. Sie beschrankt 
sich dann oft nicht auf die Papille, sondern greift auch auf das benach
barte Bindegewebe iiber. Man findet dann nicht selten fast vollstandig 
pigmentfreie Bulbi mit kraftig pigmentierten Papillen. Die Dopa
reaktion ist im pigmentierten Haarbulbus stets positiv, in den Pigment
zellen der Haarpapillen immer negativ (MIESCHER). MIESCHER macht 
darauf aufmerksam, daB beziiglich der Form der Pigmenteinschliisse der 
papillaren Chromatophoren ein Unterschied besteht beim Haarwechsel 
und beim ergrauenden Haar. Ersterenfalls entspricht das Pigment der 
Haarpapillen morphologisch vollkommen dem Bulbuspigment, es handelt 
sich beim Menschen urn stabchenformige Granula, in den Papillen er
grauender Haare finden sich dagegen Pigmenteinschliisse, die in ihrer 
scholligen Form durchaus dem Pigment der cutanen Chromatophoren 
entsprechen. Die Erklarung dieser Verschiedenheit ware nach MIE
SCHER folgende: "Die beim Haarwechsel in cutanen Zellen der Papille 
auftretenden Stabchen stellen nichts anderes dar, als die bei der Los
losung des Bulbus von seiner Unterlage aus zerfallenden Zellen frei 
werdenden Pigmentkorner. Dieselben gelangen in die Gewebeslymphe 
und werden aus dieser in unverandertem Zustand von den Bindegewebs
zellen phagocytiert. Anders im ergrauenden Haare. Hier erklart sich 
das Auftreten des scholligen Pigmentes durch die Aufnahme gelosten 
Melanins, welches seine Herkunft einer Insuffizienz der senilen atrophi
schen Ma trixzellen verdankt." 

y) Pigmentierung und Depigmentierung unter dem Ein/lu/3 von Reizen. 
Als Reize, welche den Pigmentgehalt der Haut im einen oder anderen 

Sinne zu beeinflussen vermogen, kommen mechanische, Photische, ther
mische und chemische in Betracht, die auch kombiniert zur GeHung 
kommen konnen. Schon 1905 hat GRUND an Tieren (Kaninchen) ver
sucht, eine eventuelle Wirkung der Belichtung auf eine enthaarte Haut
stelle festzustellen. Die Versuchstiere wurden an einer etwa handteller
groBen Hautpartie rasiert und dann in einem oben offenen Kafig dem 
vollen Tageslicht ausgesetzt, derart, daB die Sonne den groBten Teil des 
Tages frei hineinscheinen konnte. Vor der Belichtung bot die Haut an 
nicht albinotischen Stellen einen auffallenden Befund dar; es stellte sich 
namlich herau·s, daB sie meist vollstandig hell aussah, so daB bei ge
scheckten Tieren nach dem Rasieren normale und albinotische H aut nicht 
mehr zu unterscheiden war. Nur hier und da waren einzelne kleine, gut 
begrenzte Bezirke eingeschaltet, in denen die Haut mehr oder weniger 
schwarz erschien. Wahrend normalerweise auch der untere Teil des pig
mentierten Haares farblos war, erschien hier das ganze Haar bis zum 
Eintritt in die Haut dunkel gefarbt. Die Cutis war in der Regel voll
stan dig pigment/rei. Nach der Belichtung traten sehr auffallende Ver
anderungen ein. Etwa 5-8 Tage nach ihrem Beginn /ingen d'ie Bezirke, 
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aut denen die dunkeln Haare gestanden hatten, an, einen leichten grauen 
Ton anzunehmen, der rasch intensiver wurde und in wenigen Tagen in 
ein tietes Grau oder Braun iiberging. Mikroskopisch zeigte sich, daB das 
Pigment in den Epidermiszellen in der Nahe des Kernes abgelagert war. 
Gleichzeitig lieBen sich verzweigte epidermale Melanoblasten (Dendriten
zellen) nachweisen. Ein zeitliches Vorangehen der Dendritenpigmentie
rung konnte GRUND nicht feststellen und glaubt aus seinen Versuchen 
schlieBen zu diirfen, daB das Epidermispigment autochthon entstanden 
ist. Die Dendritenzellen faBt er, wie BLOCH, als modifizierte Epithel
zellen auf, denen die Eigenschaft erhohter Pigmentbildung zukommt. 
Auf Veranlassung MEIROWSKYS hat. HELLMICH (I907) die Versuche 
GRUNDS nachgepriift und bis in aIle Einzelheiten bestatigt gefunden. 
Er rasierte dunkeln Kaninchen die Haare ab und stellte fest, daB die 
rasierte Haut bis auf einzelne Stellen ganz pigmentjrei war. Nach der 
Belichtung nahmen die rasierten Hautbezirke einen leichten grauen Ton 
an, der rasch intensiver wurde und in wenigen Tagen in tiefes Grau oder 
Braun iiberging (Maximum in IO-I2 Tagen). Noch ehe makroskopisch 
eine dunklere Farbung bemerkbar war, lieB sich mikroskopisch, etwa vom 
4. Tage an, die erste Pigmentbildung nachweisen, deren Sitz die tietsten 
Zellagen der Epidermis waren. Dabei war es auffallend, daB Pigment
kornchen entweder in den Epithelzellen auftraten oder in Zellen, die 
in der Epidermis lagen und Verzweigungen erkennen He Ben (Dendriten). 
Ein zeitliches Vorangehen der einen Pigmentierung vor der anderen lieB 
sich nicht nachweisen, ebensowenig eine Abhangigkeit der einen von der 
anderen; es fanden sich Bezirke, in denen das Pigment nur in gewohn
lichen Epidermiszellen auftrat oder solche, in denen nur Chroma to
phoren zu sehen waren. Die Cutis blieb pigmentfrei und enthielt vom 
I. Tage an keinerlei pigmentfiihrende Zellen. 

Wahrend GRUND an seinen Kaninchen keinerlei Veranderung der 
Farbe der an den rasierten Stellen nachwachsenden Haare beobachtet 
hat, fand WALTHER SCHULTZ bei entsprechenden Versuchen an rotiiugigen 
Russenkaninchen (Himalajakaninchen), die sich durch ihren ausgeprag
ten Akromelanismus auszeichnen, die merkwiirdige Tatsache, daB nach 
Rasieren oder A usziehen der weifJen H aare meist schwarze nachwachsen. 
Das erste Haarkleid nach der Geburt ist iiber den ganzen Korper hin 
weiB, mit schwachem grauem Schimmer infolge kleiner dunkler Stellen 
in den Haarspitzen. Spater wachsen an Ohren und Nase, am Schwanz 
und an den FiiBen ganz schwarze Haare nach; aIle iibrigen Hautpartien 
bleiben weiB (Abb.70). Wird ein groBerer Flachenbezirk am weiBen 
Riicken rasiert, so wachsen schwarze Haare nach, aber meist nicht ganz 
gleichmaBig, sondern in fleckiger Verteilung (Abb. 69), so daB unter 
Umstanden eine Art Apfelschimmelmuster entsteht (Abb. 69b). Da die 
betreffenden Tiere im Winter bei strenger Kalte im Freien gehalten wurden, 
so muB hier mit der Moglichkeit einer Beeinflussung durch die niedere 



Temperatur gerechnet werden. Die Mitte des enthaarten Feldes blieb 
am langsten farblos und unbehaart. An sie schlieBt sich nach allen Seiten 
ein Netzwerk schwarzer, mit
einander zusammenhangender 
Ringe an, die farblose Kreis
flachen umschlieBen. Nach dem 
Rande zu werden die Kreise 
kleiner, die Netzfaden dicker, 
urn schlieBlich in allgemeines 
Schwarz iiberzugehen. Es han
delt sich also hier, wie in allen 
Fallen eines Fleckenmusters, 
auch urn ein ungleichmaBiges 
Wachstum der neu aufsprieBen
den, pigmentierten Haare. Die 
schwarzen Netzadern behaaren 
sich zuerst, wahrend die hellen 
Flecken zunachst noch unbe
haart bleiben. In der Folge 

a b 
Abb. 69. a Aalstrich nach Rasur eines mageren 
Tieres tiber den Knochen. b Ebenso Punkt~ llnd 

Querstreifcnbildung tiber den Knochen. 

breiten sich dann aber die schwarzen Haare weiter aus, so daB zu
letzt doch ein ziemlich gleichmaBiges schwarzes Feld in weiBer Um
gebung entsteht. SCHULTZ halt es fUr wahrscheinlich, daB das Apfel-

Abb. 70. Himalaja~ oder Russenkaninchen. 10 Altersstufen von 2-20 Woe hen. 
(Nach einem Klischee von Dr. POPPE aus LANGS Vererbungslehre.) 

schimmelmuster durch die Verteilung des BlutgefaBnetzes und durch 
die Einwirkung der Kalte zustande kommt. Sehr bemerkenswert ist 
die Tatsache, daB Pigmentierung der Haare sich auch an den Grenzen 

Ergebnisse der Eiologie IY. 36b 
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unbeabsichtigter, beim Rasieren gemachter Schnitte in die Haut ent
wickelt. Besonders erwahnenswert ist die Verteilung der schwarz en 
Haare in den beiden durch Abb. 69 dargestellten Versuchen. Hier 
saB das Schwarz besonders auf dem hinteren Teil der rasierten Flache, 
dort, wo die Knochen der Hiifte und des Kreuzes dicht unter der Haut 
liegen und davon ausgehend in einem Streifen langs der Wirbelsaule, 
der im anderen FaIle in eine Fleckenreihe aufgelOst war, deren Abstande 
den Dornfortsatzen entsprechen. Da bei diesen beiden Tieren die Kno
chen besonders stark hervortraten und in den Versuchen mit besser ge
nahrten Kaninchen diese eigenartigen Muster sich nicht zeigten, konnte 
angenommen werden, daB das Rasiermesser iiber den Knochen starker 

Abb.7I. Einem jungen, 
noch weiBohrigen Russen
kaninchen ist das rechte 
-Ohr durch Rasur vorzeitig 
ausgefarbt. Schwarze Be
haarung des rechten Ohres 

ent\vickelt. 

geschabt und so einen intensiveren mechanischen 
Reiz ausgeiibt habe. Dem widerspricht aber die 
Erfahrung, daB auch dann Pigmententwicklung ein
tritt, wenn man, ohne die Haut zu beriihren, die 
Haare schert und einige Zeit kurz geschoren halt. 
\\'ie schon erwahnt, entwickeln sich die schwarz en 
Abzeichen (die Akromelanie) der Russenkaninchen 
erst allmahlich und es ist daher die Moglichkeit 
gegeben, diesen Vorgang durch Enthaarung der 
betreffenden Teile in einem friihen Stadium zu be
schleunigen. SCHULTZ rasierte bei zwei 6 Wochen 
alten Tieren, deren Ohren noch rein weiB behaart 
sind, je ein Ohr. Die Hautflache desselben zeigte 
dann nur einen ganz schwach angedeuteten schwarz
lichen Hautton. Schon nach etwa I4 Tagen erscheint 
das rasierte Ohr schwarz im Vergleich zum anderen, 
denn es sind sowohl die nachgewachsenen Haare 
schwarz geworden, wie auch die Haut selbst einen 
schwarz lichen Farbenton angenommen hat. Nach 
I Monat zeigt sich das in Abb. 7I dargestellte Bild: 
Das rasierte Ohr ist tiefschwarz behaart, wahrend 

das andere nur einen grauen Hauch zeigt. SCHULTZ beobachtete, daB 
am Rande eines durch Auszupfen der weiBen Riickenhaare entstandenen 
schwarzen Mittelfeldes ein braunlicher bis gelbrotlicher Grenzstreifen 
entstand, dort, wo das lange weif3e Randhaar das Licht abzublenden be
gann. Es entstand ein Bild, wie es als "Schwarzlohzeichnung" von einer 
bestimmten Kaninchenrasse sowie von Hunden und Pferden bekannt 
ist. Das Schwarzlohkaninchen zeigt schwarzen Riicken, an den sich am 
Ubergang zum Bauch ein mehr oder minder breiter, gelbroter Streifen 
anschlieBt, der in der Mitte des Bauches oft in WeiB iibergeht. Diese 
Farbenverteilung konnte SCHlJLTZ annahernd durch Kahlzupfen einer 
ganzen Rumpfseite bei ausgewachsenen Russenkaninchen kiinstlich er
zeugen. Es wuchsen am Riicken der von oben beleuchteten Tiere 



Yergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 
--~---.---

schwarze, am Bauch weiBe und in einem zwischen beiden liegenden 
Streifen, der von den hinteren Leistenbeugen ausgeht, gelbbraune Haare 
nacho Immer zeigt sich ein auBerordentlich auffallender Unterschied 
zwischen KahlfHichen des Riickens und des Bauches in dem Sinne, daB 
nm am Riicken Pigmententwicklullg stattfindet, niemals am Bauche. 

An den SeitenfHichen des Rumpfes, sowie im Schatten der weif3en 
Haare am Rande eines jeden dorsalen Kahlfleckes tritt als Ubergang 
zu WeiB Braun bis Gelb auf, so daB sich die Vorstellung aufdrangt, 
diese Farben seien nur niedrigere Stufen des gleichen, zum Schwarz 
fiihrenden Pigmentbildungsprozesses. Ein sehr iiberraschendes Ergeb
nis lieferte ein Versuch an einem l{ussenkaninchen, bei welchem am 
hinteren Teil des Riickens und an der ganzen AuBenflache des Hinter
beines bis zum Beginn der schwarzen Fuf3abzeichen die Haare aus
gezupft worden waren. Nach 12 Tagen waren 
die Kahlflachen mit kurzen Harchen bedeckt 
und zeigten ein ausgepragtes Zebra muster. 
Die dunkeln Streijen entsprachen den /zochsten 
Stellen von Falten der Haut. Sie sind in del' 
Mitte schwarz, an den Randel'll gelbbraun 
und in del' Tiefe der Falten weiB. Wenn 
man nach dies en Befunden zunachst vielleicht 
dem Lichte einen maBgebenden EinfluB hatte 
zuschreiben konnen, so ergab sich doch, daB 
auch in vollstandiger Dunkelheit in einem ent
haarten Bezirk des weifJen Riickens schwarze 
Haare nachwuchsen. Da die Versuchstiere im 
Winter im ungeheizten Stall gehalten wurden, 

a 

~-\bb. ,2. a Sclm arzspitzigcs 
Riickenhaar nach Auszupfung 
mit feiner Spitze. b Gam: 
schwarzes Haar nach Auszupfung 

lloeh weiBer Ohren. 

muBte man an die Moglichkeit einer Beeinflussung der Pigment
entwicklung durch Kalte denken. In einer zweiten Arbeit (1921) hat 
dann SCHULTZ durch neue Versuche sichergestellt, daB das Licht zur 
Umwandlung der regelrecht dauernd weifJen Haare des Russenkaninchens 
in schwarze nicht erjorderlich ist, sondern dafJ der die Pigmentent'/1;icklung 
Clltsl6sende Reiz nur in der niederen T emperatur gegeben ist. Die vor 
A bkiihlung geschiitzten H autstellen regenerieren stets weifJes H aar. Auch 
die schon erwahnte Zebrastreifung muB in dieser Weise gedeutet 
werden. SCHULTZ gelang es auch, die schwarzen Abzeichen ausgewachse
ner Russenkaninchen durch Warme weif3 Zu machen. Er packte Ohr und 
VorderfuB eines solchen Kaninchens nach Auszupfen der Haare in Wolle 
und Watte ein und fand nach etwa 4 \Vochen das neugewachsene Haar 
ganz augenfallig heller als an der normalen Seite. Die rumpfnahen Teile 
sind viel weiter ganz weiB geworden, das iibrige ist weiBgrau, am Ohr 
teilweise hellbraunlich. Anderseits beobachtete er in einem Fane, daB 
ein farblos geborenes Russenkaninchen, welches bei niederer AuBen
temperatur nicht im Haarnest. sondern in Stroh gehalten wurde, sich 
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nach 3 Tagen am ganzen Korper geschwarzt hatte. Das ganze Riicken
haar kam weiJ3 hervor, doch war die Haut selbst (Haarwurzeln?) tief
schwarz, besonders auch am ganzen Bauche. Xach C. TOLDT jun. gilt 
fiir die Saugetiere ganz allgemein die Regel, daJ3 die Wurzeln von far
bigen Haaren, solange diese wachsen, pigmentiert sind, wahrend die der 
ausgewachsenen Haare, auch der ganz dunkeln, meist hell erscheinen. 
Die gelegentliche Schwarzung der neugeborenen Russenkaninchen wird 
also durch Kalte bewirkt, und in gleicher Weise diirfte die leichte Grau
farbung mancher Winterwiirfe zu deuten sein. Dagegen wuchsen im sehr 
heiJ3en J uli 1917 bei ausgewachsenen Russen- und im August 1918 bei 
zwei jungen Kaninchen der gleichen Rasse Riickenkahlzupfungen vollig 
weiJ3 nach, was sonst auch im Sommer niemals vorkommt. 1m Jahre 
1923 hat LE~Z die SCHULTzschen Versuche wiederholt und gelangte zu 
dem gleichen Resultat. Einem Russenkaninchen wurde eine groJ3ere 
Flache des Riickens mit Strontiumsulfid enthaart und das Tier dann 
im ungeheizten Stall der winterlichen Kalte ausgesetzt. An Stelle des 
weiJ3en wuchs braunschwarzes Haar nach; nur am Rande, unter dem 
Schutz des stehen gebliebenen Haares, wuchs braungraues Haar. Sobald 
aber durch das nachgewachsene schwarze Haar ein gewisser Kalteschutz 
geschaffen war, wuchs es am Grunde weiJ3 weiter. Als Gegenprobe wurden 
so1che Versuche auch im Sommer ausgefiihrt; dann w%chs schneeweif3es 
Haar nacho 

Auf der anderen Seite kann abet ein gegenteiliger EinfluJ3 der Tem
peratur auf die Pigmententwicklung bei winterweif3en Tieren kaum in 
Abrede gestellt werden und man ersieht hieraus zur Geniige, wie vollig 
ungeklart noch immer die Frage nach dem EinfluJ3 von Warme und 
Kalte auf die Pigmententwicklung in den Haaren ist. Ich habe den Ein
druck, daJ3 selbst in den Versuchen an Russenkaninchen noch manches 
zweifelhaft bleibt. 

Wie schon erwahnt, zeigen neugeborene Russenkaninchen noch keine 
Spur von Akromelanie. Einzelne Junge aber, die aus dem Neste geraten 
sind, werden oft am ganzen Korper schwarz. 1m Winter nehmen die 
pigmentierten Bezirke an Ausdehnung etwas zu, im Sommer etwas abo 
Die Pigmentierung beschrankt sich nach LENZ nicht auf die Haare, 
sondern findet auch in der Haut statt. Er vermutet, daJ3 bei der Bildung 
des Pigmentes Fermente mitwirken, die unterhalb von 250 nicht zur 
Wirkung kommen. Erblich ist also die Reaktionsmoglichkeit; das Merk
mal tritt bei bestimmten AuJ3enbedingungen immer auf. LENZ faJ3t die 
Akromelanie der Russenkaninchen als einen Defekt der Pigmentbildungs
anlagen auf. Auch LAURA KAUF:\IANN (1925) wiederholte die Versuche 
von W. SCHULTZ und schlief3t sich der Ansicht an, daB die Schwarzung 
durch die Einwirkung der Kalte auf die bloBgelegte Haut bedingt ist, 
an, findet aber, daJ3 bei ihren Kaninchen ein positives Resultat erst bei 
sehr niedriger AuJ3entemperatur (hochstens + 60 ) eintrat, wahrend es 



Vergleichende Physiologie des Integuments derWirbeltiere. 569 

bei SCHULTZ nur bei extremer Sommerhitze ausblieb. Es handelt sich 
anscheinend urn Rassen mit verschiedener Reaktionsnorm. Dies wird 
durch Versuche von N. lLJI~ (I926) bestatigt, der die Reaktionsstufe 
der Korperseiten bei einem Moskauer Stamm bei - 2°, bei einem sach
sischen bei 2IO und bei einem polnischen bei nO fand. Er konnte auDer
dem feststellen, daB die Reaktionsstufe, d. h. die Maximaltemperatur, 
bei der sich das Pigment im Haar bilden kann, an verschiedenen Korper
stellen nicht die gleiche ist. Es wurden folgende Reaktionsstufen gefun
den: Nase 29-30°, Ohren 25-27°, oberes Augenlid 3°, Flecke unter 
den Augen 2-70, VorderfiiBe I40, HinterfiiBe I60, Schwanz 290, iibriger 
Korper I-20. Zwei junge 8tagige Kaninchen hatten eine hohere Re
aktionsstufe des Riickens und der Korperseiten, die aber sehr bald (im 
Alter von 20 Tagen) die fiir erwachsene Kaninchen normale GroBe (I-2°) 
erreicht. L. KAUFMANN versuchte auch die Frage zu entscheiden, ob 
fiir die Farblosigkeit der Russenkaninchen das Fehlen von Oxydasen 
in der Haut verantwortlich zu mach en ist. Hautextrakte ergaben mit 
Tyrosin keinerlei Schwarzung, solche von pigmentierten Kaninchen 
allerdings auch nur zum Teil eine schwache Verdunkelung (im Gegen
satz zu dem friiher besprochenen Resultat ONSLOWS). Sie kommt daher 
zu dem SchluB, daB in der Haut von Russenkaninchen keine Oxydase 
vorhanden sei. Dagegen war ein bei alkalischer Reaktion dunkelndes 
Chromogen (Dopa?) iiberall nachweisbar. Sie glaubt daher, daB die 
Pigmentbildung in dies em Falle mit der Alkalinitat der Haut zusammen
hangt und daB die Wirkung der Kalte darin besteht, den Alkaligehalt 
zu steigern. Wie sich die Dopareaktio:Q bei mikroskopischen Unter
suchungen der Haut verhalt, scheint gar nicht gepriift worden zu sein. 

Interessant ist auch die Farbenverteilung auf den an Stelle der weiBen 
neu entstandenen dunkeln Einzelhaare. SCHULTZ gibt an, daB nach einer 
Rasur auf dem Riicken der Russenkaninchen Haare mit kurzer weiBer 
Spitze wachsen, dann folgt ein '/2-I cm langer schwarzer Ring, dann 
wieder ein etwa 2 cm langer, weiBer Grundteil (Abb.73). Die weiBe 
abgestumpfte Spitze entspricht offenbar dem zur Zeit des Scherens 
noch in der Haut steckenden Teil des Haares, wahrend der folgende 
pigmentierte Abschnitt sich wahrend der Dauer der Reizwirkung gebildet 
hat, nach deren Abklingen der wieder weiDe Grundteil nachwachst. Die 
A.usdehnung des schwarzen Segmentes bildet demnach ein MaB fiir die 
Intensitat und Dauer des Reizes. Daher zeigen die in der Nachbarschaft 
der schwarz gefarbten Stellen nachwachsenden Haare nur einen schmalen 
schwarz en Ring unter der weiBen Spitze (Abb. 73). Selbstverstandlich 
fehlt diese letztere, bzw. es zeigt das junge Haar eine wirkliche (schwarze) 
Spitze, wenn die weiBen Haare durch Auszupfen entfernt wurden 
(Abb. 72). In einem ganz bestimmten Grenzbezirk einer durch Aus
zupfen am Riicken eines Russenkaninchens erzeugten Kahlstelle beob
achtete SCHULTZ eine komplizierte Ringelung der Einzelhaare: weiDe 
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Spitze, schwarzen Ring, hellgelben Ring, braunen Ring, weiBgelblichen 
Ring, weiBen Grund. 

V ergleichsversuche, weIche SCHULTZ an gewohnlichen Albinokanin
chen sowie an anderen albinotischen Saugetieren (Mause, Ratten, Meer
schweinchen) anstellte, ergaben durchweg nur Nachwachsen weiBer Raare 
an enthaarten Stellen. Ebenso verhielten sich schwarz-weiB gescheckte 
Kaninchen, Ratten und Runde. Dagegen entstanden bei Silberkaninchen, 
deren Fell aus weiBen und schwarzen Raaren gleichmaBig gemischt ist , 
auf kiinstlich erzeugten Kahlstellen wiederholt ganz weifJe Haarflecken. 
Einzelne weiBe Haare wuchsen auch auf Rasurstellen wildfarbiger Ka
ninchen und auf dem Riicken eines Fuchses. Es ist bekannt, daB bei 
farbigen Pferden auf friiher wundgedriickten Stellen am Riicken weiBe 
Flecken (Druckjlecke) sich bilden, wobei bemerkenswert ist, daB junge 
Silberkaninchen und Schimmel zunachst schwarz behaart sind und erst 

b 
Abb. 73 a, b. \VeiBspitze abge .. tutzt, 
darunter groBerer und kl einerer 
Schwarzring zwcier Riick enhaare 

nac h Rasur. 

spater weiBe Raare bekommen. Auch beim 
:\Ienschen beobachtet man unter Umstanden 
auf Karben der Kopfhaut die Entwicklung 
weiBer Haare. Bei schwarzbraunen Kaninchen 
sah HELLMICH (1907) nach Rasur rein schwar
zes Haar nachwachsen und deutete dies als 
Folge der Belichtung. Es handelt sich hier 
nicht urn eine Analogie zu SCHULTZES Ver
suchen an Russenkaninchen, denn die Erfah
rung lehrt, daB schwarze Kaninchen durch Um
farbung ihrer schwarz gewachsenen Haare (be
sonders wahrend des Sommers) braun schwarz 
bzw. rotbraun werden und daB Rasur oder 

Zupfung dann nur den urspriinglichen Zustand des Schwarz wieder 
herstellt. Ein soIcher, mit der Jahreszeit zusammenhangender Farb
wechsel durch einfache Verfarbung findet sich auch beim Pferd, und 
ich habe analoge Beobachtungen auch an Hunden (schwarze altere 
Dackel) gemacht. SCHULTZ zupfte bei einem Rappen, der im Winter 
tiefschwarzes, im Sommer braunliches Haar hatte , eine kleine Flache 
kahl. Auch hier wuchs im Verlauf einiger Wochen tiefschwarzes Haar 
nacho DaB die Entwicklung des Haarpigmentes in anderen Fallen durch 
Warme gesteigert wird, geht aus Versuchen hervor, weIche SUNDSTROEiII 
(r922) an weiBen Mausen angestellt hat, die er langere Zeit in feuchter 
Warme (26-340) hielt. 

Die unter dem EinjlufJ des Lichtes eintretende Steigerung der Pig
mentbildung tritt nirgends so auffallig hervor, wie in der Epidermis der 
sonst so pigmentarmen Haut der weiBen Menschen. Dennoch ist die 
Sonnenbraunung vielfach auch anders aufgefaBt worden. So fiihrte KA
POSI (r89r) diese Erscheinung im Hochgebirge auf den Afflux zu den 
RautgefaBen infolge des verminderten Luftdruckes zuriick. Damit steht 
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aber in \Viderspruch, daB nur die unbedeckten Teile dieser Braunung 
unterliegen. ~ach RAYMOND soU die Pigmentierung durch Sonnenbrand 
auf Reizung der peripheren :Nerven beruhen. Wieder andere haben sie 
als Folge der durch die Warme erzeugten Hyperamie angesehen. KISCH 
(Strahlentherapie 10.1920) weist auf die bekannte, grob netzfOrmige Pig
mentvermehrung nach lokaler Warmeapplikation hin, die in einer dem Ge
faBnetz folgenden Hyperpigmentierung in der Basahellenschicht besteht 
("Cutis marmorata pigmentosa U

). Aber er ubersieht, wie KELLER (1924) 
bemerkt, daB die Hautpigmentierung ein komplexer Vorgang ist, der 
in seinem Ablauf an den verschiedensten Stellen eine Forderung erfahren 
kann und iiberschatzt die einmalige Entstehungsursache der Hyper
pigmentierung in ihrer Bedeutung, wenn er auch die vollig anders ge
staltete, gleichfOrmige und ununterbrochene Pigmentierung nach Sonnen
bestrahlung auf derartige Warmeeinflusse zuriickfUhrt und demgemaB 
geneigt ist, in der Pigmentierung des Korpers einen Schutz gegen Warme
strahlen zu sehen. Einer solchen Auffassung widerspricht schon die Tat
sache, daB an den bei hohen Temperaturen arbeitenden Heizern, Fabrik
arbeitern, Bergleuten usw. keine starkere Hautpigmentierung sich ent
wickelt. DaB auch eine lange anhalt en de Stauungshyperamie keine 
vermehrte Pigmentbildung bedingt, beweisen Befunde an lange solcher 
Stauung ausgesetzten Extremitaten (WIETING und HAMDI). Dagegen 
gibt W. SCHULTZ (1921) an, daB an seinem Arm nach BIERscher Stauung 
"verstarktes, etwas dunkleres Haar u nachwuchs. 

Durch zahlreiche Untersuchungen ist es bekannt, daB nicht allen 
Strahlen des Lichtes pigmentbildende Wirkztng zttkommt, sondern vor allem 
den ttltravioletten ttnd neben ihnen, wenn aztch nur in sehr geringem Grade, 
den blauvioletten. In arktischen Zonen haben diese Strahlengattungen 
sogar bei sehr niedrigen AuBentemperaturen schwere Entziindungen 
der Haut zur Folge. Bekanntlich ist auch das elektrische Bogenlicht 
und besonders das Licht der Quarzlampe auBerordentlich reich an ultra
violetten Strahlen. 

~ach DORNO (1927) enthalt das Sonnenlicht im Hochgebirge ultra
violette Strahlen bis etwa 290 ftfl. 1m Tiefland ist infolge der Absorp
tion in der Atmosphare der kurzwellige Anteil erheblich geringer. Mit 
steigender Sonne und zunehmender Gesamtintensitat wandert das In
tensitatsmaximum nach kiirzeren Wellenlangen. "Daher nimmt der An
teil der sichtbaren und der ultravioletten Strahl en an der Gesamtinten
sitat zu. Bei mittlerer Sonnenhohe entfallen etwa 59 vH der Gesamt
energie auf das Ultrarot, 40 vH auf das sichtbare und kaum 1 vH auf 
das Ultraviolett. Die Schwankungen der Intensitat der verschiedenen, 
in der Sonnenstrahlung vereinigten Strahlen sind urn so betrachtlicher, 
je kleiner die Wellenlange ist. Das springt klar in die Augen aus 
den beistehenden, den Tageslauf der Gesamtintensitat (W = Warme) 
und der ultravioletten Intensitat (UV) nach Jahreszeiten getrennt dar-
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stellenden Kurven, in denen die Maxima gleich 1000 gesetzt sind 
(Abb·74)"· 

Sie sagen aus: "Wenn beide, Gesamt- und ultraviolette Strahlung, 
fUr den IS. Juli mittags gleich gesetzt werden, so ist die ultraviolette 
am IS. Januar mittags nur '/'0' am IS. Januar morgens nur '/20 so groB 
wie die Gesamtstrahlung." Eine derart groBere Amplitude hat die ultra
violette Intensitat. Nach diesen Kurven besteht auch ein deutlicher 
jahreszeitlicher Wechsel der spektralen Zusammensetzung des Sonnen
lichtes: Die Frtihjahrssonne ist bei gleicher Sonnenhohe reicher an ultra
roten, die Herbstsonne reicher an ultravioletten Strahlen. Das Strah
lungs klima der Hohe zeichnet sich vor dem der Ebene aus durch groBere 
Intensitat, groBeren Reichtum an kurzwelligen aktinischen Strahlen und 
groBere GleichmaBigkeit im Jahres- und Tageslaufe (DORNO). Von samt
lichen ktinstlichen Lichtquellen ist es vor allem die Hg-Dampflampe 
(sogenannte ktinstliche Hohensonne), weIche ultraviolette Strahlen in 
betrachtlichem Umfang aussendet. Der ultraviolette Teil ihres Spek-
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~\Lb. 74. ErkHirung im Text. 

trums reicht bis etwa 290 ftft. CHRISTIANSEN teilt das Ultraviolett ein 
in: Ultraviolett I = 400-290 ftfl, enthalten im Sonnenlicht und in ktinst
licher Hohensonne; Ultraviolett II = 290 - 220 ft,U, nur in ktinstlicher 
Hohensonne. Es gentigt nicht, daB eine Lichtquelle in ihrem Spektrum 
ultraviolette Strahlen enthalt (qualitativ), sondern es ist notwendig, da(3 
der verhiiltnismii(3ige A nteil der ultravioletten Strahlen an der Gesamt
strahlung ein bestimmtes M a(3 erreicht (quantitativ) , da anderenfalls eine 
biologische Wirkung gar nicht oder nur bei sehr langer Bestrahlung 
erreichbar ist. HAUSER und VAHLE haben bei ihren grundlegenden 
Untersuchungen gefunden, daB sich die Wirkung beschrankt auf den 
engen Strahlenbezirk zwischen 320 und 290 fl,u. Das Maximum liegt bei 
297 flfl. Die jenseits der auBersten Grenze des Sonnenspektrums liegen
den Linien 265 und 253 haben eine kaum noch erkennbare Wirkung. 
Man kann sogar die Strahlensorte noch genauer bestimmen, und zwar 
wird die hautrotende Wirkung durch Strahlen hervorgerufen, die eine 
Wellenlange von etwas weniger oder etwas mehr als 300 ftft haben. Die 
pigmenterzeugenden Strahlen gehoren einem etwas groBeren Bereich des 
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Spektrums an. Genauer gesagt, umfassen die hautrotenden Strahlen 
die Strecke von 289-313 pp. Die auf die Rotung folgende Pigmen
tierung wird durch die gleichen Strahlen, aber auch noch durch solche 
von etwas groBerer Wellenlange (313-360 pp) bewirkt. Da nun speziell 
das Rochgebirgsklima reich an ultravioletten Strahlen ist, so ist es ohne 
weiteres verstandlich, warum bei Gebirgswanderungen und namentlich 
bei Marschen iiber Schneefelder und Gletscher die Erscheinungen an 
der Raut besonders stark hervortreten. Der prozentuale Gehalt an 
ultravioletten Strahlen ist auch bei gleicher Sonnenhohe keineswegs 
immer der gleiche, es zeigt sich im Gegenteil, daB bei gleicher Sonnen
hOhedieFriihjahrssonne armer an ultravioletten Strahlen ist als die Rerbst
sonne (Abb. 74). Dem scheint zu widersprechen, daB die Friihjahrssonne 
besonders stark pigmentierend wirkt. Rier kommt aber in Betracht, 
daB, wie Untersuchungen in Davos gezeigt haben, die kleinsten vor
handenen Wellenlangen mit Tages- und Jahreszeit erheblich schwanken. 
Mit diesen fallt das scharf ausgepragte Empfindlichkeitsmaximum der 
Raut zusammen. 1m Winter sind die Strahlen, welche vor allen anderen 
Pigment erzeugen, auch in der Rochgebirgssonne praktisch gar nicht 
vorhanden. Erst im Fruhling treten sie auf und erreichen ihr Maximum 
im Juli .. Sie fallen im Fruhjahr auf eine ihrer vollig entwohnte Raut 
und 16sen demnach als erster Reiz den groBten Effekt aus. Da eine 
Lichtwirkung nur dort zustande kommen kann, wo die wirksamen Strah
len absorbiert werden, so ist es von groJ3ter Wichtigkeit, das Absorptions
vermogen der Raut fUr Strahlen verschiedener Wellenlange zu kennen. 
Fur einzelne groBere Strahlenbezirke ist das Absorptions- und Reflexions
vermogen der menschlichen Raut mehrfach untersucht worden. Das 
letztere ist sehr verschieden fUr die verschiedenen Strahlengattungen, 
desgleichen die Penetrationsfiihigkeit, und diese ist wieder sehr verschie
den an verschiedenen Korperstellen in vorzugsweiser Abhangigkeit von 
der Starke der Durchblutung. F. BERNHARD (1924) hat die Durchlassig
keit der Raut fUr Strahlen verschiedener Wellenlange in der Weise ge
messen, daB er das Licht einer Quecksilberlampe durch die uber das 
Fenster eines undurchsichtigen Kartons gespannte Raut einer mensch
lichen Leiche hindurchgehen lieB und mittels einer Thermosaule die 
Energie vor und nach dem Durchtritt maB, wobei Lichtfilter nur be
stimmte Wellenlangen durchlieBen. Urn 300 pp werden die Strahlen am 
starksten. Das Minimum liegt etwa bei 600 pp. Der danische Physiologe 
SONNE (1925) hat durch eingehende Versuche nicht nur die thermische 
Toleranzgrenze der Raut fUr die sichtbaren, sowie die inneren und auBeren 
infraroten Strahlen festgestellt und deren relative Absorption seitens der 
Rautschichten studiert, sondern auch die Temperatur ermittelt, die 
wahrend und nach der Bestrahlung inner- und unterhalb des Integu
mentes zustande kommen. Rierbei hat sich die bemerkenswerte Tat
sache herausgestellt, daB fur die Erwarmung der Cutis und damit des 
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Blutes vorwiegend die sichtbaren Strahlen in Betracht kommen, wah
rend das Ultrarat im wesentlichen in der Epidermis zur Absorption ge
langt. DemgemaB stellen sich die Beziehungen zwischen Oberflachen
und Tiefentemperatur der Haut derart, daB sie sich bei Bestrahlung mit 
dunklem Licht umgekehrt verhalten wie mit hellem. Letztere Gruppe 
von Warmestrahlen wird leichter vertragen wie infrarote. SONNE hat 
festgestellt, daB fur die unpigmentierte Haut des Europaers yom sicht
baren Licht sowie yom inneren Infrarot 35 vH reflektiert und bloB 
65 vH verschluckt werden, wahrend das auBere Infrarot vollstandig ab
sorbiert wird. Nach PAULI und IVANCEVIC (1927) liegt das Maximum 
der Durchlassigkeit der Haut bei 700-760 flfl, also im auBersten sicht
baren Rot, und betragt daselbst bei 2 mm Hautdicke 47,6 vH, wenig 
abhangig von der Durchblutung. Dagegen nimmt die Durchlassigkeit 
der Haut fUr kurzwellige ultraviolette Strahlen rapid bis zu Null abo 
Dennoch dringen solche Strahlen bis zu den Blutkapillaren vor und wer
den von den Blutkorperchen stark (7,3 vH), yom Plasma weit weniger 
absorbiert (E. v. SCHUBERT). Hiermit ist, wie DORNO bemerkt, die lange 
geahnte photodynamische Wirkung der ultravioletten Strahlen auf das Blut 
tatsiichlich erwiesen. Sie erklart sich wahrscheinlich durch lichtelektri
schen Effekt, Ionenabspaltung, -lockerung, -verlagerung (DORNO). 1m 
Rot absorbieren die Blutkorperchen nur 5 vH, also nur etwa '/20 soviel 
wie im Violett und '/'5 soviel wie im Ultraviolett. "Es dtirfte erlaubt 
sein, hieraus zu schlieBen, daB sich die von den kurzwelligen Strahlen 
ausge16sten photoelektrischen und photoche'mischen Prozesse in den 
Oberflachenschichten oder sehr geringen Tiefen abspielen, wahrend der 
WarmeprazeB erst durch die in der Tiefe liegenden graBen BlutgefaBe 
aufgehalten wird und diese das ihrige zu tun haben zur Aufrechterhaltung 
der konstanten Korpertemperatur. Anzustreben ist daher ihre Ent
lastung durch gute Durchblutung der Haut unter Wirkung ktihler Luft
temperatur (Hochgebirge) oder Wind (Meer) mit ihrer erwtinschten, als 
,passive Gymnastik' bezeichneten Wirkung auf die Haut" (DORNO). 
Die durch die ultravioletten Strahlen bewirkten chemischen Vorgange 
bilden sieher das wesentlichste Moment fUr die physiologischen und 
therapeutischen Lichtwirkungen. Dieser Chemismus erfahrt aber, wie 
v. SCHRi)TTER (1924) bemerkt, eine wesentliche Steigerung seiner In
tensitat durch erhohte Thermik, wenn gleichzeitig mit dem Ultraviolett 
das gesamte ubrige (Solar-)Spektrum zur Wirkung kommt, wobei neben 
den dunkeln, infraroten im besonderen auch den die Haut durchdringen
den sichtbaren Strahlen ein Hauptanteil zukommt, durch welchen die 
Temperatur des peripheren Kapillarblutes eine betrachtliche Zunahme 
erfahrt. In Davos wurde an 30 Personen verschiedenen Alters und Ge
schlechtes im spektral zerlegten Licht an der unpigmentierten Haut im 
Mittel 80 vH im Rot, 60 vH im Gelb und Grtin und an der stark pig
men tier ten Haut 65 vH im Rot, 35 vH im Gelb und Griin gefunden. 
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Durch die Pigmentierung biiJ3en also hauptsachlich die gelben und griinen 
Strahlen an Reflexionsfahigkeit ein. Es stellte sich ferner heraus, daJ3 
die auJ3eren ultraroten Strahlen kiinstlicher Lichtquellen in lebende 
menschliche Haut nicht in wesentliche Tiefen eindringen, sie werden 
hauptsachlich in der Oberhaut absorbiert, die sich dabei bis zu 440 er
warmen kann. Das Temperaturgefalle ist von aufJen nach innen gerichtet 
und sehr fah, denn in I cm Tiefe ist die Temperatur von 370 schon an
nahernd erreicht. Die kalorische Wirkung der rotgelben Strahlen der 
Davoser Sonne ist in der Tiefe von 2 1 / 2 cm noch eine ganz gewaltige. 
Es wurden bis zu 400 gemessen. Trotz der starken einstrahlenden Energie 
ist aber in diesem Falle die Oberhauttemperatur stets geringer als die der 
Tiefe. Es besteht also ein Temperaturgefdlle von innen nach aufJen. 

Hierin erblickt DORNO den springenden Punkt fUr aIle Sonnenkuren: 
Das Temperaturgefalle muJ3 von innen nach auJ3en gerichtet sein, sonst 
tritt Uberhitzung des Korpers ein. "Halt man die Penetrationsfahig
keit mit dem Wandel der Reflexionsfahigkeit, welchen die Haut durch 
die Pigmentierung erfahrt, zusammen, so kommt man zu dem SchluJ3, 
daJ3 das Pigment regulierend wirkt gegeniiber den kraftigsten (im Gelb 
liegt das Maximum der Intensitat der hoher stehenden Sonne) und recht 
penetrationsfahigen Strahlen der Sonne, es halt sie auf und transformiert 
sie in Hautwarme, welche durch Ausstrahlung leicht abgegeben wird, und 
zwar in der kiihlen, troekenen H6chgebirgsluft leichter als in der Ebene. 
So erklart sich ungezwungen die der Pigmentierung parallel gehende 
Zunahme des Toleranzgrades fUr Sonnenstrahlung" (DORNO). 

ROTHMANN (I926) hat gefunden, daJ3 N ovokain die entziindungs
erregenden Strahlen des Liehtes absorbiert. In IproZ. Losung subcutan 
injiziert, bewirkt es naeh kraftiger Bestrahlung mit der Quecksilber
lampe yom 2.-4. Tage an eine farblose Quaddel innerhaib der gebraun
ten Umgebiung .. Die spektrographische Untersuehung zeigte, daJ3 Novo
kain16sungen in der genannten Konzentration eine maximale Absorption 
bei 297 flfl haben, die bei 3I3 flfl beginnt und bei 254 flfl aufhort. Es 
wurde dann versucht, festzusteIlen, welche Bestandteile der mensehlichen 
Haut, ahnlich wie Novokain, die Strahlen urn 300 flfl absorbieren. Wasse
rige Extrakte aus der Epidermis absorbieren iiberhaupt nicht, dagegen 
zeigten Atherextrakte eine selektive Absorption im Ultraviolett. An-
scheinend sind es Lipoide, an welche diese Eigenschaft der Raut ge 
kniipft ist. 

Der ganze Vorgang der Rotung und Braunung ist sehr kompliziert 
und noeh nicht in jeder Hinsicht aufgeklart. Was wir mit Bestimmtheit 
wissen, ist, daJ3 biochemisch aktive Strahlen seitens des lebenden menseh
lichen Korpers nieht in der Raut schlechtweg absorbiert werden, sondern 
in der Epidermis, und zwar hauptsaehlieh in den Basalzellen. Sie sind 
es, welche den Umfang der Funktionen und die Funktionstiichtigkeit 
des Hautorganes in erster Linie bestimmen. Vielfaeh ist die Ansicht ver-
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breitet, dafJ die ultravioletten Strahlen direkt die hornsubstanzbildende 
Funktion der Basalzellen unterhalten, regulieren und steigern. "Je mehr 
innerhalb physiologischer Grenzen die epidermalen Basalzellen in die 
Lage kommen, Ultraviolett in sich aufzunehmen, urn so vollkommener 
gestaltet sich der physiologische VerhornungsprozeB" (JESIONEK). Horn
substanz tritt uns nun auch im Haar und in den Nageln entgegen. Auch 
auf diese Horngebilde scheint sich der keratoplastische Reiz des Lichtes 
zu erstrecken. Bei weiblichen Individuen kann man es nach JESIONEK 
am deutlichsten verfolgen, wie die experimentellen Belichtungen die 
Lanugobehaarung vermehren und verstarken. Schon innerhalb von 6 bis 
8 Wochen ergeben sich im Gefolge von Belichtungen, die zunachst keine 
andere Wirkung haben, als eine maBige Pigmentierung, augenfallige 
Wachstumsdifferenzen an den Wollhaaren des belichteten Vorderarmes 
gegeniiber dem anderen unbelichteten. Die gesteigerte Wachstumsten
denz der Lanugobehaarung an belichteten Hautstellen geht Hand in 
Hand mit einer kraftigen Entwicklung und Dickenzunahme der ganzen 
Oberhaut, besonders des Stratum corneum, als Folge der Steigerung der 
Verhornungsprozesse in der K6rner- und Stachelzellenschicht. Nach
weisbare Veranderungen treten aber hier erst bei Anwendung relativ 
hoher Strahlungsintensitaten auf. Unter diesen Umstanden hat KELLER 
(I924) Degeneration der Stachelzellen beobachtet. Anscheinend sind die 
Basalzellen resist enter. Was nun die pigmentbildende Funktion der Be
lichtung betrifft, so kann an der Tatsache, daB namentlich ultraviolette 
Strahlen Pigment in den Basalzellen erzeugen, nicht gezweifelt werden 
und ebensowenig besteht ein Zweifel, daB das lichterzeugte Pigment 
einen wirkungsvollen Lichtschutz darstellt. Aber mit diesem ist, wie 
NAGELSCHMIDT (I927) bemerkt, die Funktion des Pigmentes nicht er
sch6pft. Seiner Meinung zufolge hatte man es "als einen Lichtakkumu
lator bzw. Transformator aufzufassen, welcher die Sonnenstrahlen emp
fangt, einen Teil vielleicht hindurchlaBt, einen weiteren Teil in Warme 
transformiert und einen noch nicht geniigend erforschten in Licht an
derer Wellenlangen als Lumineszenzerscheinung umwandelt. Es ist auch 
noch nicht bekannt, ob der als Warme absorbierte Antell nur durch Lei
tung an die umgebenden Gewebe und Safte weitergeleitet wird oder 
vielleicht durch Lumineszenzaus16schung wirkt und so einen weiteren 
Faktor der empfangenen Sonnenenergie fUr den physiologischen Ablauf 
im Organismus darstellt". 

Schon FINSEN (I900) hat in einem Selbstversuch die schiitzende Wir
kung der Pigmentierung nachgewiesen. Er setzte seinen Arm, auf den 
er mit Tusche Buchstaben gemalt hatte, Bogenlicht aus. Es trat dann 
an den unbedeckten Stellen eine Lichtentziindung ein, die mit einer be
grenzten Verfarbung abheilte, also mit einer Pigmentierung. Bei einer 
zweiten Bestrahlung reagierten dann diese Stellen viel weniger oder gar 
nicht gegeniiber denen, die vorher mit Tusche bedeckt waren und das 



Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 577 

erstemal an der Entziindung nicht teilgenommen hatten und infolge
dessen auch nicht pigmentiert waren. Hiermit scheint in Ubereinstim
mung zu stehen, daB nicht bloB, wie allgemein bekannt, die einzelnen 
Individuen, sondern auch die verschiedenen Menschenrassen in verschie
denem Grade auf ultraviolette Strahlen reagieren. So sind blonde Indi
viduen bei kiinstlicher Bestrahlung im allgemeinen lichtempfindlicher 
als briinette, indem bei ersteren die Hautrotung friiher einen unerwiinscht 
hohen Grad erreicht. BOWLES (Monatsschr. f. prakt. Dermatol. 18. 1894) 
beobachtete eine Lichtentziindung des Gesichtes, an der nur die mit 
Sommersprossen besetzten Hautstellen nicht teilnahmen. Anderseits 
ruft intensives natiirliches Sonnenlicht bei der nordischen Menschenrasse, 
insbesondere bei aschblonden Individuen, keine so starke Rotung und 
Pigmentvermehrung hervor wie bei stark pigmentierten Rassen. Manche 
Blonde reagieren iiberhaupt nicht, wahrend z. B. bei nur '/2- bzw. 
'/4stiindiger Wirkung der Hochgebirgssonne ein gelbhautiger Chinese 
zunachst eine violettbraune, ein dunkelbronzefarbiger Inder eine dunkel
blauviolette, an Blaubeersaft erinnernde Farbe annahm, welcher spater 
eine tiefbraune Pigmentierung folgte. Bei blonden Menschen klingen 
die Erscheinungen sehr rasch ab, wahrend bei pigmentierten, z. B. bei 
den genannten chinesischen und indischen Versuchspersonen, nach einer 
15-30 Minuten dauernden lokalen Bestrahlung der Haut viele Monate 
lang eine Nachwirkung beobachtet wurde. Es sei hier auch noch an die 
den Tierziichtern bekannte Erscheinung erinnert, daB gescheckte Schafe 
und Schweine, wenn sie dem Sonnenbrand ausgesetzt und mit Buch
weizen gefiittert werden, starke Hautaffektionen bekommen (Fagopyris
mus). Da das Hautpigment ganz vorwiegend in den Basalzellen liegt, 
so kann naturgemaB von einem "Schutz" nur in bezug auf tieler gelegene 
Teile gesprochen werden (nach PINKUS der Kerne der betreffenden 
ZeIlen, sowie der GefaBe des Papillarkorpers), und KELLER (1924) wirft 
daher die Frage auf, wie das Pigment in den Basalzellen einen Schutz 
ausiiben sollte auf die hoher gelegene Stachelzellenschicht, die nach seiner 
Auffassung den "hauptsachlichsten Angrifispunkt der ultravioletten 
Strahlen" bilden solI. Zweifellos gibt es aber auch fiir diese eine Licht
gewohnung, und JESIONEK, der dasselbe Problem stellt, vermutet, daB 
"wir aIle Berechtigung zu der Annahme haben, daB sich die Schutz
wirkung des Pigmentes in der Basalschicht auch auf diejenigen Zellen 
erstreckt, welche die Abkommlinge der Basalzellen sind und keine ge
farbten Pigmentkorner mehr besitzen". KELLER findet, "daB die makro
skopisch wahrnehmbare Pigmentierung zwei zeitlich verschiedene Pro
zesse zur Grundlage hat: zunachst eine Pigmentverschiebztng, bei der das 
Pigment, soweit es jeweils in den Basalzellen vorhanden ist, nach der 
Hornschicht abwandert, wahrend die Basalzellen nunmehr verhaltnis
maBig pigmentfrei sind und weiter die eigentliche Pigmentvermehrung 
eben dieser neuen Basalzellenschicht". Es kann meiner Meinung nach 
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kein Zweifel daruber bestehen, daB, wenn man von einer "schutzenden" 
Wirkung der Pigmentierung spricht, dabei in erster Linie die Abblendung 
der ultravioletten Stralhen von den subepidermal en Geweben in Frage 
kommt, in denen sich ja die entzundlichen Prozesse allein entwickeln. 
Die tie fer dringenden Strahlen stoBen in der Lederhaut auf die feinsten 
Nervenendigungen des sympathischen Systems und sollen auf diese, 
nach Untersuchungen von ROTHMANN (I923), eine lahmende Wirkung 
ausuben. Er fand, daB das Licht eine Senkung des Blutdruckes und eine 
damit parallel gehende Senkung des Blutzuckerspiegels bewirkt. Das heiBt: 
das Licht bewirkt einen Zustand, der dem Bilde der Sympathicustonus
herabsetzung entspricht. Wenn freilich ROTH MANN weiterhin annimmt, 
daB infolge einer eben falls nervos vermittelten Funktionsanderung der 
Nebennieren im Blute sich reichlicher Vorstufen des Hautpigmentes 
finden, womit dann die Hyperpigmentierung einsetzt, so wird man dies 
urn so mehr bezweifeln mussen, als ja diese letztere auf die vom Lichte 
unmittelbar getroffenen Partien beschrankt bleibt und die von Kleidern 
bedeckte Haut sich niemals braunt. "Alles in aHem erfolgt unter Mit
wirkung des naturlichen Sonnenlichtes, eben so wie bei kunstlicher Be
strahlung, eine Umstellung eines groBen Teiles des lebenden Uhrwerkes 
auf einen anderen Rhythmus, und zwar bedeutet diese Umstellung 
eine gro(3artige Regulations- oder A npassungseinrichtttng, durch welche 
der Korper vor Schadlichkeiten geschutzt werden solI. Inwieweit im 
speziellen die Pigmentierung als eine Schutzeinrichtung der vorhin er
wahnten Hautnerven gegen eine zu starke Einwirkung des ultraviolet ten 
Lichtes zu dienen hat, oder ob damit ein Schutz gegen Warmestrahlen 
verbunden ist, oder ob andere Verhaltnisse in Betracht kommen, laBt 
sich noch nicht klar ubersehen" (V. HAECKER). 

Es war bisher nur von der unter dem LichteinfluB sich steigernden 
Pigmentierung der Epidermis die Rede. Von groBem Interesse ist nun 
aber auch das Verhalten der Chromatophoren der Cutis. Es liegen hier
uber hauptsachlich Untersuchungen von MEIROWSKY und MmscHER vor. 
Der erstere hat mittels der ursprunglichen Versuchsanordnung von FIN
SEN gearbeitet. Dabei geht Bogenlicht, bevor es auf die Haut falIt, durch 
ein System von Bergkristallinsen und Wasser, welches letztere die Warme
strahlen absorbiert, die auBerdem durch eine Wasserkuhlung, die an einem 
Druckglase angebracht ist, nahezu ganz vernichtet werden. Durch dieses 
Druckglas kann eine Hautstelle belie big lange anamisch gemacht werden. 
Mittels dieser Versuchsanordnung hat nun MEIROWSKY (I908) den Ein
fluB der Bestrahlung auf die Pigmentbildung an der blassen Haut des 
Oberarmes eines dunkelhaarigen Mannes untersucht. Er bestrahlte Ibis 
2 Stunden lang mit fest angelegtem Druckglas. Unmittelbar nach der 
Bestrahlung wurde ein Hautstuckchen exzidiert und in absolutem Alko
hoI fixiert. Es ergab sich, daB die Hautstelle bei 2stundiger Bestrahlung 
dunkelbraun geworden war. Der Versuch gelang nicht bei allen Indivi-
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duen in gleicher Weise, am besten an solchen, deren Neigung zur Pig
mentbildung deutlich ausgesprochen ist. Mikroskopisch lieB sich fest
steilen, daB nicht nur die Basalzellell mit Pigment erjiillt waren, sondern 
auch die oberen Zellagen bis zum Stratum corneum hin. Die Cutis war 
entweder vollig frei von pigmentfuhrenden Zellen oder es waren solche 
nur auBerst sparlich vorhanden. Diese Befunde MEIROWSKYS sprechen 
ganz entschieden fUr eine autochthone Entstehung von Pigment in den 
Zellen der Epidermis. Auch MIESCHER (1922) beobachtete in mehreren 
Fallen bei entsprechenden Bestrahlungsversuchen eine ganz auffallende 
Steigerung der Pigmententwicklung in der Epidermis, ohne daB es dabei 
auch zu einer Vermehrung der Chromatophoren in der Cutis gekommen 
war. Eine solche ist demnach keine notwendige Folgeerscheinung der 
Lichtreaktion. MIESCHER fand selbst nach Ablauf des Pigmentierungs
vorganges, als die Epidermis schon wieder zu ihrem fruheren Pigment
gehalt zuruckgekehrt war, die Cutis fast frei von Pigment. Dagegen 
wird der nach innen gerichtete PigmentabjlujJ ganz aujJerordentlich durch 
Radiumbestrahlung gesteigert. In einem Falle, wo zunachst durch eine 
wahrend 3 Monaten taglich vorgenommene Quarzlampenbestrahlung 
eine starke epiderm ale Pigmentierung zustande gekommen war, ohne daB 
sich eine nennenswerte Vermehrung der cutanen Chromatophoren nach
weisen lieB, wurde eine Radiumbestrahlung vorgenommen, als deren 
Folge sich nach 3 Wochen eine Dermatitis mit Blasen- und Krusten
bildung entwickelte. Nach Abheilung blieb ein glatter, pigment loser 
Fleck zuruck, in dessen Bereich sich unterhalb der Epidermis auBer
ordentlich reichliche Chromatophoren mit grobscholligem Pigment fan
den. Es kann also in Fallen, wo die Neigung zum PigmentabfluB gering 
ist, ein solcher doch durch geeignete Mittel (Radiumbestrahlung) er
zwungen werden, wobei die schwere Schadigung der pigmentbildenden 
Zellen das ursachliche Moment darstellt. Zu ganz ahnlichen Folgeerschei
nungen fUhrt auch die Einwirkung von Rontgenstrahlen, durch die nicht 
nur eine jahrelang anhaltende Steigerung der Pigmentbildung, sondern 
auch eine vermehrte Pigmentabgabe verursacht wird, welche zu einer, 
fur die Rontgenhaut geradezu charakteristischen intensiven und sehr 
lange anhaltenden Chromatophorenpigmentierung fuhrt. Auch in diesem 
Falle ist der PigmentabfluB der Ausdruck einer erhohten, auf der Strah
lenschadigung beruhenden Zellinsuffizienz ("Incontinentia pigmenti" 
BLOCH). Schon sehr geringe Strahlenmengen konnen die Pigmentbildung 
anregen. Diese kann selbstandig auftreten ohne vorausgehendes Ery
them. Falle, wo das Umgekehrte beobachtet wird, sind selten. Be
merkenswert ist, daB der> zeitliche Verlauf des Rontgenhauterythems 
eine wellenfOrmige Kurve darstellt, die aus drei Rotungswellen besteht, 
welche in Abstanden von einer bis mehreren Wochen aufeinanderfolgen 
(Abb. 75). Die erste Welle setzt zwischen 1. und 4., die zweite zwischen 
18. und 22., die dritte zwischen 34. und 51. Tage ein. Die letztere ist 
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in der Regel die Rauptwelle. Die Pigmentkurve zeigt weitgehende An
lehnung an die Rotungskurve. 

Es ist eine bemerkenswerte Tatsaehe, daB die Mehrzahl der Saugetiere 
in der Cutis keine oder nur eine geringe Menge von subepithelialen "Chro
matophoren" im Sinne von BLOCH besitzen. Die Chromatophorenpig
mentierung seheint sogar mehr zu den Ausnahmen als zur Regel zu ge
horen. Dagegen sind die tiefliegenden eutanen "Melanoblasten" hier oft 
auBerordentlieh stark entwiekelt, wie dies schon fruher besproehen wurde 
MIESCHER ist es nun gelungen, dureh Bestrahlung der Raut solcher 
Tiere, die normalerweise keine Chromatophoren besitzen, solche kunst
lich zu erzeugen. Beim Meersehweinehen ist der Mangel an Chromato
phoren, mit Ausnahme weniger umsehriebener Stellen, ein vollstandiger, 
trotz einer zuweilen sehr starken Pigtnentierung der Epidermis. Wurde 
nun ein etwa talergro13er Fleck der Ruekenhaut ausrasiert und mit der 
KROMEYERSchen Quarzlampe monatelang derart bestrahlt, daG keine 
starkere Reaktion auftrat, so entstand naeh und naeh eine zunehmende 

Rs 

J /'" 1\ --." 

f' .--~ -, .J \ ,,-,. ~ / 

L \ 
I II' 1', 

/ 

/' 
2 

J X / \.. ,-

o 20 JlO &0 80 

Abb.7'5. Zeitlicher Verlauf der Rontgeu\virkung: -- RotungskuTye; - - -- Pigmentkurve. 

Dunkelung, die bei sehwarzhaarigen Tieren sich bis zu einem tief grau
schwarzen Farbenton steigerte. Bei mikroskopiseher Untersuehung war 
der Pigmentgehalt gegenuber der unbestrahlten Raut stark vermehrt. 
In der Cutis fan den sich im Gegensatz zur normalen Raut zahlreiche 
Pigmentzellen, die nach Form und Lagerung durehaus an die mensch
lichen Chromatophoren erinnern, von denen sie sieh aber durch die 
Form der Pigmentkorner unterscheiden, die nicht sehollig sind, son
dern scharf distinkte Konturen haben. Die kunstlieh erzeugten Chro
matophoren haben nur kurzen Bestand. Schon 4 Woehen naeh der Be
strahlung ist ihre Zahl bedeutend verringert, der Pigmentgehalt spar
lieher, die Farbe blasser (Pigmentabbau?). Fur Rontgenstrahlen ist die 
Meerschweinchenhaut wenig empfindlich, und es sind zur Erzeugung 
kraftiger Reaktionen sehr groGe Dosen erforderlieh. Ahnlich verhalt es 
sich auch bei der Maus. CORl (1923) stellte fUr diese eine Einheit 
der Rontgenstrahlenenergie auf und wahlte dafUr die Energiemenge, 
welche spontanen vollstandigen Raarausfall erzeugte. Diese "Epilations
dosis" ist funf- bis sechsmal so groG wie die Erythemdosis fUr den Men
sehen. Aueh mit dem Licht einer KRoMEYER-Lampe, welches bei einem 
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Abstand von IO cm beim Menschen schon nach I-3 Minuten deutliches 
Erythem bewirkte, erhielt SOBOTKA (I9I6) an der Au13enflache des Ohres 
eines Albinokaninchens bei Bestrahlung aus 2 cm Quarzfensterabstand 
erst nach 40 Minuten eine nur eben erkennbare Reaktion. Es erwies sich 
die menschliche Haut mehrere hundertmal empfindlicher. Bei (Rantgen-) 
Bestrahlung der behaarten Ruckenhaut eines schwarzen Meerschwein
chens trat nach einigen Wochen im Anschlu13 an eine desquamierende 
Dermatitis eine intensive Pigmentierung der Epidermis auf, die sehr 
lange anhielt. Mit Eintritt der Reaktion fallen in der Regel auch die 
Haare aus, die nach einiger Zeit wieder nachwachsen, zum Teil in der 
ursprunglichen Farbe, andere, starker geschadigte enthalten kein oder 
nur wenig Pigment und sind grau oder wei13. In der Cutis, die vor der 
Bestrahhtng keine Pigmentzellen enthalten hatte, treten je nach der Inten
sitdt der Reaktion wenige, bis dufJerst zahlreiche Pigmentzellen a~tf, ~lnd 

zwar sowohl in der subepithelialen Zone, wie auch in den Haarpapillen 
lind in der ndchsten Umgebung der Haarbdlge (MIESCHER). 

Wahrend die unter dem Einflu13 intensiver Belichtung entstehende 
Pigmentierung die Empfindlichkeit der Haut fur diese Reizqualitat 
herabsetzt, gibt es auch Stoffe, welche umgekehrt wirken und eine mach
tige Steigerung der Lichtempfindlichkeit bedingen. Besonderes Inter
esse bietet in dieser Hinsicht das Hd11latoporphyrin, welches auch als 
ein stark wirksamer photobiologischer Sensibilisator fUr Paramacien und 
Erythrocyten bekannt ist (HAUSMANN [I908]). Bekanntlich hat zuerst 
T APPEINER (I907) auf die photodynamischen Wirkungen fluoreszierender 
Karper aufmerksam gemacht und gezeigt, da13 'eine gro13e Reihe solcher 
Stoffe, die im Dunkeln ungiftig sind, im Lichte und besonders bei direkter 
Sonnenbestrahlung hochtoxisch auf Para11uicien einwirken. Die Fluo
reszenz wasseriger Lasungen von salzsaurem Hamatoporphyrin ist so
wohl bei saurer wie alkali scher Reaktion leicht nachzuweisen. Besonders 
letzterenfalls ist der Kontrast zwischen der braunen Farbe bei durch
fallendem Licht und dem roten Fluoreszenzlicht sehr auffallend. 

HAUSMANN injizierte weifJen ]VI iiusen subkutan O,OI g kristallisiertes 
salzsaures Hamatoporphyrin in schwach alkalischer Lasung subcutan 
und fand, da13 die Tiere im Dunkeln auch nach vielwachiger Dauer 
keine Veranderung zeigten. Belichtet man sie aber, so treten eine ganze 
Reihe charakteristischer Erscheinungen ein, die schlie13lich zum Tode 
fuhren. Man kann eine akute, eine subakute und eine chronische Form 
der Erkrankung unterscheiden. Ersterenfalls erfolgt der Tod nach Ibis 
3 Stunden vom Beginn der Belichtung an gerechnet, wahrend bei der 
chronischen Form die Krankheit sich liber \Vochen und Monate erstreckt. 
In erster Linie ist die Art der Belichtung entscheidend. Je intensiver 
sie ist, urn so stiirmischer verlaufen die Erscheinungen bei den sensi
bilisierten Tieren. Daneben ist von Bedeutung, wie lange Zeit zwischen 
der Injektion des Farbstoffes und der Belichtung verflossen ist. Je 
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spater, urn so schwacher werden die Symptome. Was nun diese letzteren 
betrifft, so kommt es bei direkter Sonnen- oder Bogenlichtbestrahlung 
schon nach wenigen Minuten zu intensiven Reizerscheinungen an der 
Korperoberflache. Die Mause kratzen sich heftig und walzen sich am 
Boden des GefaBes. Besonders charakteristisch ist es, wie die Tiere die 
Schnauze am Boden reiben. Sehr oft werden alle zuganglichen Korper
teile und besonders die Injektionsstelle lebhaft benagt. Nach wenigen 
Minuten erscheinen die Ohren stark gerotet, und besonders die Schnauze 
faUt durch tief dunkelrote Verfarbung auf, zugleich treten Schwellungen 
der Ohren und hier und da auch der Korperhaut auf (Odeme). Gleich
zeitig entwickelt sich eine sehr ausgesprochene Lichtscheu. Ziemlich oft 
ist gesteigerte Empfindlichkeit zu konstatieren. Die Tiere quietschen 
manchmal spontan oder bei Beruhrung. Spater tritt oft Dyspnoe ein. 
Die Mause werden nun ruhig, liegen matt da, legen sich endlich auf die 
Seite und verenden. Besonders auffallend ist, daB nach einer Belich
tungsdauer von etwa 3/4 Stun de im Bogenlicht bei den schon schwer 
kranken Tieren alle Symptome wie mit einem Schlage verschwinden, 
wenn man sie aus dem Bereich der Lichtstrahlen entfernt. Die Mause 
erscheinen nun wieder vollig normal und man halt es kaum fUr moglich, 
daB man dasselbe Tier vor sich hat, das man eben, schwer affiziert, im 
Lichte gesehen hatte. Unter geeigneten Versuchsbedingungen lassen sich 
hochgradig sensibilisierte Mause durch Licht in einigen Minuten in tiefe 
Narkose versetzen, in der sie zugrunde gehen. Man kann in solchen Fallen 
von einem "Lichtschlag" sprechen, indem die Symptome sofort mit dem 
Beginn der Bestrahlung ohne die allergeringste Inkubationszeit auf
treten. Auch MEYER-BETz, der in einem heroischen Selbstversuch die 
sensibilisierende Wirkung des Hamatoporphyrins auch fUr den Menschen 
bestatigte (I9I3), gibt an, daB er "sofort heftiges Brennen der bestrahlten 
Teile" gespurt habe. 

1m diffusen Tageslicht treten die sturmischen Reizerscheinungen 
zuriick vor den sich in erster Linie ausbildenden Veranderungen der 
Korperoberflache. Sehr auffallig ist auch hier die sehr bald hervor
tretende Rotung der Ohren, der Extremitaten und der Schnauze. Dazu 
gesellt sich eine abnorme Stellung der Ohren, die abstehen und nach vorn 
gerichtet werden, ferner Hautodeme am ganzen Korper und besonders 
eine Anschwellung des Kopfes. Aus Versuchen, bei welchen die sensi
bilisierten Tiere hinter geeigneten Strahlenfiltern gehalten wurden, ergab 
sich uberwiegende Wirkung der Strahlen urn 500 flfl (Grun). Hiermit 
steht in Ubereinstimmung, daB das an dies en Strahlen relativ arme 
Bogenlicht eher schwacher wirkt als das helle diffuse Tageslicht truber 
Sommertage. Es konnte nachgewiesen werden, daB zur Zeit, in der die 
Tiere in hohem Grade sensibilisiert erscheinen, kein Hamatoporphyrin 
frei im Blute vorhanden ist, so daB es den Anschein gewinnt, daB mini
male Reste des Farbstoffes, die vielleicht von der Haut zuriickgehalten 
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werden, zur Sensibilisierung ausreichen. Auch graue und schwarze Mause 
lassen sich durch Hamatoporphyrin lichtempfindlich machen, allerdings 
in viel geringerem MaBe als weiBe Tiere. 

Von den Wirkungen, welche bei MEYER-BETZ als Folge nur kurzer 
Sonnenbestrahlung des Gesichtes nach intravenoser Injektion von 0,2 g 
Hamatoporphyrin, gelOst in 10 ccm 'fro n Natronlauge mit 300 ccm ste
riler physiologischer KochsalzlOsung, auftraten, gibt die beistehende 
Abb. 76 eine Vorstellung. Die Sensibilisierung dauerte mehrere Wochen 
an, und wahrend dieser ganzen Zeit trat bei direkter Besonnung sofort 
starkes Brennen der Haut und bald auch Schwellung auf. Bemerkens
wert ist noch, daB die Haut, soweit sie von der Entzundung betroffen 
war, nach ihrem Ablauf 
eine sehr starke Pigmen
tierung zeigte, die mit je
der neuen Belichtung sich 
vertiefte, und noch nach 
vielen Monaten reagierte 
sie auf jeden langeren 
Aufenthalt in freier Sonne 
mit wesentlich starkerer 
Pigmentierung, als dies 
fruher der Fall war. Eine 
Erklarung der Erschei
nungen bei photodyna
mischer Sensibilisierung 
steht bisher noch aus. 
N ach den Erfahrungen von 
PINKUSSEN (1926) handelt 
es sich bei d er Beein
flussung des Stoffwechsels 
im wesentlichen "um eine Abb·76. Nach MEYER·B ETZ .. Erkl a rung s iehe im T ext. 

Steigerung der Oxyda-
tionsprozesse, d er naturlich andere Phanomene teils. koordiniert, teils 
subordiniert sein durften". 

H . GAFFRON (1926) hat gefunden, daB Serum, dem kleine Mengen 
Hamatoporphyrin zugesetzt werden, bei Belichtung lebhaft Sauerstoff 
absorbierte, wobei die Serumproteine oxydiert werden. 3 c cm Pferde
serum, welches IO-4 mol. Hamatoporphyrin enthielt und mit Sauerstoff 
und 5 Volumproz. CO2 im Gleichgewicht war, nahm in I Stunde bei 
Belichtung mit einer 7s-Watt-Lampe (in IS cm Entfernung) 264 ccm 0 
auf, wahrend es ohne den Zusatz unter gleichen Umstanden nur 5 ccm 
absorbierte, und auch dies ist nur darauf zu beziehen, daB im normalen 
Serum bereits kleine Mengen Porphyrine vorkommen. Ebenso wie Se
rum reagiert Casein. Eine I-2proZ. CaseirilOsung in Phosphatpuffer 
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oder Bikarbonat-Kohlensaurepuffer geli:ist, absorbiert nach Sensibili
sierung bei dem PH des Serums etwa '/4-'/3 der O-Menge, die unter 
gleichen Bedingungen yom Serum aufgenommen wird. Bei der Photo
oxydation des hamatoporphyrinhaltigen Serums entstehen aus den Ei
weiJ3ki:irpern CO2 , ferner fixe Sauren und NHr Fur 7Mol. aufgenom
menen 0 wurde I Mol. NH3 entbunden. Von den im Serum vorkommen
den Aminosauren werden nur Tyrosin und Tryptophan photooxydiert. 

Es war von vornherein zu erwarten, daJ3 der Grad der Durchblutung 
der Haut (Hyperamie, Anamie) ihre Empfindlichkeit gegenuber Strah
lungsreizen im einen oder anderen Sinne zu beeinflussen vermag. Darauf 
gerichtete Versuche am Menschen und an Tieren haben in der Tat zu 
dies em Ergebnis gefuhrt und man kann daher auch hier von einer "Sen
sibilisierung" und "Desensibilisierung" sprechen. JANSEN und DREYER 
(I905) sowie MOYCHO (I9I3) haben am Kaninchenohr untersucht, wel
chen EinfluI3 die durch Sympathicusdurchschneidung bewirkte Hyper
amie fUr die Ultraviolettreaktion besitzt. Die Ergebnisse dieser Arbeiten 
stehen in voller Dbereinstimmung: Es tritt am Ohr der operierten Seite 
die Reaktion fruher und starker auf als am normalen. Am Menschen 
hat SOBOTKA (I9I6) entsprechende Beobachtungen gemacht und fest
gestellt, daJ3 eine Hyperamie, die sich mit der Bestrahlung kombiniert, 
im allgemeinen eine Reaktionssteigerung bewirkt. Diese kann sich selbst 
dann, wenn der Lichtreiz an sich unterschwellig geblieben ist, durch 
eine Verstarkung der Hyperamie anderen Ursprungs zu erkennen geben. 
Sie kann feruer auch dann eintreten, wenn die Hyperamie, die zur Zeit 
der Strahlenwirkung an der Bestrahlungsstelle bestand, bereits vor dem 
Auftreten der Ultraviolettreaktion fUr die Beobachtung vollstandig ver
schwunden war. Zur Erzielung der Hautri:itung wurden chemische, gal
vanische und thermische Reize verwendet. Bei einer Stauungshyper
amie fehIt jene Beeinflussung des Strahlungserfolges. 

In der Lichttherapie hat die AllSubung von Druck wahrend der Be
strahlung groJ3e Bedeutung erlangt. Die Erfolge der FINsEK-Behandlung 
hat man vielfach darauf bezogen, daI3 durch Verdrangung des licht
absorbierenden Blutes aus der Haut eine vermehrte Tiefenwirkung er
zielt wird. Dem Druck kommt ischamisierende Wirkung zu; auf die 
hiermit verbundene Stoffwechselhemmung bezieht G. SCHWARZ (I909) 
die Mi:iglichkeit, die Gewebe durch Druck in hohem Grade gegen Radium
und Ri:intgenstrahlen zu "desensibilisieren". Experimentelle Unter
suchungen uber den EinfluJ3 des Druckes auf die Lichtreaktion verdanken 
wir JANSEN (I907). Nach seiner Beschreibung war, wenn er Kaninchen
ohren mittels der FINsEN-Lampe einmal ohne Druck und dann nach del' 
gewi:ihnlichen Methode der FINSEN-Behandlung unter Druck bestrahlt 
hatte, das Wesen der Reaktion zwar in beiden Fallen gleich; aber nach 
der Bestrahlung ohne Druck tratdie Hyperamie fruher auf, das Odem 
war weniger machtig, die Epidermis wurde rascher nekrotisch und stieJ3 
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sich frtiher ab und die Heilung war frtiher vollendet. Nach den Unter
suchungen von SOBOTKA wirkt beim Menschen Druck auf die Haut 
wahrend der Bestrahlung auf die Ultraviolett- und Rontgenstrahlen
reaktion, soweit die Hyperamie in Betracht kommt, gerade in entgegen
gesetztem Sinne, indem die Lichtreaktion der gedrtickten Stelle starker 
ausfa1lt. Es beruht dies wohl weniger auf einer Wesensverschiedenheit 
der Wirkung der beiden Strahlengattungen, als auf rein physikalischen 
Verhaltnissen. Es gelangt bei Druckbestrahlung tatsachlich mehr Licht 
in die Haut zur bleibenden Wirkung. "Alles Gewebe, welches tiber dem 
Lichtfilter des oberflachlichen GefaBnetzes oder zwischen seinen Ma
schen liegt, empfangt ebensoviel Licht wie bei Bestrahlung der unge
drtickten Haut; was bis zu einer gewissen Tiefe darunter liegt, erhalt 
nach der Auspressung des strahlenabsorbierenden Elutes aus den ober
flachlichen GefaBen mehr Licht, ein Vorgang, auf den ja die Methode 
der FINsEN-Behandlung geradezu abzielt." 

Nachst den verschiedenen Strahlungen sind es gewisse chemisch wirk
same Stolte, durch welche die Pigmentierung der Haut nicht nur beim 
Menschen, sondern auch bei Tieren in der auffalligsten Weise beeinfluBt 
wird. Hier steht in erster Linie der Teer. Bei Einwirkung verschiedener 
Teerpraparate oder auch von Teerdampfen entwickelt sich ein Zustand 
der Haut, der dadurch charakterisiert ist, daB eine mehr oder weniger 
dunkle Verfarbung auftritt, wobei aber die Pigmentierung der Epider
mis entweder ganz fehlt oder sehr geringfiigig ist. Dagegen ist die Pig
mentierung des Coriums immer eine sehr hochgradige. RegelmaBig finden 
sich zahlreich pigmentierte "Chromatophoren" im Sinne BLOCHS unter
halb des Epithels, die niemals Dopareaktion geben. MEIROWSKY faBt 
den Vorgang als autochthone Pigmentbildung auf, wahrend BLOCH die 
Ansicht vertritt, daB es sich bei der Teermelanose nicht urn eine primar 
pigmentlose Epidermis handelt, sondern urn einen typischen Fall von 
Epidermisschadigung mit vorhergehendem Pigmentverlust und Uber
tritt des Pigmentes in die Chromatophoren. An grauen Mausen gelang 
es LIPSCHUTZ (I923), durch Teerpinselung eine "ktinstliche Pigmentie
rung" der Haut zu erzeugen, was urn so bemerkenswerter erscheint, als 
normalerweise die Epidermis hier pigmentfrei ist, wahrend im Corium 
vereinzelte Melanophoren vorkommen und die Haarfollikel intensiv pig
mentiert sind. "Unter dem EinflufJ der Teerwirkung findet man bereits 
nach 40 Stunden vereinzelte Melanoblasten (Dendritenzellen) im Epithel 
und am 13. Versuchstage ist dieses gleichmafJig und stark pigmentiert, und 
zwar auch die Basalzellen. Das Corium ist in den ersten Monaten relativ 
pigmentarm. 1m 4. Monat macht sich dann eine deutliche "Pigment
unruhe" im Epithel bemerkbar und man findet neben wenig pigmentier
ten oder ganz pigmentfreien Partien solche, die noch maximale Pigmen
tierung aufweisen. 1m Verlauf der fortschreitenden Depigmentierung 
der gepinselten Hautstelle tritt dann auch im Corium Pigment auf, und 
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zwar in Form von scharf begrenzten schwarzen Flecken ("Melanom"), 
die aus eigenartigen Zellen bestehen, die sich von den verzweigten Me
lanophoren (Chromatophoren BLOCHS) auffallend unterscheiden. Es han
delt sich um groBe, kugelige oder ovale Zellen, die keine Auslaufer be
sitzen und derart mit Pigment beladen sind, daB man den Kern erst 
nach dem Bleichen erkennt. LIPSCHihz betrachtet sie als echte "Cutis
melanoblasten", die ihr Pigment selbst bilden und nicht etwa von der 
Epidermis empfangen. Wie dem nun auch sei, jedenfalls geht aus den 
Versuchen hervor, daB es gelingt, durch Teer Melaninbildung in Zellen 
anzuregen, die unter normalen Verhaltnissen kein Pigment erzeugen, 
ihnen also einen vollkommen zellartfremden Stoffwechsel aufzudrangen. 
Beachtung verdient auch die Tatsache, daB dieser Vorgang von der Licht
einwirkung ganz unbeeinflufJt bleibt. 

<5) Hormonale Beeinflussung des Haarkleides. 
Wie fruher gezeigt wurde, machen sich bei Vogeln hormonale Ein

wirkungen auf die Haut bzw. die Federn in auffalligster Weise geltend, 
und es erklart sich dies daraus, daB bei ihnen Form und Farbe der 
Federn die wichtigsten sekundaren Geschlechtsmerkmale darstellen, die 
sich in erster Linie unter dem EinfluB der aktiven Keimdrusen aus
gestalten. Bei den Saugetieren spielt das Haarkleid in dieser Beziehung 
nicht annahernd die gleiche Rolle und wenn auch bisweilen die beiden 
Geschlechter hinsichtlich der Behaarung Verschiedenheiten zeigen, so 
machen sich solche doch viel haufiger bezuglich des Langenwachstums 
der Haare an gewissen Korperregionen geltend (Mahnen), als hinsichtlich 
der Farbung. Es bieten demgemaB die Saugetiere auch viel weniger 
Gelegenheit zu experimenteller Prufung einer etwaigen hormonalen Be
einflussung des Haarkleides durch die Keimdrusen, als es bei Vogeln der 
Fall ist. Alles, was bisher in dieser Richtung bekannt geworden ist, 
bezieht sich daher fast ausschlieBlich auf den Menschen, bei dem ja der 
Geschlechtsunterschied sich in regionalen Differenzen der Korperbehaarung 
sowie in der zeitlichen Entwicklung der Terminalhaare (Pubertatshaare) 
so augenfallig auspragt. Geschlechtsverschiedenheiten treten hier be
reits im Kindesalter auf. In der Regel erreicht schon das Kopfhaar der 
Madchen eine groBere Lange als das der Knaben, auch wenn dies un
verschnitten bliebe. Dieser Unterschied bleibt das ganze Leben hin
durch bestehen. Demgegenuber bemerkt allerdings FRIEDENTHAL (r908), 
daB bei einzelnen Russen, Indianern, Mongolen und einigen Ozeaniern 
Manner mit unverschnittenem Haupthaar vorkommen, dessen Lange die 
gleiche ist wie bei den Frauen. Auf Java tragen die Manner unverschnit
tenes Haar, welches oft bis zu den Knien herabreicht. Nach eigenen 
Erfahrungen tiber die Haarlange bei europaischen Knaben mochte 
FRIEDENTHAL auch fUr die Europaer eine vollige Gleichheit des Haar
wuchses im jugendlichen Alter bis zu etwa r6 Jahren vertreten. Knaben 
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von 5 J ahren k6nnen eine Lange ihres Haupthaares bis zur K6rpermitte 
erreiehen und ihre Sehwestern in dieser Beziehung iibertreffen. Naeh 
PINKUS belauft sieh die durehsehnittliehe Lange des Frauenkopfhaares 
auf 60-75 em, wahrend die natiirliehe Lange des Kopfhaares beim Euro
paer bei Jiingling und Jungfrau von 13-18 Jahren naeh FRIEDENTHAL 
auf 80-100 em zu sehatzen ware. Kaeh Selbstversuehen von J. POHL 
(1895) betrug die Waehstumsgesehwindigkeit des Kopfhaares vom 21. 
bis zum 24. Lebensjahr II mm pro Monat. Die Jahreszeit bedingte kei
nen Untersehied. Vielfaeh ist die Ansieht verbreitet, daB das Kurz
sehneiden der Haare die Waehstumsgesehwindigkeit steigert. Die Prii
fung dieser Annahme dureh Vergleiehung des Naehwuehses auf kahl
gesehnittenen Stellen und den dieht daneben stehenden ergab bei POHL 
fUr das einmalige Rasieren das Gegenteil. Die Haare auf der Kahistelle 
wuehsen im 1. Monat etwas langsamer als die benaehbarten, im 2. Monat 
hatte sieh die Differenz ausgegliehen. Es ergab sieh ferner, daB mehrere 
Haare (2-4) in einer engeren Beziehung zueinander stehen. Es wurde 
ermittelt, daB die Einzelhaare eines so1chen Haarkreises in einer Ab
hangigkeit voneinander stehen, daB ein Haar in der Gruppe schneller 
waehst als die anderen, jedoeh nur eine Zeitlang, daB dann die gr6Bere 
Waehstumsgesehwindigkeit auf ein anderes Haar desselben Kreises 
iibergeht usw., bis das erste wieder an die Reihe kommt, daB am Kopf
haar, wie am Fingerhaar, die Einzelhaare eine typiseh abgegrenzte Lebens
dauer haben, an deren Ende sie ausfallen und von neuem Naehwuehs 
gefolgt sind. Naeh SEYMOUR (1926) wiirde das Haar beim Rasieren aIle 
36 Stunden jahrlieh 17 em, bei Rasieren aIle 24 Stunden 20,3 em und 
bei Rasieren aIle 16 Stunden 25 em jahrliehes Waehstum ergeben, also 
eine erhebliehe Verstarkung. Naeh seinen Messungen miiBte ein Haar 
naeh dem bei 24stiindigen Rasieren erhaltenen MaB in 100 Tagen um 
54 mm waehsen, wird aber, wenn man es nieht im Wachs en unterbrieht, 
tatsaehlieh nur 40,8 mm lang, d. h. 25 vH weniger als die Waehstums
lange bei 24stiindigem Rasieren (IS,S mm in 38 Tagen). PINKUS reehnet 
mit einem monatliehen Zuwaehs von I em (also 12 em im Jahre), so daB 
ein Kind von 2 Jahren 12 em langes Haar hat, naeh 3 Jahren 24 em, 
naeh 4 Jahren 48 em usw. 1m fortsehreitenden Wachs tum k6nnen die 
Haare bis zum AufstoBen auf den Boden auswaehsen. DaB ein so langes 
Wachs tum nur selten beobaehtet wird, bezieht PINKUS "auf eine en do
krine Hemmung, die der Haarlange jedes Menschen seine Gesetze vor
sehreibt". Auch die langsten Kopfhaare h6ren wohl endlieh zu waehsen 
auf. Sie werden auf derselben Papille und in demselben Follikel dureh 
neu entstehende Haare ersetzt, die nun nieht mehr die friihere Lange 
erreiehen. Naeh FRIEDENTHAL setzt beim mannliehen Europaer etwa 
naeh dem 17. Jahr eine Riiekbildung und Verkiirzung des Haupthaar
wuehses ein, wah rend beim Weibe trotz Hervorbreehen von Terminal
haar in der Achselh6hle und auf dem Sehamberg die Kinderbehaarung 
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auf dem Kopfe und auf der ubrigen Korperoberflache sich noch scharfer 
auspragt. Fur die Rassen mit extremer Terminalbehaarung wird also 
im hoheren Alter fUr den Mann der schwacherc Haarwuchs der Kopf
haut tatsachlich als sekundarer Sexualcharakter angesehen werden kon
nen (FRIEDENTHAL). In ausgesprochenem Maj3e gilt dies fur das Auf
treten des T erminalhaares als Bart beim Manne, das A usbleiben d esselben 
beim Weibe. Wohl verstarkt sich zur Zeit des Hervorbrechens des Ter
minalhaares in der Achselhohle und auf dem Schamberge auch beim 
Weibe die Flaumbehaarung von Lippen und Wangen in der gleichen 
''''eise, wie die beim Manne rudimentar bleibende Brustdruse zur Zeit 
der Pubertat auch oft beim Jungling eine VergroI3erung erfahrt. Nach 
kurzer Zeit aber bleibt das Wachstum des Bartflaumes beim Weibe (der 
Brustdruse beim Manne) stehen, urn erst nach Verlust der Eierstocks
funktion in der Menopause eine neue Tendenz zur Ausbildung starkeren 
Terminalhaares erkennen zu lassen. Was die terminale Behaarung des 
Korpers und der Extremitaten betrifft, so ist sie beim Weibe nie so 
umfangreich wie beim Manne. 

Es finden sich Terminalhaare bisweilen an der Brust und am Warzen
hof, fast nie an den Armen, dem Rucken und dem GesaI3. Haare am 
Hals, besonders vorn, gehoren zum Bart, Haare am Bauch zur Pubes
behaarung. In Fallen starkerer Behaarung bei der Frau findet man sie 
besonders an der Vorderflache des Unterschenkcls entwickelt, auch kann 
der Oberschenkel rund herum dicht behaart sein mit Ubergang in die 
verbreiterte Pubesbehaarung an der Innen- und Vorderseite des Ober
schenkels. Besonders auffallend ist in solchen Fallen der Unterschied 
dieser Behaarung der unteren Teile von der starken oberen Behaarung 
des Mannes, die vor allem Rumpf, Schultern und Arme bedeckt (PIK
KUS). Das Frauenschamhaar bleibt meist kurzer, steht dichter und es 
erreichen die einzelnen Haare nach W ALDEYERS Messungen durchschnitt
lich eine groI3ere Dicke. Auch die gesamte Form der Behaarung an den 
Geschlechtsteilen ist bei Mannern und Weibern verschieden, indem das 
Schamhaar der Frau selten hoher reicht als der sogenannte Schamberg 
und dort fast stets in horizontaler Linie aufhort, wahrend sich die Ge
schlechtsbehaarung des Mannes nach oben in das meist dicht und stark 
entwickelte Bauchhaar fortsetzt oder, wo ein solches fehlt, doch niemals 
so scharf begrenzt aufhort (W ALDEYER). Die Korperbehaarung des 
Mannes beginnt fast immer an der Brust, die ubrige Raut kann dabei 
reine Lanugobehaarung tragen. Viele Manner bleiben wah rend des gan
zen Lebens in diesem Zustand. Viele erhalten erst zwischen 40 und 
50 Jahren einen allmahlichen Zuwachs zu dieser Behaarung, vor allem 
am Bauch und an den Schulterblattern. Bis zu welchem Grade sich in 
extremen Fallen das mannliche Haarkleid entwickeln kann, davon geben 
die Abbildungen von PINKUS im Handb. d. Haut- u. Geschl.-Krankh. 
1927, S. 154ff. gute Beispiele. PINKUS weist ausdrucklich darauf hin, 
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daD die Bezeichnung einer solchen starken Terminalbehaarung als 
menschenaffenahnlich nicht zutreffend ist. "Das Haarkleid des Men
schen ist mit dem der Menschenaffen in keiner Weise zu vergleichen. 
So stark es auch in spateren Jahren sein mag, bildet es doch kein 
Fell von der Art des Schimpansen-, Orang-, Gorilla- oder Gibbonfelles. 
Diese Tiere haben eine viel gleichmaDigere und langere Behaarung 
schon in der Jugend, die aber an Zahl der Haare nicht einmal so stark 
sein diirfte wie die des Menschen." DANFORTH zitiert nach MEYER
LIERHEIM, daD bei Foten von Menschen und Affen I qcm Haut tragt: 

beim Menschen 880 Haare am Kopf, 688 am Riicken 
Orang 383 937 " 
Schimpansen 400 420 " 
Gibbon 546 440 " 

Gegeniiber der groDen Variabilitat der terminalen Korperbehaarung 
zeichnet sich die eigentliche Sexualbehaarung (Bart, Achselhohlen, Pubes) 
durch groDe Konstanz, sowie dadurch aus, daD sie sich viel friiher ent
wickelt. Vor allem ist es der mannliche Bart, der als sekundares Ge
schlechtsmerkmal in seiner Entwicklung von den Keimdriisen in augen
falliger Weise beeinfluDt wird. "Wahrend Pubes und Achselhaar wohl 
keiner Menschenrasse fehlen, schwankt der Bart in weiten Grenzen. Die 
meisten Rassen des Menschengeschlechtes sind schwach bebartet (Mon
golen, Malaien, Neger und samtliche anderen Eingeborenenarten Afrikas 
und Amerikas) in jiingerem Alter und erhalten erst in spateren Jahren 
einen starkeren Bartwuchs. Stark bebartet sind die nordischen wei Den 
Volker und die wohl zu ihnen gehorigen Ainos, die braunen mediterranen 
Volker, die nicht malaiischen oder mongolischen Volker Asiens und die 
Australier" (PINKUS). 

Das Auftreten eines Bartes ist nicht als eine rein menschliche Be
sonderheit des Haarwuchses anzusehen, da wir beim Orang-Utan Barte 
treffen, welche wenig, und zwar hauptsachlich durch das Freilassen der 
Oberlippe, sich vom menschlichen Bart unterscheiden. Sogar bei den so 
abweichend differenzierten Krallenaffen findet sich auffalliger Bart
wuchs in der Lippengegend. Bei der Mehrzahl der Prima ten sind aller
dings mach tige bartahnliche Haar bildungen n ur in geringer En tfem ung von 
der Mundspalte im Zusammenhang mit der Ausbildung raubtierahnlich 
starker Tasthaare (Sinushaare) auf der Oberlippe entwickelt. Der Orang 
und die Mehrzahl der Westaffen zeichnen sich durch geringe Ausbildung 
der Lippentasthaare vor den Ostaffen und der Mehrzahl der Anthro
poiden aus. Beim Menschen ist die ganze Oberlippe mit EinschluD des 
Filtrums Sitz des Bartes. Er beginnt, wie beim Orang, an den Mund
winkeln, die auch bei vielen Frauen der haarreichen Rassen einen Haar
besatz tragen, der zwischen Woll- und Terminalhaar die Mitte halt. 
Neben der Oberlippe sind die unteren Partien der Kinnhaut und die 
dem Ohr benachbarten Partien der Wangenhaut Sitz friihen Bart-
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wuchses. Bei kraftigem Bartwuchs schlie Ben sich die anfanglich getrennt 
auftretenden Bartteile immer dichter zusammen, bis schlieBlich bei maxi
maler Ausbreitung auBer der Haut der Nase, der Augenlider und der 
obersten Wangengegend der gr6Bere Teil der Gesichtshaut von Bart
wuchs bedeckt ist. Wie beim Menschen fast bartlose Rassen existieren 
(z. B. einige Indianerstamme), neben so reich bebarteten Rassen wie den 
Ainos oder den Osteuropaern, so finden sich auch bei den Orangs und 
anderen barttragenden Primaten bartlose Rassen dicht neben reich mit 
Bartwuchs versehenen. AuBerhalb der Primaten finden wir bei ganz 
verschiedenen Saugerordnungen Bartbildung, teils auf vermehrter Aus
bildung von Sinushaaren, teils auf vermehrter Fellhaarbildung beruhend. 
Es sei hier nur an die Sinushaarbarte bei Walrossen, Marder- und Katzen
arten und an die Fellhaarbarte der Ziegen erinnert. Ein sexualer Cha
rakter kommt aber dieser Art von Barten nicht zu. Die Bildung von 
Terminalhaar beschrankt sich am Kopf des Menschen nicht auf den Bart, 
sondern auch die Augenbrauenhaare, sowie so1che, die aus Nasen- und 
Ohroffnungen herausragen, geh6ren hierher. Bei manchen Menschen 
wachsen schon zur Zeit der Pubertat einzelne Augenbrauenhaare zu 
"Terminalhaar" aus, und zwar weit haufiger beim mannlichen als beim 
weiblichen Geschlecht. Das friihzeitige Auftreten so1cher "wilder" Haare 
pflegt der Vorbote der Ausbildung starker "Augenbrauenbarte" zu sein, 
die bemerkenswerterweise den Anthropoiden und Ostaffen fehlen, bzw. 
durch Tasthaare (Sinushaare) ersetzt werden (FREDERIC [1905J). 

Was nun die hormonale Beeinflussung der Entwicklung menschlicher 
Terminalhaare durch die Keimdriisen betrifft, so kann es keinem Zweifel 
ttnterworfen sein, daf3 eine solche in ausgepragtestem Maf3e besteht. Wie bei 
der Frau das Vorhandensein funktionierender Ovarien fur die Beibehaltung 
tlnd Weiterbildung des Kinderhaares und fur die Beschrankung des Termi
nalhaares auf AchselhOhle und Schamberg, so bildet beim Manne der haar
reichen M enschenrassen das V orhandensein von funktionierenden H oden 
die unerlaf3liche Bedingung fur die Ausbildung des Terminalhaares; volliger 
Verlust beider Hoden im jugendlichen Alter vor der Pubertat hat stets das 
Ausbleiben der Terminalbehaarung zur Folge. Sie bildet sich beim Manne, 
wenigstens zeitweilig, wieder durch den Ersatz der mann lichen Druse (Testi
keluberpflanzung). Sie schwindet, wenn sie pathologischerweise bei der 
Frau entstanden war, durch Beseitigung von weiblichen Keimdrusen
storungen (Ovariektomie bei Tumoren). 

So sehr nun auch diese Erfahrungen fUr einen formativen EinfluB 
der Keimdriisen auf die Ausbildung der "Sexua1charaktere" sprechen, 
so sind doch Zweifel geauBert worden und speziell HALBAN (1903) hat 
sich dafUr ausgesprochen, daB schon im Moment der Befruchtung nicht 
nur der Charakter der Geschlechtsdriise bestimmt wird, sondern auch 
schon die "Sexualcharaktere" festgelegt werden. Die Ausbildung der 
Keimdriisen gabe hiernach nicht den AnstoB zur Terminalhaarbildung, 
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die aber doch nicht ohne jene erfolgen kann, indem sie unter dem Schutz 
der sich ausbildenden Sexualdruse steht ("protektive Wirkung"). Ab ein 
Beweis hierfur gilt HALBAN, da13 angeblich auch bei "angeborenem 
Mangel" der Ovarien oder Hoden primaTe akzidentelle und sogar sekun
dare Geschlechtscharaktere, wenigstens andeutungsweise, zur Ausbildung 
kommen. BERBLINGER (1924) bezweifelt die Beweiskraft derartiger Be
funde, stimmt aber mit HALBAN darin uberein, "da13 die Geschlechts
drusen protektiven Einflu13 ausuben und auch darin, da13 die Sexus
zeichen unabhangig von der Entwicklung des Colomepithels zur Keim
druse festgelegt sein mogen." ... "Die Bedeutung der Keimdrusen fUr 
die Auspragung der Scham- und Achselbehaarung des Weibes, fur die 
Bartentwicklung beim Manne, geht aus ihrem zeitlichen Zusammen
fallen mit der Geschlechtsreife hervor sowie aus der Unvollkommen
heit der Behaarung gerade dann, wenn funktionelle SWrungen seitens 
der Geschlechtsdrusen (besonders Unterentwicklung) vorliegen" (BER
BLINGER). Wir verdanken J. W. HARMS (1926) eine ausgezeichnete, 
monographische Behandlung aller einschlagigen Fragen uber die Be
ziehungen zwischen Korperund Keimzell en. auf die ich hier verweisen dart. 

Es bleibt aber noch die Frage offen, ob und inwieweit auch andere 
endokrine Drusen an diesen Vorgangen beteiligt sind, woran bei den viel
fachen Beziehungen hormonbildender Organe untereinander urn so mehr 
zu denken war, als es von der Schilddriise langst bekannt ist, da13 sie 
dasHaarwachstum beeinflu13t. In dieser Beziehung sind FaIle von Hyper
trichosis terminalis und besonders das Au/treten von Bartwuchs beim 
Weibe von Interesse. In geringer Entwicklung ist unter sonst ganz nor
malen Bedingungen der weibliche Bart eine sehr haufige Erscheinung. 
Hier sei des Rassebartchens des dunkelhaarigen Zweiges der Europaer 
Erwahnung getan, bestehend in einem Hervorbrechen schwacher, wim
perartig gestalteter Harchen uber den Mundwinkeln zur Zeit der Puber
tat. Bei Frauen, die in der Jugend normale, unbedeutende Gesichts
behaarung hatten, entwickelt sich in hoherem Alter haufig ein langerer 
Flaum urn die Seitenteile der Wangen und das Kinn. In beiden Fallen 
handelt es sich aber doch nicht urn einen eigentlichen Bart, denn die 
Haare (Lanugo) sind zwar langer als normal, aber sie sind keine wirk
lichen Barthaare, keine Terminalhaare. Zur Zeit der erloschenden Eier
stocksfunktion jedoch (in der Menopause) beginnt in den meisten Fallen 
bei den Tragerinnen der vorerwahnten "Rassebartchen" der Sudlande
rinnen eine Umwandlung der Mundwinkelbehaarung in ausgepragte 
Terminalbehaarung, welche durchaus an die Umwandlung des Kinder
haares (Mittelhaares nach PINKUS) der Augenbrauen in bartahnliches 
Terminalhaar erinnert. Aus den feinen gebogenen Harchen werden bor
stige, gedrehte Barthaare, deren Zahl durch Hervorsprossen von starken 
Kinnhaaren noch vermehrt wird. Aber auch die Behaarung am ubrigen 
Korper nimmt mit nahertretendem Klimakterium oft zu. Man war bisher 
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geneigt, die mit der Altersinvolution der Ovarien zeitlich zusammen
fallenden Hypertrichosen und besonders die Bartentwicklung als Folge 
des Ausfalles der Eierstocksfunktion im Klimakterium aufzufassen, doch 
scheint hierfur in erster Linie cine gcsteigerte Nebenniercnrinden/unktion 
von Bedeutung zu sein. Nach BERBLINGER (I924) kann bei Frauen Bart
bildung entstehen, "wenn sich im Alter die Relation zwischen Ovarien 
und Nebennieren verschiebt. Die Ausbildung des Bartes ist dann nicht 
prinzipiell von der beim Manne verschieden (Abb. 77). Das Neben

Abb. 77. 59jahrige Frail. Ouerlippe- undKinn 
mit kraftigen, langen Haaren besetzt. Scham
haare vorhanuen, Achselhaare sparlich. Starke 
Behaarung der "Untl'rarme und Unterschenkel. 
(Hypophyse 0,9 g; O\"arien 2,3 g; Nebennieren 

14 g.) Nach BEI-{BLL'H~ER. 

nierengewicht nimmt im Alter nicht 
wesentlich ab, wahrend die Ovarien 
atrophisch werden". Auch beim 
mannlichen Geschlecht konnte BER
BLINGER Beziehungen zwischen dem 
Grade der Stammbehaarung und der 
GroJ3e der Nebennieren nachweisen. 
Soweit morphologisch erkennbar, 
fallt die VergroJ3erung der Neben
nieren, die sich in Gewichtszunahme 
auJ3ert, dem Rindenteil zu. Nach 
BERBLINGERSFeststellungen bewegte 
sich das Nebennierengewicht bei be
sonders starker Korperbehaarung 
I4mal zwischen I4 und 25 g, 7mal 
zwischen I4 und I2 g, nur 2mal lag 
es unter I2 g. Die Verhaltniszahl 
Hoden: N ebennieren betrug dabei 
meist weniger als 2 oder 2,5, d. h. die 
Nebennieren sind groJ3tenteils nicht 
nur absolut, sondem auch relativ ge
wichtshochwertig. HALBAN erblickt 
in dem Barte des Weibes die A'Vt/3e
rung einer hermaphroditischen Anlage, 
die bei primar geringer Wachstums
energie erst im spateren Lebensalter 

manifest wird, und hebt hervOf, daB die Involution der Ovarien und da
mit das relative Uberwiegen der Nebennieren eine physiologische und 
daher regelmal3ige Erscheinung ist, wahrend die klimakterische Gesichts
behaarung eine Ausnahme bildet, auch weist er darauf hin, daJ3 bei 
kastrierten Frauen die Bartbildung ausbleibt. Der erst ere Einwand wird 
aber dadurch hinfallig, daJ3, wie BERBLINGER bemerkt, trotz der in jedem 
Menschen wahrscheinlich vorhandenen Reste einer kontrar geschlecht
lichen Differenzierungsrichtung die hermaphroditische Anlage so selten 
in Form eines (weiblichen) Bartes zum Durchbruch gelangt. Ander
seits aber ist das Ausbleiben des Bartwuchses nach Ovarektomie ver-
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standlich, wenn man beriicksichtigt, daB die Altersinvolution des Eier
stockes eine Umstellung des ganzen Organismus allmahlich hervorbringt, 
die sich mit dem Kastrationszustand nicht ohne weiteres vergleichen 
laBt. Wieder eine andere Auffassung wird von OLIVET (1924) vertreten. 
Nach ihm waren weibliche Scham- und Achselbehaarung, abnorme Bart
entwicklung und Stammbehaarung beim \feibe hypophysiir bedingt. 
OLIVET kam zu dieser Anschauung, weil er bei "angeborenem Ovarien
mangel" sparliche Scham- und Achselhaare bei gleichzeitiger Eosino
philenzunahme und Hauptzellenknoten in der Prahypophyse und ferner 
bei auf I/9 der gewohnlichen GroBe reduziertem Hirnanhang Fehlen der 
Scham- und Achselbehaarung gefunden hatte. BERBLINGER hat aber 
Befunde mitgeteilt, welche sowohl fiir das mannliche wie fiir das weib
liche Geschlecht an dem von OLIVET behaupteten Parallelismus Zweifel 
aufkommen lassen. Er beschreibt unter anderen einen Fall, wo bei einer 
28jahrigen Virgo mit hypophysarer Dystrophia adiposo-genitalis, wahr
scheinlich sogar mit pituitarem Kleinwuchs, gleichmaJ3ig starke Ober
lippen- sowie Scham- und Achselbehaarung Ivorhanden war. Es bleibt 
also zunachst fraglich, ob man mit OLIVET die "sekundare weibliche 
Behaarung" schlechthin als "Hypophysenmerkmal" bezeichnen kann. 
Jedenfalls ist die von BERBLINGER beschriebene Bartbildung bei Frauen 
nicht von der Hypophyse abhangig. 

Die in der Graviditiit bisweilen hervortretende Hypertrichosis, die 
sich in Lippenbehaarung, sowie Behaarung in der Linea alba und der 
Schenkel auBert, solI mit AusstoBung der Plazenta zuriickgehen und 
wird von HALBAN als "Ausdruck der hyperprotektiven Wirkung" der 
Plazenta angesehen I. Da aber zur Zeit der Schwangerschaft auch die 
Nebennieren hypertrophieren, so spielen auch wohl diese eine Rolle. 
"Aus dem zeitlichen Zusammenfallen der Hypertrichosis mit der Gegen
wart der Plazenta laBt sich daher noch nicht sagen, daB diese auslOsender 
Faktor ist. Die Anlage zur starken Haarentwicklung muB wohl a priori 
vorhanden sein; das ist eine der Bedingungen, mag die auslOsende in 
Nebennieren, Plazenta, Ovarien oder Hypophyse gelgen sein. 1st die 
Anlage zur Behaarung schwach, so solI nur die Plazenta, ist sie stark, 
so kann schon der Eierstock ausreichen, um jene zur Hypertrichosis 
zu steigern, und die Anlage erklart HALBAN als eine im letzten Grunde 
hermaphroditische" (BERBLINGER). Wahrend mit der Involution der 
Keimdriisen im Klimakterium ein gesteigertes Wachstum der Lippen
und Kinnhaare bei Frauen eine haufige Erscheinung darstellt, ist an
derseits die Verminderung des Haarwuchses, die schlieBlich zur Kahl
heit fiihrt, nicht nur fiir das Haupthaar des Menschen, sondern auch 
fiir die Korperbehaarung vieler Saugetier allbekannt und geht hier 

lAuch bei Kaninchen erfolgt die Neubildung der Haare wahrend der 
Graviditat in beschleunigtem ZeitmaBe und es scheinen die Haare, welche 
das Muttertier fur die Herstellung des Nestes benotigt, Kolbenhaare zu sein. 

Ergebnisse der Biologie IV. 38a 
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Rand in Rand mit atrophisehen Erseheinungen aller Gewebe der Raut, 
die ihrerseits wieder mit der Ruekbildung der Gesehleehtsdriisen zeitlieh 
zusammenfallen. 

Beim Mensehen kommt es schon in der Mitte der zwanziger Jahre 
zur zarten Uingsfaltenbildung an den oberen und unteren Augenlidern. 
Fruher vorhandene Grubehen in den Wangen verlieren sieh. Gegen Ende 
der zwanziger oder Anfang der dreiBiger Jahre stellen sieh die "Krahen
fuBe", die feinen Faltehen, die von den Sehlafen naeh den auBeren Augen
winkeln zusammenlaufen, ein und verraten, daB die erste Jugend voruber 
ist. Urn diese Zeit bilden sieh oft horizontale Stirnfalten oder tiefe Naso
Labialfalten aus. DaB die Elastizitat der Raut mit den vierziger Jahren 
noeh weiter abnimmt, das beweist die Zunahme der Falten in der Um
gebung des Auges und an der Nasenwurzel. 1m 5. Jahrzehnt besehrankt 
sieh aber die Faltenbildung nieht nur auf die Umgebung des Auges 
und auf die Stirnrunzeln. Nunmehr auBert sieh die zunehmende Sehlaff
heit der Raut aueh in Faltenbildung am RaIse. GroBe Langsfalten, die 
yom unteren Kinn naeh dem Sehlusselbein ziehen, zeigen an, daB das 
50. Jahr schon ubersehritten ist. In den seehziger Jahren entwiekeln 
sieh, besonders bei Leuten, die sieh viel im Freien aufhalten, tiefe 
Furehen im Naeken, die sieh kreuzen und so rautenformige Felder 
abgrenzen. Aueh an der Seite treten im 6. Jahrzehnt tiefe, steife Falten 
auf. Nun vermehren sieh aueh im Gesieht die klein en Falten und 
dieses wird runzelig. Zu den eingefallenen Lippen des zahnlosen Mundes 
ziehen im 8. Jahrzehnt von allen Seiten radiar gestellte Falten. Der 
Pigmentsehwund der Raare stellt sieh an vereinzelten Raaren fUr 
gewohnlieh mit dem Anfang der vierziger Jahre ein. Mit den fUnfziger 
J ahren werden die wei Den Raare meist schon so zahlreieh, daB der 
Eindruek des Ergrauens ohne weiteres hervortritt. In den seehziger 
Jahren bleieht das Raar schon so sehr, daB es im Beginn der siebziger 
schon meist ganz weiB ist. Aueh bei Tieren (Runden, Ratten) lassen sieh 
die Erseheinungen des Alterns, soweit sie die Raut betreffen, sehr gut 
studieren. Die Raut alter Runde ist auBerst zahe und fest in ihrem Bau, 
namentlieh soweit die Cutis in Betraeht kommt. Sie ist aueh gegen Reize 
unempfindlieher als die junger Runde. Besonders eharakteristiseh fUr 
die Raut alternder Runde sind Talgdrusentumoren, bei weibliehen Tieren 
sarkomahnliehe Bildungen, die TaubeneigroBe erreiehen konnen, in der 
Milchdrusengegend. Die Alterstumoren, wic sie J. W. RARMS (I926) 
nennt, finden sieh bei fast allen alten Runden in mehr oder weniger 
starker Ausbildung, besonders bei mannliehen Tieren. Raare fehlen auf 
dies en Wueherungen ganz. Aueh die Epidermis verhalt sieh bei dem 
anormalen Waehstum der Talgdrusen nieht passiv, sondern sendet in 
das Corium breite Epithelsprossen. Auf diese Weise kommen strahlen
formige Zapfen des Stratum germinativum zustande mit anhangenden 
Acini. Besonders eharakteristiseh fUr die Tumoren ist ein melanotisehes 
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Pigment, das sich in den untersten Schichten der Epidermis in den 
Propriazellen der Talgdriisen, wie auch im subepidermalen Bindegewebe 
befindet. Dort finden sich zahlreiche unregelmaBig geformte Zellen mit 
dunkelrot gefarbtem Pigment. Alte Ratten verlieren ihre Behaarung 
manchmal fast ganz. AUe diese Alterserscheinungen konnen nun durch 
Implantation j~tgendfrischer, funktionstiichtiger Keimdriisen wieder riick
gangig gemacht werden. Es tritt eine "Verjiingung" ein, die mehr oder 
weniger lange anhalt. Einem I7 Jahre alten Dackel, der aIle Zeichen der 
Greisenhaftigkeit aufwies (haarloser Riicken, Star, lockere Zahne usw.), 
bei dem Autotransplantation von Hodengewebe ohne Erfolg blieb, wurde 
dreimal Hodengewebe von einem jungen Hund implantiert. Jede Im
plantation fiihrte in zunehmendem Grade zu einer Besserung des A11-
gemeinbefindens. Das Haarkleid erganzte sich und es entstand allmah
lich ein voIles, glanzendes Fell. Gleiche Erfolge wurden auch bei weiblichen 
Tieren erzielt. So wurde einer fast ganz haarlosen, schon sehr gebrech
lichen, alten Ziege Ovarium implantiert, worauf sich die Behaarung wieder 
vervollstandigte, das Euter anschwoll und wieder Milch gab. Von groB
tern Interesse sind vor allem die Versuche von STEINACH an Ratten, auf 
die hier naher einzugehen sich eriibrigt. 

Die hormonale Beeinflussung der Gesamtbehaarung von Saugetieren, 
wie sie sich bei den "Verjiingungsversuchen" geltend macht, ist nicht 
in gleicher Weise zu beurteilen, wie die Abhangigkeit der Entwicklung 
des "Sexualhaares" beim Mensc~en und der sekundaren Geschlechts
charaktere bei Tieren von den funktionierenden Geschlechtsdriisen. Denn 
hier handelt es sich urn eine spezifische, lokalisierte Einwirkung auf die 
Sexuszeichen, dort aber urn die Folgen einer inkretorischen Beeinflussung 
des Gesamtorganismus und des ganzen Stoffwechels. Es wird der Er
nahrungszustand der Haut in allen ihren Teilen gebessert und damit 
auch das Haarwachstum iibera11 gleichmaBig angeregt. Es wurde schon 
frtiher erwahnt, daB schon eine einfache Steigerung der Blutzufuhr zu 
einem Teil der Haut hier ein verstarktes Wachstum der Haare anregt. 
Durchschneidet man bei einem Kaninchen, dessen beide Ohren rasiert 
wurden, auf der einen Seite den Halsympathicus, so wachst das Haar 
auf dem hyperamischen Ohr viel schneller und starker nach als auf dem 
normalen. Auch die nach Rasiercn einer Hautpartie bemerkbare Be
schleunigung des Haarwachstums diirfte auf einer lokalen Steigerung 
des Stoffwechsels beruhen, wobei vielleicht der Reiz der Abkiihlung eine 
wesentliche Rolle spielt. Man hat beobachtet, daB sich bei Lupuspatien
ten, die nach der FINsENschen Methode mit Bogenlicht behandelt worden 
waren, in der Umgebung der belichteten Stelle nach Abheilung der durch 
die Bestrahlung hervorgerufenen Reaktion ein reichlicherer Haarwuchs 
entwickelte. Ferner haben Warterinnen, deren entblOBte Vorderarme 
wah rend der taglichen mehrstiindigen Tatigkeit im FINsEN-Institut dem 
Bogenlicht ausgesetzt waren, bemerkt, daB die Behaarung der Arme 
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starker geworden war. Es diirfte in diesen Fallen nicht sowohl die Be
strahlung eine Rolle als fordernder Reiz fUr das Haarwachstum gespielt 
haben, als vielmehr sekundare Veranderungen des Ernahrungszustandes 
der Haut. Auf solchen diirfte auch der mangelhafte Haarwuchs be
ruhen, welchen HSI-CHUN-CHANG (I926) bei Ratten beobachtet hat, 
denen die Schilddriise exstirpiert worden war. 

Nach Fiitterung mit geeigneten Thyreoideapraparaten wurde der 
Haarwuchs normal. Auch bei Kaninchen, den en BIEDL die Schiddriise 
entfernt hatte, vollzog sich der Haarwechsel nur trage (zitiert nach 
KONIGSTEIX [I923J). Uber die Ernahrungsbedingungen der Haare und 

Abb. 78a. Normalc \Vachstumsinse ln 4 vVochen nuch 
Enthaarung bei einem Kaninchen. 

die Umstande, welche zur 
Haara trophie und zum Haar
ausfall fiihren, ist noch wenig 
bekannt. Nach JAFFE (I926) 
ist es theoretisch durchaus 
denkbar, "da13 den Talgdrii
sen, und zwar ihrem Lipoid
gehalt, eine bedeutende Rolle 
dabei zukommt". In diesem 
Zusammenhang sind Ver
suche von gro13em Interesse, 
welche derselbe Autor uber 
den Einflu13 der Zufuhr von 
Cholesterin auf das H aar
wachshtm bei Kaninchen an
stellte. Er enthaarte beider
seits am Riicken eine etwa 
handtellergro13e Stelle und 
rieb I-2 Tage spater eine 
Salbe aus Cholesterin (50 v H) 
mit einem Teerzusatz (Car

boneol) ein. Die Einreibungen wurden zvveimal wochentlich, im ganzen 
drei- bis viermal, vorgenommen. Nach etwa 4 Wochen crgab sich ein Be
fund, wie ihn die Abb. 78 veranschaulicht. Man sieht deutlich den Unter
schied beider Seiten. Auf der einen nicht behandelten Seite die Wachstums
inseln (vgl.obenS.455) in sonst kahler Haut; auf der anderen Seite sinddiese 
zwar noch erkennbardurch die Lange der Haare, die ubrige Haut ist aber 
gleichfalls restlos mit feinen, gleichma13ig langen Haaren bedeckt. Es sind 
also gewisserma13en hier sekundar auf der ganzen Flache diffuse Wachstums
inseln entstanden. Der Unterschied ist so deutlich, da13 man oft auf der 
behandelten Seite die Haare auf der ganzen Flache voll ausgewachsen 
findet, wenn die normale Seite, mit Ausnahme der Wachstumsinseln, 
noch kahl ist. Urn den Einflu13 des Teers und des Cholesterins fur sich 
allein festzustellen, prufte JAFFE einerseits die Wirkung verschiedener 
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Teerpraparate und anderseits eine Salbe aus Lanolin und Cholesterin. 
Es ergab sich folgendes: Nach Behandlung mit Teerpraparaten entzundet 
sich die Haut stark und es verwandelt sich in der Folge die ganze Flache 
in diffuse "Wachstumsinseln". Das gleiche Resultat ist aber auch bei Be
handlung mit Cholesterin ~t/Zd Lanolin zu erzielen, wobei die Entzundung 
jehlt. Es gelingt also brim Kaninchen, durclt aufJere Applikation verschie
dener Substanzen das Haarwachstum derart anzuregen, dafJ vorher kahle, 
unpigmentierte Stellen in pigmentierte Wachstumszentren umgewandelt wer
den. Die nachstliegende Erklarung ware nach JAFFE die, "dafJ es das 
Cholesterin selbst ist, dem 
diese Wirkung zukommt. 
In den Versuchen mit 
rein em Cholesterin kann 
dies ja kaum fraglich sein. 
Die Wirkung des Teers 
aber ware dann so aufzu
fassen, daB durch den ent· 
zundlichen Reiz und die 
starke Hyperamie dieTalg
drusen zu starkerer Tatig
keit angeregt werden, 
mehr Cholesterin abschei
den und dies nun wieder auf 
den Haarwuchs wirkte". 
Zugunsten dieser Auf
fassung macht JAFFE auch 
noch gewisse Befunde am 
Menschen geltend. Es ist 
bekannt und wurde schon 
fruher erwahnt, daB der 
Haarwuchs bei Frauen in 
der Schwangerschaft oft 
wesentlich gesteigert ist, 
wahrend post partum ein 

Abb. 78 b. Die kahlc Stelle ist voll mit Haaren bewachsen. 
Die normalen Wachstumsinseln sind noch erkennbar. Eh\;l 

4 \Vochen nach Behandlungmiteinem Cholesterin-Teergemisch. 
Nach JAFFE. 

starker Haarausfall einsetzt. Man weif3 aber anderseits auch, daB 
wahrend der Schwangerschaft die Cholesterinausscheidung aus der Galle 
fast vollstandig sistiert, Hand in Hand damit aber der BIutcholesterin
spiegel ansteigt, wahrend post partum fast schlagartig eine starke Aus
schwemmung aus def Gallenblaseeinsetzt und gleichzeitig der Chole
steringehalt des BIute sinkt. Es ist also durchaus denkbar, daB zur Zeit 
der Hypercholesterinamie, d. h. wahrend der Schwangerschaft, die 
Talgdriisen mehr Cholesterin ausscheiden, das Haar also besser wachst, 
nach der Geburt aber, wegen Cholesterinmangel, der Haarausfall einsetzt. 
DaB aber nicht die Hohe des Blutcholesteringehaltes an sich ausschlag-
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gebende Bedeutung fur den Haarwuchs hat, sondern daB noch besondere 
Bedingungen vorhanden sein mussen, die die Ausscheidung durch die 
Talgdrusen beeinflussen und somit erst fUr den Haarwuchs zur Wirkung 
kommen, zeigen Ve'rsuche an mit Cholesterin gefutterten Tieren, bei den en 
gegenuber den Kontrolltieren kein vermehrter Haarwuchs gefunden 
wurde (JAFFE). 

Die groBe Verschiedenheit der elementaren Zusammensetzung der 
Hornsubstanzen legt, wie ZUNTZ (1920) bemerkt, den Gedanken nahe, 
daB bei ihrer Bildung "die gewohnliche typische Ernahrung oft nicht 
ausreicht und daB, wie in vielen anderen Fallen, gewisse Sondernahr
stoffe notwendig sind. Der Hauptunterschied ist in dem groBen Schwefel
gehalt gegeben (Cystin). In den gewohnlichen tierischen EiweiBkorpern 
schwankt, nach MORNER, die Cystinmenge zwischen 0,07 und 2,5 vH. 
N och armer an dieser Aminosaure sind die meisten pflanzlichen EiweiB
stoffe. Dagegen ist der Cystingehalt in den Hornsubstanzen sehr viel 
hoher (durchschnittlich 7 vH). ZUNTZ hat daher den Versuch gemacht, 
das vVachstum der Haare einmal bei gewohnlicher, nicht iibermaBig eiweiB
reicher Ernahrung und dann bei Erganzung dieser Ernahrung durch die 
verdaulich gemachten Bestandteile des Horns zu prufen. Er lieB sein 
Kopfhaar auf 3 mm abscheren und auch das Barthaar derart schneiden, 
daB eine leicht erkennbare, geringe Haarmenge ubrig blieb. Nach 4 Wo
chen wurde die Prozedur wiederholt und es ergab sich, daB, berechnet 
auf den Tag,s mg Haare gewachsen waren. Nun bcgann eine regelmaBige 
Zufuhr von etwa taglich 1-1,5 g durch Hydrolyse verdaulich gemachter 
Hornsubstanz. Das Ergebnis war, daB der tagliche Haarwuchs in den 
folgenden 4 Wochen 6,3 mg bet rug und bei Fortsetzung derselben Er
nahrung im nachsten Monat 9,22 mg. Es hat also 1ctnter der Einwirkung 
der fur den A 1tfbau spezifischen Bestandteile nahezu eine Verdoppelung 
des Haarw1lchses stattgefunden. ZUNTZ stellte auch Versuche an vier WoIl
schafen an, von dencn zwei zu ihrem Grundfutter noch eine Beigabe von 
taglich 10-15 g Hornhydrolysat erhielten. Hier konnte schon nach 
2 '/2 Monaten cine wesentlichc Anderung in der Beschaffenheit des Woll
haares festgestellt werden. Die Haare wurden unter der Einwirkung des 
verdaulichen Horns fester, und die mikroskopische Untersuchung ergab 
eine Zunahme des Querschnittes von im Durchschnitt 6,92 fk auf 8,15 ,u. 
Wenn man annimmt, daB die Haare entsprechend an Gewicht zugenom
men haben, muHte, wenn man das Gewicht bei den ohne Horn gefutterten 
Schafen mit I bezeichnet, sich dasjenige der mit Horn gefutterten Schafe 
auf 1,74 stellen. Auch an Menschen, die uber Haarausfall klagten, wurden 
Versuche angestellt. Bei zwei jungen Mannern, die unter dem EinfluB 
des Krieges der Kahlkopfigkeit nahe gekommen waren, bei denen aber 
die genaue Untersuchung ergab, daB die Haarwurzeln noch intakt waren, 
war die Wirkung durch Erzielung langerer und kraftiger Haare sehr 
eklatant. 
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Die eigentiimliche Beschaffenheit tihd Verteilung der verschiedenen 
Haare am menschlichen und am Saugetierkorper legt naturgema13 die 
Frage nach der Entstehung und funktionellen Bedeutung der einzelnen 
Haarbezirke nahe, und man hat es zunachst versucht, sie yom teleologi
schen Standpunkte aus zu beantworten. Unter dem Einflu13 der Lehren 
DARWINS hat man sowohl den Verlust des fUr die menschlichen Ahnen
stufen anzunehmenden Haarkleides, wie auch die Erhaltung, Weiter
differenzierung und Spezialisierung begrcnzter Haarfelder in erster Linie 
auf "geschlechtliche Zuchtwahl" beziehen wollen, ein Standpunkt, der 
nach ~nserem derzeitigen Wissen kaum noch haltbar erscheint (vgl. 
hieriiber LOHNER, BioI. Zentraibi. 44, 358 ff.). Auf der anderen Seite 
aber sind wir von einer wirklich Physiologischen Erklarung der Verschie
denheiten des Haarwuchses an verschiedenen Korperstellen hinsichtlich 
der Lange, Form, Farbung, der quantitativen und Anordnungsverhalt
nisse der Haare, sowie auch bei den Vogeln der Fedem, noch weit ent
femt und wenn auch der Zusammenhang zwischen der hormonalen Be
einflussung und der Entwicklung menschlicher Terminalhaare durch 
zahllose Erfahrungen hinsichtlich der Erfolge der Kastration iiber jeden 
Zweifel sichergestellt erscheint, so mu13 doch zugegeben werden, da13 
damit noch keineswegs auch die erblich fixierte Wuchsform des Terminal
haares verstandlich wird. Denn die Sexualdriise "fOrdert nur das Wachs
tum der Haare an den Stellen, wo sie aus einem noch unbekannten 
Grunde wachsen konnen, oder sie verhindert sie nicht, dart zu entstehen. 
Ihre Abwesenheit hindert das Wachstum. Was aber jene Stellen dazu 
befahigt, in bestimmter Abgrenzung starke (Sexual-)Haare aus der La
nugo zu bilden, ist unklar. Eine lokale Eigentiimlichkeit mu13 dort be
stehen ("primiire W achstumstendenz" HALBANS). Es miissen dart Hem
mungen der Umbildung fortfaIlen oder Anst013e zum Wachs tum vor
handen sein, beide noch unvorsteIlbar in ihrer Art" (PINKUS [I927J). 
Es hat nicht an zum Teil sehr phantastischen Erklarungsversuchen ge
fehlt. So soIl nach FRIEDE~THAL das Schamhaar seine Entstehung 
bzw. Erhaltung dem den Menschen eigenen (sexueIlen) SchamgefUhl 
verdanken; es ware als Folge von Nervenreizen und Gefa13reaktionen 
entstanden, die durch sexuelle Erregungen und darauf einsetzende psy
chische Hemmungsvorgange (Schamunterdriickung) hervorgerufen wor
den waren. AIle Momente, die Gefa13erweiterung und Spannungszunahme 
einer Hautpartie hervorrufen, soIlen nach FRIEDENTHAL ganz allgemein 
daselbst einen regionaren Haarverlust begunstigen, wahrend die gegen
sa tzlichen V organge der Konstriktion und En tspannung das Haarwachstum 
fOrderten. So hatte bei Pavianen, die sich von Jugend an in dauemder 
sexueller Erregung befanden, die Haut in der Umgebung der Ge
schlechtsteile die Behaarung verloren und sich in vollig haarlose Gesa13-
schwielen umgewandelt. Nur der Mensch habe einen "Schamreflex" 
ausgebildet und beantworte eine ihm unwillkommene Erregung des Ge-



600 W. BIEDERMAN='!: 

schlechtsgefuhls nicht mit GefaDerweiterung und Hautspannung in der 
Genitalregion, sondern mit einer yom GroDhirn ausgehenden, den gegen
satzlichen Erfolg bedingenden Hemmung. Nicht minder sonderbar muten 
auch die Ideen an, welche HAACKE (1895) hinsichtlich der Ursachen der 
eigentumlichen Ausbildung der Haare an manchen Stellen des Sauge
tierkorpers geau13ert hat. Lange und dunne Haare sollen "vorzugsweise 
an solchen Korperstellen vorkommen, wo ihre Inanspruchnahme (? B.) 
und Abnutzung unbedeutend ist, au13erdem aber auch an Organen, die 
in Verkummerung begriffen sind, denn hier sind die Zellen geschwacht 
und konnen keine starken Haare mehr produzieren". Als ein 'solches 
in Ruckbildung begriffenes Organ betrachtet HAACKE den Schwanz der 
Saugetiere, des sen Spitze "der am meisten ruckgebildete Teil" sei. Darauf 
will er die in vielen Fallen vorkommenden "Schwanzquasten" und die 
lange Behaarung kurzer Schwanze beziehen. Wie die ubrigen Gewebe 
des Schwanzes sollen auch die Haarwurzeln "nicht mehr so stark ernahrt 
werden, so daD die Haare dunn bleiben und ihre betrachtliche Lange 
vor allem aus dem MiDverhaltnis zwischen Abnutzung und Wachstum 
herzuleiten sei". Als Beweis dafiir, daB "an Stellen, ,deren Zellen ge
schwacht sind', lange Haare hervorwachsen," fiihrt er die von ihm ge
machte Beobachtung an, daD bei einer Haselmaus, deren Schwanzende 
abgerissen worden war, nach der Heilung an der Stelle der Wunde sich 
ein Buschel ungewohnlich langer Haare bildete. I-lier sei auch eine Be
obachtung von E. GLEY und R. LOEWY (1915) erwahnt, die sich auf 
eine auffallende Verstarkung des Haarwuchses an Narben von Kriegs
verletzten beziehen. Bekannt ist auch die Behaarung vieler Naevi 
beim Menschen. Es scheint mir widersinnig, ein verstarktes Haar
wachstum mit einer Schwachung der Bildungszellen in Zusammenhang 
zu bringen. Es diirfte wohl eher das Gegenteil der Fall sein und ein 
durch veranderte Blutversorgung oder sonstwie verursachter Reizzu
stand an verletzten Hautstellen der bisweilen auftretenden traumatischen 
Hypertrichose zugrunde liegen. So wird ja wohl auch, wie HAACKE 
selbst zugibt, der Umstand zu erklaren sein, da13 die Behaarung an allen 
den Korperstellen, die den Einflussen der Au13enwelt (Licht, Luft usw.) 
am meisten ausgesetzt sind (Rucken im Vergleich zur Bauchflache, 
Au13en- und Innenseite der Ohren usw.), im allgemeinen starker entwickel t 
erscheint als an geschutzten Stellen. Fur den Gesamtcharakter des Haar
kleides spielen unter allen Umstanden erblich fixierte Anlagen (der Gen
bestand) ein ungleich wichtigere Rolle, als Einwirkungen der Umwelt (Er
nahrung, Klima, Belichtung usw.). ,,1m Sinne der Faktorenlehre wird 
daher auch die Beschalfenheit des Haarkleides einer Rasse als durch den 
Besitz qualitativ und quantitativ bestimmter bzw. bestimmt kombinierter Erb
anlagen bedingt anzusehen sein. AUe phylogenetischen Wandlungen, wie 
etwa partieller H aarverlust oder partielle Dijjerenzierung, lassen sich des
halb primar a1tj l11utationen oder Neukombinationen z1tYuckjuhren. Ent-
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stehung und Erhaltung derartiger Bildungen braucht deshalb mit positiver 
A uslese nichts zu tun zu haben" (LOHNER). Bei unbefangener Beurteilung 
des Problems der menschlichen Behaarung sind daher auch alle jene Hy
pothesen abzulehnen, die den Besitz von Dichthaarbezirken der heutigen 
Menschenrassen mit positiver natiirlicher Auslese erklaren wollen. So
wahl beim Menschen wie bei verschiedenen domestizierten Tierrassen sind 
FaIle von erblich fixierter Langhaarigkeit bekannt. Ais seltene Ausnahme 
kommt es vor, daB die fatale Lanugo sich nicht in die verschiedenen 
Arten des Haares umwandelt, die normalerweise den Korper bedecken. 
"Es bleibt vielmehr ein gleichmaBig seidiges Haar bestehen - wie man 
annimmt, die f6tale Lanugo selbst -, so daB in dies em Falle kein Haar
wechsel eintritt. Die Haare selbst wechseln freilich wie alle Haare, denn 
auch hier hat jedes Haar eine bestimmte Lebensdauer. Nach dem Ab
sterben entsteht aber die gleiche Haarart wie die vorige war, nur daB 
sie sich im Laufe des Lebens ein wenig verstarkt und sehr verlangert. 
Diese persistierende Haarart wird meistens zu einer sehr lang auswach
senden, weichen, feinen Haarbekleidung des ganzen K6rpers, die in 
langen Strahnen auch Stellen bedeckt, die sonst nur ganz kurze La
nugo tragen" (Hunde- oder Pudelmenschen, Hypertrichosis lanuginosa) 
(Abb. I28, S. I48 aus PINKUS: Handbuch I927). In solchen Fallen' fehlt 
eigentliches Kopfhaar und besteht weiches, seidenartiges, mittellanges 
Haar auf dem Kopfe sowie auch im Gesicht. Diese beim Menschen sehr 
seltenen Vorkommnisse diirften, nach PINKUS, mit den Angorabildungen 
der Tiere (Kaninchen, Meerschweinchen, Katzen, Ziegen, Hunde) ver
gleichbar sein. Es wurde schon friiher erwahnt, daB bei kurz- und lang
haarigen Meerschweinchen sich hinsichtlich der Lebensdauer der Haare 
ein auffallender Unterschied bemerkbar macht, indem der Follikel bei 
Angorameerschweinchen fortdauernd Mark bildet und das Wachs tum 
erst aufh6rt, wenn jener selbst degeneriert; bei guter Pflege kann die 
Lebensdauer des Follikels sehr verlangert werden, wahrend trachtige 
und saugende Miitter ihre langsten Haare oft verlieren, und dasselbe 
ist bei ungenugender oder unregelmaBiger Ernahrung in beiden Ge
schlechtern der Fall (HAECKER). Es ist also hier das starke Langenwachs
tum der Haare sicher nicht im Sinne HAACKES von einer "Schwachung" 
der Bildungszellen abhangig. 

Es unterliegt, wie L5HNER bemerkt, keinem Zweifel, daB fur die 
menschlichen Langhaarbezirke und spezieIl das Sexualhaar Nutzlich
keitsfunktionen abgeleitet werden k6nnen. Doch wird man in diesen 
Leistungen immer nur gelegentliche Nebenwirkungen zu erblicken haben, 
die nicht in kausaler Beziehung zur primaren Entstehung oder sekun
daren Weiterentwicklung dieser Bildungen zu stehen brauchen. "Bei 
Aufrechterhaltung dieser Einschrankung in Hinblick auf das teleolo
gische Moment ist es aber jedenfalls ohne wei teres erlaubt, von den 
physiologischen Aufgaben und der funktionellen Rare der menschlichen 
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Haare und im besonderen der einzelnen Dichthaarfelder zu sprechen" 
(LOHNER). Es kommen hier zunachst mechanische Schutzwirkungen in 
Betracht, die bezuglich des Kopfhaares ja ganz selbstverstandlich er
scheinen. S. EXNER (1896) hat auf die Funktion des Haares als Walze auf
merksam gemacht: "Uberall da, wo sich bei den gewohnlichsten Be
wegungen des Karpers (z. B. Gehen) zwei Hautflachen aneinander reiben, 
sind zwischen ihnen Haare eingelagert (AchselhOhlen, Perinealgegend mit 
ihrem Ubergang zum Scrotum oder zu den Labia majora). Hier herrscht 
gekrauseltes und wirr durcheinander stehendes Haar vor. Zwei Stucke 
mit solchen Haaren bekleideter Haut mussen, wenn sie aneinander glei
ten, die Haare zwischen sich walzen, so daB ein Wundreiben der korre
spondierenden Flachen vermieden wird. EXNER rechnet auch die Haare 
der Symphysengegend zu jenen, "die sich durch ihre Bedeutung als 
Walzen erhalten haben. Nur ist ihre Aufgabe nicht, zwei Hautstellen 
desselben Karpers aneinander gleiten zu lassen, sondern zwei Hautstellen 
verschiedener Karper bei der sexuellen Vereinigung". Eine auBerordent
lich wichtige Rolle spielen die Haare bzw. Federn bei der Warmeregulie
rung: der Homoiothermen. Diese, fur viele Tiere wichtigste Funktion 
der genannten lntegumentalorgane ist beim Menschen auf einen kleinen 
Rest zusammengeschrumpft. Als "Pelz" wirkt hier wohl nur das Kopf
haar. FRIEDENTHAL (1. c., 5, 30) verweist darauf, daB bei der extremen 
Kaltestellung des Menschen (Zusammenkauern) neben der Oberflachen
verkleinerung durch vorn und ruckwarts herabwallendes Kopf- und 
Barthaar eine immerhin recht betrachtliche Kalteschutzwirkung erzielt 
werden kann. Neben dem auBerordentlich schlechten Warmeleitungs
vermogen der Hornsubstanz kommt auch noch sehr wesentlich die zwi
schengelagerte Luft in gleichem Sinne zur Geltung. Dabei sind die schon 
fruher besprochenen elektrischen Eigenschaften der Haare (und Federn) 
von groJ3ter Bedeutung. Da nach EXNERS Untersuchungen Woll- und 
Grannenhaare (wie Flaum- und Deckfedern) in einem derartigen elek
trischen Gegensatz stehen, daB, wenn man sie aneinander reibt, die 
steifen Haare mit positiver, die Flaumhaare mit negativer Elektrizitat 
geladen werden, wie es bei jeder Bewegung der Tiere geschieht, so mussen 
sich die gleichnamig geladenen Haare untereinander abstoBen und so 
die gunstigste Verteilung im Raum annehmen. Da nun auBerdem die 
entgegengesetzt geladenen Haarschichten sich untereinander anziehen, 
so wird weiterhin bewirkt, "daB der Flaum durch den Zug nach oben 
stets locker erhalten, die steifen Haare durch den Zug nach unten zu 
einer dichten, dem Flaum anliegenden Decke herabgezogen werden". 
DaB das Kopfhaar des Menschen auch einen Schutz gegen die strahlende 
Sonnenenergie, besonders gegen die ultravioletten Strahlen, bietet, ist 
kaum zu bezweifeln. Die auf den Kopf fallenden Warmestrahlen treffen 
bei gut behaartem Kopfe nirgends die Haut und erwarmen zunachst 
die Haare. lndem deren Temperatur steigt, nimmt ihre Ausstrahlung zu, 
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und diese muB bei der groBen Oberflaehe, welche die samtliehen Haare 
zusammengenommen haben, eine sehr bedeutende sein. EXNER be
reehnet, daB die Verhaltnisse fUr die Ausstrahiung an der behaarten 
Kopfhaut etwa 45mal so giinstig sind wie am naekten Kopfe. Dureh 
OberflaehenvergroBerung begiinstigen die Haare aueh die FlUssig
keitsverdunstung und konnen daher ais eine "Auftrocknungseinrichtung" 
aufgefaBt werden. Sie besehleunigen die SehweiBverdunstung und 
stehen so wiederum im Dienste der Warmeregulierung (Abkiihlung durch 
Verdunstungskalte). Die Auftroeknung der Haut naeh starkem Sehwitzen 
oder Fliissigkei tsbenetzung wird aber neben der Verdunstungserieichterung 
noeh dadureh befOrdert, daB bestimmte Haarbiisehel (Brauen, AchseI
haare und Pubes) naeh ihrer topographisehen Lage als Abtropfmeeha
nismen wirken (LOHNER). In enger Beziehung zu der eben besprochenen 
Forderung der SehweiBverdunstung dureh die Haare steht auch ihre 
Rolle bei derVerbreitung von Rieehstoffen. Wie LOHNER (1924) gezeigt 
hat, ist der individuelle Ferngeruch in mehr als I m Abstand ais Misch
gerueh aufzufassen, an dessen Bildung versehiedene Regionalgeriiehe be
teiligt sind, die von der Haut verschiedener Korperstellen produziert 
werden. Ihrer Entstehung naeh sind diese selbst kompliziert zusammen
gesetzte Misehgeriiehe, die hauptsaehlieh von dem aus SchweiB, Haut
talg und Epidermissehiippchen gebiideten gemisehten Hautsekret der 
betreffenden Korperstellen ausgehen. Naeh LOHNER gehen die starks ten 
und besteharakterisierten Regionalgeriiehe von den stark behaarten 
Korperstellen aus (Axillar-, Pubesregion und Kopfhaar). Zweifellos ist 
die Behaarung dieser Bezirke an der Riechstoffverbreitung beteiligt. 
Dieser Umstand hat dazu gefUhrt, die Haarbiisehel dieser Gebiete in Ana
logie zu ahnliehen in derTierwelt weit verbreiteten Bildungen aisGerueh
zerstauber (Duftpinsel) anzusehen und sie besonders in Beziehung zur 
Verbreitung sexuell erregender Geriiehe zu bringen. BOLSCHE (1910) hat 
darauf hingewiesen, daB bei Fledermausen ziemlieh allgemein ver
breitet im Gesieht, am HaIse, an der Brust oder in Nachbarsehaft der 
Gesehleehtsteile besondere Driisengruppen, haufig in Hauttaschen ein
gebettet, vorkommen, die Sexualriechstoffe abseheiden. Bei einzelnen 
Arten zeiehnen sich diese Regionen dadureh aus, daB sie in unmittel
barer Beziehung zu kleinen Haarfeldern stehen, die sich von dem iibrigen 
Haarkleid auffallend abheben. So findet sieh bei Rhinolophus hinter 
dem Nasenfortsatz am Grund einer Dufttasehe ein vorstiilpbares Haar
biisehel, welches als Duftzerstreuer fungiert, und bei Pteropus liegt in 
der Schulterregion ein entsprechender Driisenapparat mit gelb gefarbten 
Duftpinseln (vgl. hierzu aueh A. HAGEN: Die sexuelle Osphresiologie, 
2. Aufl. Berlin: H. Barsdorf 1906). Es wird auf diese Dinge spater bei 
Bespreehung der Hautsekretion noeh zuriiekzukommen sein. 
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7. Farbe und Zeichnung. 
Werfen wir zum SchluB noch einen Blick auf die Gesamterscheinung 

des Feder- und Haarkleides der hoheren Wirbeltiere, so ist das Augen
falligste die gesetzmaBig und erblich fixierte Verteilung der Farben, die 
"Zeichnung". Einfarbigkeit ist verhaltnismaBig selten. In der groBen 
Mehrzahl der Falle erscheinen bestimmte Korperregionen verschieden 
gefarbt, und es kommen durch die wechselnde Anordnung der Farben 
iiberaus mannigfaltige Zeichnungsmuster zustande. Man konnte in dieser 
Beziehung die Vogel den Schmetterlingen vergleichen, wahrend die Sauge
tiere meist einfachere Farbenverhaltnisse schon darum bieten, weil ihnen 
Strukturfarben fast ganz fehlen. Man braucht sich nur der Papageien 
und Kolibris zu erinnern, bei welch en die intensivsten griinen, blauen, 
roten, gelben und braun en bis schwarzen Tinten am Gefieder eines und 
desselben Vogels scharf aneinander grenzen. Immerhin finden sich auch 
bei Saugetieren sehr auffallende Beispiele greller Farbenzusammenstel
lungen (Zebra, Tiger), doch handelt es sich hier, soweit Haarfarbung 
in Betracht kommt, immer nur urn WeiB, Grau, Schwarz, Braun und 
Gelb, Braunrot oder Rotgelb, wahrend Griin und Blau sowie reines Rot 
niemals vorkommen. Diese groBe Mannigfaltigkeit der Farbung wird 
aber, wie wir gesehen haben, nur durch eine sehr geringe Zahl von 
Pigmenten verursacht, denn auBer schwarzen, gelben, braunen und rot
lichen kornigen Farbstoffen (Melanin en) sind nur noch gelb und rot 
erscheinende Lipochrome und in einzelnen Fallen chemisch andersartige 
Pigmente (T1tracin) beteiligt, wahrend Blau immer nur als Struktur
farbe und Griin (bei den Vogeln) durch das Zusammenwirken von Struk
turblau und Pigmentgelb hervorgebracht wird. Stets ist Farbigkeit nur 
den voll entwickelten definitiven Federn eigen und fehIt dem Nestlings
gefieder sowie auch den bedeckten Teilen der ersteren. Das solI aber nicht 
heiBen, daB iiberhaupt kein Pigment vorhanden ist, sondern nur, daB 
u1tsgepragte, gesattigte F arben, insbesondere Str1tkt1trtarben, niemals vor
kommen. Dagegen spielen, wie schon friiher erwahnt wurde, braune oder 
schwarze Melanophoren schon bei den embryonalen Federanlagen sowie 
in den Haarwurzeln eine wichtige Rolle. Vollig pigmentfrei ist das weiBe, 
dichtwollige Dunenkleid ganz junger Flamingos, wahrend das Erstlings
gefieder der Ganse und Enten mehr oder weniger gelb gefarbt erscheint, 
ahnlich wie auch bei jungen Hiihnchen. Schwarze Vollfarbung des Ge
fieders verbindet sich oft mit met allis chern Schiller (Krahen, Stare), wie 
denn iiberhaupt Schillerfarben fiir ihr deutliches Hervortreten eines 
dunkeln Untergrundes bediirfen. Beziiglich der weif3en Vollfarbung 
sind zwei Falle scharf zu trennen. Es kann volliger Pigmentmangel in 
allen oder wenigstens in der Hauptmasse der Federn oder Haare als 
ganz normale Eigenschaft auftreten, und zwar gleichmaBig wahrend 
des ganzen Jahres, oder es erscheint nur das Winterkleid weiB, wahrend 
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Federn oder Haare in der warmen Jahreszeit pigmenthaltig sind. Man 
hat die dauernd weiBe Farbe arktischer Saugetiere und Vogel, sowie den 
Farbenwechsel als Anpassungserscheinung gedeutet und dieweiBeSchutz
farbung durch Zuchtwahl entstehen lassen. Dabei wurde aber ganz auBer 
acht gelassen, daB Zuchtwahl als soIche niemals die Farbe, d. h. das 
Pigment selbst, zu verandern, sondern nur unter der Voraussetzung zu 
wirken vermag, daB eine Eigenschaft, also im gegebenen Falle die Farbe, 
bereits in ausreichendem MaBe verandert ist, urn eventuell einen Schutz 
zu gewahren. Sowenig also bezweifelt werden kann, daB die weiBe 
Farbe der Schneeammer oder dem Polarhasen, der Schneeeule und dem 
Eisfuchs Schutz bietet, so sicher miissen die bewirkenden Ursachen des 
Pigmentschwundes anderswo gesucht werden, als in der Zuchtwahl. Es 
handelt sich dabei ohne Zweifel urn Physiologische Vorgange, deren Aus-
1i:isung und Ablauf unter dem EinfluB der Umwelt des Tieres stehen, 
von denen man aber zur Zeit genaueres nicht weiB und hochstens ver
mutungsweise auBern kann, daB niedere AuBentemperatur irgendwie 
(direkt oder indirekt) an der Umfarbung mitbeteiligt ist. Es ist sehr 
bemerkenswert, daB sich Differenzen in der Pigmentierung auch der 
Einzel/edern bei einer und derselben Art je nach ihrem Standort finden. 
Bei der Rabenkrahe (Corvus corone) fand HAECKER (1926) ausgepragte 
Unterschiede bei Exemplaren aus Davos und aus der Gegend von Halle, 
insofern bei den ersteren der basale flaumige Federteil durch seine 
schneeweiBe Farbe gegen den schwarzen Fahnenteil der Feder scharf 
abgehoben erscheint, wahrend bei denselben Vogeln des Tieflandes der 
flaumige Teil braunlichgrau oder grauweiB und gegen den Fahnenteil 
nicht scharf abgegrenzt ist. Wie in entsprechenden Fallen bei winter
weiBen Saugetieren der Farbenwechsel nicht auf einer Depigmentierung 
der pigmenthaltigen Haare beruht, sondern auf dem Nachwachsen pig
mentfreier bei dem herbstlichen Haarwechsel, so ist auch das Auftreten 
von WinterweiB bei Vogeln an die Mauser gekniipft. METSCHNIKOFF 
(1906) hat allerdings eine andere, aber gewiB irrige Auffassung vertreten. 
Er gibt an, daB in den Federn des Schneehuhns im November groBe, 
pigmentbela,dene, amoboide Zellen sich finden, von denen er annimmt, 
daB sie das Pigment abtransportieren, und will auch das bei Vogeln 
recht seltene Altersergrauen der Federn in gleicher Weise deuten. 
Er untersuchte eine Henne, die, urspriinglich ganz schwarz, im Alter 
von 4 Jahren anfing weiB zu werden. Zur Zeit, als er sie erhielt, waren 
nur noch die Fliigel schwarz, und es fan den sich viele Federn, die halb 
schwarz und halb weiB erschienen und nach einiger Zeit ausfielen (Herbst
mauser). Die nachwachsenden Federn waren durchweg rein weiB. Die 
mikroskopische Untersuchung ergab in den ersteren zahlreiche pigment
beladene Zellen ("Chromophagen"). METSCHNIKOFF fiihrt auch eine Be
obachtung von FATIO an (Mem. de la soc. de physique et d'hist. nat. de 
Geneve 9, 299· 1866), die sich auf den Farbenwechsel bei Larus ridi-
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bundus bezieht, deren erstes Sommerkleid braun ist, aber im ersten Friih
jahr ganz weiB wird, ohne daB angeblich eine Mauser erfolgt. Wahrend 
dieses Vorganges "une poussiere brune recouvre a l'exterieur chaque 
partie de la plume et d'autant plus qu'elle est davantage en voie de 
decoloration. Les parties blanches n'ont deja presque plus de poussieres 
des chromophages bourrees de pigment et sortis de leur habitat naturel". 
METSCHNIKoFFglaubt nun annehmen zu diirfen "que cette poussiere brune 
n'est autre chose, que et les brunes n'en ont presque point encore". 

Von diesem physiologischen Pigmentschwund ist der in gewissem 
Sinne als pathologisch zu bezeichnende, durch vollstandiges Fehlen aller 
Pigmente sowohl in der Haut und den Federn (bzw. Haaren), wie auch 
imAuge (Iris, Chorioidea) charakterisierte "Albinismus" streng zu unter
scheiden, der bei Vogeln und Saugetieren nicht nur im Zustande der 
Domestikation, sondern auch im Freileben vorkommt. "So sind echte 
Albinos mit roten Augen yom Eismowensturmvogel (Fulmarus glacialis) 
und der Lumme (Uria Briinnichii) bekannt und von einer Reihe anderer 
nordischer See vogel sind albinotische Exemplare ohne spezielle Angabe 
der Augenfarbe beschrieben worden. Allerdings werden von den Be
wohnern und Nachbarn menschlicher Wohnstatten (Sperling, Haus- und 
Rauchschwalbe, Amsel, Star) und ebenso von jagdbarenArten (Rebhuhn, 
Fasan, Waldschnepfe) besonders haufig Albinos und verschieden ab
gestufte albinoide Formen gesammelt und erwahnt, doch hangt dies 
natiirlich zum Teil mit der genaueren Kontrolle zusammen, unter wel
cher diese Arten stehen, und solche Vorkommnisse konnen nicht als Be
weis dafiir angesehen werden, daB der Albinismus im wesentlichen auf 
Domestikations- oder iiberhaupt Kulturwirkungen beruht. Anderseits 
zeigen gerade die Vogel, daB die Potenz nicht in allen Arten und inner
halb derselben Art nicht in allen Gegenden gleich stark ist. So ist Albi
nismus beim A uerhahn weit seltener als bei anderen Hiihnerarten und 
auch bei der Graugans, Saatgans und Ringeltaube kommen, wenigstens 
in Deutschland, weiBe Spielarten nur als sehr groBe Seltenheiten vor". 
(HAECKER). FISCHER (1914) hat auch die Depigmentierung des Euro
paers als eine "Domestikationserscheinung" zu deuten versucht, die von 
dem, was die Pathologen als Albinismus bezeichnen, nur graduell ver
schieden sei. Er weist darauf hin, daB, wie beim hellen Hausschwein 
im Vergleich zum schwarzen Wildschwein, das Augenpigment reduziert 
und speziell das Irispigment oft ganz geschwunden ist, das gleiche auch 
fiir die hellen Menschenrassen gilt. "Blaue, griine, graue Augen gibt 
es nur und einzig bei Haustieren - hier aber bei fast allen Spezies -
und beim Menschen." "Eine durchgefiihrte Vergleichung zwischen 
Mensch, Haustieren und Wildformen ergibt, daB es kein einziges Rassen
merkmal gibt, das nicht auch bei Haustieren vorkommt und daB um
gekehrt beinahe alle Haustiereigenschaften auch beim Menschen als 
Rassenmerkmal auftreten." 
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Der pathologische Charakter des echten Albinismus pragt sich meist 
in einer Schwachung der Konstitution aus, wobei unter Konstitution das 
Ergebnis des Zusammenspiels von Erbanlage und UmweIt zu verstehen 
ist. Dies kann sich in sehr verschiedener Weise auBern. So fUhrt 
HAECKER an, daB weiBe (wohl albinotische) Fasanen Schwachlinge sind, 
die sich im Freileben niemals fortpflanzen. Auch weiBe Axolotl zeigen 
im friihen Larvenzustand geringere Lebenskraft als dunkle. Albinotische 
Pferde sind unfruchtbar; weiBe Katzen mit blauen Augen haben ein 
mangelhaftes Gehor; weiBe Ratten sind gegen Milzbrand weniger re
sistent. ROMER machte, wie HANAWA (I9I3) berichtet, zuerst darauf 
aufmerksam, daB die Intradermoreaktion mit Tuberkulin bei Kaninchen 
verschieden ausfaIIt, je nachdem Albinos oder farbige Tiere verwendet 
werden. Auch LUITHLEN (I9II) fand Unterschiede in der Reizbarkeit 
zwischen pigmentierter und unpigmentierter Haut. Nach VOIGT, No
WOTNY und SCHIECK (I9IO) eignen sich weiBe Kaninchen besser fUr 
Vaccineversuche als dunkle. Bei gescheckten Tieren konstatierte HA
XAWA deutliche Differenzen in der Reaktionsfahigkeit weiB und schwarz 
behaarter Stelien, sowohl bei Kaninchen wie Meerschweinchen. Gleiche 
Beobachtungen wurden nach Applikation chemischer Reagenzien, sowie 
nach Infektion mit Staphylo- und Streptokokken und mit Trichophyton
pilzen gemacht. KONIGSTEIN (I923) hat die Empfindlichkeit schwarz 
und weiB behaarter Hautstellen gepriift, indem er die Ausscheidungszeit 
subcutan injizierter Jodsalz16sungen bei Kaninchen feststellte. Es ergab 
sich bei schwarz behaarten eine sehr wesentIiche Verkiirzung derselben. 
Ob nun diese Differenzen mit dem PigmentgehaIt der betreffenden Haut
stellen in Beziehung stehen, erscheint um so zweifelhafter, als die in 
Betracht kommenden gescheckten Versuchstiere weder Epidermis- noch 
Cutispigment besitzen. Es konnte sich also diesfalls nur um die Haar
pigmente bzw. um das Pigment der Haarwurzeln handeln. Viel wahr
scheinlicher ist es, daB der H aarwechsel an weiBen und schwarzen Stellen 
Verschiedenheiten aufweist, die von einem wechselnden Ernahrungs
zustand der Haut begleitet sind. 

Unvollstandiger Albinismus ("Albinoidismus"), wobei die Iris noch 
Pigment enthaIt und hellbraun gefarbt ist, findet sich bei weiBen Formen 
der Hausschwalbe und des FluBuferlaufers. Als "Schizochroismus" hat 
HAECKER einen Zustand bezeichnet, "bei weIch em entweder nur die 
Melanine unterdriickt, die Lipochrome dagegen ausgebildet sind (weiBer 
Distelfink mit rotem Vorderkopf und gelber Fliigelbinde, Albinos yom 
Schwarzspecht mit grellrotem Scheitel, gelbe Variante des Wellenpapa
geis), oder umgekehrt die Lipochrome ganz oder teilweise fehlen, dagegen 
die Melanine eine normale Ausbildung zeigen (Schwarzspecht mit weiBer 
Kopfplatte, blaue Spielart des Wellenpapageis). Nicht immer zeigen 
allerdings der melanotische und lipochromatische Chemismus eine soIche 
vollstandige Unabhangigkeit. So ist yom Schwarzspecht auch eine 
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schwarzlich-aschfarbige Varietat mit orangegelben und eine gelblich
weiBe mit rosenrotem Scheitel bekannt, bei denen also beide Farbstoff
klassen in abgeschwachter Form oder Menge auftreten" (HAECKER). 
Wie sehr die Pigmentbildung in den Federn von den auBeren Bedingun
gen abhangt, unter welchen die Vogel leben, geht deutlich aus dem Um
stande hervor, daB Bluthanflinge in der Gefangenschaft niemals das 
schOne Rot an Brust und Kopf entwickeln, wahrend die Melanine in 
ihrer Ausbildung nicht gehemmt sind, und ebenso bringen es gefangene 
Fichtenkreuzschnabel stets nur bis zur gelben, nicht aber bis zur nor
malen roten Farbenstufe (EinfluB der Nahrung?). Es sind auch FaIle 
bekannt, wo die hellerfarbigen Pigmente der Melaninreihe unabhangig 
von den dunkleren verandert erscheinen. So ist bei einer erblich kon
stanten Varietat des Edelfasans auf der statt kupferroten gelblichweiBen 
Grundfarbe die Zeichnung in dunkler, scharf ausgepragter Form zu 
sehen (HAECKER). 

Es gibt sowohl bei Vogeln wie bei Saugetieren zahlreiche FaIle, wo 
im Feder- bzw. Haarkleid pigmentierte und pigmentlose Bezirke von 
wechselnder GroBe und unregelmaBigem UmriB nebeneinander liegen. 
wobei aber die Pigmentlosigkeit sich nicht auf Haut und Augen erstreckt 
(partieller Albinismus, Scheckung, Weipbuntheit, Mosaikzeichnung). Man 
hat frillier die Scheckung in der Regel als eine ganz unregelmaBige und 
launische Farbenverteilung betrachtet, indessen scheint es, daB eine voll
standige UnregelmaBigkeit wohl nur in seltenen FaIlen wirklich besteht 
und daB bei der Scheckung trotz der wechselnden Grope und des un
regelmaBigen Umrisses der Farbenflecke ihre allgemeinen Anordnungs
verhaltnisse oft bestimmten Regeln unterworfen sind. In einer Reihe 
von Fallen zeigen namlich die dunklen Flecke in unzweifelhafter Weise 
die Tendenz, an ganz bestimmten paarweise und symmetrisch angeord
neten Stellen des Korpers aufzutreten. HAECKER spricht von "paarwdse 
angeordneten Zentren", in deren Umgebung das Pigment am langsten 
erhalten bleibt, wenn am iibrigen Korper Pigmentlosigkeit urn sich greift. 
In jedem Ausfarbungsbezirk ist ein Zentrum gelegen ("Pigmentriickzugs
zentrum"), deren Anordnung an die metamere Gliederung erinnert. Da 
aber eine feste Beziehung dieser "Zentren" zu bestimmten Korperseg
menten bisher nicht nachgewiesen ist, so empfiehlt HAECKER die Be
zeichnung "metameroide Scheck- oder M osaikzeichnung". Die Erschei
nung kommt in typischer Weise nur bei Saugetieren vor, wahrend bei 
Vogeln Scheckung zwar sehr verbreitet ist, eine metameroide Anordnung 
laBt sich aber hier nicht oder nur andeutungsweise erkennen. Es be
stehen bei dieser Art der Zeichnung weitgehende individuelle Verschie
denheiten. Die einzelnen Flecke konnen verschieden groB sein, konnen 
mit ihren vorderen, hinteren oder seitlichen Nachbarn zusammenflieBen 
und konnen vor allem auch in symmetrischer oder asymmetrischer 
Weise in Wegfall geraten. Am deutlichsten tritt die ~etameroide Glie-
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derung der Pigmentzonen bei Miiusen hervor, bei welchen G. ALLEN 
(1914) flinf Paare von "Zentren" unterschied (Abb. 79a), von denen 
das vorderste mit I bezeichnete Genal- oder Wangenzentrum die Um
gebung von Auge, Ohr und Wange umfaBt. Ihm schlieBt sich das 
Nuchal- oder Nackenzentntm an, welches mit jenem meist verschmilzt. 
Es folgen die Skapular- oder Schulterzentren, die Pleural- oder Seiten
zentren und die Sakral- oder Kreuzzentren auf Hinterrlicken, Hinter
bein und Schwanz. CUENOT (1904) unterscheidet verschiedene Grade 
der Scheckung, ohne aber genauer anzugeben, wieviele Zentren vor
handen sind. Er sagt: "Die Depigmentierung beginnt immer am 
Schwanz, den Zehen und der Bauchseite, seltener mit einem kleinen 
weiBen Fleck an der Spitze des Kopfes. Die kleine Zone der weiI3en Haare 
ist sehr beschrankt und verschwindet selbst zuweilen, nachdem sie sich 
1ll der Jugend gezeigt hatte. In dieser Form trifft man die Scheckung 

a b d 
Abb. 79. a Pigmentierungszentren der Maus, schematisch. h-d Metameroid gescheckte Mause. 

Nach G. M. ALLEN. 

ziemlich haufig bei wilden Mausen an. Die kaudale Scheckung und der 
ventrale Fleck vergroBern sich darauf; letzterer liberzieht die Glied
maBen und wachst rechts und links auf die Flanken hinauf, bis er den 
Rlicken erreicht und einen vollstandjgen Glirtel bildet. Das WeiB er
greift die Schnauze, dann den Kopf und kann sich unten mit dem ven
tralen Fleck vereinigen. Endlich bleiben zwei pigmentierte Regionen 
librig, beide dorsal, eine vordere und eine hintere. Immer bleiben die 
Augen schon schwarz." PLATE (191S) unterscheidet sechs verschiedene 
Grade der Scheckung. Auf dem ersten (Abb. 80a) zeigt nur der Schwanz 
eine weiBe Spitze, das ganze librige Fell ist gefarbt. Auf dem zweiten 
Scheckungsgrad (Abb. 80 b) breitet sich das WeiB liber das ganze hintere 
Drittel des Schwanzes und auf die Mitte der Bauchseite aus, hier in sehr 
wechselnder Breite yom schmalen Fleck his zum breiten weiBen Feld. Auf 
dem dritten Grade (Abb. Soc) ist derSchwanz in seiner auBeren Halfte, zu
weilen bis zu zwei Dritteln, wei13, und zu dem Bauchstreifen kommt ein 

Ergebnisse der Biologi c IV. 39 



----------~----

610 W. BIEDERMANN: 

Stirnfleck und weiDe Vorder- und Hinterpfoten hinzu. Auf dem vierten 
Grade (d) trittdas WeiD auf die Riickenmediane iiber, meist in Form eines 
Schulter- und cines hinteren Kreuzfleckes, und breitet sieh auf die basale 
Schwanzhalfte aus. Auf dem fUnften Grade ist der hintere, zuweilen 
auch der vordere Riickenfleck so breit geworden, daB er mit dem v en
tralen Fleck sieh vereinigt und einen weiBen Ring urn den ganzen K6rper 
bildet (Abb. 8oe) . Der Schwanz ist fast ganz weiB geworden. Auf dem sechs-

d 
Abb. So a-e . Gescheckte IvLiuse, Nach PLATE. 

ten Grade ist fast das ganze Tier w eiB geworden und zeigt nur noeh am 
Hinterkopf und auf den Hinterbeinen cine Pigmentregion. Ais siebenter 
und letzter Grad schlie Ben sich hieran wahrscheinlich soIche Tiere, weIche 
ganz weiB sind, aber schwarze Augen haben. PLATE kommt auf Grund 
seiner Vererbungsversuche zu dem Resultat, " daB die WeiBscheckung 
der Mause ein rezessives Merkmal gegeniiber der Einfarbigkeit ist, die 
in der Regel vollkommen dominant ist. Sie hat mit Albinismus nichts 
zu tun und kann daher auch nieht oder nur in ungenauer Ausdrucks-
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weise als partieller Albinismus bezeichnet werden. Die groDe Variabili
tat der WeiDscheckung laf3t sich erklaren, wenn man auDer dem allelo
morphen Paar S = Einfarbigkeit und s = Scheckung eine Anzahl von 
gleichsinnigen Erbfaktoren annimmt, deren Fehlen die Variabilitat er
zeugt. Fehlt nur einer, so entsteht der erste Scheckungsgrad, fehlen zwei, 
der zweite usw. Auf dem Boden dieser Theorie der Scheckung durch 
polymere Faktoren wird es verstandlich, daD gescheckte Tiere, wie dies 
auch HAACKE schon vor langer Zeit (I895) beobachtet hat, einfarbige 
Junge werfen konnen, daB die Fr zuweilen iiber den Scheckungsgrad 
der Eltern hinausgehen und daD auf jeder Stufe eine Selektion nach zu
oder abnehmender Pigmentierung ausgefiihrt werden kann" (PLATE). 
Die von ALLEN an Mausen beschriebene Lagerung der Zentren scheint 
bei anderen Saugetieren im wesentlichen ahnlich zu sein. Bei Meer
schweinchen konstatierte CASTLE (I905), daD die metameroiden Farben
felder nicht alle die gleiche Farbe zu haben brauchen, sondern zum Teil 
schwarz, zum Teil rot sein konnen. Sogar bei einem und demselben Tier 
kann der eine Partner eines Fleckenpaares etwa rot, der andere schwarz 
sein, eine Tatsache, die fiir Untersuchungen iiber die Genese der Pig
mente von Bedeutung ist. Auch bei Hunden (Foxterriers) findet man 
nicht selten Individuen mit roten, gelben oder rotgelben Flecken, deren 
Lagerung durchaus derjenigen bei der haufigeren Schwarzscheckung 
entspricht. Sehr haufig ist bei Meerschweinchen eine der "Hollander
zeichnung" bei Kaninchen ahnliche Verteilung von Schwarz und WeiD 
bzw. von Farbe und WeiD, wobei der farbige Kopffleck der Meerschwein
chen wohl dem Wangenfleck der gescheckten Mause entspricht. 1st nur 
dieser iibrig geblieben, so bildet eine solche Reduktion der Farbe den 
Ubergang zum "Leuzismus", bei welchem nur noch die Augen pigmen
tiert, aIle Haare aber pigmentfrei sind. Zum anderen Extrem der 
Scheckenzeichnung, dem "Akroleuzism~[s" (weiDer Stirnfleck, weiDe 
Pfoten, weiDe Nasenspitze), fiihren bei Kaninchen mit Hollanderzeich
nung flieDende Ubergange (vgl. die Abb. 82-87 in HAECKER I9I8). Die 
scheinbar so unregelmaDige Scheckung des domestizierten Rindes glaubt 
HAECKER ebenfalls als "metameroid" bezeichnen zu diirfen, wie sich 
besonders deutlich in Fallen zeigt, wo die Pigmentierung des Rumpfes 
durch zwei weiDe Querbinden in drei Portionen geteilt erscheint: Vor
der-, Mittel- und Hinterleib (Abb.89 in HAECKER [2J). Bei einigen 
Schlagen (hoIlandisches Giirtelvieh von Lakerveld) findet sich eine 
Giirtelzeichnung mit pigmentiertem Vorder- und Hinterleib und weiDer 
Korpermitte. Ein dritter Haupttypus der Zeichnung findet sich beim 
Pinzgauer-Schlag. Hier sind die Hals- und Rumpfseiten fast immer 
einfarbig. Ein weiDer Langsstreif (Riickenblasse) zieht sich iiber den 
Riicken und setzt sich dann iiber Damm und Bauch bis zur Brust fort. 
Charakteristisch sind vor allem auch die weiDen Binden (Bandagen, 
Latschen) in der Ellbogen- und Kniegegend, wahrend an der AuDenflache 

39* 
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der Unterschenkel in sehr regelmaSiger Weise Pigmentzentren von groSer 
Zahigkeit bestehen bleiben (Abb. 90 bei HAECKER 1. c.). Auf Grund eines 
groSenMaterials nimmt auch LAMPRECHT (1926) an, daS beim Rind paarige 
Pigmentzentren existieren und unterscheidet deren sechs (Wangen-, 
Nacken-, Hals-, Schulter-, Seiten- und Kreuzfleck). Auch die Abzeichen an 
Kopf und Beinen erklart er durch die verschiedene Auspigmentierung der 
"Zentren". Bei seinem Material war der Bauch stets weiS, meist auch 
die Schwanzspitze und die Beine liber den Klauen. Er fand mehr farbige 
Vorder- als Hinterbeine. Der Schulterfleck, der die Farbung der ersteren 
bedingt, liegt tiefer als der Kreuzfleck, der dieselbe Rolle fUr die Hinter
beine spielt. Die Flecke k6nnen quergegliedert oder eingeschnitten sein 
oder auch ganz schwinden in der Reihenfolge: Schulter-, Seiten-, Kreuz
fleck. Nacken- und Wangenfleck waren immer da. Wie bei den librigen 
paarzehigen Haustieren, ist reiner Leuzismus ein weitverbreitetes Rassen
merkmal. Bei manchen leuzistischen Rassen (schottisches Parkrind, 
weiSe Shorthorns) wird das Pigment auch an den Ohren und in der Um
gebung des Maules festgehalten. Ahnliches gilt nach DARWIN auch von 
den verwilderten Rindern der Ladronen- und Falklandsinseln. Auch an 
den Extremitaten lassen sich in manchen Fallen selbstandige, symme
trisch gelegene Zentren feststellen. Bei den in Abb. 92 bel HAECKER 1. c. 
dargestellten Bastardlammern (Merino-Somali) sieht man die Stammzen
tren zum Teil miteinander verschmolzen. Sie libergreifen an Schulter und 
Kreuz halbinselartig auf die Extremitaten, an denen sich auch selbstandige 
Zentren finden. Auch beim Schwein (Abb. 93 bei HAECKER 1. c.) kommen 
Dreiteiligkeit, Glirtelzeichnung, Akroleuzismus und Schwarzk6pfigkeit vor. 
Ferner lassen sich beiHunden (Schaferhunde, Doggen, Schnauzer) sehr oft 
relativ deutliche, in der Regel durch schwarzes Pigment verursachte Zen
tren erkennen, die aber meist unscharf begrenzt sind und sich nur wenig 
von der Gesamtfarbe abheben. Die ersten Andeutungen eines partiellen 
Albinismus machen sich bei Hunden in Form eines ausgepragten Akro
leuzismus bemerkbar. So sind bei den meisten Neufundlandern Brust
fleck, Pfoten und Schwanzspitze weiB. Bei ganz schwarzen Individuen 
sind manchmal nur einige wenige Haare an der Brust weiS. Bei starkeren 
Graden der WeiBbuntheit tritt auch bei Hunden eine Art metameroider 
Anordnung hervor, indem sich die farbigen Flecke an bestimmten 
Stellen mit besonderer Zahigkeit halten. So sind bei Foxterriers die 
Kopfseitenflecke besonders standhaft, und zwar bleiben sie, ahnlich wie 
bei den Hollanderkaninchen, haufig durch einen schmal en weiBen Streif 
liber Nasenrlicken und Stirn getrennt. Bei zunehmender Ausdehnung 
des WeiS werden sie jederseits zu einem Augen-Ohrenfleck und schlieS
lich zu einem Ohrfleck reduziert. Nachst diesem bleibt ein Fleck an 
der Schwanzwurzel besonders zah erhalten, wahrend die bunt en Felder 
an den Rumpfseiten bzw. liber der Lendenwirbelsaule weniger Wider
standskraft haben. 
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1m Gegensatz zu den genannten Stellen zeigt beim Hunde speziell 
die eigentliche Schultergegend eine starke Neigung zur Entpigmentie
rung, was an die Verhaltnisse beim Schwein und beim Kaninchen erinnert 
(KARG). Aul3erordentlich ahnlich sind die Beobachtungen, die sich an 
Pferden machen lassen. Auch hier laBt vor aHem das schwarze Pigment 
eine Lagerung in "Zentren" erkennen und auch hier ist die Ausbreitungs
tendenz der sogenannten Grundpigmente Rot und Gelb eine viel grol3ere 
als diejenige des schwarzen Pigmentes und aul3erdem findet man, wie 
bei den Hunden, an denjenigen lndividuen die dunkelsten und am 
scharfsten begrenzten Zentren, deren Gesamtfarbe besonders hell, also 
nur von Grundpigment bedingt ist und der schwarzen Komponente ent
behrt. Nach WALTHER (I9I3) zeigt beim Pferd namentlich die als 
Plattenscheckung (Leukodermie) bezeichnete Form der Scheckung eine 
deutliche metameroide Anordnung. Die farbigen, auf 1mpigmentiertem 
Grunde stehenden Haarbezirke (Platten) erscheinen auf vorgeschrittenen 
Stufen der Entpigmentierung auf flinf Paare von Zentren zusammen
gezogen, welche die Seitenflachen des Kopfes, die Vorderbrust, den 
Widerrist, die Flankenpartie und die Schwanzwurzel einnehmen, also zum 
Teil den Zentren der Mduse entsprechen. Die Kopf-, Vorderbrust- und 
Schwanzwurzelflecke hangen gewohnlich mit denen der Gegenseite zu
sammen. Ubergange sind vorhanden, einerseits zu den sogenannten 
"weil3geborenen Schimmeln (Schecken)" mit vollkommen unpigmentier
ter Haut und schwarzen Augen und andererseits zu reich pigmentierten 
Formen, bei denen sich die Pigmentlosigkeit nur auf die sehr hoch weil3en 
(gestiefelten) Beine und einen kleinen Fleck auf der Kuppe oder am 
Widerrist erstreckt. Akroleuzistische "A bzeichen" (Stern, Laterne, weil3e 
Fesseln) kommen besonders bei Fiichsen haufig vor. Als einen nicht 
seltenen Befund erwahnt HAECKER, dal3 bei Pferden mit Stern oder 
Laterne der frontale Haarwirbel innerhalb des weil3en Fleckes eme 
scharf abgegrenzte, pigmentierte lnsel bildet. 

Den Gegensatz zum Akroleuzism1ls bildet der Akromelanismus, wie 
er sich besonders scharf ausgepragt bei den Russenkaninchen findet, 
wobei Ohren, Nasenspitze und Pfoten mehr oder weniger ausgedehnt 
schwarz erscheinen. So ist auch das Fell des nordamerikanischen schwarz
fiifJigen lUis (Putorius nigriPes) in der Hauptsache weil3, wahrend sich 
die Extn;mitaten, die Schwanzspitze und eine die Augen verbindende 
"Brille" in pechschwarzer Farbe abheben. Auch beim winterweil3en H er
melin ist nicht nur die distale Schwanzhalfte schwarz, sondern es finden 
sich auch in der Schnauzengegend dunkle Haare. Beim Friihjahrs
haarwechsel erscheinen nach BREHM die dunkeln Haare zuerst zwischen 
den Augen. Es lassen sich auch bei "wildfarbigen" Tieren I Pigment
zentren beobachten, die den Zentren der metameroiden Scheckung viel-

I Als "wildfarbig" bezeichnet KRIEG alles, was nicht als Scheckung oder 
Albinismus aufzufassen ist, also auch gewisse Farbvarianten bei Haustieren. 
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fach entsprechen. Fur die groBe Mehrzahl der wildfarbigen Saugetiere 
gilt die Regel, daB eine diffuse Farbung besteht, deren Intensitat in 
dorsoventraler Richtung abnimmt. Oft laBt sich nun erkennen, daB die 
dunklere Tonung der Dorsalteile des Stammes (also des Kopfes, RaIses, 
Rumpfes und Schwanzes) keine gleichmaBige ist, sondern dafJ sie meta
meroid angeordnete Gebiete mit besonderer Farbungsintensitat enthalt. In 
der Mehrzahl der FaIle beruht diese auf einer Raufung von schwarzem 
Pigment. In extremer Weise sind solche "Zentren" bei einem kleinen 
Beuteltier (Chironectes minimus) entwickelt (Abb. 8r). Man findet hier 
ohne wei teres, wie bei ALLENS Mausen, jederseits ein Wangen-, Nacken-, 
Schulter- und Seitenzentrum. Dem Kreuzzentrum entsprechen zwei 
Zentren, deren vorderes sich in der vorderen, deren hinteres sich in der 
hinteren Bewegungsfalte der hinteren Extremitaten herunterzieht. Die
sem besonders gunstigen Objekt steht nun die Fulle derjenigen Beispiele 
gegenuber, bei welch en die Grenzen der einzelnen Zentren bald mehr, bald 

Abb.8r. Cldronectes 11linim1ts. Nach KRIEG. 

weniger verwischt erscheinen, sowie jener Falle, wo mehrere Zentren
paare zusammenflieBen oder aber das eine oder andere Zentrenpaar 
fehlt (KRIEG). 

Beim Auftreten von Scheckungen ist eine Pradilektionsstelle die 
Mitte der Stirn. Rier tritt ein weiBer Fleck auf, entweder in Gestalt 
eines weiBen Langsstreifens oder einer verbreiterten Flache, d er sich 
yom Scheitel bis zur Nase erstrecken kann (Blesse). Letzterenfalls 
treten dann "Pigmentriickzugszentren" auf, die dadurch chara,kterisiert 
sind, daB das Pigment in bogenformigen Linien zuruckweicht und die 
Blesse bis zum Kinn durchgeht. Dabei bleiben zunachst Augen, dann 
Ohrenflecke ubrig, bis schlieBlich ein ganz weiBes Gesicht entsteht 
(Abb.82). 

Auch bei Vogeln ist WeiBbuntheit weit verbreitet, und zwar nicht 
nur bei allen domestizierten, sondern auch bei einer sehr groBen Zahl 
von wildlebenden Formen. Nach NAUMANN ist allein unter den r36 Vo
gelarten, welche in Suddeutschland als Brutvogel und Wintergaste 
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vorkommen, bei 66 Arten (4I vH) WeiJ3buntheit bekannt geworden. 
HAECKER macht besonders darauf aufmerksam, daJ3 dies nicht nur fUr 
Vogel gilt, die in der Nahe menschlicher Wohnungen nisten oder deren 
Lebensbedingungen sonstwie durch die menschliche Kultur irgendwie 
beeinfluJ3t werden, sondern auch fur solche Arten, bei denen dies nicht 
der Fall ist (See- und Strandvogel). Die Frage, ob es bei den Vogeln 
ahnliche Pigmentierungsbezirke (Zentren) wie bei den Saugetieren gibt, 
wurde schon von ALLEX (I914) untersucht. Er stellte aus wahllos auf
gekauften, verwilderten Haustauben eine Reihe zusammen, an welcher 
er eine bestimmte Anzahl von Bezirken nachweis en zu konnen glaubte 

a b 

d 

Abb. 82. a Pferd mit weiBer Strichblesse. Nach MEIROWSKY. b Holsteiner Marschschlag, Aus 
WERNER: "Die Rinderzucht". c Deutscher stichelhaariger Vorstehhund. Aus BECKMANN: "Die Rassen 
des Hundes". d Kind aus dem St. Thomas-Krankenhaus London. Nach PEARSON, NETTLESHIP und 

USHER. e Ebenda. 

(ein Stirnbezirk, zwei Wangen-, zwei Hals-, zwei Schulter-, zwei Rumpf
bezirke und einen unpaaren Schwanzbezirk). Desgleichen hat DUNCKER 
(I924) bei gescheckten Kanarien eine graJ3e Zahl "Ruckzugszentren der 
Pigmentierung" unterschieden. Neuerdings haben OTTO und JANE 
KUHN (I926) wieder die Scheckung der Haustaube untersucht und zwolf 
Ausfarbungsbezirke angenommen (sechs paarige und sechs unpaare). 
In Abb. 83 a sind dieselben durch punktierte Linien abgegrenzt. Sind, bei 
vorherrschender Pigmentierung (Abb. 83 b), nur an den Grenzen der Aus
farbungsbezirke wenige weiJ3e Federn in konstanter Anordnung als "Ab
zeichen" im Sinne von HAECKER und LAMPRECHT (I926) entwickelt 
("minimale Scheckung"), so treten diese am Hinterkopf oft als weiJ3e 
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Linie auf, die die beidenAugen verbindet; von dieser entwickeln sich je
weils hinter den Augen zwei Grenzlinien, die seitlich am RaIse herablaufen 
und diesen in einen Nacken- und Kehlbezirk teilen. Zwischen Vorder
hals und Brust findet man manchmal eine etwa halbmondfOrmige Zone 
weiBer Federn. Unmittelbar vor dem Schwanz tritt ein weiterer weiBer 
Giirtel auf; an den Fliigeln beginnt die Aufhellung von auBen: Ein
zelne der groBen Schwungfedern sind weiB und auch die Alula ent
halt dann meist einige weiBe Federn. An den Beinen tritt Aufhellung 
zuerst am FuBgelenk ein, im Schwanzbezirk werden zunachst die auBeren 
Steuerfedern und die Unterschwanzdeckfedern weiB. Die Vogel mit weit 
fortgeschrittener Scheckung (Abb. 83 c u. d) zeigen die ungefahre Lage der 
"Pigmentriickzugszentren". Das Zentrum des Stirnbezirkes findet sich 

a· 

b d 

Abb. 83_ a Schema df'r Pigmentierungsbezirkc der Haustaube (I Stirne; 2 Wangen; 3 Nacken ~ 
4 Kehle; 5 Brust; 6 Schulter; 7 Arm; 8 Hand; 9 Riicken; 10 Schenkel (Bauch); 11 FuB; 12 Schwanz.) 
b Minimale Scheckung (Abzeichen). c Starke Scheckung. d Pigmentruckzugszentren. Nach O. und I. KUHN. 

als "Schnippe" unmittelbar iiber der Schnabelwurzel. Zu beiden Seiten 
des Kopfes hinter den Augen liegen die Wangenzentren und unter dem 
Schnabel das Kehlzentrum. Das Zentrum des Nackenbezirkes befindet 
sich auf der Riickenseite var den Schulterfittichen. Unterhalb des Kehl
bezirkes schlieBt sich der Brustbezirk an, dessen Zentrum auf der Vorder
brust liegt. Auch Schulterfittich, Arm- und Randbezirk haben je ein 
besonderes Zentrum. Das Zentrum des Riickenbezirkes liegt zwischen 
den Schulterfittichen. Ein wei teres Zentrum findet sich im Bereich der 
Oberschenkelbefiederung, und das Schwanzzentrum liegt im Gebiete der 
oberen Schwanzdeckfedern. Die groBe Menge der verschiedenen Zeich
nungstypen entsteht durch Zuriickbleiben eines oder einiger Ausfar
bungsbezirke bei gleichzeitigem Verschwinden der iibrigen (farbige Zeich
nung auf weiBem Grunde [Abb. 83 dJ) und umgekehrt: Ausfall eines Be-
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zirkes bei Erhaltenbleiben der angrenzenden (weiBe Zeichnung auf 
farbigem Grunde [0. und J. KUHN]). 

DaB WeiBbuntheit auch bei niederen Wirbeltieren vorkommt, dafiir 
liefern gescheckte Goldfische, sowie die von HAECKER geziichteten meta
meroiden Schecken von Axolotl Beispiele. Die Individuen der weiBen 
Rasse des Axolotl, welche in bezug auf Augenfarbe sich dem albinotischen 
Zustand nahert, zeigen fast immer Andeutungen von Akromelanismus, 
indem die Zehenspitzen stark pigmentiert sind und auch die Oberseite 
des Kopfes eine mehr oder weniger ausgebreitete dunkle Bestaubung 
aufweist. Bei Kreuzung von schwarzen und weiBen Tieren dominiert 
nach HAECKER die schwarze Farbe vollstandig. Bei Riickkreuzung he
terozygoter schwarzer Tiere mit sehr hellen Akromelanisten treten 
"Metameroidschecken" auf, welche eine kraftigere Pigmentierung am 
Kopfe und starkere, ja iiber zwei bis drei Segmente sich erstreckende 
Pigmentanhaufungen an den Seiten des Kopfes zeigen. 

Alle die im vorstehenden beschriebenen Zeichnungsformen sind in 
gewissem Sinne als Anomalien der spezifischen Farbung zu betrachten, 
wie sich schon daraus ergibt, daB sie ganz vorwiegend bei domestizierten, 
also nicht unter ganz normalen Lebensbedingungen stehenden Sauge
tieren und Vogeln auftreten und dann unter dem EinfluB der Ziichtung 
sich bei einer und derselben Art auBerordentlich mannigfaltig gestalten 
konnen. 

Neben der metameroiden Scheckung und ihren zum Akroleuzismus 
und Akromelanismus fiihrenden Varianten kommen bei den Haussauge
tieren noch streifenartige Fellzeichnttngen sowie Fleckttng vor, Zeichnungs
typen, die ja auch bei wildlebenden Saugetieren in auBerst charakteristi
scher Form haufig sind. Bei den meisten stark gestreiften Saugetieren 
folgt die Anordnung der Streifen einem in seinen Grundziigen einheit
lichen Prinzip. Gleichgiiltig, ob es sich urn ein Tigerpferd, einen Tiger 
oder eine Hyane handelt, stets verlauft die Kdrperstreifung vertikal, die 
Streifung an den Beinen zirkuliir und sowohl in der Gegend von Stirn, 
als auch in der Wangenregion und in den Regionen des Zusammentreffens 
der Rumpfstreifung mit der der Extremitaten finden sich sPitzbogen
fdrmige Streifen. Am vollkommensten tritt dieses Zeichnungsprinzip beim 
GREVy-Zebra in Erscheinung (Abb. 84 u. 86). Ein zweiterTypus ist charak
terisiert durch den longitudinalen Vcrlauf der Kdrperstreifung. Er findet 
sich sowohl bei Saugetieren wie bei Vogeln vielfach als Jugendzeichnung, 
kann aber auch als Datterzustand auftreten. Als Beispiele seien erwahnt 
die J ugendzeichnung bei Schweinen und T apiren, sowie das Dunenkleid der 
Taucher (Colymbus, Podiceps), der StrattfJe (Kasuar, Dromaeus) und der 
Hiihnervdgel. Die Jungen fast aller unserer Rattbvdgel haben nach Ab
werfen der Dunen ein braunes Jugendkleid mit schwarzen Langsspritzern 
die zuweilen so aneinandergereiht sind, daB sie Langslinien darstellen, 
spater aber in Fleckenreihen sich auflosen. Die Weibchen behalten dieses 
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Kleid haufig, zuweilen wird es aber auch bei ihnen, wenigstens im Alter, 
in ein quergestreiftes umgewandelt. Dies ist die Regel beim Mannchen 
schon zur Zeit seiner Reife. Die Langsstreifung erhalt sich am langsten 
an der Unterseite, der Riicken dagegen verliert, wieder zuerst beim 
Mannchen, spater die Zeichnung, wahrend die Querstreifung, wenigstens 
in Form von Querbinden, an der Unterseite des Schwanzes und der 
Fliigel oder an der ganzen Unterseite erhalten bleibt. Zuletzt wird auch 
diese einfarbig. Zugleich andern sich die Farben aus Braun in Braunrot 
Grau, Graublau, Blau, zuweilen in Schwarz und WeiB (EIMER [I883J). 
Wie hier, ist in vielen anderen Fallen die Obereinstimmung des Jugend
gefieders in Farbe und Zeichmtng mit dem erwachsenen Weibchen oder dem 
Altersgefieder anderer verwandter Arten in beiden Geschlechtern bemerkens
wert. Junge Kreuzschnabel gleichen in ihrem gestreiften Jugendkleid dem 

Abb . 84. GREVy-Zebra. 

erwachsenen H anfling 
und dem weiblichen Zei
sig, ebensowohl wie den 
J ungen des Stieglitzes, des 
Grunfinken und einiger 
verwandter Arten. Die 
J ungen vieler A mmern 
(Emberiza) gleichen so
wohl einander, wie auch 
der erwachsenen Gra1t
ammer (E. miliaris). In 
beinahe der ganzen 
groBen Gruppe der 
Drosseln haben die Jun
gen eine gefleckte Brust 
- ein Merkmal, welches 

viele Arten ihr ganzes Leben hindurch behalten. 
So sind ferner nach DARWIX, dem ich diese Angaben entnehme, bei 

vielen Drosseln die Federn am Rucken gefleckt, ehe sie zum erstenmal 
gemausert haben, und dieser Charakter wird von gewissen ostlichen 
Spezies zeitlebens beibehalten. Junge Birkhuhner~gleichen sowohl den 
alten Vogeln anderer Arten (Tetrao scoticus) als deren Jungen, und es 
erscheint daher wohl die Annahme berechtigt, "dafJ ttnS viele junge, zu 
verschiedenen Ordnungen gehOrige Vagel einen Blick auf das Gefieder ihrer 
weit zuruckliegenden fruhen Urerzeuger werfen lassen" (EIMER [I883J)· 
Bei Saugetieren besteht die vielfach fur "primitiv" gehaltene Langs
streifung aus parallel laufenden, abwechselnd dunkeln (schwarzlichen 
oder braunen) und hellen (meist graubraunen) Streifen oder auch aus 
Fleckenreihen (Abb. 85). Sie findet sich namentlich bei Formen, die 
innerhalb ihrer Klasse oder Ordnung als verhaltnismaBig niedrig stehende 
zu betrachten sind. Viverra indica hat, abgesehen yom Mittelriicken-
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streifen, jederseits noch drei ununterbrochene Uingsstreifen, auf welche 
nach unten drei weitere, in Flecke zerteilte, folgen. Bei V. zibetha sind 
auch jene drei Streifen teilweise in Flecke aufge16st, teilweise noch er
halten; bei Genetta senegalensis sind sie, mit Ausnahme des mittleren, 
groBtenteils in Flecke zerfallen, nur am Halse find en sich noch Uings
streifen. Ais Rest von solchen haben viele Arten der Gattung Mus einen 
Ruckenstreifen. Andere, wie M. pumilio und M. vittatus vom Kap, zeigen 
noch ausgebildete Langsstreifung. Ein Ruckenstreifen, wie ihn M. agrarizts 
zeigt, kommt auch bei Kreuzung von gelben mit schwarzen oder braunen 
Hausmausen zum Vorschein. Hier ist auch noch der gelbliche Zwischen
streifen zu erwahnen, der sich bei vielen Leporiden jederseits zwischen 
der Basis der Vorder- und Hinterbeine erstreckt und die dunklere Ober
seite von der hellen Unterseite sondert. Bei den Equiden kann der so
genann te "A alstrich " 
und wahrscheinlich 
auch das System longi
tudinaler Streifen am 
Vorderkopf auf eine 
"primitive" Langs-
streifung zuruckge-
fiihrt werden. Der Aal
strich ist ein in der 
Ruckenmitte verlau
fendes Band, welches 
sich bei Pferden aller 
Rassen bisweilen findet 
und bei zuchterisch 
niederstehenden Schla- b 

Abb.8sa, b. Zeichnungsschemata "on Galidictis(a) und Vh"r?·a(b). 
gen besonders haufig Nach Grafin LINDEN. 

ist. Am schonsten, 
tiefschwarz und scharf abgesetzt, fand KRIEG den Aalstrich stets bei 
mausgrauen Pferden, auch bei Falben ist er meist gut ausgebildet, fehlt 
aber fast immer bei Fuchsen. Fur den primitiven Charakter des "Aal
strichs" spricht auch ein Befund SCHCMACHERS, der bei Hasen!embryonen 
in der Ruckenmitte zwei parallele, am Vorderrucken und am Schwanze 
zusammenflieBende Langsbander beobachtete, die in ihrer Gesamtheit 
als "Aalstrich" bezeichnet werden konnen. 

Beim Edelhirsch, Reh und Verwandten finden sich in der Jugend 
Langsreihen von weiBen Flecken, die beim Damwild auch im Alter, und 
zwar vorzugsweise beim Weibchen, erhalten bleiben. Entsprechend ist 
auch der Axishirsch zeitlebens gezeichnet. Schon DARWIN hat auf das 
Wiederauftreten der Frischlingsstreifung bei verwilderten Schweinen auf
merksam gemacht, auch sind wiederholt Kreuzungsruckschlage dieser 
Art beobachtet worden. An die primitiven Zeichnungsformen schlieBen 
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sich ihrer auBeren Erscheinung nach, und wohl auch in phylogeneti
scher Hinsicht, sekundare Typen an, die in der allgemeinen Anordnung 
mit jenen ubereinstimmen, aber durch Reduktion auf bestimmte Korper
stellen, durch abweichende Verlaufsrichtung der Streifen und kompli
ziertere Gestaltung der Flecke, durch starkere Kontraste und lebhaftere 
Farben unterschieden sind und vielfach einen "nutzlichen" Charakter, 
sei es als Arterkennungs- oder Geschlechtsmerkmal, sei es als Schutz
zeichnung, haben. Die Kopfstreifung der Goldhahnchen, der Zugel- und 
Bartstreifen vieler Vogel und die Querstreifung von Zebra und Tiger 
(KRIEGS erster Typus) konnen hier als Beispiel angefUhrt werden 
(HAECKER). Einen dritten Typus stellt, nach KRIEG, die als "Stromung" 
bekannte Streifungsart dar. Er kommt nur bei Haustieren (Rindern, 
Hunden) vor und zeichnet sich dadurch aus, daB die vertikale Streifung 
sich bis weit uber die freien Extremitaten fortsetzen kann. An diesen 
fehlt die fur den Typus I charakteristische zirkulare Streifung. AuBer 
beim Hunde ("gestromte" Boxer und Bulldoggen) kommt Stromung 
auch bei einigen H.inderrassen (normannische, illyrische, westgalizischer 
Karpathenschlag) vor. Speziell die Equidenstreifung hat eine sehr ein
gehende Darstellung durch H. KRIEG (I922) erfahren. Bei Betrachtung 
der verschiedenen Arten von Tigerpferden (Zebra, Quagga) springt so
fort in die Augen, daB die Streifung, mag sie scheinbar noch so ver
schieden sein, einem einheitlichen Grundplan (Schema) folgt, welcher 
praktisch als Einheit vererbt wird. Kreuzt man z. B. ein Zebra mit einem 
vollkommen ungestreiften Pferd, so zeigt der Bastard stets Streifen aller 
jener Streifensysteme, welche in ihrer Gesamtheit die Zeichnung des 
Zebras ausmachen. Es ist interessant, daB sich auch in solchen Fallen 
Zonen besonderen Pigmentreichtums nachweisen lassen, die ohne Zwei
fel den fruher beschriebenen "Zentren" homolog sind. Der Unterschied 
besteht einzig und allein darin, daB zum allgemeinen Moment der Pig
mentausbreitung noch das besondere Moment der Pigmentanordnung 
hinzukommt (KRIEG [I92IJ). Wenn nun auch die Streifenzeichnung der 
Saugetiere in gewissem Sinne eine Einheit darstellt, so ergibt die nahere 
Untersuchung doch, "daB sie - rein morphologisch betrachtet - im 
Grunde eine Mosaiknatur besitzt, daB sie als ubergeordnetes System auf
zufassen ist, welches aus untergeordneten oder Teilsystemen besteht. 
Die Betrachtung der Zebrastreifung fUhrt zwanglos zu der Annahme 
von vier Teilsystemen der Streifung: Aalstrich, vertikale Streifung 
an Korper, Hals, Stirn, Kinnbacken und Schweifwurzel, horizontale 
Streifung im Bereich der Beine; longitudinale Streifung am Vorder
gesicht und eventuell am Schwanz. An den Stellen, wo diese Streifen
systeme zusammenstoBen, erkennen wir Zonen eines intermediaren 
Streifenverlaufes. An der Stirn wie an den Wangen kommt es zur Bil
dung charakteristischer Spitzbogenfiguren, deren Parallele mit den ahn
lichen Erscheinungen, besonders an den Vorderbeinen, sehr auffallig ist. 
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Von den enggestreiften und in dieser Beziehung als primitiv anzu
sehenden Zebras (Equus Grevyi) an, dessen Beinstreifungsrichtung nicht 
we it auf den Rumpf hinauf iibergreift, sind Ubergange bis zu den 
weitest gestreiften (E. Quagga Wahlbergi) vorhanden, bei denen die Rich
tung der Streifen des Hinterbeines sich bis vor die K6rpermitte fort
setzen. Das richtige (ausgerottete) Quagga hat fast gar keine Bein
streifung mehr gehabt und auch der hint ere Teil des Rumpfes ist 
dunkel, mit kaum auffallenden Streifen. Alle anderen Equiden zeigen 

Tiger 

Abb.86. ErkHirung siehe im Text. 

auch regelmal3ig (Wildesel) oder ge1egentlich (manche Pferde) Streifen
zeichnung rings urn die Beine und an der Schulter, dunkeln Aalstrich 
den Riicken entlang. KRIEG macht aul3erdem auf die seltenere, der 
Zebrastreifung ahnliche, spitzbogenartige Schrag- und Langsstreifung 
an Stirn und Nasenriicken aufmerksam, die er bei Pferden Ofters beob
ach tete. Sehr bemerkenswert ist noch das V or kommen von Strei/en 
bei neugeborenen Fohlen, die meist nach wenigen Wochen wieder ver
schwinden. Das fiir alle im erwachsenen Zustand stark gestreiften 
Saugetiere gleichermal3en giiltige Streifungsprinzip wird durch die 
Abb. 84 und 86 gut erlautert. Es sei hier noch die nAP/elung" und 
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die "Schimmelung" bei Pferden erwahnt. Die erst ere besteht aus 
hellen Flecken auf dunklem Grunde, wahrend die Schimmelung auf einer 
mehr oder weniger gleichmaBigen Mischung weiBer und farbiger Haare 
bei pigmentierter Haut beruht. Endlich ist auch der "Poikilismus" 
(Sprenkelung) eine weitverbreitete Zeichnungsart. Die einzelnen Flecke 
sind bei gewissen Schimmeln und anderen Tieren klein und gelblich, 
hellbraun oder schwarz und iibersaen den ganzen Korper in unregel
maf3iger Verteilung. 

Wahrend die Haare der Saugetiere nur verhaltnismaBig selten eine 
"Zeichnung", d. h. eine verschiedene Verteilung des Pigmentes im Einzel
haar, erkennen lassen, ist dies bei den Federn fast die Regel. Die Gesamt
zeichnung eines Vogels ist nichts anderes, als die Zeichnung der Summe 
aller unbcdeckt bleibenden, peripheren Anteile der Einzelfedern, und es 
ist daher ein Unterschied zu mach en zwischen Zeichnungen, die durch 
Aneinandergrenzen von verschiedenfarbigen, an sich zeichnungslosen 
(homogen gefarbten) Federn hervorgebracht werden und soIchen, an 
deren Zustandekommen die einzelnen, selbst gezeichneten Federn be
teiligt sind. Auch schein bar einfarbige Federn weisen oft bei genauerer 
Betrachtung, namentlich bei bcstimmtem Lichteinfall, eine Zeichnung 
in Form von schwach hervortretenden Querbandern auf, weIche auf 
kaum erkennbaren Unterschiedcn in der Pigmentierung oder vielleicht 
nur auf Verschiedenheiten in der Dicke und in den Lichtbrechungs
verhaltnissen aufeinanderfolgender Federzonen beruhen. So gibt HAACKE 
(r895) an, daB sich bei weifJen Perlhiihnern die bei normalen Tieren 
weiBen Punkte (Perlen), deutlich von den iibrigen Teilen der vollstandig 
weiBen Federn abheben. Ebenso ist die Zeichnung der Radfedern von 
Pfauenalbinos, abgesehen von der Farbung, genau dieselbe wie bei nor
malen Pfauen. Die Zeichnungsmuster der Einzelfeder sind mindestens 
ebenso mannigfaltig wie die Typen der Allgemeinzeichnung der Rep
tilien und Saugetiere. Auch hier kommt Langsstreifung, Querstreifung 
und Fleckung, sowie die verschiedensten Kombinationen dieser drei 
Zeichnungsarten VOL SO zeigen die Bauchfedern vieler Eulen (Bubo, 
Ot11S u. a.) im mittleren Teil einen Langsstreifen, wahrend sie am Rande 
schon quergestreift sind. Ausgezeichnete Beispiele von Querstreifung 
bieten auch viele Federn verschiedener Fasanen, und hier liegen auch 
interessante Beobachtungen iiber die Veranderung der Zeichnung bei 
Kreuzung verschiedener Arten VOL Beim A:\1HERSf-Fasan (Chrysolophus 
amherstiae) ist die mittlere Steuerfeder des Mannchens auf weiBgrauem 
Grunde schwarz quergebandert (Abb. 87 a), wahrend sie beim Gold
jasan (Chr. pictus) auf hell rostbraunem Grunde eine feine netzartige 
Zeichnung aufweist (Abb. 87d). Beim mannlichen F,-Bastard erinnern 
die Verhaltnisse an den Goldfasan (d), doch ist die Grundfarbe etwas 
heller und die Maschen des schwarzen N etzwerkes sind in der zum Schaft 
senkrechten Richtung weiter geworden. Ahnlich ist die Zeichnung beim 
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abgeleiteten Bastard (Abb.87c). Bei nochmaliger Riickkreuzung mit 
dem mannlichen A:WHERsT-Fasan (b) wird der Untergrund wei13lich und 
in dem jetzt grun schillernden Maschenwerk heben sich breitere, quer
gerichtete Bander heraus, die, obwohl noch durchbrochen und unregel
maJ3ig, bereits der A:\fHERsT-Zeichnung (a) sehr ahnlich sind. Es laJ3t sich 
also eine z~tnehmende 

A nniiherung an die Z eich
nung der wiederholt be-
1lutzten Stamm/orm nach
weisen, einErgebnis, das, 
wie HAECKER bemerkt, 
von den einfacherenMEN
DELschen Annahmen aus 
schwer gedeutet werden 
kann. An Brust- und 
Seitenfedern eines Ba
stards ( ~) von Chr. ob
SCltYUS 0' X Chr. Pictus ~ 
fand KRUIMEL (I9I6) auf 
einer und derselben oder 
auch auf benachbarten 

a 

b 

d 

Abb.87. l\Iittlere Schwanzfeder vom AMHERsT-Fasan-o (a), Gold
fasan-{pictus-)Q (d), [amh. oX (amh. oX pict. Q)Q (c) und 
amh. oX [amh. oX (amh. oX pict. Q) QJ Q (bl· Nach GHIGr. 

Federn Ubergange von Querbinden zu langsgerichteten, parallel zum 
Rande verlaufenden Streifen (Abb. 88). Sehr merkwurdige Beziehungen 
scheinen hinsichtlich der Zeichnung zwischen den Schwung- und 
Steuerfedern bei manchen Vogeln zu bestehen (MARSHALL). So sind die 
betreffenden Federn bei Merops erythropteY2ts beide gleich gelbbraun, 
vor der Spitze mit einer schwarzen Binde. Bei Peruthi~ts ru/iventris 

Abb. 88. Erust- und Seitenfedern eines Fasanbastards tC1uysolophus obscurus 0 X Chr. pictus Q) Q. 
Nach KRl'DIEL. 

sind sie nur in der GroJ3e und etwas in der Form verschieden, schwarz 
mit rotbrauner Spitze. Bei Procnis tersa sind beide Federarten schwarz 
mit blauem AuJ3ensaum, bei Pericrocoet1ts brevirostris sind die Schwanz
federn schwarz mit gelbem AuJ3ensaum, die Schwungfedern zeigen auf 
schwarzem Grunde eine breite gelbe Querbinde (beim ~). Sehr bemerkens
wert ist die F arbenverteilung an den Schwung - und Steuerfedern der H iiher. 
Bei nordamerikanischen F ormen ist das ganze Gefieder blau, die F edern des 
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Schwanzes und der Schwingen mit schwarzen Querbinden. Bei den Formen 
des Himala j a tri tt die Blaufarbung in der Befiederung des Rumpfes zuruck, 
halt sich aber in den Schwung- und Steuerfedern mi t schwarzen Querbinden. 
Unser gewohnlicher E ichelhaher hat n ur die Fl ugeldeckfedern noch bla u und 
schwarz gebandert, aber an den eigentlichen Schwungfedern lassen sich 
doch noch die Reste dieserZeichnungnachweisen. Die Steuerfedern erschei
nen, soweit sie sichtbar sind, schwarz. Verfolgt man sie aber bis unter das 
Burzelgefieder, so findet man auch hier die Spuren jener Querbande
rung von Schwarz und Blau. 

Bei dem europaischen Seidenschwanz sind bekanntlich die Schafte 
der Armschwingen an den Spitz en zu roten Platt chen verbreitert, das 
vordere Ende des Bartenteiles der groBen Schwungfedern ist gelb. Die 
Steuerfedern haben gleichfalls gelbe Spitzen, aber eine Verbreiterung der 
Schaftspitze fehlt normalerweise. Es gibt indessen einzelne Individuen, 
wahrscheinlich alte Mannchen, bei welchen auch an den Federn des 

abc 
Abb. 89. a Abnorme Federze ichnung des Moorhuhnes. Nach \VILS ON . b Gl<.Evysches Zebra. Nach 

RIDGEW.\\' . c FederzE'ichntlng junger Sperber. Nach BONHOTE. 

Schwanzes abnormerweise jene roten Plattchen entwickelt sind. Worauf 
diese merkwurdige Ubereinstimmung der Schwung- und Steuerfedern 
beruht, bleibt zunachst zweifelhaft, und es kann diese Frage nur im 
Zusammenhang mit derweitergehenden nach den UrsachenderZeichnung 
uberhaupt ihre Beantwortung finden. 

Die A nalogie zwischen der Zeichnung der einzelnen V ogelfeder und der
jenigen eines ganzen Wirbeltierkorpers ist, wie HAECKER bemerkt, eine sehr 
weitgehende: "Man kann nicht nur im allgemeinen die Raut eines Zebra
embryos mit der epidermalen Rinde des Federkeimes und die abgezogene 
und ausgebreitete Raut des erwachsenen Tieres mit der nachAbstreifung der 
Federscheide flachenhaft entfalteten Feder in Parallele bringen, vielmehr 
fmden fast samtliche Einzelheiten im F arbenm~tster der verschiedenen Zebra
arten und -varietaten in den mannigfaltigenZeichnungen einer Schneehuhn-, 
F asan- oder Raubvogelfeder ein vollkommenes Gegenstiick. So kann die Ver
bindung von Aalstrich und Querstreifung mit der Federzeichnung junger 
Sperber (Abb. 8gc) undspeziell das charakteristischeMuster auf der Kruppe 
des GREVY- oderSomalizebras (Abb. 8gb) mit abnormen Zeichnungendes 
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schottischen Moorhuhnes (Abb. 8ga) verglichen werden. Das Alternieren 
der beiderseitigen Querbinden beim GRANT-Zebra kehrt bei asymmetrisch 
gebanderten Schwung- und Steuerfedern weiblicher Edelfasanen wieder, 
der Ubergang der Querbin
den aus der queren Richtung 
am Rumpfe in den ge
schwungenen Verlauf auf 
den Schenkeln findet bei 
manchen Fasanenfedern 
(Abb.88) und bei den Flan
kenfedern des schottischen 
Moorhuhnes (Abb.gob) Par
allelen. Auch die Kopf
zeichnung einzelner Indi
viduendesCHAPMAN-Zebras, 
bei welch em die Langslinien 
des Vorderkopfes nicht, 
wie gewohnlich, bis zur 
Schnauze parallel laufen, 
sondern vollkommen ge
schlossene Schleifen bilden 
(Abb. goa), besitzt ein Ge
genstiick in den zarten, den 
Schaft zweimal schneiden
den Langslinien, wie sie 
auf den Sattelfedern des 
Silberfasans vorkommen 
(Abb. goc) und endlich 
konnen auch die rundlichen, 
reihenfOrmig angeordneten 
und in Langs- oder 
Querstreifen iibergehenden 
Flecke auf der Kruppe 
mancher Zebras (Abb. g1a), 
sowie vieler Viverren und 
anderer Sauger den Sattel
federn des Argusfasans 
gegeniibergestellt werden" 
(Abb. g1b) (HAECKER). Ich 
werde auf die wahrschein-

b 

Abb. go. a Vorderkopf einer CHAP!I'IAN - Zebrastute. 
b Flankenfeder des rvroorhuhnes. Nach WILSON. c Sattel-

feder des Silberfasans. Nach KRUIMEL. 

liche Bedeutung dieser merkwiirdigen Analogien noch zuriickkommen 
und mochte hier nur noch der auf DARWIN zuriickgehenden Versuche 
gedenken, durch Aufstellung von Reihen das allmahliche Zustande
kommen gewisser komplizierter Federzeichnungen aus einfacheren An-

Ergebnisse der Biologie IV. 
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fangen 1m Laufe der stammesgeschichtlichen Entwicklung gewisser
maBen anschaulich zu machen. 

Bis zu we1chem erstaunlichen 
Grade der Kompliziertheit die 
Eigenzeichnung einer Feder gehen 

b 

Abb·9 1 . a Zeichnungsmuster eines GR.-\xTschen Zebras. Nach RIDGEWAY. b Sattelfeder des 
Argusfasans. N ach KRtT\1EL. 

kann, zeigcn am bestcndieSch1nuckfederndermannlichenPfauen (Abb.g2a), 
die als Deckfedern des Schwanzes aufzufassen sind und sich durch ihre 
auBerordentliche Lange auszeichnen. Die Federfahnen sind fast der ganzen 

a b 
Abb. 92. a Feder des Pfauhahns. b Teil einer Schwungfeder zwciter Onlnung vom Argusfasan 

mit kugelformigen Augenflecken. Nach D.\J{WI~. 

Lange nach aufge16st und die Rami treten erst nach der Spitze des Schaftes 
zusammen, urn die ovale Scheibe, den Augenfleck, zu bilden, der, wie 
DARWIN sagt, "eines der schonsten Objekte der Welt ist". Ein so1cher be-
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steht aus einem schillernden, dunkelblauen, zahnformig eingeschnittenen 
Mittelfeld, umgeben von einer goldgriinen, eben falls schillernden Zone. 
Diese wieder wird von einer breiten kupferbraunen Zone und diese endlich 
von mehreren schmalen, messinggelben und violett schillernden Ringen 
umgeben. Ein anderes merkwiirdiges Beispiel bieten die Augenflecke auf 
den Schwungfedern des Argusjasans, die in einer so wundervollen W eise 
schattiert sind, da/3 sie innerhalb Sockeln liegenden Kugeln gleichen. Ein 
jeder besteht aus einem intensiv schwarzen, kreisfOrmigen Ring, welcher 
einen Raum umgibt, der genau so abschattiert ist, da/3 er einer Kugel ahn
lich wird (Abb. 92 b). Die Grundfarbung dieser Federn ist ein schOnes dunk-

abc 
Abb. 93. a Basaler Teil e in cr Schwungfeder zwei ter Ordnullg vom Argusfas an. b Absch ni tt einer 
solchen na he am Korper, die sogenannten ellipti sch en Ornamente ze igend. c Schernatis che U mriii
zeichnung desselben. A, B, C, D tlsw. Reihen von Fl ee ken, welche nach abwarts Zll den elliptischcn 
Ornam enten l aufen und dies e bilden; (6) llnterster Flecken in der R eihe B; (c) der nachstfolgende 
Flecken in derselben Reihe; (d ) a Hem Anschein nac h eine unterhrochene VerHingerung des Flec kens 

(c) in der Reih l' B . Nach D ARWIN. 

les Rotbraun. Die Augenflecken stehen hart am Schaft auf der Au/3en
fahne. Schon DARWIN hat darauf aufmerksam gemacht, da/3 sich bei 
Vergleichung der langen Schwungfedern II. Ordnung mit den kiirzeren 
"Entwicklungsreihen" der Augenfleckenzeichnung erkennen lassen, die, 
wie er meinte, Licht wed en auf den phylogenetischen Werdegang der
selben. Eine kurze Schwinge II. Ordnung ist mit schragen Reihen von 
Flecken g ezeichnet (Abb. 93 a), von denen die dem Schafte nachstliegen
den etwas gro/3er sind und offenbar den typischen Augenflecken ent
sprechen, mit welchen sie durch unmerkliche Ubergange verbunden sind, 
die sich in Gestalt " elliptischer Ornamente" an den nachstfolgenden 
Schwingen finden (Abb.93b) . Hier sieht man, da/3 der unterste dunkle 

40 * 
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Fleck jeder Schragreihe dicker und betrachtlich hnger ist als seine Vor
ganger; sein linkes Ende ist zugespitzt und etwas nach oben gekriimmt. 
Die schwarze Zeichnung wird an ihrer oberen Seite direkt von einem 
ziemlich breiten Raume reich schattierter Farbung eingefaBt, welche 
mit einer schmalen braunen Zone beginnt, die in eine orangene und 
dann in eine bla13 fleischfarbige iibergeht. Nach oben und rechts von 
diesem Innenbezirk des elliptischen Ornamentes findet sich eine lange, 
schmale, schwarze Zeichnung, die zu derselben Fleckenreihe gehort 
und etwas nach abwarts gekriimmt ist (Abb. 93c, c), so da13 sie (b) 
gegeniibersteht. Sie findet eine Fortsetzung und Erganzung in dem 
dunkeln Streifen (d), der das Ornament nach oben begrenzt und ab
schlie13t. Zwischen einem elliptischen Ornament und einem voIlkomme
nen Augenfleck ist die Abstufung so voIlkommen, da13 es kaum moglich 
ist, zu entscheiden, wann der letztere Ausdruck in Gebrauch treten solI. 
Es laBt sich zeigen, daB fast jedes minutiose Detail in der Form und 
Farbung der Kugelaugenflecke aus allmahlichen Veranderungen an den 
elliptischen Ornament en hervorgeht und die Entwicklung der letzteren 
kann durch in gleicher Weise unbedeutende Schritte aus der Vereinigung 
zweier, beinahe einfacher Flecke verfolgt werden, von denen der untere 
an seiner oberen Seite eine kleine mattgelbliche Schattierung zeigt 
(DARWIN). Fiir den Pfauhahn hat KERSCHXER (r886) ganz analoge 
Beobachtungen gemacht und an verschiedenen Federn eines und des
selben Individuums die allmahliche Ausgestaltung typischer Augen
flecke aus einfachsten Anfangen festgestellt (vgl. die Einzelheiten in 
der Arbeit KERSCHNERS). Wie DARWIN hat auch KERSCHNER die von 
ihm zusammengestellte Reihe der Pfauenfedern als "eine phylogene
tische" gedeutet und fa13t das Ergebnis seiner Untersuchung iiber die 
Zeichnung der Einzelfedern dahin zusammen, "daB sich nicht nur bei 
einzelnen Vogeln Abstufungen (Ahnenstufen) der Schmuckfedern auf
finden lassen, sondern da13 es innerhalb ganzer Gruppen und auch fUr 
mehrere dieser eine einzige Zeichnungsart, die Sprenkelung, gibt, auf 
welche sich aIle die verschiedenen, anders gezeichneten Federn auch 
heute noch durch unmerklichc Ubergange zuriickfiihren lassen". DAR
WIN laBt die prachtvollen und augenfalligen Formen, Farben und Zeich
nungen der Schmuckfedern durch natiirliche Auslese ganz geringfUgiger, 
zufalliger Variationen solcher Farben seitens der Weibchen und deren 
Vererbung entstehen. Es ist hier nicht der Ort, auf die Frage der Be
rechtigung der DARWINschen Theorie der "geschlechtlichen Zuchtwahl" 
naher einzugehen, derzufolge die Farben und Formenschonheit vieler 
mannlicher Vogel und sogar Schmetterlinge durch eine auswahlende 
Tatigkeit der Weibchen erklart wird, die, durch einen "asthetischen 
Sinn" geleitet, den schoneren, farbenprachtigeren Mannchen den Vorzug 
geben bzw. durch dieselben starker erregt werden sollten, so da13 die 
Eigenschaften, die ihnen zu dem Vorzug verhalfen, leichter als die der 
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minder schonen und daher minder begunstigten Konkurrenten auf die 
Nachkommen vererbt wurden. Ich darf in dieser Beziehung auf meine 
Bemerkungen uber Farbe und Zeichnung der Insekten als sekundare 
Geschlechtsmerkmale in WIXTERSTEINS Handb. d. vergl. Physiol. Bd. 3, 
r, S. r860ff. verweisen. 

Dennoch mochte ich nicht unterlassen, auf eine neuere Mitteilung 
uber die Balz des Argusfasans hinzuweisen, da es sich hier um einen 
Fall handelt, der auf den erst en Blick sehr zugunsten der DARWINschen 
Theorie zu sprechen scheint. J. A. BIERENS DE HAAN (r926) hatte Ge
legenheit, den Vorgang mehrfach im zoologischen Garten zu Amsterdam 
zu beobachten und zu photographieren. Nach langeren einleitenden Vor
bereitungen beginnt die Balzhaltung: "Hierbei schlagt das Mannchen 
p16tzlich mit einem Ruck die Flugel uber den Kopf hin, so daB sie wie 
ein Rad oder besser wie ein Trichter dem Weibchen vorgehalten werden 
... und die ganze, bis jetzt versteckte Federzeichnung mit ihren etwa 
400 Augenflecken diesem sichtbar wird. Wie schon DARWIN bemerkt 
hat, machen diese Ocelli, wenn man sie von unten her betrachtet, 
den Eindruck von in Hohlen rollenden Kugeln ... In dieser Haltung 
blickt das Tier durch den Mittelpunkt des Trichters uber die Dunen
federn hinuber nach dem Weibchen und fUhrt nun seine charakteristi
schen Tanzbewegungen aus. SchlieBlich schlagt der Hahn die Flugel 
wieder in die normale Haltung zuruck; das Weibchen lauft fort, das Mann
chen folgt ihm wieder usw." So kann dieses Spiel stundenlang fortgehen. 
Dabei ist es nun aber sehr bemerkenswert, daB das Weibchen anscheinend 
v61lig gleichgultig bleibt gegenuber dem, was vor ihm geschieht. "Es 
kummert sich gar nicht um die Tanze des Mannchens, steht wie gelang
weilt da und wenn es auch einmal den Kopf hinwendet, so verrat nichts 
in seinem Benehmen auch nur das geringste Interesse." DE HAAN halt 
es unter diesen Umstanden fUr wenig wahrscheinlich, daB, wie es DAR
WIN angenommen hat, das Weibchen noch die Schonheit verschiedener 
Mannchen vergleichen und zwischen ihnen wahlen sollte und glaubt, daB 
man die "Balz" in diesem, wie in anderen Fallen, nicht sowohl als Stimu
lator der sexuellen Erregung des Weibchens, als vielmehr als Ausdruck 
der sexuellen Emotion des Mannchens auffassen musse, urn so mehr, 
als der Argusfasan, wenigstens in der Gefangenschaft, auch vor toten 
Objekten (Futternapf, TrinkgefaB, ja sogar einem Kohlblatt) "balzte". 
Indessen ist doch zu erwagen, daB ja im gegebenen FaIle eine "Wahl" 
uberhaupt nicht stattfinden konnte, da nur ein Mannchen und ein Weib
chen vorhanden waren. 

So sehr nun auch die oft so auBerordentlich auffallenden Formen und 
Farben der Schmuckfedern mannlicher Vogel zugunsten der DARWINschen 
Hypothese yom Bestehen einer geschlechtlichen Zuchtwahl zu sprechen 
scheinen, so scheint es doch zunachst wenig wahrscheinlich, daB schon 
die ersten unscheinbaren, neu auftretenden Charaktere der Form, Farbe 
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und Zeichnung der Federn durch geschlechtliche Zuchtwahl sollten we iter 
entwickelt werden konnen, indem sie von einem Weibchen gewahlt bzw. 
bemerkt werden. DaB das Zustandekommen solcher Variation en als 
Material der Zuchtwahl erst selbst wieder einer physiologischen Er
klarung bedarf, ist ja selbstverstandlich. Nun hat aber HILDA CINAT
TOMSON (1926) ganz neuerdings Beobachtungen am Wellensittich mit
geteilt, aus denen hervorzugehen scheint, daB yom Weibchen tatsach
lich schon auf Grund sehr geringfiigiger Differenzen der Farbung und 
Zeichnung eine Wahl vorgenommen wird. Die Unterschiede der beiden 
Geschlechter sind in diesem FaIle sehr gering und die der Mannchen 
untereinander noch geringer. Wenn zu einem in einer Voliere befind
lichen Weibchen zwei Mannchen gebracht wurden, so erfolgte die Par
chenbildung, die hier bekanntlich eine Dauerehe darstellt, stets durch 
Wahl des Weibchens, wobei die schmiickenden sekundaren Geschlechts
charaktere von a1tsschlaggebender Bedeuhtng sind. Die geringfiigigen Ver
schiedenheiten der Mannchen beziehen sich im wesentlichen darauf, daB 
das eine eine grellere gelbe Haube, das andere einen iippigeren "Kragen", 
der dazu oft mit schwarzen Flecken verziert ist, besitzt. Die Versuche 
ergaben nun, daB immer dasjenige Mannchen bevorzugt wird, welches 
mit einem groBeren und grelleren Kragen und mit einer reicheren Flecken
anzahl ausgestattet war. Urn nun zu sehen, wie we it das auBere Aus
sehen des Mannchens auf die Wahl des Weibchens bestimmend wirkt, 
wurden Versuche mit kiinstlicher Anderung des auBeren Aussehens des 
Mannchens angestellt. Wurde in eine Voliere mit mehreren Mannchen 
ein solches mit, wie beim \Veibchen, braun gefarbter Wachshaut (kiinst
liches Weibchen) und ein kiinstliches Mannchen (Weibchen mit blau 
gefarbter Wachshaut) gebracht, so war die ganze Aufmerksamkeit der 
Mannchen auf das vermeintliche Weibchen gerichtet, wahrend das wirk
liche Weibchen (vermeintliche Mannchen) ganz unbeachtet blieb. In 
einem anderen Versuch wurde unter die natiirliche Reihe schwarzer 
Flecke am Kragen eines Mannchens durch Aufkleben schwarz gefleckter 
Kragenfedern anderer Wellensittiche eine zweite Reihe von Flecken an
gebracht; es wurden dann die so "verschonerten" Mannchen meist be
vorzugt. C!NAT-ToMSON kommt daher zu dem SchluB, "daB bei der 
Ehebildung der Wellensittiche den Gesichtseindriicken des Weibchens 
von der auBeren Ausstattung und dem Benehmen der Mannchen eine 
wichtige Rolle zukommt. Je reicher die schmiickenden sekundaren Ge
schlechtscharaktere des Mannchens entwickelt sind, desto mehr Chancen 
hat es, yom Weibchen gewahlt zu werden". Man wird zugeben miissen, 
daB es schwer falIt, sich vorzustellen, daB der oft so prachtvolle Schmuck 
der Mannchen und die damit verbundenen Balzstellungen lediglich der 
Ausdru1:k gesteigerter sexueller Erregung und nicht dazu bestimmt seien, 
die Aufmerksamkeit des Weibchens auf sich zu ziehen. S. BECHER (1919) 
meint, daB auch die Farbung der Kolibris der Lehre von der geschlecht-
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lichen Zuchtwahl entspricht. Hier entbehren die Fhigel meist der gHin
zenden Farbung, die Korper und Schwanz aufweisen. Bei der schnellen, 
schwirrenden Bewegung des werbenden Vogels sind nun zwar Korper 
und Schwanz, nicht aber die Flugel deutlich sichtbar. Darum hatte 
Fhigelfarbung keinen Selektionswert und unterliegt demnach nicht der 
geschlechtlichen Zuchtwahl. S. BECHER weist noch darauf hin, da13 die 
Formen mit gefarbten Schwingen die Fhigel anders und langsamer be
wegen, so da13 deren Farbung sichtbar wird, ferner darauf, da13 da, wo 
Flugelfarbung sich entwickelt, diese, von der Schulter ausgehend, der 
Flugelspitze zustrebt; bei Verlangsamung des Flugelschlages mu13 aber 
die Sichtbarkeit des Flugels und seiner Farbung zuerst nahe der Schulter 
auftreten. B. RENSCH (r925) hat die Folgerungen BECHERS abgelehnt, 
"da sich im allgemeinen die Ausbildung von Schillerstruktur nicht mit 
der fUr Schwungfedern notwendigen mechanischen Festigkeit vereinen 
la13t". Wie schon fruher gezeigt wurde, kommt der Schiller der Vogel
federn durch eine besondere Struktur zustande: Die an den Rami sitzen
den Radii bestehen normalerweise aus kleinen, senkrecht zur Federflache 
stehenden Hornlamellen, die, als Hakenradien und Bogenradien ineinan
der fassend, die Festigkeit der Federflache bedingen; die Radii der 
Schillerfedern hingegen tragen verbreiterte Hornplattchen; durch Dre
hung im Basalteil des Radius kommen diese in die Ebene der Feder zu 
liegen und erzeugen die Interferenzfarben der Schillerfeder. Diese An
derung in der Struktur mindert die Festigkeit der Feder, so da13 aus 
diesem Grunde Ausbildung von Schillerstruktur im allgemeinen nicht 
moglich ist. 

AIle Farben und Zeichnungen der Tiere sind letzten Endes nur dann 
einer Deutung zuganglich, wenn es gelingt, dieselben Physiologisch zu 
erklaren. Es mu13, wie dies HAECKER zuerst hervorgehoben hat, ver
sucht werden, "eine rucklaufige, entwicklungsgeschichtliche Analyse der 
Au13eneigenschaften" zu ermoglichen, indem man deren Entstehung 
morphogenetisch und entwicklungsphysiologisch bis in moglichst fruhe 
Stadien zuruckverfolgt. Es hat wohl nicht an Versuchen gefehlt, die 
entwicklungsgeschichtlichen Ursachen der Zeichnung der Wirbeltiere zu 
ergrunden und man ist zu sehr verschiedenen Auffassungen gelangt. 
Schon im zweiten Teildervorliegenden Monographie wurde des Versuches 
von ZENNECK (r894) gedacht, die Verteilung der pigmentfuhrenden Zel
len und damit der Zeichnung bei Reptilien (Ringelnatter) mit dem Ver
la~tf der Blutgefa/3e in Zusammenhang zu bringen. Die Ringelnatter 
besitzt auf blaulichgrauem Grunde in der Regel jederseits drei Reihen 
von schwarzlichen Flecken, die aus dichteren Anhaufungen von Pigment 
im Stratum Malpighi und in der oberen Coriumschicht bestehen. Diese 
Reihen entsprechen den oberen, mittleren und unteren Seitenbandern 
vieler Eidechsen und Schlangen und konnen demgema13 als primitive 
Zeichnungselemente betrachtet werden. "Gewissermaf3en als ihre Vor-
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laufer treten bei jungen Embryonen langsgerichtete HautgefaBe auf, die 
durch QuergefaBe verbunden sind (Abb. 94). Namentlich an Stellen 
der spateren mittleren Seitenreihe ist ein starkes GefaB (RATHKES Vena 
epigastrical vorhanden. ZENNECK versuchte nun zu zeigen, daB im 
Laufe der Entwicklung Pigmentzellen aus dem tiefer gelegenen, die 
Leibeshohle umgebenden Bindegewebe langs anderer, radiar gerich
teter GefaBe (Interkostalvenen und Arterien) nach den Durchschnitts
punkten der langs- und quergerichteten HautgefaBe wandern. An dies en 
Stellen tritt auch das erste Epidermispigment auf, sei es, daB es langs 
der Blutbahnen dahin transportiert oder daB an den Stellen, wo diese 

zusammenflieBen, die autochthone Pigmentbildung 
begunstigt wird. J eden falls entsprechen die ersten 
Pigmentfleckenreihen der Embryonen, die Vorlaufer 
der endgultigen Zeichnung, jenen Schnittpunkten. 
DaB an den betreffenden Stellen auch spaterhin Pig
ment in groBerer Menge als in der ubrigen Haut auf
tritt, soIl seinen Grund in dem zeitlichen Vorsprung 
haben, die jene gegenuber anderen Hautstellen be
sitzen, eine Erklarung, die aber angesichts der Tat-

a b 

Abb. 94. a Ringelnatter- Embryo: Dorsalan
sicht des Schwanzes. b Derselbe: Seitenansicht. 
Die Hautvenen I ll, 2 sind die Vorlaufer d er 

oberen und mittleren Fleckenreihc. 
Nach ZE:NNECK. 

sache, daB diese embryonalen Ge
faBe fruh obliterieren, nicht aus
reich end erscheint" (HAECKER). 
Aber auch abgesehen davon kann 
von einer Verallgemeinerung dieses 
Erklarungsversuches nicht die Rede 
sein. VAN RYNBERCK (1905) halt 
die Verteilungsverhiiltnisse der peri
pheren N erven und gewisse Zustiinde 
des Zentralnervensystems fUr die Ur
sache der Farbungsanomalien und 
der spezifischen Zeichnungsmuster. 
Es solI an Stelle reichlicher N erven-
versorgung eine stark ere Durchblu

tung und im AnschluB daran auch eine kraftigere Pigmentierung zustande 
kommen. Umgekehrt waren Pigmentdefekte auf Ernahrungsstorungen zu 
beziehen, die bei einervomZentrum ausgehenden Schwachung eines N erven 
sich zunachst in des sen peripherem Ausbreitungsgebiet geltend macht. So 
sollen die verschiedenen "Abzeichen", beispielsweise bei einer sukzessiven 
Schwachung des Trigeminus zunachst ein kleiner Stirn fleck (Stern) oder ein 
schmaler weiBer Nasenstreifen, bei einer starkeren Storung eine breitere 
"Blesse" entstehen. Ebenso werden bei einer Schwa chung des VII. und 
VIII. Zervikalnerven die zu ihren auBersten Hautnervenasten gehorigen 
Korperstellen, namlich die Gegend der Fesseln und in zweiter Linie der 
ganze FuB bis zur FuBwurzel, pigmentlos sein. Das gleichzeitige Auf-
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treten eines weiJ3en Brustflecks und weiJ3er V orderpfoten bei H unden 
soIl dann darauf beruhen, daJ3 diese KorpersteIlen den namlichen Inner
vationsgebieten angehoren. Ich mochte schon hier auf das Unwahrschein
liche einer Hypothese hinweisen, welche einen wah rend des ganzen 
Lebens anhaltenden, geschwachten oder gesteigerten Erregungszustand 
bestimmter Nerven voraussetzt und so die betreffenden Zeichnungen 
gewissermaJ3en als abnorme pathologische Erscheinungen auffaJ3t. In 
besonders klarer Weise soIlen die Beziehungen zwischen Innervierung 
und Pigmententwicklung bei quergestreiften Tieren (Zebra) hervor
treten, bei denen spezieIl die Hals- und Rumpfzeichnung mit der Aus
brei tung der von den Spinalnerven abgehenden Rami cutanei in Zu
sammenhang gebracht wird. 

Die Ausbreitung der einzelnen Spinalnerven und ihrer Hautaste ist im 
ganzen eine segmentale, jedoch greifen, wie schon ECKHARDT (Zeitschr. f. 
rat. Med. 7. 1849) fiirdenFrosch zeigte, und wie anatomische, physiologische 
und klinische Beobachtungen verschiedener Art bestatigt haben, die Aus
breitungsgebiete ("Dermatome") libereinander, sie liberdecken sich mit 
ihren Randern. In diesen Grenzzonen ist also eine besonders reiche Nerven
versorgung vorhanden, weshalb sie auch einen besonders kraftigen Haut
stoffwechsel und eine reichliche Pigment ablagerung aufweisen. Die Binden 
des Zebras wiirden also, nach VAN RYNBERCK, den intermetameren Sum
mations- oder Interferenzzonen der Dermatome entsprechen und ebenso 
soIlen auch der Aalstrich und das Schulterkreuz anderer Eqt1iden Summa
tionserscheinungen sein. Die Querbander der Beine, speziell dervorderen, 
waren auf folgende Weise zu erklaren: "Innerhalb der Rumpfdermatome 
ist, entsprechend der Ausbreitung des dorsalen, lateralen und ventralen 
Hautnervenastes, ein dorsales,laterales und ventrales bzw. (beim Men
schen) ein dorsales und latero-ventrales Feld zu unterscheiden. Die den 
latero-ventralen Asten der letzten Halsnerven und der ersten Brust
nerven zugehorigen Felder wandern wahrend der Embryonalentwicklung 
auf die vordere Extremitat liber und nehmen hier eine biseriale Anord
nung an, so z. B. beim Menschen die latero-ventralen Felder der Hals
nerven VII -VIII und der Brustnerven I-II (Abb. 95 a). Da auch 
hier teilweise Uberdeckungen vorkommen, entstehen Grenzzonen mit 
starker Innervierung und intensivstem Stoffwechsel. Dadurch konnen 
Pigmentbander, z. B. bei Equiden, zustande kommen, die im ganzen 
q~ter zur Langsachse der Extremitat gerichtet sind." Der Hypothese 
VA"! RYNBERCKS liegt die Annahme zugrunde, daJ3 die Tierzeichnung 
ganz allgemein von der Korpermetamerie beherrscht wird. Natiirlich 
ist hier nicht eine primare Metamerie der Haut gemeint, sondern 
eine sekunddre, erst durch das Hinzutreten der Nerven kiinstlich ge
bildete. Eine prim are Dermatomerie gibt es nicht. und der kiinstlich 
geschaffene Dermatombegriff stellt ein Gebilde mit groJ3er Variations
breite und nicht eine feststehende, bei jedem Individuum gleiche Er-
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scheinung dar. HAECKER spricht daher auch immer von "metameroiden" 
Zeichnungen und macht darauf aufmerksam, daB die Zahl der Quer
binden individuell und bei verschiedenen Arten sehr wechselt und die 
Segmentzahl bedeutend iibertreffen kann. Bei den Zebras ist die Zeich
nung oft auch eine vollig unsymmetrische (Abb. 95 b). Insbesondere 
kommt es haufig vor, daB in der Mittellinie des Riickens ein dunkler 

b 
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Streifen der einen Seite mit einem 
hellen der anderen zusammentrifft. 
Solche Verhaltnisse lassen sich aber 
nicht erklaren, wenn die Anordnung 
der Streifen direkt durch die Ver
zweigung dersymmetrisch abgehen
den Spinalnerven bedingt ware. 
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Abb. 95. a Verteilung der Dermatome auf <ler dorsalen Flache des menschlichen Armes. Langs 
der Medianlinie des Rumpfes (Mi) liegcn die dorsal en Felder der Hautmctamcrcn (3-6, I-II ... ), 
AuBerhalb def Seitenlinie (Sl) die latero-,'cntral en (3'-8', 1'11'). Nach Bou: aus YAN RVNBERK. b Asym
metrisch gezeichnetes Fell cines GR.\:STschcn Zebras. Nach RIDGEWAY . c J-ferpestesfasciatus. Stcllung 
der einzelnen Haure im S treifensystem. Die punktiertcn vertikalen Linicn entsprechen den Grenzen 
zwischen den gel ben und schwarzcn Querbinden, die voll ausgezogenen Linien den Eintrittsstellen 

der Hautnerven (des 15-17 thorakolumbalen Segmentes) und den Zentren der D ermatome. 
Nach GROSSER. 

Auch bei solchen Saugetiercn, bei welchen die Streifen in geringerer Zahl 
auftreten und auch sonst die Verhaltnisse einfacher liegen als bei den Tiger
pferden (Ameisenbeutler [Myrmecobius], Beutelwolf [ThylacinusJ, Zebra
manguste [Herpestes jasciatus] , Seidenaffchen [Hap ale] und einigen Anti
lopen), 1aI3t sich nach GROSSER (I906) keine Ubereinstimmung der Streifen 
mit der Metamerie derWirbelsaule und des N ervensystems nachweisen. Be
merkenswert ist auch, daB bei der Zebramanguste die Haare der hellen Bin-
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den nicht vollkommen hell, sondern zonenweise gefarbt sind, und daB diese 
Ringelung je nach der Stellung der Haare innerhalb der Querbinde verschie
den ist ,dergestalt ,daB die hellen I~ingel der hintereinanderfolgenden, schrag 
sich uberlagernden Haare gerade ubereinander liegen und sich so in der 
Farbenwirkung summieren (Abb. 95 c). "Dem Einwand, daB sich die Strei
fen nicht mit der metameren Anordnung der Nerven decken, sucht nun 
VAN RYNBERCK durch die Annahme zu begegnen, daB da, wo die Nerven 
sehr dicht hintereinander liegen, die zugehorigen Dermatome sich nicht 
bloB zu je zweien mit ihrer R.andzone bedecken, sondern daB kompli
ziertere Uberdeckungen oder Uberkreuzungen vorkommen, so daB auf 
diese Weise eine gr6(Jere Anzahl von Zonen maximaler Pigmentierung 
zustande kommt, als Nerven vorhanden sind. Indessen ist auch diese 
Hilfshypothese nicht ausreichend, denn es laSt sich leicht zeigen, daB, 
im Fall die Dermatome als gleich breit angenommen werden, durch solche 
mehrfache Uberdeckungen die Zahl der Stellen maximaler Pigmentierung 
nicht vermehrt wird und daB anderseits, falls die Dermatome ungleich 
breit waren, nicht eingesehen werden kann, wieso trotz der unregel
maBigen Ubereinanderlagerung von zwei, drei oder mehr Streifen lauter 
scharf begrenzte Bander von gleicher Farbenstufe zustande kommen. 
Der DurchfUhrung der Hypothese VAN RYNBERCKS stellen sich also auf 
dem Gebiete der Querstreifung erhebliche Schwierigkeiten in den Weg 
und ahnliches gilt fUr seinen Versuch, auch die anderen Hauptzeich
nungstypen auf den namlichen Ursachenkomplex zuruckzufuhren und 
insbesondere auch einige FaIle von Langsstreifung und Fleckung mit 
den topographischen Verhaltnissen des N ervensystems in Zusammenhang 
zu bringen. So sollen die dunkeln Langsbinden der Viverren dadurch 
entstehen, daB die ursprungliche, wie beim Zebra, auf Interferenz der 
Dermatome beruhende Querstreifung am Rumpfe sekundar in Flecken
reihen aufbricht und daB sich diese wieder zu Langsbinden zusammen
schlieBen. Ahnlich wie dies schon ALLEN fur die hell en Flecken des 
Hirschkalbes angenommen hatte, sollen ferner die dunkeln, punkt- und 
ringfOrmigen Flecken beim Katzenhai den trophisch bevorzugten Punk
ten entsprechen, an denen die Hautnervenaste in die Hypodermis ein
treten. Auch bei Fr6schen und Kroten sollen diese Eintrittsstellen die 
Hauptpunkte der Pigmentbildung sein, nur daB hier die Flecke zu 
kontinuierlichen Langsstreifen zusammenflieBen. Hier und ahnlich bei 
den Viverren mussen naturlich noch besondere Ursachen fur das Zu
sammenflieBen angenommen werden, so daB also auch bezuglich dieser 
Zeichnungsformen der Erklarungswert der Hypothese kein ausreichender 
ist. VoUstandig versagt diese in bezug auf die Zeichmtng der Vogelfedern 
und so ist alles in allem zu sagen, daB eine wirklich einheitliche Deutung 
der verschiedenen Zeichnungstypen von der VAN RYKBERCKschen Hypo
these aus nicht erreicht werden kann" (HAECKER). 

Die in ihren pathologischen Erscheinungen so sehr genau durch-
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forschte Menschenhaut bietet eine Reihe von angeborenen Eigentiim
lichkeiten dar, die manche Beriihrungspunkte mit den Zeichnungen der 
Tiere besitzen. Es sind dies die sogenannten systematisierten Mutter
maler (Naevi). Man versteht unter "Systematisation" die Erscheinung, 
daB die Muttermaler in einer stets wiederkehrenden Lokalisation auftreten. 
Sind beide Korperhalften befallen, so findet man mitunter auf der einen 
Seite solche Bezirke ergriffen, die auf der entsprechenden anderen Seite 
frei bleiben. Die Naevi liegen in scharf abgegrenzten Flachen oder in 
Streifen, deren Anordnung mit durch anatomisch definierbare Grenzen 
bestimmten Hautbezirken iibereinzustimmen scheint. Ganz besonders, 
seit durch v. BAEREXSPRUXG die anatomische Grundlage der Ausbrei
tung der Giirtelrose (Herpes Zoster) in der Entziindung des zu den er
krankten Hautpartien gehorigen Riickenmarksganglions gefunden wor
den war, hat man die bandfOrmigen Naevi auf eine ahnliche anatomische 
Basis zu beziehen versucht und sie sogar eine Zeitlang geradezu als 
Nervennaevi bezeichnet. Die Lage der systematisierten Naevi erinnert 
so sehr an bekannte Hautgrenzen von Nervengebieten, von GefaBpro
vinzen, von Haarstromen, von entwicklungsgeschichtlich isolierbaren 
Bezirken, daB man sich immer von neuem bemiihte, wenigstens eine 
gemeinsame anatomische Deutung zu gewinnen (PINKUS). Namentlich 
BLASCHKO (1901) hat durch die Zusammenfassung aller Flachen- und 
Streifenvorkommnisse an der Haut ein iiber den ganzen Korper ausge
breitetes System von Linien dargestellt, welches an die entwicklungs
geschichtliche segment ale (metamere) Einteilung des Korpers erinnert, 
die vorhanden ist, wenn man sie auch nicht von auBen sieht. MEIROWSKY 
und LEVEX (1921) haben darauf aufmerksam gemacht, daj3 zwischen 
Tierzeichnung, Menschenscheckung und Nluttermal weitgehende Oberein
stimmungen in der Art des Aujtretens, in Form und Lokalisation bestehen, 
die kaum als zujallig gelten konnen und denen daher wohl gesetzmaj3igc 
Ursa chen zugrunde liegen mussen. Es sei hier nur hervorgehoben, daB Tier
zeichnung und Menschenscheckung am Gesicht die gleichen Formen auf
weisen (Abb. 82), und dementsprechend erscheinen auch die Naevi des 
Gesichtes an den gleichen Stellen und in der gleichen Form. Die genann
ten Autoren bilden eine ganze Anzahl von Fallen ab, in welchen sehr 
ausgebreitete Riesennaevi als "Riickendecken" beim Menschen auftreten, 
in Ubereinstimmung mit der Tatsache, daB bei den Saugetieren sich der 
Riicken meist dunkler (selten helIer) gefarbt erweist. Hollanderkanin
chen und Meerschweinchen mit "Hollanderzeichnung" zeigen ebenso wie 
Rinder, Schafe, Schweine, Hunde einen scharfen Untcrschied in der Far
bung der vorderen weiBen Partien gegen die gefarbten, scharf abgesetz
ten hinteren Bezirke des Korpers. So entsteht eine sogenannte Schwimm
hosenzeichnung, die auch in auffallender Weise bei groBen Muttermalern 
des Menschen vorkommt. Besonders merkwiirdig sind die an verschie
denen Korperstellen und besonders auch an den Extremitaten vorkom-
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menden steifenfOrmigen Naevi (Abb. 96). Mit Recht legen MEIROWSKY 
und LEVEN der Vererbbarkeit der Naevi in gleicher Lokalisation groBe 
Bedeutung bei, denn es wird dadurch bewiesen, da13 die Disposition zu 
ihrer Entwicklung schon von Anbeginn vorhanden ist. Es sind Ver
anderungen, weIche bereits im Keirn bestanden, aber erst spater im 
Laufe der Korperentwicklung dem Auge erkennbar werden. "Das Keim
plasma enthalt die zwingende Bedingung fur die Form jeder Korper
stelle. Speziell fur die Raut bedeutet sie die Bedingung fur Form, 
Farbe und aIle anderen Eigenschaften jeder einzelnen Hautpartie. Dies 
ist eine reine Vererbung der Gene, die bei jeder Fortpflanzung sich wieder 
aufspalten. Die kleinsten Rautstellen sind aber wieder zu unspaltbaren 
Komplexen zusammengefaBt und als solche erblich, nicht nur jede 
kleinste Rautstelle fUr sich isoliert. J ede dieser kleinsten Rautstellen, 
jeder Komplex, endlich die gesamte Raut als Ganzes sind in ihrer Ver-

a b 

Abb. 96a-c. StrcifenfOrmigc Naevi heim :Menschen. 

erbbarkeit im Keimplasma festgelegt. Fur die definitive Ausgestaltung 
der Erbanlagen kommen aber dann noch eine ganze Anzahl von Mo
menten in Betracht. Die Raut darf nicht als isoliert sich ausbildencl,es 
Organ angesehen werden. Sie ist, wie jedes andere Organ, ein Gebilde, 
weIches unter dem Einflu13 aller ubrigen, eben so keimplasmatisch in be
stimmter Richtung angelegten Organe steht. Auf ihre Ausbildung ist 
vor allem der fordernde oder hemmende Einflu13 des N ervensystems 
und bestimmter innersekretoriseher Organe wirksam (PINKUS). 

F. PINKUS (1924) hebt sehr mit Recht hervor, da13 man in der Gleieh
stellung der systema tisierten Naevi mi t gewissen Tierzeichnungen nieh t zu 
weit gehen darf. Abgesehen davon, da13 ja selbstverstandlich ein streifen
fOrmiges Mal als pathologisehes Gebilde nieht ohne weiteres mit den Strei
fen eines Zebras oder eines gestromten Rundes identifiziert werden kann, 
gibt es aueh viele Tierzeiehnungen, fur weIche in der Anordnung der 
Naevi kein Analogon aufzuweisen ist, so beispielsweise die ringformige 
Streifung der Extremitaten. "Was eine Dogge an dunkeln Langsstreifen 
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an ihrem Bein hat, ist weder nach Art, noch nach Ort und Richtung das
selbe, was ein Mensch mit streifenfOrmigem Naevus an seinem Bein 
zeigt. Es ist eben nur auch ein Streifen anderer Farbe als die Grund
farbe. Hier fehIt zu sehr der Gedanke an Ahnlichkeitsbildungen. Das 
Keimplasma beider, des Hundes wie des Menschen, ist fahig, dunkle 
Streifen in der Langsrichtung der Extremitaten zu erzeugen, geradeso, 
wie gelegentlich bei weit voneinander entfernten Lebewesen jede Far
bung entstehen und sogar als Rassenmerkmal zuchterisch fixiert werden 
konnte. Die Annahme MEIROWSKYS, daJ3 diese Streifen wieder hervor
gekommene, lange verborgen gewesene Ahneneigenschaften seien, ja 
sogar der SchluJ3, daJ3 beide durch die gleiche ,Yerwirrung der Gene' 
entstanden seien, ist nicht berechtigt und fiihrt nicht naher an den Ur
sprungsgrund der Streifung heran. MuJ3ten wir doch sonst als Vorfahren 
des Menschen ein in der Form von BLASCHKOS Schema gestreiftes Wesen 
annehmen. Wir konnten ebensogut das Kopfhaar des Menschen mit 
der Mahne des Lowen, des Pavians und des Pferdes vergleichen, als 
keimplasmatisch bei gemeinsamen Vorfahren lange verborgen gewesene 
und gerade bei diesen Tieren hervorgetretene und dominant vererbbar 
gewordene Eigenschaft." ... "Die Anlage der Naevi im Keim ist anzu
nehmen. Der Vergleich mit normalen tierischen Bildungen bringt uns 
aber nicht weiter. Diese Ahnlichkeit besagt nur, daJ3 in der menschlichen 
Haut sich Streifen und Flachen bilden konnen, die in verwandter Form 
auch bei Tieren zu sehen sind. Nach den tieferen Ursachen der Syste
matisierung der Naevi muss en wir genau so weiter suchen wie vor den 
Arbeiten MEIROWSKYS. Diese haben Anregungen zu vertieftem Arbeiten 
gebracht, aber bei we item nicht zu Ende. Wir wissen immer noch nicht, 
woher die anscheinend anatomisch begrundete Systematisierung kommt" 
(PINKUS). 

rch habe dieser berechtigten Kritik von PINKUS hier Raum gegeben, 
weil sie klar erkennen laJ3t, wie leicht Scheinerklarungen zustande kom
~en, wenn die physiologischen Ursachen der Entwicklung der Tierzeich
nung im Sinne von HAECKER nicht genugend berucksichtigt werden. 

Fur das Zeichnungsproblem ist die zuerst von C. TOLDT jun. hervor
gehobene Tatsache von groJ3er Wichtigkeit, daJ3 das Saugetierfell viel
fach in deutlicher Weise aus zahlreichen kleineren Haargebieten zusam
mengesetzt erscheint. Den Mittelpunkt eines jeden bildet ein besonders 
starkes und langes Haar, das Leithaar, und urn dieses gruppieren sich 
die eigentlichen Grannen und die W ollhaare. Bei einer Reihe von Sauge
tieren konnte nachgewiesen werden, daJ3 die Leithaare in Reihen ge
ordnet sind, nachdem schon LEYDIG (r859) gefunden hatte, daJ3 die urn 
die einzelnen "Stammhaare" gruppierten Wollhaarbuschel "gewisse 
Linien am Korper beschreiben und nur scheinbar bunt durcheinander, 
ohne jegliche Anordnung stehen". Es hat sich nun ferner herausgestellt, 
und zwar zunachst bei der Hauskatze, daJ3 in der Embryonalentwick-
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lung diese Reihen besonders deutlich hervortreten und ferner, dafJ die 
zuerst erscheinenden Haarlinien mit der primdren Zeichnung ubereinstim
men. Bei Embryonen der Katze HU3t sich die reihenfOrmige Anordnung 
der zuerst erscheinenden Haaranlagen am Riicken und namentlich in 
der Hinterhaupts- und Nackengegend verfolgen. Es treten zunachst 
schwache Epidermisverdickungen auf, welche in jiingeren Stadien als 
reihenformig angeordnete Strichelchen oder Piinktchen, in alteren als 
kontinuierliche Leisten erscheinen (Abb. 97a). Bei alteren Embryonen 
16sen sich diese Epidermisleisten in Reihen von einzelnen Haaranlagen 
auf, wahrend zwischen ihnen neue sekundare Reihen entstehen. Speziell 
die zuerst angelegten Leithaarreihen der Hinterhaupts- und Nacken
gegend entsprechen nun, wie TOLDT gezeigt hat, ihrer Lage nach genau 
den sieben dunkeln Fellstreifen, die sich bei gezeichneten Hauskatzen 
und ebenso bei der Wildkatze in dieser Ki:ir-
pergegend tinden, wahrend die sekundar ge
bildeten Reihen an der Stelle der lichten 
Zwischenstreifen stehen. Bemerkenswert ist, 

a b 
Abb. 97. a Embryo von 40 mm ScheitelsteiBHinge einer Hauskatze. Verschieden starke Epidennisver
dickungen in Form von Linien, Strichelchen und Piinktchen in bestimmter Anordnung. In Wirklich~ 
keit erscheinen sic als mehr oder weniger deutliche, opake Hauterhebungen. (2: I.) Nach TOLIn jun. 
b Hausschwein-Embryo von 53 mm ScheitelsteiBHinge, Haaranlagen in Streifen geordnet. (mr) unpaarer 

medianer Streif; (pr) paarige mediale Riickenstreifen j (lr) laterale Streifen; (f) Flankenstreifen. 
Nach HICKL. 

daB bei alteren Embryonen und noch bei dicht behaarten jungen 
Katzchen auch an der Innenflache der Haut das spezifische Zeichnungs
muster des Nackens zu erkennen ist, und zwar auch bei solchen In
dividuen, deren Nacken einfarbig schwarz, grau oder gelbbraun ist. 
Dies riihrt, wie schon friiher erwahnt wurde, davon her, daB an 
der Hautinnenflache die Haare infolge der dicken Zwiebeln dich
ter aneinander stehen und daB daher auch die geringfiigigsten Unter
schiede im Grade der Pigmentierung zum Vorschein kommen. "Auch 
beim Hausschwein erscheinen ·die ersten Haaranlagen an denjenigen 
Stellen, wo beim Frischling des Wildschweines die bekannten Langs
streifen liegen, trotzdem sich bei den Jungen der meisten Hausschwein
rassen die Wildschweinzeichnung nicht mehr vorfindet (Abb. 97b). Beim 
Schwein treten die Haaranlagen als isolierte scheibenformige Epidermis
verdickungen auf, die sich nicht, wie bei der Katze, zu Leisten zusammen
schlieBen. Den Anfang machen einige kiirzere Punktreihen in Mund- und 
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Augengegend, dann erscheinen die paarigen medialen Riickenstreifen 
(pr) und Flankenstreifen (I), noch spater der mediane Riickenstreifen 
(mr) und oberhalb des Flankenstreifens die lateralen Riickenstreifen 
(lr). Bei weiterem Wachstum verwischen sich die Reihen und machen 
einer mehr gleichmaBigen Haarverteilung Platz. In eigenschafts
analytischer Hinsicht ist noch von Interesse, daB bei 4 Monate alten 
Wildschweinfrischlingen jede der sieben dunklen Linien durch einen 
lichten Mittelstreifen gespalten wird. Wahrend bei der Hauskatze, wenig
stens bei allen gestreiften Individuen, gleich beim ersten Auftreten des 
embryonalen Haarkleides Pigmentierungsunterschiede und folglich auch 
die Grundziige des endgiiltigen Zeichnungsmusters sichtbar werden, 
taucht beim Hausschwein, bei dem die Zwiebeln der jungen Haaranlagen 
iiberhaupt keine Pigmentierung zeigen, nur voriibergehend ein schatten
haftes Rudiment der Wildzeichnung auf" (HAECKER). 

DaB zwischen der Anordnung der Haare und der generellen Zeich
nung sehr enge ortliche Beziehungen bestehen, geht unter anderem auch 
daraus hervor, daB bei rosetten-, rauh- und wirrhaarigen Meerschwein
chen die symmetrischen Haarwirbel im allgemeinen mit den Pigment
zentren, d. h. denjenigen Hautstellen, an welch en bei fortschreitendem 
Leuzismus das Pigment am langsten festgehalten wird, zusammenfallen. 
Umgekehrt liegt der weiBe "Stern" der Pferde an der Stelle des Stirn
wirbels (Konvergenzzentrum). Bekannt ist ferner die Tatsache, daB an 
solchen Stellen oder langs solcher Linien, an welchen starkerer Haar
wuchs vorkommt, vielfach auch statt dieser kraftigeren Haarentwicklung 
oder gleichzeitig mit ihr bald eine besonders intensive Pigmentierung, 
bald Pigmentmangel auftritt. So finden sich langs der Mittellinie von 
Hals und Riicken nicht bloB haufig M ahnenbildungen oder dunkle oder 
helle, gegen die Umgebung kontrastierende Farbenstreifen (Aalstrich, 
weiBer Riickenstreifen mancher Rinder) (HAECKER). In der Literatur wer
den verschiedene Falle erwahnt, in welchen dunkle Fellstellen langere 
und starkere Haare besitzen als lichte. Auch ist bekannt, daB pigmen
tierte Haare sproder und resistenter sind als die lichten und daB auch die 
Haut an solchen Stellen gegeniiber auBeren Einfliissen widerstands
fahiger ist. Aus diesen Verhaltnissen wird geschlossen, daB die Pigmen
tierung der Haut bzw. der Haare im allgemeinen mit einer regen Haut
tatigkeit in Zusammenhang steht. Die von TOLDT beschriebene embryo
nale Entwicklung der Haare bei Katzen scheint einer solchen Auffassung 
giinstig zu sein, doch hebt er selbst hervor, daB die verschiedenen Eigen
schaften der Haare, wie Starke, Lange, Pigmentierung und erstes Er
scheinen, weder in ihrer Gesamtheit, noch im einzelnen, keineswegs 
immer in bestimmten proportionalen Verhaltnissen auftreten. Er fiihrt 
eine ganze Anzahl von Saugetieren an, bei welch en die Pigmentierungs
intensitat der einzelnen Haare bzw. ganzer Haarkomplexe weder mit del 
Lange und Starke, noch mit dem ersten Auftreten in einem allgemein 
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konstanten Verhaltnis steht. 1m AnschluB sei hier noch die eigenartige 
Streifenzeichnung erwahnt, welche LANKESTER (1907) auBerlich im 
Gesicht eines Giraffenf6tlts beobachtet hat. Dieselbe kommt haupt
sachlich durch das Kon- bzw. Divergieren der Spitzenteile der Haare 
zustande, die sich iiber feinste Haarfurchen erheben. Es sind dies die 
Linien, langs deren die Hautmuskulatur mit dem Integument fester 
verwachsen ist und welche also in dieser Hinsicht den "Wangengriib
chen" des Menschen vergleichbar sind. 1m allgemeinen sind nun bei der 
Giraffe die Haare an diesen Stellen nicht dunkler pigmentiert als an 
den hellen Zwischenstreifen, vielmehr wird der Gegensatz zwischen 
Dunkel und Hell und damit der Eindruck der Zeichnung hauptsachlich 
durch den Gegensatz zwischen den enger zusammenstehenden, aufrechten 
Haaren jener Linien und den weniger dicht liegenden Haaren der Zwi
schenstreifen hervorgerufen (HAECKER). Wir werden spater sehen, daB 
Faltenbildungen der Haut im embryonalen Zustande fUr die spatere 
Zeichnung eine sehr wichtige Rolle spielen. 

Aus der Gesamtheit der mitgeteilten Tatsachen ergibt sich, daB, so 
interessant die Beziehungen zwischen der Fellzeichnung mancher Sauge
tiere und der Anordnung der zuerst hervorsprossenden Haare auch sind, 
eine Verallgemeinerung doch nicht mi:iglich ist. Da aber nicht anzu
nehmen ist, daB die Haupttypen der Wirbeltierzeichnung auf vollkom
men verschiedenen entwicklungsgeschichtlichen Grundlagen beruhen, so 
ist nach einem allgemeinen Erklarungsprinzip zu suchen und dieses er
blickt HAECKER in der spezifischen W achst~tmsordnung der H aut und 
speziell der Epidermis. Zahlreiche Tatsachen weisen darauf hin, daB die 
Bildung autochthonen Epidermispigmentes und die Anhiiufung und Ver
mehrung der Pigmentzellen des Coriums vor allem an Stellen besonders 
energischer Teilungs- und Differenzierungstiitigkeit stattfindet. Wenn es 
nun mi:iglich ware, in der Haut tatsachlich eine ganz bestimmte Wachs
tumsordnung und demgemaB Abschnitte mit intensiverer und solche 
mit geringerer Wachstumstatigkeit nachzuweisen, so wiirde sich ohne 
weiteres die Entstehung, besonders der rhythmischen Zeichnungsmuster, 
erklaren. HAECKER geht von der Annahme aus, daB das Flachenwachs
tum der Haut nicht ein gleichfi:irmig diffuses ist, sondern daB, ausgehend 
von regelmaBig verteilten Herden starkster Wachstumsenergie, eine 
gleichmaBige, zweidimensionale, polyzentrische Flachenvergri:iBerung her
beigefiihrt wird. Sind jene Herde in Quer- und Langsreihen angeordnet 
(Abb. 98), so entsteht der "Schachbrettyp~ts", wobei jedes Feld einen 
Wachstumskern mit besonders intensiver Teilungs- und Wachstums
energie im Zentrum und einem Wachst1t1nsrand mit geringerer Energie 
aufweist; dabei ki:innen die Wachstumskerne auch zu Wachstumslinien 
verschmelzen (Langs- oder Querlinien) (Abb. 98b). Die eigentiimlichen 
Kriimmungsverhaltnisse der einzelnen Ki:irperteile und die dadurch be
dingten Zug- und Druckspannungen ki:innen dann unter Umstanden die 

Ergebnisse lIer Biologic IV. 
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Richtung der Zentrenreihen oder Wachstumslinien lokal beeinflussen; 
auch werden andere 6rtliche Verhaltnisse, wie die enge oder lockere Ver
bindung mit den tiefer liegenden Geweben und die Beschaffenheit dieser 
bewirken, daB an einigen Stellen isolierte Wachstumskerne, an anderen 
zusammenhangende, quer- oder langsgerichtete Wachstumslinien auf
treten. Da nun zahlreiche Erfahrungen darauf hinweisen, daB die 
Pigmentbildung besonders an Stellen lebhaften Wachstums und also 
intensiver Stoffwechseltatigkeit auf tritt, so ware damit fur die erste 
Entstehung der Pigmentfleckenreihen ttnd Pigmentstreifen eine Erklarung 
gegeben. Da aber die innerhalb der Wachstumsfelder bestehenden 
Energieunterschiede wahrend der ganzen Entwicklungszeit fortbestehen, 
so wurde die Hypothese imstande sein, nicht nur das erste Auftreten, 
sondern auch die vollstandige Entwicklung der Zeichnung auf die Wir-
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ALb. g8. a Schema des polyzentrisclwn \\'achstums im Schachbr('ttypus. Die dunklen zentralell 
Punkte entsprechen den Wachstumskernen) die helleren Hafe den \Vachstumsrandern; b Zusammen

schluB der \Vachstumskerne zu Wachstumslinien. Nach V. HAECKER. 

kung eines und desselben Ursachenkomplexes zuruckzufuhren. Der spe
zifische Teilungsrhythmus der Hautzellen, welcher nach HAECKER die 
eigentliche Ursache der Zeichnung bildet, ist zunachst als ein Mittel fur 
eine im ganzen stetig und in Harmonie mit der allgemeinen Formbildung 
des K6rpers fortschreitende zweidimensionale Ausbreitung der Haut an
zusehen. Er kann daher in Korrelation mit dem Teilungsrhythmus der 
Stammzellen der inneren K6rpersegmente stehen, er kann aber auch in 
weitgehendem MaBe autonom sein. 1m ersteren Fane ergibt sich eine 
streng metamere Zeichnung, wie sie namentlich bei Wirbellosen haufig 
vorkommt, im letzteren Fane sind die rhythmisch wiederholten Zeich
nungselemente in ihrer Verteilung unabhangig von der K6rpersegmen
tierung (A xolotl-Larven , quergestreifte Saugetiere), Der von GROSSER 
formulierte Satz, daB die Hautzeichnung der Wirbeltiere ihren eigenen 
Gesetzen folgt, unbekummert um die Metamerie, ist also dahin abzu
andern, daB sie so sein kann, aber nicht immer so ist. Sind auBer dem 
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Zeichnungsmuster noch andere, geometrisch angeordnete Hautdifferen
zierungen vorhanden (Schuppen-, Feder- und Haarreihen), so werden, 
da solche Hautbildungen wah rend der Entwicklung Stellen besonders 
in ten siver Teilungs- und Differenzierungsenergie darstellen, beide Sy
sterne sich in vielen Fallen decken, so z. B. bei Katzen- und Schweine
embryonen. Doch gibt es auch hier Ausnahmen. Ein besonders inter
essantes Beispiel fiihrt GROSSER an. Beim Alligator decken sich die ab
wechselnd gelben und schwarzen Farbenbinden am Schwanze nicht mit 
den segmental angeordneten Schuppenreihen. 

a b 
Abb.99. a "Schwarze" oder barschartige Axolotllan"e j b :,\VeiBe" AxolotIlarv e. 

Nach PER~ITZSCH. 

Durch eine eingehende Untersuchung der Pigmententwicklung bei 
Axolotl-Larven hat HAECKER versucht, den Nachweis zu liefern, daB 
tatsachlich der auf vergleichendem Wege erschlossene Zusammenhang 
zwischen Zeichnung und Hautwachstum besteht. Bei schliipfreifen Em
bryonen und frischgeschliipften Larven ist die normale Zeichnung eine 
"metameroide", d. h. von der Korpersegmentierung unabhangige Quer
bdnderung, und zwar sind die Jungen der melanistischen Rasse (Abb. gga) 
schwarz und griinlich gebandert, wahrend die weiBen Larven (Abo. ggb) 
an Stelle der dunkeln Binden eine Reihe ziemlich scharf umgrenzter, 
an der Basis der Riickenflosse gelegener Punktflecke aufweisen. Die 
histologische Untersuchung ergab nun, daB Teilungsfiguren der Epider
miszellen zwar iiberall in der Haut vorkommen, daB aber in unverkenn
barer Weise Nester mit stark gehauften Mitosen mit Stellen abwechseln, 
die verhaltnismaBig arm an Teilungsfiguren sind. 1m allgemeinen sind 

41* 
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die Stellen regster Teilungstatigkeit gurtelartig von der Dorsal- zur Ven
tralseite ausgebreitet, und die Breite der Gurtcl, sowie ihr gegenseitiger 
Abstand entsprechen ungefahr der Breite der dunkeln Bander und der 
hellen Zwischenbinden bei den schwarzen Larven bzw. den Punktflecken 
und deren Zwischenraumen bei den weiBen. Abgesehen von diesen 
Gurteln treten Zellteilungen besonders reichlich Iangs der Seitenlinien 
auf, von welch en in dies em Stadium drei Paare vorhanden sind. "Die 
pigmentierten Epidermiszellen stellen bei Axolotlembryonen mittleren 
Alters die Stellen starkster ektodermaler Pigmentbildung dar und 
bilden so ein, wenn auch nur mikroskopisch wahrnehmbares, geometri
sches Zeichnungsmuster. Beim Axolotl ist diese Zeichnung nur eine 
vorubergehende Erscheinung, aber vielleicht ist es erlaubt, mit diesem 
Zeichnungsrudiment die regelmaf3ige Fleckung oder Schachbrettzeicll
nung anderer vVirbeltiere, insbesondere vieler Sauger, zu vergleichen und 
nach gemeinsamen entwicklungsgeschichtlichen Ursachen zu suchen" 
(HAECKER). 

Einen wesentlichen Fortschritt in dieser Richtung bedeuten die Un
tersuchungen von H. KRIEG (I922) uber die Equidenstreifung. Es gelang 
ihm, sehr uberraschende Analogien der typischen A llordnung der Streijen 
gestreifter Sallgetiere mit dem Faltensystem neugeborener Pferde und Ea
ninchen nachzuweisen. Der Verlauf etwa yorhandener Hautfalten ist 
bei allen Saugetieren im wesentlichen gleichartig. Die beistehende Ab
bildung eines neugeborenen Kaninchens (Abb. rom) laJ3t erkennen, daB 
die starksten Hautfalten am Rumpf, Hals und Schwanz vertikal, an 
den freien Extremitaten dagegen horizontal verlaufen, also analoge Ver
haltnisse zeigen, wie sie auch im Streifenverlauf bei den Saugetieren zum 
Ausdruck kommen. Uber den proximalen Teilen der Beine laBt sich 
eine ausgepragte Tendenz zur Ausbildung von Spitzbogenfiguren er
kennen, ebenso in der Wangengegend. Die Verhaltnisse an Stirn und 
Vordergesicht zeigenAbb. Ioob, c. Sie geben den Faltenverlaufwieder, wie 
er sich bei einem neugeborenen und bei einem 4 Tage alten Kaninchen 
in dies em Hautgebiet darstellt. Auch hier zeigt sich eine spitzbogen
artige Gestaltung der Falten. Alles dies erinnert ganz auBerordentlich 
an den typischen Streifenvcrlauf des Zebras. W. SCHULTZ hat, wie fruher 
schon erwahnt wurde, bei den akromelanistischen "Russenkaninchen" 
experiment ell durch Kaltereiz an rasierten Hautbezirken Schwarz
farbung erzielt. Es fiel nun auf, daD diese an den Hinterkeulen in Gestalt 
einer Streifung auftrat, deren Verlauf zu den hier herrschenden Faltungs
verhaltnissen ganz unverkennbar ist. SCHULTZ gelangte zu der Ansicht, 
daB die Schwarzfarbung sich auf die der Kalte besonders ausgesetzten 
Hochfaltungen beschrankt. An einem der von ihm abgebildeten Kanin
chen sieht man zwischen die breiten Streifen schmale eingeschaltet, ein 
Verhalten, welches lebhaft an die bei den Zebras der Quaggagruppe 
vorkommenden sogenannten Schattenstreifen erinnert. DaB ubrigens 



Vergleichcnde Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 645 

Anklange an cine Streifenbildung bei Kaninchen auch ohne experi
mcntelle Eingriffe vorkommen, zeigt die beistehende Abbildung ge
scheckter Individuen (Abb. rora, b). Von gro13cm Interesse ist auch die 
von EWART in einigen Fallen beobachtete Faltung der Haut bei nelt

geborenen Pterden, welche in ganz iiberraschender Weise die Streifungs
verhaltnisse bei den Zebras widcrspiegeln. KRIEG bringt diese Falten-

b 
ALL. 100, a Falten\'crlauf bf:'i einem neugcborenen K31linchen; b H. C Faltl'l1Yl'rlauf am Kapf eine~ 

4 'rage alten Kaninchl'lls. :\ach Kr{IEG. 

systeme in Vergleich mit den Lcitlinien des Wachstums von TOLDT 
und den Zonen intensiven Wachstums von HAECKER. Er spricht von 
cinem kallsalen ZlIsammenhang zwischen den Zug- lind Druckverhaltnissen 
in der Hallt mit der speziellen Anordnung des Pigmentes in Streifen lind 
betrachtet den F altenverlauf als Kriterium del' Spannllngsverhaltnisse: "Die 
Pi{!,mentanordnung stellt das Abbild der dYllamischen Zustande in der Haut 
wahrend fener Phase der Entwicklung dar, welche fiir die Anordmmg da 
pigmentbildenden Zellell kritisch gewesen ist, bzw. in einzelnen Fallen tiir 
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die Anordnung der Blutge/d/Je, von welchen diefenige des Pigmentes ab
hiingig sein kann (ZENNECKS Natterembryonen). Diese Spannungsver
haltnisse wechseln, wie man annehmen muJ3, wahrend der Korperent
wicklung. Fur den IvIenschen ist dies, wie schon fruher besprochen wurde, 
von BURKHARD (1903) nachgewiesen worden (vgl. Teil I). Es erfolgt 
hier im Laufe des embryonalen Wachstums eine zweimalige Umkehrung 
der LANGERSchen Spaltungslinien urn goO (Abb. 102a, b). Die Gleich
richtung derselben im fertigen Fotus und im jungen Embryo bedeutet 
demnach nicht eine einheitlich fortschreitendeAusbildung, sondern geht 
uber eine halbkreisfOrmige Drehung vor sich, wahrend welcher samt
liche, nur irgend mogliche Richtungen zu gewissen Zeiten bestanden ha
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ben. Es ist danach fUr die 
Zeichnungsform, die heraus
kommt, das zeitliche Zu
sammentreffen von Ent
wicklung der Spannungs
richtungen und Pigment
entwicklung von Wichtig
keit. Das Zusammentreffen 
der l etzteren mit Langs
spaltbarkeit der Raut er
zeugt Uingsstreifung, ihrZu
sammentreffen mit querer 
Spaltbarkeit erzeugt Quer
streifung. IvIischungen oder 
Umkehrzeiten zwischen 
langsgerichteter oder querer 
Spaltbarkeit bringen die von 
KRIEG als "Interjerenz" be
zeichneten Fleckenbildun-

. .\bb. 1 0 13, b. Scheckcnkaninchen mit zebra~l.h nli c h e r 
Zeichnung. Nach K RI EG . gen oder die Verwischung 

der Streifenzeichnung zur 
Erscheinung. In welcher Weise verschiedene Spannungsverhaltnisse etwa 
den Streifenverlauf beeinflussen konnen, dafur liefert nach KRIEG die Beob
achtung einen Anhaltspunkt, daJ3 beispielsweise am neugeborenen Kanin
chen die Faltenbildung an der Rinterkeule je nach dem Grade der Flexion 
der Extremitat bald dem Streifenverlauf bei den "primitiven" Zebras 
(GREVY-Zebra) analog ist, bald demjenigen bei den Zebras der Quagga
gruppe, welche das andere Zeichnungsextrem darstellen. In dem in 
Abb.1ooa abgebildeten neugeborenen Kaninchen sieht man auJ3er der be
sonders sinnfalligen Vertikalfaltung der Raut am Rumpf auch longitudi
nale Falten. "Die Begleiterscheinungen zweier verschiedener Druck- bzw. 
Spannungskomponenten konnen gleichzeitig sichtbar sein, und zwar aus 
folgenden Grunden: Erstens kann eine durch fruhere Spannungsverhalt-
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nisse entstandene Faltung sich sehr wohl derart organisch fixiert haben, 
daJ3 sie auch beim Aufhoren der entsprechenden Spannung wenigstens 
eine Zeitlang bestehen 
bleibt und noch erkennbar 
ist, obgleich in zwischen 
neue Spannungsverhalt
nisse andere Faltensyste
me erzeugt haben. Zwei
tens laBt sich die Moglich
keit nachweisen, daJ3 kurz
fristig alternierende Span
nungsmomente unter be
stimmten Verhaltnissen 
zur Fixierung sich iiber
kreuzender Faltensysteme 
fiihren konnen" (Runzeln 
III der Elefantenhaut) 
(KRIEG). Interferenzfar
bungen, die sich in F lecken
bildung auJ3ern, treten 
nach KRIEG besonders bei 
Bastardierung von ge
streiften Tieren mit diffus 
pigmentiertenhervor, und 
zwar besonders an Stellen, 
wo bei dem gestreiften 
Elter zwei Streifensysteme 
verschiedener Rich tung 
aneinander grenzen und 
ihre Gebiete unregelmaJ3ig 
sind (Schultergegend und 
Kruppe des Zebras), sodaJ3 
sich bei Zebra-Pferd- und 
Zebra-Eselbastarden hier 
Fleckenregionen und ver
wischte Zeichnungen ein
stellen (auch bei Katzen 
finden sich solche Er
scheinungen). Dafiir, daJ3 
die Zug- und Druckver

b 
Abb. I02. a Querspaltensystem bei einem menschlichen Fetus 
von 34 em; b Langssp:,t!tensystem bei einem Fetus von 8 em. 

Nach BURKHARD. 

haltnisse, wenigstens in manchen Fallen, auch bei niederen Wirbel
tieren die Zeichnung beeinflussen, fiihrt KRIEG die Unterseite mann
licher Exemplare von Triton taeniatus wahrend der Begattungszeit 
an. Hier sieht man, daB die Chromatophorengruppen sich an der 
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Kehle, den dort bestehenden, sich gelegentlich in schwacher Faltung 
auBernden Spannungsverhaltnissen in der Haut folgend, longitudinal 
angeordnet haben. Da aber die Spannungsrichtllng gegen die Brust hin 
eine andere wird und schlieBlich senkrecht zu derjenigen an der Kehle 
verlauft, so stellen sich dort allch die Pigmentflecke entsprechend ein. 
KRIEG ist sich dessen wohl bewuBt, daB seine Hypothese nicht aIle 
Zeichnungsformen gestreifter bzw. gefleckter Saugetiere zu deuten ver
mag, gar nicht Zll sprechen von den Zeichnungen der Vogel und nament
lich der Einzelfedern. "So widersteht beispielsweise die zwar allgemeine, 
reihenweise Anordnung der Pigmentflecke beim Ozelot der Deutung 
durch die Spannungshypothese nicht, aber die melkwiirdige augenartige 
Gestaltung jedes einzelnen Fleckes tragt durchaus den Stempel eines 
autonomen polyzentrischen Allsbreitungsvorganges des Pigmentes" 
(KRIEG). Derartige Befunde fligen sich besser der Auffassung HAECKERS 
von dem Wesen der Fleckenbildung. Wie es scheint, handelt es sich bei 
dem Zustandekommen der verschiedenen Tierbezeichnungen um ein sehr 
kompliziertes Phanomen, bei welchem zahlreiche Faktoren beteiligt sind, 
so daB eine einheitliche Erklarung zur Zeit nicht moglich ist. "Es sind", 
wie Pc'mus bemerkt, "weniger Antworten gegeben, als schwer losbare 
Fragen gestellt werden, als Grundlage flir fernere Klarung, als Vorlaufel 
wichtiger Spe7ialuntersuchllngen im Gebiete der lebenden Materie." 

~achtrag zu S.440, Abs. I. 
Die bisherigen Untersuchungen tiber die Doppelbrechung der Haare 

ergaben, daB sie an die positiv einachsig doppelbrechenden verhornten 
Tonofibrillen gekntipft ist . Bei der Doppelbrechung von Fibrillen wirken, 
wie AMBRONN (vgl. W. J. SCHMIDT [5]) gezeigt hat, zwei ganz verschie
dene Ursachen zusammen: die Formdoppelbrechung, die auf dem ge
ordneten Aufbau der Fibrille aus ani~odiametrischen Submikronen (Stab
chen parallel der Achse) berllht und die Eigendoppelbrechung, die diesen 
Feinbausteinen an sich (1'.1icellen) zukommt. Ftillt man die intermicel
laren Raume mit einer Fltissigkeit yom Brechungsindex der Micelle, so 
schwindet die Formdoppelbrechung und jetzt noch vorhandene Doppel
brechllng (" Restdoppelbrechung") ist den Micellen selbst zl1zuschreiben. 
Andert sich bei solchem Imbibitionsversuch die ursprtingliche Doppel
brechung nicht, so ist die Gesamtdoppelbrechung als Eigendoppel
brechung anzusprechen. Die Optik allein kann keinen zwingenden 
SchluB auf die Ursachen der Doppelbrechung der Micelle geben; hier setzt 
die rontgenspektrographisc/Ze Untersuchung erganzend ein, die in vielen 
Fallen den Nachweis der Kristallinitat der Micellen erbracht hat, die 
somit als Ursache ihrer Doppelbrechung gelten muB. Nach den Unter
suchungen von HERZOG und DANEKE (1921) bestehen auch die Tono
fibrillen der Haare aus kristallinen, positiv einachsig doppelbrechenden 
Keratinmicellen. Diese Auffassung laBt sich auch optisch prtifen durch 
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Imbibition der Haare mit Flussigkeiten von ihrem mittleren Brechungs
index. Die Hauptbrechungsindices wurden unter Leitung von AMBRONN 
von J. SCHMIDT (1926) fiir tierische Haare bestimmt. W. J. SCHMIDT 
(1928) hat iiber Messungen an menschlichen Haaren berichtet. Es ergab 
sich nao zu 1,5542, no zu 1,5474- Imbibition der Haare mit Fliissig
keiten von ihrem mittleren Brechungsindex blieb ohne EinfluB auf die 
Starke der Doppelbrechung, woraus folgt, daB die Doppelbrechung der 
Tonofibrillen wesentlich Eigendoppelbrechung ist, also die verhornten 
Tonofibrillen aus submikroskopischen positiv einachsig doppelbrechen
den Teilchen bestehen, die mit ihren optischen Achsen der Faserachse 
parallel gerichtet sind. Bei der Fadengestalt der Fibrillen und ihrem 
Verhalten bei Quellung (starke Zunahme der Dicke ohne wesentliche 
Langenanderung) wird man die Micelle wohl als stabchenformig an
sprechen diirfen (W. J. SCHMIDT). 

N ach trag zu S. 509, A bs. 1. 

KRUGER (1928) hat spektralanalytisch die Farbe verschiedener 
(zwischen Stahl gepreBter) Tierhaare untersucht und kam zu dem Er
gebnis, daB alle gepriiften Haarfarben sich wie ein und derselbe Farb
stoff bei verschiedener Schichtdicke und Konzentration verhielten, sie 
zeigten eine allgemeine Absorption nach der kurzwelligen Seite (Maxi
mum bei etwa 6420 Angstromeinheiten, Minimum bei 5030 AE). KRU
GER gelangte zu der "Oberzeugung, daB keine Veranlassung vorliegt, 
mehrere Arten von Farbstoff anzunehmen. Schwarze Pferde- und Affen
haare erscheinen bei intensivster Beleuchtung mit Bogenlicht im durch
fallenden Licht rot. 
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- Pigment 473. 
- Teermelanose 585. 
Dendrobaena, Symbi

ontenubertragung 
46. 

Dendrocoelum, Centro
somen 212. 
Chromomeren 332. 
Chromosomen 2I3. 
diploide Chromoso
menzahl 2 I I. 

- Oogenese 2I2. 
- Oogonien 2 I 2. 
Dendrolimus, Dopare

aktion 531. 
Depigmentierung, All

gemeines 500. 
Definition 609. 
Reizbeeinflussung 
563f. 

Dermatome 633. 
Diachaeta, Symbion

tenubertragung 47. 
Diaphanol 524. 
Diaspinen, Eiinfektion 

65, 68. 
- Mycetocyten 66,II8. 
Dictyophara, a-Organe 

95· 
- Symbiontenuber

tragung 89. 
Didelphys, Embryo, 

Haare, Schragstel
lung 395. 

- Haaranordnung 377. 
Diplohaplonten 223, 

224, 228. 
Diploidie, Allgemeines 

223· 
- Chromosomentetra

de 326. 
Drosophila 257, 324. 
- X-Chromosom 
322. 
Fragaria 271. 
Parthenogenese 266. 
Pygaera 268. 
Raphanus 272f. 

Sach verzeichnis. 

Dipteren, Hamolymphe 
531. 

Dipus, Haaranordnung 
377, 378. 

Dopa-Reaktion, Allge
meines 527, 531. 

- Chromogen 542. 
- Dendritenzellen 554, 

555, 558, 561. 
Haarbulbus 563. 
Hautextrakt 529. 
Kaninchen 569. 

- Melanin 523, 527, 
558, 559· 

- Melaninbildung 533. 
- Oxydase 530. 
- Oxydation 538. 

pigmentbildender 
Faktor 528. 
Rhythmische 
Schwankungen 562. 

- Vorkommen 530f. 
Doppelaustausch, s. 

Faktorenaustausch. 
Doppelbefruchtung, 

Schema 263. 
Drepanosiphum, Dot

terspeicherung 77. 
- Eiinfektion 78. 
- Filialform der Sym-

bionten 79. 
- Mycetom 78. 
- Symbiontenubertra-

gunginsWinterei77f. 
Dromaeus, Jugend

zeichnung 617. 
Dromedar, Haare, Ver

halten 548. 
Drosera, Pollentetraden 

233· 
Drosophila, aquationel

Ie Ausnahme 322 f., 
323· 

- Aquatorialplatte 
250. 

- Ausnahmeweibchen 
322 . 

- Austauschindices 
308 . 

- Austauschvariation 
32 7f. 

- Autosomen 257, 
258, 28If., 327, 328. 

Drosophila, Autosomen 
c-Faktoren 321. 
Chromosomen 221, 
246, 258, 306, 3I2 , 
3I3, 328. 
Chromosomenaber
ration 219. 
Chromosomenaus
tausch 334. 

- Chromosomenbe
stande 249. 

- Chromosomenkop
pelung 341 f. 

- Chromosomenspalt
half ten 323. 

- Chromosomentheo-
rie 208. 

- Chiasmatypie 317. 
- Diploidie 257, 324. 
- drittes Chromosom, 

Karte, rechter 
Schenkel 332. 

- - - Lagerung al
leler Gene 3IO. 
erbliche Faktoren 
33If. 
Faktorenausfall 252. 
299 f ., 30 4 f . 
Faktorena usta usch 
294, 297 f ., 31 9. 
- genetische Ana
lyse 320. 

- - im X-Chromo
som 313, 314. 

- Faktorenverdoppe
lung 30If., 30I. 
Faktorenverlage
rung 302f., 302. 
Fleckengynander 
264. 
Fleckenmosaik 305. 
Gengleichgewicht 
252. 
geschlechtsgebunde
ner Faktor 260. 
Gyandromorphie 
261 f., 263, 291. 
Haploidie 290. 
Intersexe 257, 280. 
Karte des dritten 
Chromosoms 306, 
328. 



Drosophila, Konjuga
tion im dritten Chro
mosom 333. 
Kopf 336. 
Koppelung 2SS. 
Koppelungsgruppen 
292. 

- Matroklinie 259,260. 
- Mikrochromosomen 

25of., 253, 309. 
- Mutabilitat der Fak-

toren 335. 
- Mutanten 320. 
- Mutation 25I. 
- Mutationen 276, 

335 f . 
- M-y-Gen 305. 
- Oogonien 253. 

Ovogenese 336. 
- Patroklinie 259, 26I. 

Phanotypus 255, 
299· 
Population 254. 
Rekombinations
werte 328, 329, 330, 
33I. 
Ruckmutation 337f. 

- Schwesterchromo
somen 324. 

- Spaltung, X-Chro
mosom 324. 

- triploide Intersexu
alitat 2S0. 
Triploidie 256£, 258, 
321 , 324. 
Ubermannchen und 
-weibchen 282. 
Umweltfaktoren 327 

- ungleicher Faktoren
austausch 340. 

- Weibchen 25I. 
- X-Chromosom 247, 

250, 2S0, 299, 334, 
335· 
- aequationelle 
Ausnahme 326. 

- - Aneinanderhef
tung 25Sf. 

- - Faktorenauss
tausch 321 f. 

- - Kombinationen 
mit Y. 3I5. 

- - Lagerung alleler 
Gene 3IO. 

Sachverzeichnis. 

Drosophila, Y-Chromo
som 247, 292, 335. 

- - Genlagerung 3I6. 
Drossel, J ugendkleid 

61S. 
Duftpinel 603. 
Dungung IS6, 19S. 
Dynamisches Modell 

175· 
Dysdercus, Symbionten 

ubertragung 2S. 
Dystrophia adiposo

genitalis 593. 

Echymis, Borstensta
chel 376. 

Edelhirsch, WeiBflek
kung 619. 

Eichelhahner, Feder-
zeichnung 624. 

Eichhornchen, Papillen
haare 462. 

- Winterkleid 515, 
52 I. 

Eifollikelzellen 214. 
Ei, Hamolymphe 531. 
Eiinfektion, Arthro-

pod en 53f. 
- Doppelte Sicherung 

der Infektion 59. 
- Insekten 63 f. 
- Symbiontenuber-

tragung 5rf. 
Eisbar, Schneekleid 

52 1. 
Eisenia, Symbionten

ubertragung 46. 
Eiseniella, Symbionten

ubertragung 46. 
Eisfuchs, Haarfarbe 

6°5· 
- Haarkleider 51S. 
- Winterkleid 515. 
Elasticum 415. 
Elasticuma usscheid ung 

4 1 3. 
Elefantenhaut, Falten-

system 647. 
Elefantenzahn 423. 
Eleidin 40S, 429. 
Elodea, Geschlechts-

chromosomen 289. 
Emberisa, J ugendkleid 

61S. 

Embryogenese, Haar
strich 391. 

Enantiochilus, Sym
bionten u bertragung 
47· 

Enddarm, Symbionten 
des Darmlumen II3. 

Enten, Strukturfarbe 
604. 

Ephyra, Scyphopolyp 
50. 

Epidermis, Depigmen
tierung 556£. 

- Pigment. 463, 479, 
557· 

- Zustandekommen 
des Wachstums und 
Haarstrichs 397. 

Epilampra, Eiinfektion 
56. 

Epithelfasertheorie 411. 
Epithelpigment, Her

kunft 544f. 
Epitrichium, Bradypus 

402 . 
- Schwein 402. 
Equiden, s. auch Pferd. 
- Pigment 509. 
- Schulterkreuz 632. 
- Streifung 644. 
Equus Grevyi, Strei

fung 621. 
Erethizon, Stacheln 

363. 
Eriogaster, Dopa 530. 
Ernobius, Haarkrypten 

II4· 
- Hinterende eines 

Weibchens I7. 
Symbiontenbehalter 
II6. 
Symbiontenuber
tragung I7, 17, IS, 
I8, 19, 25. 

Erophila, Apogamie 
273· 

- Chromosomenver-
doppelung 273. 

Ertragsflache und Zu
sammenwirken der 
Prod uktionsfakto
ren 172f. 

Ertragsformel von MIT
SCHERLICH 164. 



Ertragsfunktion 156, 
169· 

Ertragsgesetze, Hyper-
belfunktion 155 f. 

- Optimumkurve 159. 
- Pflanzen 130ff. 
Ertragskurve 139f .. 
- Mathematische Dar-

steHung 148 f. 
- Parabelfunktio1lI57· 
Erythrozyten, Hamato

porphyrin als Sensi
bilisator 581. 

Eskimo, Haare 370. 
- Haarfarbe 495. 
- Hautfarbe 470. 
- Geburtsflecke 482, 

483. 
Euacanthus, Infektions-

form 98, 98. 
- Mycetom 98. 
Eule, Zeichnung 622. 
Eulenspinner, Dopa-

reaktion 530. 
Eupelix, Eiinfektion, 

3 Formen 86, 87, 
87· 

- Mycetom 98, 99· 
Europaer, Haar, Pig

mentverschieden
heit 495. 

Eurybrachys, Eiinfek
tion 84. 

- Symbionteniiber
tragung 84. 

Exponentialgesetz 162 f. 
Exponentialausdruck 

von MITSCHERLICH
BAULE 150f. 

Faktoren, erbliche, Dro
sophila 331 f. 

FaktorenausfaH, Droso
phila 252, 299, 299f, 
30 4£. 
Hesperotettix 308. 

Faktorenaustausch, AH
gemeines 294f. 

- Chromosomenfrag
mentation 317f. 

- Drosophila 319. 
- genetische Analyse 

320. 
- Mechanismus 317f. 

Sachverzeichnis. 

Faktorenaustausch, So
lenobia 319. 
Schema 295, 296. 
ungleicher 335 f. 
X-Chromosom, 
Drosophila 313, 314. 

Faktorenkoppelung. 
begrenzte 288. 

- Hemmungsfaktor 
31 3. 

- Latyrus 293. 
- Lymantria 319. 
- Moose 245 f. 
- Schema 245. 
Faktorenverdoppelung, 

Datura 299. 
- Drosophila 301 f., 

30 I . 

Faktorenverlagerung, 
Datura 299. 

- Drosophila 302f., 
302. 

Fame, Diplohaplonten 
233· 

Fasan, Zeichnung 624. 
Fatoidmutanten, Hafer 

278. 
Faultiere, Algenansied

lung 424. 
- Epitrichium 402. 
- Haare, Belegschicht 

423, 424. 
- Haarkleid 389. 
Fedem, Farbe und 

Zeichnung 604f. 
- SteHung und elek

trische Entladung 
44I. 

- Strukturfarbe 604. 
- Zeichnung 622. 
Federentwicklung, 

Schema 399. 
Federkeim 399. 
Federreihen 643. 
Feldhase, Haare, Elek-

trische Ladungen 
441. 

FeHhaare, Cuticula 414. 
Fermentgifte 529. 
Fertilitatskomplexe3 15· 
Fettkorper,Blattiden55· 
Fettschwanzschafe, 

Haarfollikel 372. 
FettschweiB, Haare 374. 

Feuerlander, Haarfarbe 
495· 

Fichtenkreuzschnabel, 
Lipochrome 608. 

Flamingo, Struktur-
farbe 604. 

Flaumhaare 450. 
- Form 362. 
Fleckengynander, Dro-

sophila 264. 
Fleckenmosaik, Droso

phila 305. 
Fleckung 617. 
Fledermaus, Haaran

ordnung 379. 
Fledermause, s. auch 

Chiroptera. 
Sexualriechstoffe 
603. 
Spiirhaare 384. 

Formica, Eiinfektion 53. 
Fragaria, Geschlechts-

chromosomen 284. 
- Haploidie 270. 
- Reifeteilung 27I. 
Frankenschaf, Haar

follikel 372. 
Frosch, Zeichnung 635. 
Fuchs, Akroleucismus 

613. 
- Haarflecke 570. 

Haarpigment 510. 
Haarwechsel 521. 
Kolbenhaare 460. 
Leithaare 362. 
Spiirhaare 384. 

Fulgoriden, a-Organe95. 
- Eiinfektion 82. 
- Filialmycetome 99f. 
- Mycetom 88. 
- Symbiontenentar-

tung 121. 
Fulmarus, Albinismus 

606. 
Funaria, Faktorenana

lyse, Vererbung 245. 
- Faktorenaustausch 

246 . 
- Gameten, personi

fizierte 228. 
- Gametophyten,biva

lente 229. 
Sporentetrade 230, 

230 . 
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Gaeaninen,Symbionten
ubertragung 85. 

Galago, Haaranordnung 
392 . 

Galidictis, Zeichnung 
6I9· 

Gamasiden, Eiinfek
tion 59f. 
Follikel 1I9. 
Infektionsformen, 
spezifische 120. 
Ovarialinfektion 
124. 

Gameten 224, 225. 
- personifizierte 225. 
Gametophyten, Farne 

233· 
- Laubmoose 228. 
Ganse, Strukturfarbe 

604. 
Garkammer, Symbion

tenubertragung 6. 
Geestschaf, Haarfollikel 

371. 
Gemini 209. 
- Oenothera 342, 

344· 
Gemmilae, Symbionten-

u bertragung 3. 
Gemse, Haarlange 

52 1. 
- Kolbenhaare 460. 
Gene, lineare Anord

nung 293f. 
- und Chromosomen, 

Bindung zwischen 
ihnen 222. 

Genetta, J ugendkleid 
6 1 9. 

Gengleichgewicht, Dro
sophila 252. 

Geschlechts bestimm ung 
Chromosomen 280f. 

Geschlechtschromo
somen, Geschlechts
gebundene Verer
bung 208. 
Lebermoose 283. 

Geschlechtsge bundener 
Faktor, Drosophila 
260. 

Gesetz vom abnehmen
den Bodenertrag 
132, 134· 

Sachverzeichnis. 

Gewebekulturen, Pig
mentgranula 544. 

Gibbon, Ruckenhaaran
zahl, Kopf, Rucken 
589. 

Giraffenfotus, Streifen
zeichnung 641. 

Globiocephalus, Haut
pigmentierung 486. 

Glossinen, Blutnahrung 
44· 

- Mi1chdrusen I 15. 
- Mi1chdrusener-

nahrung 44. 
- Symbiontenuber

tragung 44, 123. 
- Viviparitat 44. 
Glossoscolex, Symbion

tenubertragung 47. 
Glossophaga, Haare 

4I 4· 
Goldfische, Scheckung 

61 7. 
Goldhahnchen, Kopf

streifung 620. 
Gonen 224. 
Gonium, Geschlechts

tendenzen 226. 
- Haplonten 226. 
Gorilla, Coriumpigment 

474· 
- Haarrichtung 388. 
- Kopfhaarstellung 

381. 
Grampus, Hautpigmen

tie rung 488. 
Ruckenhaut, Flach
schnitt 486. 
Querschnitt 487. 

Grannen als Regen
schutz 363. 

Grannenhaare, Ausfal
len 450. 

- Chiroptera 363. 
- Elektrischer Gegen-

satz zu Wollhaaren 
602. 

- Form 361, 362. 
- Haargebiete 638. 
- Maus 426, 427. 
- Zellenanordnung 

51 2. 

Grant-Zebra, Streifung 
625, 626. 

Graphosoma, Krypten 
26. 

- Symbiontenuber
tragung 26. 

Grauammer, Jugend
kleid 618. 

Graugans, Albinismus 
606. 

Grevy-Zebra 617, 618, 
- Zeichnung 624, 646. 
Grunfink, J ugendkleid 

618. 
Gurtelvieh von Laker

veld 61!. 
Gynandromorphismus, 

Amblycorypha 262. 
- Drosophila 261 f., 

263, 291. 
- X -Chromosomen 

263· 

Haare, Albinos 570f. 
- Anordnung 377f. 
- Auftrocknungsein-

richtung 603. 
- AuBere Oberflache 

376 . 
- Aufbau, Glashaut 

40 5. 
- Bau und Entwick

lung 399f. 
- Biegungsgewicht 

444· 
- Biegungselastizitat 

443, 444· 
- Cutispapille 399. 
- Depigmentation 500. 
- Divergenzzentrum 

387. 
- Epithelstrang 458. 
- Elastizitat 442f. 
- elektrische Eigen-

schaften 440 f. 
- Ellenbogenwirbel 

392 . 
Farbe und Zeichnung 
604f. 
Faserhaut, innere 
40 5. 
FettschweiB 374. 
Formbarkeit 374. 
Gasentwicklung 500. 
HENLEsche Schicht 
428 . 



Haare, HENLESche 
Schicht im polari
sierten Licht 438. 

- hormonale Beein
flus sung 586£. 

- HUXLEYScheSchicht 
428. 

- - - im polarisier
ten Licht 438. 

- Keratin 508. 
- Kompressibilitat 

443· 
- Konvergenzzentrum 

387. 
- Lebensdauer 447. 
- Mark, Luftgehalt 

432ff. 
- Markgewebe 424. 
- Markstrang, Unter-

brechung 505f. 
- Mechanische Eigen

schaften 442 f. 
- Mensch, Rinden

schicht 493. 
- Mikrogasanalyse505· 
- Oberflachenstruk-

tur 496, 497. 
- Oberhautchen 41 I. 
- OxydationsprozeB 

50 5 .. 
- partieUes Ergrauen 

502. 
- Pigmentierung 462 f, 

492f, 508£. 
- im polarisiertenLicht 

435 ff. 
- Querschnittsform 

365. 
- Riechstoffverbrei

tung 603. 
- Rinden- oder Faser-

schicht 428f. 
- Rindensubstanz 424. 
- Schragstellung 393 f. 
- Schutzwirkungen, 

mechanische 602. 
- SchweiBverdunstung 

603. 
- Seitenfollikeln 384. 
- Spiralen 386, 386. 
- Stapeln der 374. 
- Stauchung 444. 
- SteUung und elektri-

sche Ladung 44I. 

--------~-------

Sachverzeichnis. 

Haare, Struktur 403f. 
- Tragkraft 445. 
- Wachstumsge-

schwindigkeit 587. 
- - endokrine Hem

mung 587. 
- Walzenfunktion 602. 
- Warmeregulierung 

603. 
- Wollhaar,Dehnungs

kurve 443. 
- Wurzelfestigkeit446. 
- Wurzelscheiden au-

Bere 406. 
- - innere 406. 
- - - im polarisier-

ten Licht 438. 
- Verfarbung, Chro-

mophagen 521. 
- Zugfestigkeit 442 f. 
Haarbalg 405. 
Haarbalgdriisen 374. 
Haarbalge, sinushaItige 

406. 
Haarbeet 458, 459. 
Haarbezirke, funktio

neUe Bedeutung 599. 
Haarbildung, Gravidi

tat 593. 
Haarbulbus, Dopareak

tion 563. 
Haarcuticula 41 I. 
- Beziehung zu Ober

hautchen der Wur
zelscheide 418f. 

- Haarentwicklung,' 
Schema 399. 

- HENLEsche Scheide 
428. 

Haarepidermicula 41 I. 
Haarfarbe, blond, Pig

mentveranderung 
50 4. 

- Hamoglobin 507. 
- Lipochrome 604. 
- Luftgehalt 496. 
- Melanine 604. 
- Pigment 604. 
- Farbwechsel winter-

weiBer Tiere 515. 
Haarfasern 428. 
Haarfollikel, sabelfor

mige Kriimmung 
371. 
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Haarfollikel, Schema 
40 4. 

Haarformen, mensch-
liche 369, 369f. 

Haargebiete 638f. 
Haarkamm 386. 
Haarkolben 458. 
Haarkreise 377. 
Haarmark 512. 
Haarpapille 404. 
Haarpigment, Entwick-

1 ungssteigerung 
durch Warme 570. 

Haarreihen 643. 
Haarrichtung 378f. 
Haarrinde, Cuticular-

schiippchen 4I3. 
Haarschaft 409. 
Haarstellung, Kopf 

380f. 
Haarstengel 458. 
Haarstrich 385 f. 
- Modellversuch 393. 
Haarstrome 385. 
Haarstruktur, Matrix-

zeUen 423. 
Haartypen, Einteilung 

368. 
Haarwachstum, Cystin 

598: 
- Hornhydrolysat 

598. 
- Kahlheit 593. 
- Schilddriisenbeein-

flussung 591. 
Haarwachstumszeich -

nung 479. 
Haarwechsel 447f. 
- Mauser 606. 
- Mensch, Schema 

46I. 
- Histologie 457. 
Haarwirbel 385, 386. 
Haarwurzel 421. 
- Aufbau 403f. 
Haarwurzelscheide, 

Oberhautchen 409. 
Haarzapfen 401. 
Haarzwiebel 404. 
- Mensch 432. 
Habrobracon, Erbfak-

tor 237. 
Haher, Federzeichnung 

623. 



---------~----~----------~ 

Haematopinus, Eiinfek
tion 72. 

- Symbiontentiber-
tragung 70. 

Hamatoporphyrin 581. 
- Caseinreaktion 583. 
- photobiologischer 

Sensibilisator 581 f. 
- Serumreaktion 583. 
Hanfling, J ugendkleid 

618. 
Hafer 143. 
- Ertragsteigerung 

184. 
- Natriumsulfat 155. 

Phosphorsaured tin
gung 187. 
Staffelung der Nahr
stoffe 159 

- Wirkungskonstan
ten 197. 

Halbaffen, Fellhaare 
41 4. 

Halecium, Eiinfektion 
52. 

- Symbiontentiber
tragung 49. 

- ungeschlechtliche 
Fortpflanzung 49. 

Hamster, Sinusltaal405. 
Hapale, Streifen 634. 
Hapaliden, Haarstel-

lung 379. 
Haploide Parthenoge

nese 239f. 
- Vererbung 223f. 
Haploidie 223. 

Drosophila 288, 290. 
- Fragaria 270. 

Primeln 271. 
- Pygaera 268. 
- Raphanus 272 f. 
Haplonten 224, 225 ff. 
- Schema der Aufspal-

tung 226. 
Harnblasen, Sitz der 

Symbiontentiber
tragung 48. 

Hasenembryonen, Aal-
strich 619. 

Hase, Sptirhaare 384. 
- Haar 425. 
Hausschwein, Borsten-

cuticula 416. 

Sachverzeichnis. 

Haut, Alterstumoren 
594· 

- Desensibilisierung 
584. 

- Durchblutung 584. 
- Faltensystem 645. 

Finsen-Behandl ung 
584f. 
Pigmentierung 462 f. 
R6tungswellen 579, 
580. 
R6ntgenwirkung 
580. 

- Sensibilisierung 
584f. 

- Wachstumsordnung 
641. 

- Wachstumsrhyth
men 562. 

Hautextrakte, Dopa 
52 9. 

Hautfalten, Interferenz 
646, 647· 

Hautwachstum und 
Zeichnung 643. 

Hautzeichnung, K6r-
permetamerie 633, 
634· 

Hautzellen, Teilungs-
rhythmus 642. 

Hefen, Sekretion II6. 
Heidschnucken, Woll

haar 371. 
Hemmungsfaktor, X

Chromosom 3 I 3. 
- Y -Chromosom 3 I I. 
HENLEsche Schicht,Ka

ninchen 406, 407, 
4°7· . 

Hermaphroditismus 
592 . 

Hermelin 450. 
- Borstenhaare 5 I 7. 

Farbenwechsel 550. 
- Grannenhaar 517. 
- Haare 5I6f. 
- - Macerationspra-

parat 5I9. 
- - Marksubstanz 

51 7. 
- - melanotische517· 
- Haarwechsel 518. 

Kolbenhaar 5I6. 
- Pigment 491, 516. 

Hermelin, Sommerkleid 
516. 

- - Pigment 521. 
- Sommer- und Win-

terhaar 462. 
- Sptirhaare 384. 
- Winterkleid 515. 
- Wollhaare 516. 
Herpestes, Streifung 

634, 634· 
Herpes Zoster, Ausbrei

tung 636. 
Hesperotettix, Fakto

renausfall 308. 
Heterocephalus, Haar

kleid 384. 
- Sptirhaare 385. 
Heterogonia, Eiinfek

tion 56, 57, 57· 
Heteropteren, Mittel

darmblindsacke 114. 
- Symbiontentiber

tragung II 7 . 
Heteroptere Wanzen 

25 f . 
Heterothallie 226. 
Heterotheutis, Mantel

h6hlensinus 36. 
- Symbiontentibertra

gung 35. 
Heuschrecken, Chromo

somen 214. 
- - heteromorphe 

244· 
- Population 214. 
Hieracium, Apogamie 

267. 
Hierofa1co, Altersver

farbung 498. 
Himala j akaninchen, 

Akromelanismus 
564f.. 566. 

- 10 Altersstufen 565. 
Hippomelanin 558. 
Hippopotamus, Behaa-

rung 363. 
Hirsch, Haare, Verhal-

ten 548. 
- Kolbenhaare 460. 
- Haarwechsel 450. 
Hirschkalb, Fleckung 

635· 
Hirudineen, Symbion

tentibertragung 123. 



Hirudo, Symbionten
ubertragung 47,123. 

Homalo, Eiinfektion 56. 
Homopteren, Ovarialin

fektion 124. 
Homoprotocatechusau

re 532. 
Hornalbumosen 408. 
Hottentotte, Haarfol

likel, Schnitt 373. 
Hottentotten, Haare 

370 • 

Huftiere, Ciliaten II3. 
- Darmflora II3. 
- Haarichtung 389. 
Huhn, Phanotypus 264. 
Huhnchen, Cutispig-

ment 537. 
- Retina, Pigment 

539· 
- Schuppen 545. 
- Strukturfarbe 604. 
Huhnchenembryonen, 

Chromatin 542. 
Huhnervogel, Jugend

zeichnung 617. 
Humulus, Geschlechts

chromosomen 284. 
Hunde, Altern 594. 
- Angorabildungen 

449, 601. 
- Haare 383, 508. 
- - Pigmentierung 

508. 
-- - Schragstellung 

395· 
- Haarrichtung 388. 
- Haut 594. 

Pelzhaar 407. 
- Pigment 489. 

Pigmentophagen 
50I• 
Scheckung 6II. 

- Schwarzlohzeich-
nung 566. 

- schwarz-weiBe 570. 
- Spurhaare 507. 
- Strichblesse 615. 
"- "Stromung" 620. 
- Zeichnung 612, 636, 

638. 
Hundemenschen 449. 
H UXLEYSche Schicht 

40 7. 

Sachverzeichnis. 

Hyane, Streifung 617, 
62I. 

Hybriden, Daphnia 267. 
Hydra, Eiinfektion 5I, 

52. 
Hydrokorrallinen, Sym

biontenubertragung 
50. 

Hylobates, Chromato
phoren 476. 

- Embryo 379. 
- -- Haarstellung379, 

380. 
Hylobius, Spermien

mengung 32. 
Hylecoetus, Eiinfektion 

59· 
- Pilz II7. 
- Pilzbelag II. 
- Symbiontenuber-

tragung 10, II, II, 
12, I2, 117. 

- Vagina II6. 
- Vaginaltaschen 114, 

II6. 
Hymenopteren, Erbfak

toren 237. 
- Vererbungsschema 

238. 
Hyperamie 584. 
Hyperbelfunktion, Er

tragsgesetze I55f. 
Hypertrichosis 448,592, 

593, 600. 
- lanuginosa 601. 
- Wollhaarcharakter 

414· 
Hypholoma, Redukti-

onsteilung 243. 
- Diplohaplonten 231. 
Hypogeomys, Haaran

ordnung 377. 
Hypophyse, EinfluB auf 

Haarentwicklung 
593· 

Hysteresis 444. 
Hystrix, Stacheln 376. 

Japaner, Geburtsflecke 
483. 

- Haare 370, 371. 
- Hautpigment 468. 
Jassiden, Infektionshii

gel 95. 

J assiden, Symbionten
iibertragung 92. 

J assinen, Symbionten-
iibertragung 85. 

Icerya, Chorion 76. 
- Eiinfektion 75, 75· 
- haploide Chromoso-

men 2IO. 

- Symbiontenveran-
derung 121. 

Igel, Fellhaare 427. 
- Stacheln 420, 427. 
Indianer, Haar 370. 
- Hautfarbe 470. 
Indier, Hautfarbe 470. 
Indris, Haaranordnung 

392 • 
Infektion von Ovarial

eiern, s. Eiinfektion. 
Infektionsformen, 

Zucht spezifischer 
120. 

Infektionshiigel II8. 
- Bakteriocyten 97. 
- Cicaden 92. 
Infektionsweise und 

Sitz der Symbion
ten, Beziehung zwi
schen beiden 123. 

Innenwir kungsgesetz 
156. 

- Pflanze 167, 168. 
Insectivora, Leithaare 

362. 
- Fellhaare 414. 
Insekten, Eiinfektion 

63 f . 
- Infektion mittels 

ganzer Mycetocyten 
100ff. 

- Ovocyten, Eiinfek
tion 53. 

- - durch Ovarial
ampulle 70f. 

Intensitatstheorie 134. 
Intersegmentalsacke 

II4· 
Intersexe, Definition 

281. 
- Drosophila 257, 280, 

28I. 

Ionen 198. 
- Mengen der lebens

wichtigen 196. 



Ionenantagonismus 142. 
Iris, Mensch, Farbe 496. 
Ixodes, Eidotter, Bak-

terien ballen 63. 
- Eiinfektion 6I. 
- MALPIGHISche Gefa-

Be 120. 
- Symbionten im her

anwachsenden Ei 62. 
- Symbionteniiber

tragung 120. 
Ixodiden, Eiinfektion 

59f., 60, 61 f. 
- Follikel II9. 
- MALPIGHISche Gefa-

Be 124. 
Ixodini, Eiinfektion 61 f. 
- Ovocyten 61, 6I. 

Kahlheit 449. 
Kali 183, 184. 
- Weizenpflanze 133. 
Kaliumsulfat 187. 
Kalziumnitrat 193. 
Kanakas, Haarfarbe496. 
Kanguruh, Haaranord-

nung 392. 
Kaninchen, Aalstrich 

565. 
- Akromelanismus 

564f., 566, 613. 
- Angorabildungen 

449, 601. 
- Chromogen 569. 
- Dopareaktion 569. 
- Doppelhaare 461. 
- Faltenbildung 646. 
-- Faltenverlauf 644, 

645· 
- Farblosigkeit, Oxy-

dase 569. 
- Haar 425. 
- Haare, Wachstums-

beziehungen 455. 
- Haarfurche 376. 
- Haarinseln 455. 
- Haarpigmentierung 

508'. 
- Haarrichtung 392. 
- Haarwachstum, 

Cholesterin 596,597, 
597· 

Kaninchen, Haarwech-
sel596. 

Sachverzeichnis. 

Kaninchen, Haut,Dopa
Reaktion 529. 

- HENLEsche Schicht 
406, 40 7, 40 7. 

- Hollanderzeichnung 
6II, 636. 

- Kolbenhaare 593. 
- Leithaar 455. 
- Pigmentbildung 569'. 
- Riickenhaar nach 

Auszupfung 567, 
57°· 

- Scheckenzeichnung 
646. 

- Schilddriisenexstir
pation 596. 

- Schwarzlohzeich-
nung 566. 

- schwarz-weiBe 570. 
- Sinushaar 361. 
- Spiirhaare 507. 
- Tasthaar 407. 
- Tuberkulinreaktion 

607. 
- Wachstumsinseln 

nach Enthaarung 
596, 596. 

- Wechselhautzeich
nungen 454. 

Kaninchenembryonen, 
Chromatin 542. 

- Pigmentbildung 
539, 542. 

Kaninchenohr, Sympa
thicusd urchschnei
dung 584. 

Kapuzineraffen, Epi
dermiszeichnung 
480, 481. 

Karakullocke 372. 
Karakulschafe, Haar

follikel 372. 
- Wollhaare 371. 
Karpalvibrissen, Spiir

haare 384. 
Kasuar, Jugendzeich

nung 617. 
Katzen, Angorabildun

gen 601. 
- Embryo, Haarent

wicklung 640. 
- - Haarlinien 639, 

639· 

Katzen, Haar, Alkali
metaprotein 508. 

- Haargruppenbildung 
377· 

- Haarkanal 402. 
- Hautpigmentierung 

453, 508. 
- Pigment 489. 
- Sinushaar 590. 
- Spiirhaare 507. 
- Zeichnung 647. 
Katzenhai, Fleckung 

635· 
Keimdriisenimplanta-

tion 595. 
Keratin A 407. 
- C 408. 
Keratinmicellen 648. 
Keratohyalin 406, 407, 

42 9. 
Kern als Vererbungs

trager 207. 
Kleinfledermause, Fell

haare 414. 
Kohl, Artbastarde 272. 
Kohlensa ureassimila

tion 138. 
Kokon, Fliissigkeit44ff. 
Kokonbildung, Rhyn

chelmis 46. 
Kolbenhaar 459. 
Komplex-Heterozygo

tie, Oenothera 344. 
Konkrementdriise, An

nulariiden 48. 
- Cyclostomiden 48. 
Konturhaare, s. Gran

nenhaare. 
Konzentrationsgesetz 

nach BAULE 154. 
Koppelungsgruppen, s. 

Faktorenkoppelung. 
Kieselsaure 133. 
Krahen, Strukturfarbe 

604. 
"KrahenfiiBe" 594. 
Kreuzhautflecke 483. 
Kreuzschnabel, Ju-

gendkleid 618. 
Kroten, Zeichnung 635. 
Kuh, Haar, Mark 429. 
Kymotriche Haare 

368. 



Laccase 523. 
Laccol 523. 
Lachnus, Pseudovite1-

Ius 77. 
Lagothrix', Oberhaut

chen 418. 
Lamellikornier, Gar

kammern 113. 
Lamellikornierlarven, 

Symbionteniiber
tragung 6. 

LANGERHANSsche Zellen 
468. 

Lanugo, Allgemeines 
379· 

- Lebensdauer 447, 
449· 

- Mensch, Pigment 
494· 

- Sexualhaar 599. 
- Wuchs 591. 
Larinus, Bakterien

spritze 35. 
Larus, Farbenwechsel 

605f. 
Lathyrus, Haploidie 

293· 
- Koppelungsgruppen 

293· 
Laubmoose, Faktoren-

koppelung 245. 
- Gameten 228. 
Lebermoose, Ge

schlechtschromoso
men 283, 292. 

Lecaniinen, Eiinfektion 
63 f . 

Lecaniodiapsis, Bakte-
riensymbiose 69. 

Lecanium, Chorion 65. 
- Ei 65. 
- Nahrzellenkrone 65. 
Ledra, Eiinfektion 82, 

83· 
- Symbionteniiber

tragung 83f. 
Legebohrer, Symbion

teniibertragung 30. 
Leithaare 362, 364, 375, 

638. 
Leineschaf, Haare' 

371. 
Lekanien, Eiinfektion 

68. 
Erg~bnisse der Biologie IV. 

Sachverzeichnis. 

Lemur, Chromotopho
ren 478, 479. 

- Corium und Pig
ment 476. 

- Epidermispigmen
tierung 479. 

- Epidermiszeichnung 
481. 

- Haaranordnung 
377-

Lepidoptera, Reduk-
tionsteilung 267. 

- Tyrosinase 523. 
Lepidosaphes, Eiinfek

tion 66. 
Leptocephalus, Pig

ment 522. 
Leptura, Symbionten

iibertragung 23. 
Lepturina, Symbionten

iibertragung 25. 
Lepus, s. Kaninchen 
Leucosomus, Bakterien-

spritze 35. 
Leukodermie 613. 
Leuzismus 61 I. 
Limiting factor 134. 
Lipeurus, Ovarialam-

pulle 7I. 
- Mycetocyten 72. 
Lipochrome, Schizo

chroismus 607. 
Liponeurus, Mycetocy

ten 72. 
Liponyssus, Eiinfektion 

60. 
- Mycetome 60. 
- Ovar, Symbionten-

iibertragung 60. 
Lipoptena, Symbion

teniibertragung 42, 
44· 

Lissotriche Haare 368. 
Lixini,Symbionteniiber

tragung 33. 
Lixus, Bakterienspritze 

35· 
Loffel- oder Spatelhaare 

366. 
Lowe, Zeichnung 638. 
Loligo, Akzessorische 

Driisen 39. 
- Bakterienbesiede

lung 39. 

Loncheres, Haaranord
nung 377, 37.8. 

Lophyrus, Dopareak
tion 530. 

Lumbricus, Harnblase 
47· 
Kokonfliissigkeit 
44 f ., 46. 
Nephridien 45. 
Ovarialeier 45. 
Sym bionten ii bertra
gung 44f., 123. 

Lutra, Haarkleid 389. 
Lycopersicum, Chromo

somen, iiberzahlige 
209. 

- trisome Formen 278. 
Lycormia, Bakterien

symbionten 83. 
- Eiinfektion 83. 
Lymantria, Faktoren

koppelung 319. 
Sammelchromoso
men 318. 
Y-Chromosom 292. 

Lymexylon, Symbion
teniibertragung 13, 
123. 

Lymphdriisen, Pigment 
560. 

Macacus, Brusthaar
stellung 382. 

- Coriumpigment 475, 
480. 

Macropus, Haare, Ober
hautchen 415. 

- - Stauchungswi
derstand 444. 

- Melanophoren 478. 
Macrosiphum, Eiinfek

tion 80, 80. 
- Embryoneninfek

tion 110, IIO. 
Symbiontensorten 
79· 
Syncytien II I. 

Macrotermes, Volvaria
ziichtung 9. 

Makrosporen, Oenothe
ra 235. 

Malaien, Geburtsflecke 
482. 

- Haare 370. 
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Mallophagen, Ovarial
ampullen 72-

Mandrill, Coriumpig
ment 480_ 

- Coriumzeichnung 
48I. 

- Epidermispigment 
474-

Marder, Sinushaar 590-
Margarodes, Eiinfek

tion 72 L, 73-
Eileiter 74-
Empfangsappara t 
74-
Follikel 74, 78-

- Mycetom 73, 73, 74-
- Symbiontenveran-

derung 122_ 
Margarodinen, Eiinfek

tion vom Eileiter 
72 f. 

- Eileiter II8_ 
- Eileiterinfektio1lI20_ 
Marokkaner, Haarfarbe 

495-
Marq uesasinsulaner, 

Haarfarbe 496-
Marsupialia, Haarbiin

del 377-
- Leithaare 362-
- Streichen des Haares 

390 -
Massenwir kungsgesetz 

171. 
Matr:xplatte 405-
Matroklinie, Drosophila 

259, 260_ 
Matthiola, Chromoso

men aus Pollenmut
terzellen 222_ 

- trisome Formen 278_ 
Maulwurf, Hautzeich

nung bei Haarwech
sel 368, 452-
Spiirhaare 384-
Zickzackhaare 367-

Maus, Albinos 570-
Coriumpigment 490-
Epilationsdosis 580-
gescheckte 6IO_ 
Grannenhaar 426, 
426, 42 7-
Haare, Markpakete 
426, 426-

Sachverzeichnis_ 

Maus, Haar, Pigment Melanin 522, 523, 524, 
376, 512, 619. 525, 532. 

- Haarpigmentierung - Dendritenzellen 
489, 510, 5II , SII. 56!. 
Hamatoporphyrin - Phagocytose 538. 
58!. Melaningranula 540. 
Leukodermie 613- Melanoblasten 479, 546, 
Pigmentierungszen- 547, 548, 549, 530, 
tren 609, 609. 531, 533, 538, 561 , 
Retezellen 554. 580, 585. 

- Riickenhaut SI3. Mensch 46S. 
- Spiirhaare 384- Melanogen 533. 

Tasthaare, Pigment Melanoidine 524, 525. 
548. Melanom 586. 
Wollhaar, 426, 426, Melanophoren, Affen 
427- 478. 

Mauserzeichnung 453, Dendritenzellen 466, 
479· 553· 

Medusen, Symbionten- Dopareaktion 538-
iibertragung 49f. Fedem 553-

- Ungeschlechtliche Pigmentbildung 
Fortpflanzung 49f.' 538-

Meerschweinchen, Albi- - Vorkommen 522, 
nos 570. 544-
Angorabildungen Melanosarkom 54!. 
449, 60!. Haare 376-

. Dopamelanin 559. Melophagen, Ovarial-
Doppelhaare 461. ampullen II8, 120. 
Epilationsdosis 580. Melophagus, Eir6hren, 
Haaranordnung 640. Uterus, Milchdriisen 
Haarpigmentierung 41, 4I-
376, 508- Osophagus und 
Haarrichtung 392. Schluckapparat 42. 
Haarwirbel 398. Symbionteniiber-
Hollander-Zeich- tragung 43, 44-
nung 636- Membraciden, Infek-
Pigmentverteilung tionsform 98. 
489- Infektionshiigel 95. 
Scheckung 611.' - Symbionteniibertra-

- Tuberkulinreaktion gung 92. 
607. Mensch, Arm, Dermato-

Mehlkafer, Hamolym- me, Verteilung 634. 
phe 53!. Barthaar 408, 408. 

Mehlmotte, Embryonal- - Bartwuchs, Frau 
entwicklung 160_ 591, S92. 

- Kurve I60_ - briinetter, Epider-
Mehlwurm, Oxydation mis, Chromatopho-

533· ren 47S· 
- Tyrosinase 533. Chromatophoren 
Melandrium, Hetero- 477-

chromosomen 285. - Coriumpigment 481. 
- Y-Chromosom 29!. Dendritenzellen 46S, 
Melanesier, Hautpig- 466, 468-

ment 463. Dopamelanin 559. 



Mensch, Embryo, Haar
anlage 40I. 

- - Haarkeim, Sche
ma 548. 

- - Spaltensystem 
647, 674· 

- Epidermis 546. 
- Epidermispigment 

481. 
- Epidermispigmen

tierung 472. 
- Geburtsflecke, blaue 

483, 484. 
Haaranlage an der 
Stirnhaut 400. 
Haare 546. 

- - Ergrauen 499. 
- - Mark 430f. 
- - Pigmentgranula 

der Rinde 496. 
- - im polarisierten 

Licht 439, 440, 440 . 

- Haarrichtungen 390, 
396. 

- Haar, Rinde 496. 
- -- Rindenschicht 

493· 
- - Rindenzellen 42I. 
- Haare, rote 493. 
- HaarfollikelbiIdung 

399· 
- Haarfollikel, Uings-

schnitt 409. 
- Haarformen 369. 
- Haarschaft 4I2. 
- Haarstellung, F6tus 

380, 380. 
- Haarwechsel 562. 
- Haarwechselstadien 

458, 459· 
- Haarwurzel403· 
- - im polarisierten 

Licht 439. 
- Haarzwiebel 432-. 
- Hamatoporphyrin 

582, 583, 583. 
~ Haut, Injektion mit 

Tusche 559. 
- - Oxydation 531f. 
- - Oxydase 526, 

529, 537· 
- - Pigmentbildung 

536. 
- Hautpigment 468. 

Sachverzeichnis. 

Mensch, Hautpigment, 
Neugeborener 468f. 

- - Verbreitung, fla
chenhafte 471 f. 

- Haut, Praputium 
463f., 464. 

- Iris, Farbe 496. 
- Kopfhaar 380f., 638. 
- - Anzahl 589. 
- - AusstoBung 460. 
- - Frau 422. 
- - Haarwechsel, 

Schema 46I. 
- - Langsschnitt4Io. 
- Kopfhaarstellung 

38I. 
- Lan ugohaar 375 f. 
- Melanine 524. 
- Melanoblasten 465, 

561. 
- Mongolenzellen 491, 

561. 
- Muttermale 636f., 

736. 
- Nagel 546. 
- Pigmentbildung 

durch LichteinfluB 
57of. 

- Pigmentierung, di
rekte 462. 
Pigment, melanoti
sches 522. 
Pigmentzellen 465f. 

- Ringelhaar 503. 
- - Festigkeit 446. 
- Ruckenhaaranzahl 

589. 
- Schamreflex 599. 
- Sinushaare 382. 
- Strichblesse 615. 
- Terminalhaar 448. 
- weiBer, Praputium, 

Chromatophoren 
475· 

- Wollhaarkleid 379, 
379· 

- Wollhaare, Lebens-
dauer 447. 

- Zwischenhaarkleid 
448. 

Merino, Haarfollikel 
372 . 

Merops, Federzeich
nung 623. 

Metameroide Scheck
und Mosaikzeich
nung 608. 

- Zeichnung 643. 
Metopsilus, Chromoso

men 268. 
Micellen 648, 649. 
Midas, Haaranordnung 

3J7, 378. 
Mikrochromosomen, 

Drosophila 250f, 
253, 309. 

Mikropylen 1I5, 120. 
Mikrosporidieninfektion 

1I8. 
Milben, Haploidie 209. 
Milchdriisen, Bakterien

symbionten 40f. 
- Melophagus 4I, 41 • 

- Verfiitterung von 
Symbionten 1I5. 

Milchschaf, ostfriesi
sches, Haarfollikel 
372 . 

Millepora, Infektion der 
Eier des Medusoids 
50. 

Mineraltheorie gegen 
Humustheorie 132. 

Minimumgesetz, Pflan
ze 132, 133, 136, 172, 
174, 175· 

- in Stoffwechselphy
siologie 138. 

Mischwollschafe, Haare 
371. 

Mongolen, Geburtsflek
ke 482. 

MongolenzelIen491, 527, 
561. 

Molussus, Haare 4I4. 
- L6ffelhaar 366, 366. 
Monotremata, Haar-

bundel 377. 
Monophlebinen, Eiin

fektion 75f. 
Monotremen, Leithaare 

367. 
Moorhuhn, Federzeich

nung 624. 
- Zeichnung 625, 

625. 
Moos, Entwicklungs

schema 229. 
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--------------------------------

Moose, Diplohaplonten 
232. 

- Diploidie und Ha
ploidie 223. 

Mosaikzeichnung 608. 
Mufflonschaf, Haare 

371, 375· 
Muriden, Haare 376. 
- Haaranordnung 377. 
- Zickzackhaare 367. 
Mus, s. Maus. 
Mutabilitat, Faktor 335. 
Mutanten, Datura 275. 
- Drosophila 320. 
- Oenothera 279. 
- Trisome 272. 
Mutationen 600. 

Bar-locus 337. 
Datura 279. 
Drosophila 335 f. 
Habrobracon 237. 

Muttermale 636f., 637. 
- Vererbbarkeit 637. 
Mycetocyten 118. 
Mycetome 96, 118. 
M-y-gen, Drosophila 

30 5. 
Myodes, Haaroberflache 

376 . 
Myogale, Haarform 367. 
Myopotamus, Haaran

ordnung 377. 
Myoxiden, Borstenober

hautchen 416. 
Myrmecobius, Zeich

nung 634. 
Myrmecophaga, Haare, 

Achsendrehung 365. 
Haarfurche 376. 
Haar kreis 377. 

Nagetiere, Cilia ten 113. 
- Darmflora 113. 
- Haare 362, 372. 
Nahrstoffe, Ertragsge

setz bei Pflanzen 
174· 

- Ertragskurve 140. 
Pflanze 188, 191, 
193, 196, 197, 198. 
vVirkungskonstante 
195· 

Nahrstoffkonzentration 
156. 

Sachverzeichnis. 

Nahrstoffmenge, Er-
tragskurve 168. 

Natterembryonen 646. 
Navomelanin 558. 
Nebennieren, EinfluB 

auf Haarentwick
lung 592, 593. 

Necydalis, Inter
segmentalschlauche 
22. 

- Symbiontentibertra
gung 23, 25. 

Neger, Cutis pigment
zellen 473. 

- Epidermispigment 
463, 464. 

- Haar, Pigmentver
schiedenheit 495. 
Haarfarbe 496. 
Haut, Pigmentie
rung 556. 

- - Melanine 524. 
Pigment 466, 469. 

- Kopfhaarstellung 
382. 

- Wollhaar 370. 
Nervus trigeminus, 

Sptirhaare 383. 
Neubrittania - Insula

ner, Haarfarbe 496. 
Neuinfektion, zufallige 

112£. 
Nicotiana, Artbastarde 

2 69. 
-- Chromosomen 270. 

- - tiberzahlige 209. 
- Haploidie 213. 
- Sammelchromoso-

men 274. 
- trisome Formen 

278. 
Nidamentaldrtisen, ak

zessorische, 35 f., 
115, 116. 

Nonagria, Ovarialeiin
fektion 118. 

Nordlander, Hautfarbe 
470 . 

Normaldtingung 135. 
Novokain 575. 
Nukleolarsubstanz, Pig-

ment 541, 542. 
Nutzungsgesetz, Pflan

ze 167. 

Nyceta, Altersverfar
bung 498. 

Nycteris, Haare 414. 
Nyctinomus, Haare 

4I 4· 
- Li:iffelhaare 366. 

Octolasium, Symbion
tentibertragung 96. 

Oenothera, Chromoso
menkoppelung 342. 
343· 
Chromosomen, tiber-
zahlige 209. 
Gemini 342, 344. 
Komplex-Heterozy
gotie 344. 

- Makrosporenmutter-
zelle 235. 

-- Mutanten 279. 
- Pollen 233. 
Oigopsiden, Akzessori

sche Drtisen 39. 
Oliarius, a-Organe 95. 

Degeneration 90. 
Filialmycetom 89. 
Regeneration 90. 
Symbiontentibertra
gung 89. 

Oligochaten, Interseg
men talschla uche 
115· 
Kokonverunreini-
gung 115-

Olivenfliege, Symbion
tentibertragung 28, 
29· 

- Vasa Malpighi 29. 
Oozoid 105. 
- Pyrosoma 106. 
Opsius, Mycetom 96. 
Optimumgesetz 179. 
Optimumkurve, Er-

tragsgesetze 159. 
OrangoUtan, Corium

pigment 473, 474, 
474, 480. 

- Epidermispigmen
tierung 479, 480. 
Haaranzahl, Kopf, 
Rticken 589. 
Kopfhaarstellung 
38I. 

-- Melanophoren 478. 



Ornithomyia, Mi1ch
druseninfektion 44. 

- Mycetomanlage 44. 
- Symbiontenubertra-

gung 42. 
Ornithorhynchus, Haa

re, Endplattchen 
365. 
Haarformen 364, 
367. 
Haarrichtung 392. 

Orthezia, Eiinfektion 76, 
76. 

- Bakterienanordnung 
76. 

Orthezinen, Eiinfektion 
76f. 

- Symbiontenubertra-
gung 76. 

Oryza, Antheren 234. 
- Pollen 234f. 
Ostaffen, Haarstellung 

382. 
Otiorrhynchus, Symbi

ontenubertragung 
32 . 

Otus, Zeichnung 622. 
Ovarialeierinfektion, 

Phaseneinteilung 
II8. 

Ovarialinfektion I 17, 
122, 124. 

- Aphiden 123. 
Ovarien, EinfluB auf 

Haarentwicklung 
593· 

Ovocyten, Eiinfektion, 
Arachnoiden 53. 

- - Insekten 53. 
Ovogenese, Drosophila 

336 . 
Oxydase bei Pigment

bildung 5"28, 540. 
Oxymirus, Interseg

mentschlauch 2I, 22. 

Symbionten u bertra
gung 2I, 22, 23, 24, 
24· 

Oxyphenylathylamin 
526. 

Paneolus, Diplohaplon
ten 231. 

Panmixie 319. 

Sachverzeichnis. 

Papillenhaar 432, 459, 
462. 

Papio, Coriumzeich
nung 48I. 

Papua, Haare 370. 
Parabelfunktion, Er

tragsgesetze 157. 
Paramaecium, Hamato

porphyrin als Sen
sibilator 581. 

- Symbiontenubertra
gung 3. 

Parameles, Haarkreise 
377-

- Zickzackhaare 367, 
368. 

Paramesus, Eiinfektion 
86. 

- Mycetom 98, 99, 99· 
Paratettix, Faktoren

austausch 299. 
Parlatorea, Eiinfektion 

66. 
Paroxyna, Symbionten

ubertragung 30, 31. 
Parthenogenese, Diploi

die 266. 
Patroklinie, Drosophila 

259, 261. 
Paviane, Behaarung 

599· 
- Coriumpigment 

475· 
- Zeichnung 638. 
Pediculiden, Eiinfektion 

70. 
- durch Ovarial
ampullen 70f. 
Filialmycetome 71, 
72. 
Ovarialampullen 
100, 118, 120, 121. 
- Wandung 70, 
71. 

- Ovarialinfektion 
124. 

- Symbiontenentar-' 
tung 121. 

- Weibl. Geschlechts
apparat mit Ovarial
ampullen 69. 

Peliopelta 27. 
Darmkanal 27. 

- Mitteldarm 27. 

Peliopelta, MALPIGHI
sche GefaBe 27. 

Peneroplis, Symbion
tenubertragung 3. 

Pepton, Hundehaar 508. 
Pericocoetus, Feder

zeichnung 623. 
Periplaneta, Eiinfektion 

55, 56, 56. 
Perlhuhn,Zeichnung 

622. 
Permeabilitat der Plas-

mahaut 194. 
Peroxydasen 537. 
Persianerfell 373. 
Peruthius, Federzeich-

nung 623. 
Petaurista, Haar 425, 

42 5. 
Petaurus, Spurhaare 

384. 
Petrogale, Haargrup

penbildung 377. 
Pfau 628. 
- Schmuckfedern 626, 

626. 
Pfauenalbino, Zeich

nung 622. 
Pfefferkornhaar 368, 

380: 
Pferd (s. auch Equi

den), Depigmentie
rung 613. 
Druckflecke 570. 
Faltensystem 644. 
Haaranordnung 379. 
Haarkanal und Epi
dermis 402. 
Haare, Langsstrei
fung 513, 619, 632. 
- Pigment 494. 
- Protein 508. 
Haarwechsel 451. 
Haarwirbel 389. 
Konvergenzzentrum 
640 . 

Ki:irperhaare, Lipo
chrome 509. 

- Mahnenbildung 640. 
- Schwarzlohzeich-

nung 566. 
Strichblesse 6I5. 
Stirnhaarwirbel 398. 
Umfarbung 570. 
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Pferd, Zeichnung 638. 
Pflanze, Eisen- u. Stick

stoffbedarf 183-189. 
Oxydase 523. 

- Pigmente, melanin
artige 523. 

Pflanzenwachstumsge-
setz 131. 

Phagocytose 547. 
- von Granula 560. 
Phanotypus 221. 

Datura 276. 
Drosophila 249, 255, 
292, 299. 
Huhn 263. 
Sciara 285. 

- trisome Formen 279. ! 

Phascolarctos, Haar-

Sachverzeichnis. 

Pigment, als Licht
akkumulator 576. 
Chromidien 541. 
-Haare 462ff. 
-Haut 462ff. 
-Hautfaxbe 463. 

- Mark 492. 
- Melanin 560. 

melanotisches 522 f. 
- Oxydation 522. 
N ukleolarsu bstanz 
541, 542. 
oxydative Lichtwir
kung 538. 
Pyrrol 533. 

- Reizbeeinflussung 
563 f . 
Retina 539. 

richtung 390. , - Rindenzellen 492. 
Phenolase 537. 
- Arthropoden 538. 
Philaenus, Mycetom 9I, 

91. 
- Symbiontenuber-

tragung 92. 
Phoca, Sinushaare 365. 
Phosphat, Roggen 140. 
Phosphorsaure 183. 
- Weizenpflanze 133. 
Phosphorsaured un-

gung, Ertragssteige
rung 135, 149. 

- Hafer 187. 
Phragmatobia, Xqua

torialplatte 2I7. 
- Chromosomen 218, 

2I8, 219, 2I9, 221. 
- - der Bastarde220. 
- Chromosomenzyk-

len 2I6, 217, 2I7. 
- Reifeteilung in Toch

terplatte 2I7, 218. 
Phrynotettix, Chromo

somen 332. 
Phycomyces, haploide 

Vererbung 230. 
- Myzelien 230. 
Phytodecta, Ge

schlechtschromoso-
men 292. 
Y -Chromosomen 

291. 
Pigment, Actinosphae

rium 541. 

Streifenanordnung 
645· 
Tryptophan 538. 
Tyrosin 538. 
Verbreitung, fla
chenhafte 47If. 

- VerhornungsprozeB 
- 576. 

Vorstufen 541. 
- Wanderzellen 546. 
Pigmentanordnung 620. 
Pigmentbildung 538f. 
- Hochgebirgssonne 

573 f . 
- LichteinfluB 57of. 
- ultraviolette Strah-

lung 572f. 
- Zellkern 540. 
Pigmentelimination557· 
- Melanin 557. 
- Melanoblasten 557. 
Pigmentfleckenreihen 

642 . . 

Pigmentgranula 548. 
- Mitochondrien 543. 
Pigmentminimum 470. 
Pigmentophagen 500, 
• SOI. 

Pigmentphagocytose 
556f. 

Pigmentreichtum und 
geographische Breite 
470 . 

Pigmentruckzugszen
trum 608, 614, 616. 

Pigmentstreifen 642 
Pigmentsysteme 477. 
Pigmentvermehrung 

577-
Pigmentverschiebung 

577-
Pigmentzellen 552. 
- primare, Wurzel-

scheide 547. 
Pilze 150. 
- Ernahrung 140. 
- Ertragskurvenver-

suche 142f. 
- Haplonten 226. 
Pilzernte, Trockensub

stanzkurve I6S. 
Pilzversuche 185. 
Pisces, Y-Chromosomen 

291. 
Pissodes, Symbionten-

ubertragung 32. 
Pisum, Haploidie 293. 
Plasmaorgane 539. 
Plastiden, autonome 

Vererbung 265. 
Platocanthomys, Bor

stenoberhautchen 
416. 
Borstenstachel 4I7, 
418. 

Plattenscheckung 613. 
Platyzosteria, Eiinfek

tion 57. 
Plazenta, EinfluB auf 

Haarentwicklung 
593· 

Podiceps, J ugendzeich-
nung 617. 

Poikilismus 622. 
Polarfuchs, Haarkleider 

518. 
Polarhase, Haarfarbe 

605. 
- Winterkleid 515. 
Pollen, Wachstumsge

schwindigkeiten . 
236 . 

Pollentetraden, Drosera 
233· 

Polymastiginen, Sym
bionten u bertragung 
6. 

Polynesier, Haare 370. 
- Hautfarbe 470. 



Polyploide Rassen 210. 
- Reihen, Rosa 274. 
Polystichum, Sporo-

phyten 233. 
Pontoscolex, Nephri

dien 45. 
- Symbionteniiber

tragung 47. 
Population, Drosophila 

254· 
- Solenobia 319. 
Potosia, Symbionten

iibertragung 6. 
Prahypophyse 593. 
Primates, s. Anthro

poiden. 
Primeln, Artbastarde 

271. 
Proboscidia, Behaarung 

363. 
Procavia, Haarkleid 

385, 378. 
Procnis, Federzeich

nung 623. 
Proechimys, Stacheln 

363. 
Propithekus, Haaran

ordnung 377. 
Prosimia, Haaranord

nung 377. 
- Leithaare 362. 
Protein, Pferdehaare 

508. 
Proteus, Stickstoffmen

ge 159. 
Protocatechusaure 532. 
Protopterus, Pigment

bildung 544. 
Protozoen, Intrazel

lulare Verdauung 
113· 

Pseudococcus, Eiinfek-
tion 68, 69. 

- - am Eipol 67, 67. 
- Mycetocyten 67. 
- Symbiontenveran-

derung 121. 
- Symbionteniiber

tragung 77. 
Pseusodominanz, rezes-

sive Faktoren 252. 
Pseudovitellus 77. 
- Chermetidenei 81. 
- Psylliden 81. 

Sach verzeichnis. 

Psylliden, Eiinfektion 
8d. 

- Pseudovitellus 81. 
- spezifische Infekti-

onsformen 120. 
Pterocallis, Eiinfektion 

III, 112. 
- Symbionteniiber

tragung 80. 
Pterochlorus, Eiinfek

tion 112. 
- Embryoneninfek

tion III. 
Pteropus, Sexualriech-

stoffe 603. 
Pubertatshaar 586, 589. 
Pudelmenschen 449. 
Pulvinaria, Askomyce-

ten 64. 
- Eiinfektion 64, 65. 
- Mycelien 64. 
Pupiparen, Milchdriisen 

115· 
- Symbionteniiber

tragung 40f., 44,123. 
Pygaera, Artbastarde 

267. 
- Chromosomen 268. 
Pyknidenbildung 10. 
Pyrgauchenia, Eiinfek-

tion 83, 84, 85, 85· 
- Follikelpassage 84. 
- Leibeshohle 84. 
- Pseudopodien 84. 
Pyridin 525. 
Pyrogallol 526. 
Pyrosomen, Dottersyn-

cytium 105. 
- Ei 104. 
-- Eiinfektion, Ovarial-

eier 113. 
- Follikel 104. 
- Furchung und In-

fektion I04. 
- Infektion durch 

Testazellen rOj. 

- Infektionsform, spe
zifische 123. 

- Leuchtplatten 103. 
- Leuchtsymbiose 

102. 
- Leuchtzellen IOj. 

Oozoid, Stolo- bil
dend Io6, 106. 

711 

Pyrosomen, Peripha-
ryngealsinus 104. 

- Symbionteniiber
tragung 122f. 

- Testazelle 104. 
Pyrrhocoris, Symbion

teniibertragung 25, 
28, 30. 

Pyrrol 533. 

Quagga, Streifung 620, 
621. 

Quagga-Zebra, Zeich
nung 646. 

Rabenkrahe, Federfar
be 605. 

Radiolarien, Symbion
teniibertragung 3. 

Rana, Y - Chromosom 
292. 

Raphanus, Artbastarde 
272f. 

- Pollenmutterzellen 
272 . 

Ratten, Albinos 570. 
- Altern 594. 
- Haarinseln 456. 
- Haarwachstum 456. 
- Schilddriisenexstir-

pation 596. 
- schwarz-weiBe 570. 
- Spiirhaare 384. 
Raubtiere, s. Carni

vora. 
Raubvogel, Federzeich

nung 624. 
- Jugendzeichnung 

61 7. 
Raupe, Hamolymphe 

531. 
Rebhuhn, Albinos 606. 
Reduktionsteilung, 

Aleurodiscus 242 f. 
- Ausbleiben 266f. 
- Chromosomentheo-

rie 225 f. 
- Clitumnus 240f. 
- Datura 275, 279· 
- Definition 208. 
- Drosophila 254. 

Oenothera 236. 
- Zeitpunkt 241 f. 
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Reh, Haar mit Mark 
5I o. 

- - im polarisierten 
Licht 436. 

- Haare, Verhalten 
548. 

- Kolbenhaare 460. 
- WeiBfleckung 619. 
- Zellenhaar 425, 509. 
Rehobother Bastarde, 

Haare 370. 
Reifeteilung 209. 
Reis, s. Oryza. 
Reizhaare 444. 
Reizstoffe 198. 
Rekom binationswerte, 

Drosophila 328, 329, 
330 . 

Rektum, Bakterien 
25 f . 

Relativitatsgesetz 179. 
Renntier, Haar, Luftge

halt 424. 
Reptilienembryonen, 

Pigment 467. 
Reptilien, Melanopho

ren 551. 
- Zeichnung 631. 
Retina, Pigmentepithel 

543· 
Rettich, Artbastarde 

272. 
Rhagium,Intersegment

schlauch 2I, 22. 

- Symbionteniiber
tragung 2I, 21, 22, 
22, 23, 25. 

Rhamnusium, Symbi
onteniibertragung 
23· 

Rhesus, Pigmentzellen 
478. 

Rhinoceros, Behaarung 
363. 

Rhinolophus, Sexual
riechstoffe 603. 

Rhonschaf, Haare 
371. 

Rhozites, Mycelien 7. 
Rhynchelmis, Kokon

bildung 46. 
Rhynchobdelliden,Sym

bionten ii bertragung 
47· 

Sachverzeichnis. 

Rhynocyllus, Bakteri
enspritze 35. 

Rhysomys, Haaranord
nung 377. 

Rickettsien, Eiinfektion 
61. 

Rind, Haarrichtung 
387. 

- Haare, Verhalten 
548 . 

- Haarwechsel 457. 
- Hollander-Zeich-

nung 636. 
Pigment 489. 
Riickenstreifen 640. 
Strichblesse 615. 
"Stromung" 620. 
Zeichnung 6lI. 

Ringelhaar, Ergrauen 
502 . 

- Mensch 503. 
Ringelnatter, Embryo 

63 1 £. 
Hautvenen 632. 
Pigment 544. 
Schwanz 632. 
Zeichnung 631. 

Ringeltaube, Albinis-
mus 606. 

Ringsinus 405. 
Rodentia, s. Nagetiere. 
Roggen,· Phosphat 

140 . 

Rondeletiola, akzessori
sche Driisen 37. 

- Symbionteniiber
tragung 35, 36. 

RongalitweiB 533. 
Rontgenhauterythem 

579· 
Rosa, Artbastard 271. 
- polyploide Reihen 

274· 
Rossia, Leuchtorgane 

37· 
Rotkehlchen, Altersver-

farbung 498. 
Riickmutation, Droso

phila 337. 
Rupicapra, Haaranord

nung 377. 
Riisselkafer, Begat

tungstasche II6. 
- Mycetocyten 124. 

Riisselkafer, Symbion
teniibertragung 12, 
32, lI5· 

Riisselkaferlarven, My
cetome 124. 

Saanenziegen, Cuticula 
416. 

Saatgans, Albinismus 
606. 

Salamanderlarven, Pig
mentzellen 539. 

Salamandra, Epidermis
zellen 555. 

- Melanophoren 527. 
Salomonsinsulaner, 

Haare, Pigmentver
schiedenheit 495. 

Salpen 106. 
- Infektion und Fur

chung 122f. 
- Symbionteniibertra

gung 122, 124. 
Sammelchromosomen, 

Ascaris 320. 
- Faktorenaustausch 

31 7 f . 
Saphanina,Symbionten -

iibertragung 25. 
Saphanus, Symbionten

iibertragung 23. 
Saturnia, Dopa-Reak

tion 530. 
Sauerstoffverbrauch 

bei Tieren 153. 
Saugetiere, Epidermis 

546 . 
- Epithelpigment 544. 
- Haare 546. 
- - Melanin 509. 
- - Normalpigment 

50 9. 
- Hautpigmentierung 

489. 
Integument, Oxy
dase 526, 529. 
J ugendzeichn ung 
61 7. 
Nagel 546. 
Pigmente, melano
tische 522 f. 

- Winterhaarwechsel 
492 . 

Saures Metaprotein 508. 



Schaf, Haar, Mark 429. 
- - OberfHichen

struktur 496. 
- Haarwechsel 450, 

451. 
- Hollander-Zeich-

nung 636. 
- Oberhaare 375. 
- Wollhaar 37If., 415. 
- -. Dehnun~kurve 

443· 
- Wollkrauselung 373. 
Schamhaar, Entste-

hung 599. 
Scheckung 608. 
- Grade der 609. 
Scheidencuticula 409. 
Schilddruse, Beeinflus-

sung des Haarwachs
tums 591.' 

Schilddrusenexstirpa
tion, Kaninchen 
596f. 

- Ratten 596. 
Schildlaus, s. a. Icerya. 
-- Eiinfektion 63. 
- Haploidie 209. 
Schimpanse, Corium

pigment 473, 474, 
474· 

- Epidermispigmen-
tierung 480. 

- Fetus, Haarrich
tung 388. 

- Haaranzahl, Kopf, 
Rucken 589. 

- Kopfhaarstellung 
381. 

Schizochroismus, Lipo
chrome 607. 

Schlangenembryo, 
Haut 545, 545. 

Schmetterlinge, s. auch 
Lepidoptera. 

- Hamolymphe 531. 
- haploide Partheno-

genese 241. 
Schmetterlingsraupen, 

Ovarialeierinfektion 
118. 

Schnabeltier, Kolben
haare 460. 

Schneeammer, Feder
farbe 605. 

Sachverzeichnis. 

Schneehase, Haarwech
se1520. 

Schneeule, Federfarbe 
605. 

Schuppenreihen 643. 
Schwalbe, Albinos 606. 
Schwamme, intrazellu-

lare Verdauung 113. 
- Symbiontenubertra

gung 3. 
Schwangerschaft, Cho

lesterinausscheidung 
597· 

Schwarzlohzeichnung 
566. 

Schwarzspecht, Lipo
chrome 607. 

Schwefelsaure als Dun
gemittel 197. 

Schwein, Borstenhaare, 
Formbarkeit 374. 

- - Markstrang 429. 
- - Papillen 405. 
- Embryo, Haarlinien 

639, 639· 
- Farbung 636. 
-, Haaranordnung 377, 

378 . 
- Haarformen 375. 
- Jugendzeichnung 

61 7. 
- ungarisches, Flaum

haar 375. 
- Zeichnung 612. 
Schweinerassen, Cuti

cula, Form und An
ordnung 4I6. 

Schweinsfetus, Nacken
haut 40I. 

Schwesterchromoso
men, Drosophila 324. 

Schwimmhosenzeich
nung 636. 

Sciara, Phanotypus 285. 
Scolopendrium, Game

tophyten 233. 
Scyphomedusen, Eiin

fektion 53. 
Scyphopolyp, Ephyra 

50. 
- Symbiontenubertra

gung 49. 
Seehunde, Sinushaare 

365. 

Seidenschwanz, Feder-
zeichnung 624. 

Sekretion 116. 
Selbststerilitat 236. 
Semnopithecus, Epider-

miszeichnung 480, 
481. 

- Geburtsflecke 485. 
Sepia, akzessorische 

Drusen 39, 40. 
- Leuchtorgan 38, 38. 
- Tintendriise 525. 
- Tyrosinase 525. 
Sepietta, Leuchtorgan 

40 . 

- Mantelhohlensinus 
37,37· 

Sepiola, akzessorische 
Drusen 37. 

- Symbiontenuber
tragung 35, 36, 37, 
37· 

Sexualbehaarung 448, 
589. 

Sexua1charaktere, Ter
minalhaarbild ung 
590 . 

Sexualriechstoffe 603. 
SiebenschHifer, Spur 

haare 384. 
Sigmoide, Ertragsge

setze 158. 
- Ertragskurve 181. 
Silberfasan, Sattelfeder 

625. 
Silberkaninchen 570. 
Simia, s. Affen. 
Sinneshaare, Epidermis-

wachstum 399. 
Sinushaare 451. 
- Anordnung 377, 

383. 
- Follikel 406. 
- Form 361. 
- Mensch 382f. 
- Molossi 366. 
- Katzen 590. 
- Marder 590. 
- Primaten 589. 
- Seehunde 365. 
- Struktur 427. 
- WalroB 590. 
- Zellenanordnung 

512. 
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Sirex, Legeapparat I3, 
I4, IS. 

- Symbionteniiber
tragung 25. . 

Sirexspritzen II7. 
Siriciden, Intersegmen

talsacke II4. 
Pilzspritze II5. 
Symbionteniiber
tragung I3f., I3, 14, 
I4, IS, II 7, 123. 
Vaginalspritzen 114. 

Sitodrepa, Hefen 116. 
- Symbionteniibertra

gung 16, I6, 17, 25. 
Sminthopsis, Haaran

ordnung 377. 
- Haare, Oberhaut

chen 415. 
Solenobia, Faktoren

koppelung und -aus
tausch 3I9. 

Solenocephalus, Eiin-
fektion 85, 86. 

- Follikel85· 
Somalischaf, Haare 37!. 
Somalizebra 624, 624. 
Somatische Teilung 

20g. 
Sorex, Haaranordnung 

377-
- Haarfurche 376. 
- Zickzackhaare 367. 
Spastostyla, unge

schlechtliche Fort
pflanzung 48. 

Speicherniere, Annulari
iden 48. 

- Cyc1ostomiden 48. 
Speltoidmutationen, 

Weizen 278. 
Sperber, Federzeich-

nung 624. 
Sperling, Albinos 606. 
Spermatogenese 214. 
Spermien und Bakteri-

en 32. 
Spermophilus, Haar

oberflache 376. 
Sphaerocarpos, Chro

mosomen 283. 
Diplohaplonten 232. 
Faktorenkoppelung 
245f. 

Sachverzeichnis. 

Sphaerocarpus, Reduk
tionsteilung 283. 

Sphaerozoum, Symbion-
teniibertragung 3. 

Spinalnerven 633. 
Spindelhaare 503. 
Spinnenei, Dotterkern 

62. 
Spirogyra, Haplonten 

226, 227, 228. 
Spirula, Akzessorische 

Driisen 39. 
Spitzmaus, Haar 426. 
Spondylina, Symbion

teniibertragung 25. 
Spondylinen, Hefen 

II7· 
Spondylis, Symbionten

iibertragung 21, 23. 
Spondylislarven, Hefen 

II7· 
- Symbionteniiber-

tragung 23. 
Sporenmutterzellen, 

Faktorenkoppelung 
242. 

Sporophyt 228, 22g. 
- Farne 233. 
Spiirhaare, s. Sinus-

haare. 
Spyrogyra, Bastarde 

228. 
- Sporen 227, 227. 
Stabheuschrecke, s. 

Clitumnus. 
Stacheln, Epidermis

wachstum 399. 
- Form 361, 363. 
Stachelratten, Borsten 

418 . 
- Stacheln 376. 
Stachelschweine, Sta-

chel 365. 
Star, Albinos 606. 
- Strukturfarbe 604. 
- WeiBwerden der 

Federn 502. 
Strangalia, Symbion

teniibertragung 23. 
Stratum germinati

vum, Pigment 468. 
granulosum 408. 

- lucidum 408. 

Streifung, Schachbrett
typus 641, 642. 

Steinbock, Haarlange 
52!. 

Stenobothrus, Chromo
somenzahl, diploide 
2II. 

Stenochorina, Symbi
onteniibertragung 
25· 

Stichelhaare, s. Gran
nenhaare. 

Stickstoff 183, 184, 185, 
186, 187, 188, I8g. 

Stieglitz, J ugendkleid 
618. 

Stizolobium, Pollen 
235· 

Stolo 105. 
- Pyrosoma Io6. 
Submikronen 648. 
Sus, s. Schwein. 
Sylvia, Altersverfar-

bung 498. 
Symbionten des Darm

lumens II3. 
- Entartung I20f. 
Symbionteniibertra

gung 7f. 
- Begattungstasche 

als II4. 
Beschmier- und 
Spritzeinrichtungen 
II3· 
Ernahrungsdriisen 
II3, 123. 
Harnblasen 48. 
Infrabukkaltaschen 
II3· 
Kokoninhalt I I 3, 
123. 

Sympathisches Ner
vensystem, ultra
violette Strahlung 
578 . 

Syncytien 85. 

Tabak, s. Nicotiana. 
Talgdriisen 461. 
Talpa, s. Maulwurf. 
Tapir, Jugendzeich-

nung 617. 
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